
44	 วารสารวิชาการเกษตร ปีที่ 39 ฉบับที่ 1 มกราคม - เมษายน 2564

1/	 ศูนย์เทคโนโลยีชีวภาพเกษตร มหาวิทยาลัยเกษตรศาสตร์ วิทยาเขตก�ำแพงแสน จ.นครปฐม 73140

  	Center for Agricultural Biotechnology, Kasetsart University, Kamphaeng Saen Campus, Nakhon Pathom 73140, Thailand
2/ 	 ศนูย์ความเป็นเลศิด้านเทคโนโลยชีีวภาพเกษตร ส�ำนกัพฒันาบณัฑติศกึษาและวจิยัด้านวทิยาศาสตร์และเทคโนโลย ีส�ำนกังานคณะกรรมการ

การอุดมศึกษา กรุงเทพฯ 10900

  	Center of Excellence on Agricultural Biotechnology: (AG–BIO/PERDO–CHE), Bangkok10900, Thailand

*Corresponding Author: pannee.c@ku.ac.th  

ศกัยภาพการสงัเคราะห์แสงแบบ Crassulacean Acid Metabolism 
ของใบสบัปะรดพนัธุปั์ตตาเวยี

Leaf Photosynthesis Potential in Pineapple (Ananas comosus L. Merr.)
‘Smooth Cayenne’, a Crassulacean Acid Metabolism Plant

พรรณี ชื่นนคร1,2 สุนทรี ยิ่งชัชวาลย์1,2*

Pannee Chuennakorn1,2  Suntaree Yingjajaval1,2*

Received 01 July 2020/Revised 03 Aug 2020/Accepted 12 Nov 2020

ABSTRACT

Light response of pineapple ‘Smooth Cayenne’, a crassulacean acid metabolism (CAM) 
plant, was assessed by combining the measurements of leaf gas exchange, chlorophyll  
fluorescence and total acid content during each of the four carboxylation phases. Results 
showed that the gas exchange parameters, namely the net photosynthesis (A) and the  
stomatal conductance (g

s
) did not correspond to the applied radiation intensity (PPF

i
). It was 

clear that the procedure of gas exchange measurement was not applicable to assess CAM 
light response in all phases. The chlorophyll fluorescence measurement, on the other hand, 
provided data on the light–adapted quantum efficiency (φ

PSII
) and the electron transport rate 

(ETR). ETR showed increase with PPF
i
, thus could be fitted into a non–rectangular hyperbola 

function in all phases.  The estimation showed that the maximum ETR was 143 µμmol e- m–2 
s–1 during Phase III (9-12 h), and the estimated maximum gross photosynthesis rate (P

g
) 

was 35.8 µμmolCO
2
 m–2 s–1, with the light saturation (I

sETR
) of 750 µμmolPPF m–2 s–1. The  

measurement of the leaf total acid content (H+) showed that the levels were high during 
Phase I and II (dark to dawn). During daytime Phase III, H+ was reduced drastically, confirming 
the release of CO

2
 into the process of photochemistry. In Phase IV, both ETR and H+ were 

spent and the levels became low. Our study showed that we needed 3 procedures together 
to assess the light response of CAM leaf of pineapple.

Keywords:  Light response, Chlorophyll fluorescence, Electron transport rate, Photochem-
istry, Total acid content
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บทคัดย่อ
ศึกษาศกัยภาพการสงัเคราะห์แสงของใบ

สับปะรดพันธุ์ปัตตาเวีย ซึ่งมีวิถีสังเคราะห์แสง
แบบ Crassulacean acid metabolism โดยใช้
การวดั 3 วธิกีาร คอื วดัด้วยกระบวนการแลกเปล่ียน 
แก๊ส กระบวนการใช้แสง ร่วมกับวัดปริมาณกรด
รวมในใบ (H+) ที่แต่ละช่วงเวลาของ 4 เฟสของ
การตรึง CO

2
 ผลการศึกษาแสดงว่า กระบวนการ

แลกเปลีย่นแก๊สไม่สามารถประเมนิเส้นตอบสนอง
ต่อแสงท้ังเฟส 4 ได้ เพราะทัง้อตัราสงัเคราะห์แสง
สุทธิและค่าน�ำไหลปากใบมีค่าที่ไม่ผันแปรตาม
ความเข้มแสง (PPF

i
) แต่เมื่อใช้การวัดรังสี 

คลอโรฟิลล์ฟลอูอเรสเซนส์ ซึง่ให้ค่าประสทิธภิาพ
การใช้แสง (f

PSII
) และอตัราเคลือ่นย้ายอเิลก็ตรอน 

(ETR) จะสามารถแสดงถึงการเกิดกระบวนการ 
โฟโตเคมีได ้ โดยความสัมพันธ์ระหว่าง ETR กบั 
PPF

i
  เข้ารูป non–rectangular hyperbola ได้ทั้ง 

4 เฟส ทัง้นี ้ค่า ETR สงูสุดเกดิในเฟสที ่3 (9:00-
12:00 น.) มีค่า 143 µμmol e- m–2 s–1 ซึ่งท�ำให้
ค�ำนวณอัตราสังเคราะห์แสงรวม (P

g
) สูงสุดได้

เท่ากับ 35.8 µμmolCO2 m–2 s–1 และระดับความ
เข้มแสงอิ่มตัวเท่ากับ 750 µμmolPPF m–2 s–1 
ข้อมูลปริมาณกรดรวม แสดงค่าสูงในช่วงมืดและ
เช้าตรู่ของเฟส 1 และ 2 ในเฟสที ่3 ปริมาณกรด
ลดลงอย่างรวดเร็ว ขณะที่ค่า ETR เพิ่มขึ้นสูงสุด
เป็นการยืนยันว่า มีการปลดปล่อย CO

2
 เข้าสู่ 

กระบวนการโฟโตเคมี ในช่วงเย็นของเฟสที่ 4 ทั้ง
ปริมาณกรดและค่า ETR ถูกใช้หมด จนมีระดับ
ลดต�่ำลงมาก การศึกษาน้ีแสดงว่า การประเมิน
ศักยภาพการสงัเคราะห์แสงของใบสบัปะรดท�ำได้
เมื่อใช้การวัดกระบวนการทั้ง 3 เรื่องร่วมกัน

ค�ำส�ำคัญ: เส้นตอบสนองต่อแสง, คลอโรฟิลล ์
ฟลูออเรสเซนส์, อัตราเคลื่อนย้ายอิเล็กตรอน  
กระบวนการโฟโตเคมี, ปริมาณกรดรวม 

บทน�ำ
สับปะรด (Ananas comosus L. Merr.)

เป็นไม้ผลที่ด�ำเนินวิถีการสังเคราะห์แสงแบบ 
Crassulacean acid metabolism (CAM) เติบโต
และปรบัตวัในเขตร้อนและแล้งได้ด ีโดยเฉพาะใน
ทวีปอเมริกาใต้และเอเชีย (Malezieux et al., 
2003) ประเทศไทยเป็นประเทศผูผ้ลติและผูส่้งออก
ผลติภณัฑ์สบัปะรดมากที่สุด อยู่ใน 5 อันดับของ
โลก (FAOSTAT, 2017) แม้กระนัน้กต็าม งานศกึษา
ด้านอตัราสังเคราะห์แสงของสับปะรดที่เติบโตใน
ประเทศไทยมีปรากฏน้อยมาก งานวิจัยนี้มี
วตัถปุระสงค์เพ่ือเพ่ิมเติมองค์ความรูด้้านศกัยภาพ
การสงัเคราะห์แสงของสบัปะรด เพือ่เป็นตัวแทน
ของพืช CAM โดยวดัเส้นตอบสนองต่อแสงของใบ
สบัปะรดพนัธุปั์ตตาเวยี ซึง่เป็นพนัธุท์ีป่ลกูส�ำหรบั
อตุสาหกรรมผลติภณัฑ์สับปะรดในประเทศไทย

การตอบสนองต่อแสงของใบพืช (light 
response) บ่งชี้ถึงศักยภาพของกระบวนการ
สงัเคราะห์แสง ซึง่เป็นกระบวนการควบต่อเนือ่งกนั
ระหว่างกระบวนการใช้แสงหรือกระบวนการ 
โฟโตเคมี (photochemistry) กบักระบวนการตรงึ CO

2
 

หรือคาร์บอกซิเลชัน (carboxylation) ที่ก�ำหนด
ได้ดีถึงศักยภาพการสร้างชีวมวลภายใต้เงื่อนไข
สภาพแวดล้อมที่พืชนั้นได้รับ การวัดเส้นตอบ
สนองต่อแสงของใบพืช C3 และ C4 ท�ำได้โดยวัด
อัตราแลกเปลี่ยนแก๊ส (gas exchange rate) ที่
ติดตามการลดลงของความเข้มข้นของแก๊ส CO

2 

ทีถ่กูตรงึในกระบวนการสงัเคราะห์แสง ค่าทีว่ดัได้
คอือตัราสงัเคราะห์แสงสทุธ ิ(net photosynthesis 
rate) ที่เป็นผลต่างระหว่างอัตราสังเคราะห์แสง
จรงิหรอืรวม (true or gross photosynthesis rate) 
กบัอตัราการหายใจทีม่ทีัง้อตัราการหายใจเชงิแสง 
(photorespiration) ที่เกิดจากกระบวนตรึง O

2
 

(oxygenation) ของเอนไซม์ Rubisco และอัตรา
หายใจของเซลล์ (mitochondrial respiration)  
(สุทินและคณะ, 2549; พรชัยและสุนทรี, 2550; 
ศรีสังวาลย์และสุนทรี, 2554; วินัยและคณะ, 
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2559; พรรณีและสุนทรี, 2560; Wohlfahrt and 
Gu, 2015) แต่การวัดอัตราสังเคราะห์แสงของใบ
พืชที่ใช้วิถีการสังเคราะห์แสงแบบ CAM มีความ
ซับซ้อนข้ึน เพราะในช่วงที่มีแสง ปากใบจะปิด
แคบเพื่อลดการเสียน�้ำ  ท�ำให้ใบไม่สามารถใช้
วัตถุดิบ CO

2
 จากอากาศภายนอกโดยตรง แต่จะ

ใช้ CO
2
 ภายในใบที่ได้จากการสลายตัวของกรด

มาลิก (acid decarboxylation) ที่ใบสะสมไว้
ตลอดช่วงกลางคนื ปากใบท่ีปิดแคบไม่เพียงแต่ลด
การสูญเสียน�้ำ แต่ยังเป็นกลไกลดการรั่วออกของ 
CO

2
 จากช่องว่างภายในใบ (intercellular space 

[CO
2
], C

i
) สู่อากาศไปพร้อมกัน เนื่องจากในช่วง

ดงักล่าว CO
2
 ทีถ่กูปลดปล่อยจากการสลายตัวของ

กรดมาลิกมีความเข้มข้นสูงกว่าความเข้มข้นของ 
CO

2
 ในอากาศ (atmospheric [CO

2
], C

a
) หลาย

เท่า (Nobel, 1991) หากใช้วธีิวดัอัตราแลกเปล่ียน
แก๊สแบบพชือ่ืนจะวดัได้ค่าอัตราสงัเคราะห์แสงสทุธิ
เป็นค่าตดิลบ ซึง่จะตีความว่าใบพชืก�ำลงัหายใจโดย
ไม่สะท้อนกระบวนการสงัเคราะห์แสงจริงที่เกิดข้ึน 
(พรรณีและสนุทรี, 2553) 

วิถีของ CAM มีการจ�ำแนกเฟสการตรึง 
CO

2
 ที่พบในรอบ 24 ชม. ได้ 4 เฟส โดยเฟส 

ที่ 1 เกิดขึ้นในช่วงมืด ปากใบที่เปิดกว้างขึ้น ท�ำ 
ให้ใบตรึง CO

2
 ทั้งจากอากาศภายนอกและ 

จากการหายใจของเซลล์ภายในใบด้วยเอนไซม ์
phosphoenolpyruvate carboxylase (PEPc) 
โดยสะสมไว้ในรูปกรดมาลิกอยู่ในแวคคิวโอล 

  

เฟสที ่2 เกดิในช่วงเช้าตรูเ่มือ่เริม่มแีสงถงึช่วงสาย
ของวันและปากใบยังเปิดกว้างอยู่ ท�ำให้เกิดการ
ตรึง CO

2
 จากอากาศโดยกระบวนการโฟโตเคมี

ร่วมกับเอนไซม์ปรกตคิอื Ribulose-1,5-bisphos-
phate carboxylase/oxygenase (Rubisco)  ใน
เวลาถดัมา เมือ่แสงแดดแรงขึน้และสภาพอากาศ
ท่ีแห้งชักน�ำให้ปากใบปิดแคบลง การตรงึ CO

2
 จะ

เข้าสู่เฟสที่ 3 ซึ่งเกิดในช่วงสายของวัน เมื่อความ
เข้มแสงแดดเพิม่ขึน้และปากใบปิดแคบ โดย CO

2
 

ทีถ่กูตรงึเกดิอยู่ภายในใบจากการสลายตวัของกรด

มาลิก (malic acid decarboxylation) ที่สะสมไว้ 
โดยใช้เอนไซม์ Rubisco เฟสที่ 4 เกิดขึ้นในช่วง
บ่ายถึงเย็น ปากใบอาจเปิดกว้างขึ้นได้ใหม่อีกครั้ง 
จึงเป็นช่วงที่ CO

2
 จากอากาศแพร่เข้าสู่ใบ และ

ถูกตรึงโดยตรงด้วยเอนไซม์ Rubisco ในช่วงเฟส
นี้ กรดมาลิกที่สะสมไว้มักสลายตัวจนหมดไปก่อน
แล้ว และในช่วงท้ายเมือ่หมดแสง ใบจะเริม่สะสม
กรดมาลกิได้โดยเปลีย่นใช้ PEPc ในการตรงึ CO

2
 

ซึง่เป็นการเริม่ต้นของเฟสที ่1 ของวนัถดัไป (Cote 
et al., 1989; Dodd, et al., 2002; Malezieux  
et al., 2003)

กระบวนการสังเคราะห์แสงทีค่รบขัน้ตอน
ของทัง้กระบวนการโฟโตเคมี และคาร์บอกซเิลชัน
ของใบพืช CAM เกิดขึ้นในช่วงที่มีแสง (เฟสที่ 2, 
3 และ 4) โดยการศึกษาในช่วงก่อนปี ค.ศ. 2000 
มีการประเมินอัตราสังเคราะห์แสงจากการวัด
อัตราแลกเปลี่ยนแก๊ส O

2
 ที่ถูกปลดปล่อยจากการ

แตกตัวของ H
2
O ของปฏิกิริยาใช้แสงของระบบ

รับแสง 2 (photosystem II, PSII) และวัดการ
ลดลงของปริมาณกรดมาลิกที่สลายตัวปลดปล่อย 
CO

2
 ที่ถูกตรึง   (Cote et al., 1989; Maxwell  

et al., 1999) ต่อมาถึงปัจจุบัน มีการพัฒนาการ
วัดรังสีคลอโรฟิลล์ฟลูออเรสเซนส์ (chlorophyll 
florescence) เพื่ออธิบายเรื่องประสิทธิภาพการ
ใช้แสงของ PSII ของกระบวนการโฟโตเคมี ในพชื 
CAM และ C3–CAM ภายใต้สภาพปากใบปิดแคบ
อย่างได้ผลมากข้ึน (พรรณีและสุนทรี, 2550; 
Franco et al., 1996; 1999; de Mattos et al., 
1997; de Mattos and Lüttge, 2001; Griffiths 
et al., 2008; Ritchie and Bunthawin, 2010b) 
งานวจิยันีจ้งึต้องการศกึษาศกัยภาพการสังเคราะห์
แสงของใบสับปะรด เพื่อความเข้าใจการใช้แนว
วิธีการประเมิน 3 วิธี คือวิธีการวัดกระบวนการ
แลกเปลี่ยนแก๊ส วิธีการวัดรังสีคลอโรฟิลล์ฟล ู
ออเรสเซนส์ ร่วมกบัการวดัปรมิาณกรดรวมภายใน
ใบในแต่ละเฟสของใบสับปะรด
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อุปกรณ์และวิธีการ
พืชทดลอง

ต้นสบัปะรดทีใ่ช้ศกึษาเป็นพนัธุปั์ตตาเวยี 
(Ananas comosus L. Merr) ‘Smooth Cayenne’  
ปลกูด้วยหน่อ (หน่อใหม่ซึง่แตกออกจากต้นแม่เดิม) 
เลี้ยงในกระถางที่ต้ังในบริเวณกลางแจ้งให้ได้รับ
แสงแดดธรรมชาต ิภายในมหาวทิยาลัยเกษตรศาสตร์ 
วิทยาเขตก�ำแพงแสน จ. นครปฐม (N14° 01.572’ 
E99° 58.393’) มกีารให้น�ำ้สม�ำ่เสมอเพือ่ให้รากพชื
ได้รับน�้ำในระดับที่ไม่ต�่ำกว่า –20 kPa ด้วยเครือ่ง
วดัแรงดงึน�ำ้ของดิน (tensiometer) การเก็บข้อมูล
ท�ำในช่วงที่ต้นสับปะรดมีอายุ 6–8 เดือน ซึ่งเป็น
ช่วงเตบิโตเตม็ท่ี เลือกวัดใบต�ำแหน่ง “D–leaf” ซึง่
เป็นใบท่ีขยายขนาดเตม็ทีข่องหน่อใหม่ (Malezieux 
et al., 2003) มค่ีาดรรชนคีวามเขยีวใบคงทีใ่นช่วง 
43–51 (วัดด้วยเครื่อง Chlorophyll meter  
รุ่น SPAD-502)

การวัดอัตราแลกเปลี่ยนแก๊สและคลอโรฟิลล ์

ฟลูออเรสเซนส์
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เครื่องค�ำนวณค่า photochemical 
quenching, qP ซึง่ค่านีจ้ะมค่ีาสงูทีค่วามเข้มแสง
ระดับต�่ำ แสดงถึงสัดส่วนของ reaction centers 
ท่ีสามารถเปิดรับอิเล็กตรอนได้ส�ำหรับกระบวน
การโฟโตเคมี พารามเิตอร์ท่ีค�ำนวณเพิม่เติมคอืค่า 
1–qP (non–photochemical quenching) แสดง
ถึงสัดส่วนของพลังงานแสงที่ถูกระบายโดย

กระบวนการอืน่ ๆ  ทีไ่ม่ใช่โดยกระบวนการโฟโตเคมี 
ได้แก่ การเรืองแสง (fluorescence) และความ
ร้อน (de Mattos et al., 1997)

ความสัมพันธ์ระหว่างอัตราสังเคราะห์
แสงสุทธ ิ(A) กบัความเข้มแสง (PPF) มีรปูฟังก์ชนั
แบบ non–rectangular hyperbola (Thornley 
and Johnson, 1990) ดังนี้
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	 เมื่อ a = ประสิทธิภาพการใช้แสง
สูงสุดส�ำหรับกระบวนการตรึง CO

2
 ค�ำนวณจาก

ค่าความชันเริ่มต้นท่ีความเข้มแสงต�่ำช่วง 0-100 
μµmolPPF m-2 s-1  I = ความเข้มแสงในภาชนะ
บรรจุใบ q = ค่าควบคุมความโค้งของเส้นกราฟ  

P
max 

= อตัราสงัเคราะห์แสงรวมสงูสดุ  R
d
 = อตัรา

หายใจในช่วงกลางวัน 
ส่วนอตัราเคลือ่นย้ายอเิลก็ตรอน (electron 

transport rate, ETR) สัมพันธ์กับความเข้มแสง
ในลักษณะเดียวกัน กล่าวคือ 

เมือ่ α
ETR

 =  ประสทิธภิาพการสงัเคราะห์
แสง ซ่ึงเป็นค่าความชันของฟังก์ชันเส้นตรงของ  
กับ ETR ในช่วง I ระดับต�่ำที ่0–100 µμmolPPF 
m-2 s-1  ETR

max
 คืออัตราเคลื่อนย้ายอิเล็กตรอน

สงูสดุ และ θ = ค่าควบคมุความโค้งของเส้นกราฟ 
ประเมินค่าพารามิเตอร์ได้แก่ α

ETR
, ETR

max
 จาก

ค�ำส่ัง solver ให้ SSD ของค่า ETR ทีไ่ด้จากเครือ่ง
วัด LI6400-40 และค่า ETR ที่ได้จากสมการ 2 มี
ค่าน้อยทีส่ดุ โดยก�ำหนดเง่ือนไขให้ค่า q อยูใ่นช่วง 
0-1 (ศรสีงัวาลย์และสุนทร,ี 2554)  ค�ำนวณความ
เข้มแสงอิ่มตัว (I

s ETR
) ที่ 85% ของ ETR

max 
 

อัตราสงัเคราะห์แสงรวม (gross photo-
synthesis rate, P

g
) ซึ่งเป็นผลรวมของอัตราตรึง 

CO
2
 โดยเอนไซม์ Rubisco เป็นค่าค�ำนวณขั้นต้น

จากค่า ETR ตามวิธีของ Franco et al. (1999) 
และ Ritchie and Bunthawin (2010b) โดยใช้
หลกัการว่า ต้องใช้อเิล็กตรอนท่ีส่งผ่านระบบ PSII 
จ�ำนวน 4 โมล เพื่อผลิต 1 โมล ของ O

2
 และ 1 

โมลของ CO
2
 ที่ผ่านวัฏจักรคาลวิน (4e- :1O

2
 

:1CO
2
) ดังนั้น P

g
= ETR/4

ปริมาณกรดรวมในใบ
ใบส่วนทีว่ดัเส้นตอบสนองต่อแสงแล้วทกุ

ใบ จะถกูตดัเกบ็ตัวอย่างทนัท ีเพือ่ใช้วดัปริมาณกรด
รวมในใบ (total acid content, H+)  วดัมวลสด
และพ้ืนที่ใบ ต้มตัวอย่างใบในน�้ำเดือด กรอง
สารละลายทีไ่ด้แล้วไตเตรทด้วย NaOH 0.01 N ใช้ 
phenolphthalein เป็น indicator (พรรณ,ี 2550) 
ค�ำนวณปรมิาณกรดรวมต่อหนึง่หน่วยพืน้ทีใ่บ 

ผลการทดลองและวิจารณ์
การวัดอัตราแลกเปลี่ยนแก๊สและคลอโรฟิลล ์

ฟลูออเรสเซนส์
	 เส้นตอบสนองต่อความเข้มแสงทัง้ 4 เฟส
ของการตรึง CO

2
 ของใบสับปะรด แสดงว่า แสง

ภายนอกทีใ่บส่วนใหญ่ได้รบั จะก�ำหนดการด�ำเนนิ
กระบวนการสังเคราะห์แสงมากกว่าแสงที่เพิ่มให้
ในหวัวดัใบ จงึท�ำให้ใบมอัีตราน�ำเข้าหรอืตรงึ CO

2
 

สุทธิ (A) และค่าน�ำไหลปากใบ (g
s
) ที่ไม่ผันแปร

ตามความเข้มแสงที่ส่องให้ใบ (PPF
i
) ซึ่งต่างจาก

ลกัษณะทีพ่บในใบพืช C3–C4 กล่าวคือ ค่า A และ 
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g
s
 อยูใ่นระดบัค่อนข้างคงท่ี ตลอดช่วงความเข้มแสง

ทีใ่ห้ หรอืกลบัแสดงการตรงึ CO
2
 สงูสุดในช่วงไม่มี

แสง หลงัจากนัน้ในเฟสที ่3 เมือ่แสงภายนอกเพิม่
ขึ้นซึ่งชักน�ำให้ปากใบเปิดได้กว้างขึ้นกว่าช่วงก่อน
หน้า แต่ A กลบัมค่ีาตดิลบ ซึง่แสดงว่า CO

2
 ภายใน

ใบแพร่ออกในอัตราสงูกว่าแพร่เข้าใบ จงึเหน็ได้ว่า
ในเฟสที ่3 นี ้การวดักระบวนการแลกเปลีย่นแก๊ส
ไม่สามารถใช้ประเมนิศักยภาพการสงัเคราะห์แสง
ของใบพชื CAM ได้ ส่วนเฟสที ่4 ค่าน�ำไหลปากใบ
มีค่าเพิม่ขึน้ โดยเฉพาะเมือ่ลดความเข้มแสงลงต�ำ่
กว่า 200 µμmolPPF m–2 s–1 ท�ำให้ A มค่ีาเพิม่สงู
ขึน้สูงสดุอยู่ที ่1.5 µμmolCO

2
 m–2 s–1  ใบสบัปะรด

เป็นพืช CAM ทีม่เีฟสที ่4 ชดัเจนทีแ่สดงการเปิด
ปากใบและตรงึ CO

2 
จากอากาศได้ใหม่อีกคร้ังใน

ช่วงก่อนหมดแสง และเป็นอตัราแลกเปลีย่นแก๊สที่
สงูกว่าเฟสอ่ืน (Figure 1a–1b)

ทัง้ 4 เฟสนี ้เนือ่งจากค่า A ไม่ผนัตาม PPF
i 

ท�ำให้ไม่สามารถเข้ารูปสมการ non-rectangular 
hyperbola ที่ใช้กันส�ำหรับพืช C3 และ C4 ได้ 
ค่า A

 
ที่ความเข้มแสง 2,000 µμmolPPF m-2 s-1 

(A
2000

)  มีค่าอยู่ในช่วง -0.2 ถึง 0.5 µμmolCO
2
 

m–2 s–1 ข้อมูลท่ีได้แสดงชัดเจนว่า การประเมิน
ศกัยภาพการสงัเคราะห์แสงของใบสบัปะรดทีเ่ป็น
พชื CAM ไม่สามารถใช้วิธกีารวัดอตัราแลกเปลีย่น
แก๊สได้

อย่างไรกต็าม การวดักระบวนการใช้แสง
ด้วยวิธีวัดคลอโรฟิลล์ฟลูออเรสเซนส ์จะให้ข้อมูล
ว่าได้เกิดกระบวนการโฟโตเคมีขึ้นในใบ ทั้งนี้ พบ
ว่า ค่าประสิทธิภาพการใช้แสงของ PSII ขณะที่
ใบได้รับแสง (f

PSII
) มีค่าลดลงเมื่อความเข้มแสง

ทีส่่องให้มค่ีาเพิม่ขึน้ ซึง่แสดงชดัเจนว่าใบสับปะรด
สามารถใช้พลังงานแสงได้ในสัดส่วนท่ีต�่ำ  โดย
สดัส่วนการใช้แสงลดลงอย่างรวดเรว็จากประมาณ 
0.7 เหลือต�่ำกว่า 0.2 (Figure 1c) ขณะที่ใบ 
ได้รบัแสง แต่ใช้แสงในกระบวนการโฟโตเคมีได้ไม่
หมด แสงส่วนเกินจะถูกระบายในรูปอื่น ๆ  ซึ่งพบ
ว่าค่า 1–qP มีค่าเพ่ิมขึ้นตามความเข้มแสง  

(Figure 1d) โดยในช่วงมืดเฟสที่ 1 ค่า 1–qP มี
ระดบัสงูสดุ ในขณะทีช่่วงแรกของเฟส 3 ค่า 1–qP 
มีระดับต�่ำสุด เม่ือความเข้มแสงเพ่ิมขึ้น แม้ค่า 
f

PSII
 ลดลง แต่ด้วยความเข้มแสงที่เพิ่มข้ึนใน

สดัส่วนท่ีมากกว่า ส่งผลให้ค่าค�ำนวณอตัราเคลือ่น
ย้ายอเิลก็ตรอน (ETR) แสดงการเพิม่ขึน้ตามความ
เข้มแสงในรูปแบบเดียวกับใบพืช C3–C4 ในที่นี้
พบว่า ทกุเฟสยกเว้นช่วงแรกของเฟสที ่3 ค่า ETR 
เพิม่ขึน้เลก็น้อยในช่วงแรกท่ีเพิม่ความเข้มแสง แล้ว
ลู่เข้าสู่ระดับอิ่มตัวอย่างรวดเร็ว เฉพาะช่วงแรก
ของเฟส 3 เท่านั้น ที่ความสัมพันธ์ ETR–PPF

i
 มี

รูปแบบชัดเจน (Figure 1e) ข้อมูลของทุกเฟส
สามารถเข้ารปูฟังก์ชนั non–rectangular hyperbola 
ได้ ท�ำให้ค�ำนวณได้ค่า ETR

max
 และระดับความ

เข ้มแสงที่ท�ำให ้ได ้ค ่า ETR อิ่มตัว (I
s ETR

)  
ค่า ETR

max
 มค่ีาอยูใ่นช่วง 14–143 µμmol e- m–2 s–1 

โดยช่วงแรกของเฟสที่ 3 มีค่า ETR
max
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(Table 1) ทั้งนี้ ระดับของอัตราเคลื่อนย้าย
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g
) ซึ่งมีค่าสูงสุด  

(P
g max

) อยู่ในช่วง 3.4–35.8 µμmolCO
2
 m–2 s–1 

โดยพบว่า ช่วงต้นของเฟสที ่3 ซึง่วัตถดุบิ CO
2
 มา

จากการสลายตวัของกรดให้ค่า P
g max 

สงูสดุ เท่ากบั 
35.8 µμmolCO

2
 m–2 s–1  (Table 1) ประสิทธิภาพ

การสังเคราะห์แสง (α
ETR

) มค่ีาในช่วง 0.09–0.27 
mol e-  molPPF–1 (Figure 2a) ซึ่งต�่ำกว่าของพืช 
C3  เช่น ปาล์มน�ำ้มนั (ทีมี่ค่า 0.26 mol e- molPPF–1) 
(พรชยัและสนุทร,ี 2550) ทัง้น้ี ค่าสงูสุดในช่วงต้น
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เคียงค่าเฉลี่ยของพืช C3  ส่วนเฟสที่ 4 ซึ่งด�ำเนิน
กระบวนการตรึง CO

2
 คล้ายกับพืช C3 มากที่สุด 

มีค่าที่ต�่ำกว่า อยู่ที่ 0.16 mol e-  molPPF–1  
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Figure 1  Light response functions of 4 carboxylation phases of pineapple ‘Smooth Cayenne’ 
a. net CO

2
 fixation rate (A) b. stomatal conductance (g

s
) c. light–adapted quantum efficiency  

of PSII (f
PSII
) d. reduction state of Q

A
 (1–qP) and e. electron transport rate (ETR) (point 

shows average data±±SE of 3 plants)

Table 1 Light response parameters of 4 carboxylation phases of pineapple ‘Smooth Cayenne’

Carboxylation phase I II III III IV

dark dawn light light light

 Time 4–6h 6–8h 9–12h 13–15h 16–17h

PPF
o
, µμmol m-2 s-1 0±±0 87±±39 961±±146 983±±75 87±±44

A
2000, 

μmolCO
2
 m-2 s-1 0.2±±0.1 0.2±±0.1 –0.2±±0.0 –0.1±±0.0 0.5±±0.2

g
s max

, mmolH
2
O m-2 s-1 5±±1 6±±0 8±±1 6±±1 10±±1

ETR
max

, µμmol e- m-2 s-1 14±±1 20±±2 143±±9 42± ±1 30±±1

φ
PSII max

, mol e- molPPF-1 0.43±±0.09 0.57±±0.09 0.70±±0.00 0.67±±0.03 0.60±±0.00

1–qP, fraction 0.52±±0.00 0.48±±0.02 0.24±±0.01 0.30±±0.03 0.39±±0.01

P
g max

, µμmolCO
2
 m-2 s-1 3.4±±0.3 5.1±±0.6 35.8±±2.3 10.4±±0.3 7.5±±0.3

α
ETR

, mol e- molPPF-1 0.09±±0.03 0.16±±0.03 0.27±±0.01 0.20±±0.02 0.16±±0.01

I
s ETR

, μ µmolPPF m-2 s-1 246±±95 222±±79 741±±71 498±±93 429±±14

H+, mmol m-2 329±±14 386±±16 287±±61 53±±11 47±±9

Values are data±±SE of 3 plants (replication)
PPF

o 
= external radiation intensity, A

2000 
= net CO

2
 assimilation rate at PPF 2000 µmol m-2 s-1, g

s max 
= maximum 

stomatal conductance, ETR
max 

= maximum electron transport rate, φ
PSII max 

= maximum light–adapted 
quantum efficiency of PSII, 1-qP = reduction state of QA, P

g max 
= maximum gross photosynthesis rate, 

α
ETR

 = photosynthesis efficiency, I
s ETR 

= light saturation and H+ = total acid content
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ในขณะทีSช่วงแรกของเฟส 3 ค่า 1–qP มีระดบัตํSาสุด  เมืSอความเขม้แสงเพิSมขึ]น แมค่้า fPSII ลดลง แต่ดว้ยความ
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ฟังกช์นั non–rectangular hyperbola ได ้ ทาํใหค้าํนวณไดค่้า ETRmax และระดบัความเขม้แสงทีSทาํใหไ้ดค่้า 

ETR อิSมตวั (Is ETR) ค่า ETRmax  มีค่าอยูใ่นช่วง 14–143 µmol e- m–2 s–1 โดยช่วงแรกของเฟสทีS 3 มีค่า ETRmax 

สูงสุด (Table 1) ทั]งนี] ระดบัของอตัราเคลืSอนยา้ยอิเลก็ตรอนสมัพนัธ์กบัความตอ้งการใชพ้ลงังาน (ATP และ 

NADPH) ของกระบวนการคาร์บอกซิเลชนัของแต่ละเฟส (Maxwell et al., 1999; Griffiths et al., 2008)  

 

 

 

 

 

 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 1  Light response functions of 4 carboxylation phases of pineapple ‘Smooth Cayenne’ a. net CO2 
fixation rate (A)  b. stomatal conductance (gs)   c. light–adapted quantum efficiency of PSII (�PSII)  d. 
reduction state of QA (1–qP)  and e. electron transport rate (ETR)  (point shows average data±SE of 3 plants). 
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ในขณะทีSช่วงแรกของเฟส 3 ค่า 1–qP มีระดบัตํSาสุด  เมืSอความเขม้แสงเพิSมขึ]น แมค่้า fPSII ลดลง แต่ดว้ยความ

เขม้แสงทีSเพิSมขึ]นในสดัส่วนทีSมากกวา่ ส่งผลใหค่้าคาํนวณอตัราเคลืSอนยา้ยอิเลก็ตรอน (ETR) แสดงการ

เพิSมขึ]นตามความเขม้แสงในรูปแบบเดียวกบัใบพืช C3–C4  ในทีSนี]พบวา่ในทุกเฟสยกเวน้ช่วงแรกของเฟสทีS 

3  ค่า ETR เพิSมขึ]นเลก็นอ้ยในช่วงแรกทีSเพิSมความเขม้แสงแลว้ลู่เขา้สู่ระดบัอิSมตวัอยา่งรวดเร็ว เฉพาะช่วงแรก

ของเฟส 3 เท่านั]นทีSความสมัพนัธ์ ETR–PPFi มีรูปแบบชดัเจน (Figure 1e) ขอ้มูลของทุกเฟสสามารถเขา้รูป

ฟังกช์นั non–rectangular hyperbola ได ้ ทาํใหค้าํนวณไดค่้า ETRmax และระดบัความเขม้แสงทีSทาํใหไ้ดค่้า 

ETR อิSมตวั (Is ETR) ค่า ETRmax  มีค่าอยูใ่นช่วง 14–143 µmol e- m–2 s–1 โดยช่วงแรกของเฟสทีS 3 มีค่า ETRmax 

สูงสุด (Table 1) ทั]งนี] ระดบัของอตัราเคลืSอนยา้ยอิเลก็ตรอนสมัพนัธ์กบัความตอ้งการใชพ้ลงังาน (ATP และ 

NADPH) ของกระบวนการคาร์บอกซิเลชนัของแต่ละเฟส (Maxwell et al., 1999; Griffiths et al., 2008)  

 

 

 

 

 

 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 1  Light response functions of 4 carboxylation phases of pineapple ‘Smooth Cayenne’ a. net CO2 
fixation rate (A)  b. stomatal conductance (gs)   c. light–adapted quantum efficiency of PSII (�PSII)  d. 
reduction state of QA (1–qP)  and e. electron transport rate (ETR)  (point shows average data±SE of 3 plants). 
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Figure 1  Light response functions of 4 carboxylation phases of pineapple ‘Smooth Cayenne’ a. net CO2 
fixation rate (A)  b. stomatal conductance (gs)   c. light–adapted quantum efficiency of PSII (�PSII)  d. 
reduction state of QA (1–qP)  and e. electron transport rate (ETR)  (point shows average data±SE of 3 plants). 
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ค่าความเข้มแสงอิม่ตวั (I
sETR

) แสดงว่า ใบต้องการ
ความเข้มแสงอิ่มตัวสูงสุดในช่วงต้นของเฟสที่ 3 
อยู ่ที่ 750 µμmolPPF m–2 s–1 (Figure 2b)  
จึงกล่าวได้ว่า ใบสับปะรดปัตตาเวียต้องการความ
เข้มแสงแดดสูงปานกลาง (sun plant)  เช่นเดียว
กับไม้ผลยืนต้น เช่น ปาล์มน�้ำมัน และสละ  
(พรชยัและสนุทรี, 2550; พรรณีและสุนทรี, 2560) 

จากค่า ETR และค่าประเมิน P
g
 กล่าวได้ว่า 

ในเฟสท่ี 3 ใบสบัปะรดพนัธุปั์ตตาเวยีมศีกัยภาพ 
การตรงึ CO

2
 เทยีบเท่าพชื C3 เช่น ปาล์มน�ำ้มนั 

แต่ต�ำ่กว่าพชื C4 เช่น ผกัโขม (พรชยัและสุนทรี, 
2550; ศรสีงัวาลย์และสนุทร,ี 2554) และถ้าเปรยีบ
เทยีบกบัพชื CAM ด้วยกนั พบว่า สบัปะรดพนัธุ์
ปัตตาเวยีมีค่า ETR สงูท่ีสะท้อนถงึความต้องการ 
ใช้พลังงานจากระบบใช้แสงในกระบวนการ 
คาร์บอกซเิลชนัท่ีสงูกว่าพนัธุภ์เูกต็ (Ritchie and 
Bunthawin, 2010b) และสงูกว่ากลุ่มพชื CAM  
ไม้ประดับ เช่น แคคตัส และกล้วยไม้สกุลหวาย 

(González and Villarreal, 2007; พรรณแีละสนุทรี, 
2550; Ritchie and Bunthawin, 2010a)

ปริมาณกรดรวมในใบ
การวดัปรมิาณกรดรวมของใบสบัปะรดใน

แต่ละเฟสควบคู่ไปด้วย (Figure 2c) ในช่วงเฟส 
1–2 เป็นช่วงมืดถึงเริ่มมีแสง ปริมาณกรดรวมมี
ระดบัสงูสดุ เป็นช่วงทีก่ระบวนการโฟโตเคมยีงัไม่
เกดิถึงเพิง่เร่ิมต้น เฟสที ่3 ช่วงแรก 9:00–12:00 น. 
ค่า ETR

max
 ที่เพิ่มขึ้นอย่างรวดเร็ว (Figure 2c) 

แสดงการเกิดกระบวนการโฟโตเคมีโดยใช้ CO
2
 

จากการสลายตัวของกรด ท�ำให้ปริมาณกรดรวม
ลดลงอย่างต่อเนือ่ง ในช่วงหลงัของเฟส 3 ปรมิาณ
กรดลดลงจนถึงระดับต�่ำสุด พร้อมกับระดับ  
ETR

max
 ที่ตกลง เมื่อถึงเฟสที่ 4 ทั้ง ETR

max
 และ

ปริมาณกรดลดลงอีกเล็กน้อย ในขณะที่ความเข้ม
แสงเร่ิมหมดลง (Figure 2d) จงึเป็นช่วงท่ีกระบวน
การโฟโตเคมีถูกจ�ำกัดด้วยความเข้มแสงแม้จะได้ 
CO

2
 แพร่เข้าจากอากาศภายนอกใบ	

Figure 2   Light response parameters of 4 carboxylation phases of pineapple ‘Smooth  
Cayenne’. a. photosynthesis efficiency (α

ETR
)  b. light saturation (I

s ETR
)  c. total acid (H+) and 

maximum electron transport rate (ETR
max

)  and d. external radiation intensity (PPF
o
) (point 

shows average data±±SE of 3 plants)
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ถึงความตอ้งการใชพ้ลงังานจากระบบใชแ้สงในกระบวนการคาร์บอกซิเลชนัทีSสูงกว่าพนัธ์ุภูเก็ต (Ritchie 

and Bunthawin, 2010b) และสูงกวา่กลุ่มพืช CAM ไมป้ระดบัเช่นแคคตสัและกลว้ยไมส้กุลหวาย (González 

and Villarreal, 2007; พรรณีและสุนทรี, 2550; Ritchie and Bunthawin, 2010a) 

 

ปริมาณกรดรวมในใบ 

 การวดัปริมาณกรดรวมของใบสบัปะรดในแต่ละเฟสควบคู่ไปดว้ย (Figure 2c) ลาํดบัขั]นตอนไดว้า่ 

ในช่วงเฟส 1–2 เป็นช่วงมืดถึงเริSมมีแสง ปริมาณกรดรวมมีระดบัสูงสุด เป็นช่วงทีSกระบวนการโฟโตเคมียงั

ไม่เกิดถึงเพิSงเริSมตน้ เฟสทีS 3 ช่วงแรก 9:00–12:00 น. ค่า ETRmax ทีSเพิSมขึ]นอยา่งรวดเร็ว (Figure 2c) แสดงการ

เกิดกระบวนการโฟโตเคมีโดยใช ้ CO2 จากการสลายตวัของกรด ทาํใหป้ริมาณกรดรวมลดลงอยา่งต่อเนืSอง 

ในช่วงหลงัของเฟส 3 ปริมาณกรดลดลงจนถึงระดบัตํSาสุด พร้อมกบัระดบั ETRmax ทีSตกลง เมืSอถึงเฟสทีS 4 ทั]ง 

ETRmax และปริมาณกรดลดลงอีกเลก็นอ้ย ในขณะทีSความเขม้แสงเริSมหมดลง (Figure 2d) จึงเป็นช่วงทีS

กระบวนการโฟโตเคมีถูกจาํกดัดว้ยความเขม้แสงแมจ้ะได ้CO2 แพร่เขา้จากอากาศภายนอกใบ  

 

 

 

 

   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 2  Light response parameters of 4 carboxylation phases of pineapple ‘Smooth Cayenne’.  a. 
photosynthesis efficiency (αETR)  b. light saturation (Is ETR)  c. total acid (H+) and maximum electron transport 
rate (ETRmax)  and d. external radiation intensity (PPFo)  (point shows average data±SE of 3 plants). 

 

    ผลการศึกษานี]แสดงวา่ พารามิเตอร์คลอโรฟิลลฟ์ลูออเรสเซนส์ทีSไดจ้ากเส้นตอบสนองต่อแสง 

สามารถช่วยอธิบายถึงศกัยภาพการสงัเคราะห์แสงภายใตส้ภาพปากใบปิดแคบในเฟสทีS 3 ของใบสบัปะรด

ไดเ้ป็นอยา่งดี โดยมี 2 ช่วงเวลาทีSควรประเมิน คือ ช่วงตน้ของเฟสทีS 3 ซึS งระดบัศกัยภาพสูงสุดของการ
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ผลการศึกษานี้แสดงว่า พารามิเตอร ์
คลอโรฟิลล์ฟลอูอเรสเซนส์ทีไ่ด้จากเส้นตอบสนอง
ต่อแสง สามารถช่วยอธิบายถึงศักยภาพการ
สงัเคราะห์แสงภายใต้สภาพปากใบปิดแคบในเฟส
ที่ 3 ของใบสับปะรดได้เป็นอย่างดี โดยมี 2 ช่วง
เวลาที่ควรประเมิน คือ ช่วงต้นของเฟสที่ 3 ซึ่ง
ระดับศักยภาพสูงสุดของการสังเคราะห์แสงถูก
ก�ำหนดโดยปริมาณวัตถุดิบ CO

2
 ส�ำหรับกระบวน

การคาร์บอกซเิลชนั และอกีช่วงหนึง่คอืเฟสท่ี 4 ที่
ใบมกีระบวนตรงึ CO

2
 จากอากาศคล้ายกบัพืช C3 

สรุปผลการทดลอง
แหล่งของ CO

2
 ท้ังจากภายนอกและ

ภายในใบ ควบคู่กับปากใบที่ปิดแคบในช่วงมีแสง 
ท�ำให้ไม่สามารถใช้เคร่ืองวดัอตัราแลกเปลีย่นแก๊ส 
CO

2
 ในการประเมินเส้นตอบสนองต่อแสงของใบ

สับปะรดได ้ จึงต ้องปรับใช ้วิธีประเมินจาก
พารามิเตอร์ที่ได้จากการวัดการท�ำงานของระบบ
ใช้แสง (คลอโรฟิลล์ฟลูออเรสเซนส์) มาวัดควบคู่
กัน ส่วนข้อมูลปริมาณกรดรวมในใบใช้ยืนยันว่า 
ขณะที่เกิดกระบวนการโฟโตเคมี มีการสลายของ
กรดที่ปลดปล่อย CO

2
 เข้าสู่กระบวนการคาร์บอก

ซิเลชันจริง การใช้วิธีการวัดทั้ง 3 อย่าง จึงท�ำให้
สามารถประเมินศักยภาพการสังเคราะห์แสงของ
ใบสับปะรดได้

ค�ำขอบคุณ
งานวิจัยนี้ได้รับการสนับสนุนจากศูนย์

ความเป็นเลศิด้านเทคโนโลยชีวีภาพเกษตร ส�ำนกั
พฒันาบณัฑติศกึษาและวจิยัด้านวิทยาศาสตร์และ
เทคโนโลย ีส�ำนกังานคณะกรรมการการอดุมศกึษา 
กระทรวงการอุดมศึกษา วิทยาศาสตร์ วิจัยและ
นวัตกรรม และขอขอบคุณ คณุเพยีงใจ น้อยด ีและ
ครอบครัว ที่อนุเคราะห์พืชทดลองส�ำหรับท�ำงาน
วิจัย และที่เปี่ยมด้วยน�้ำใจในการให้ความช่วย
เหลืออย่างเต็มที่

เอกสารอ้างอิง
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