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ABSTRACT: Photosynthesis potential of the flag leaf of three varieties of rice, RD41, Pathum 
Thani1 (PTT1) and Khao Dawk Mali 105 (KDML105) were evaluated. The plants were grown in 
pots under natural light condition until flowering.  Measurement included light response functions 
under three levels of air CO

2 
concentration, C

a
= 400, 600, and 800 µmolCO

2
 mol-1.  At C

a
 400 

µmolCO
2
 mol-1, all varieties had similar maximum gross photosynthetic rate (P

m
) of 30–31 µmol 

CO
2
 m-2 s-1. KDML105 required the highest light saturation, generated the highest rates of electron 

transport (ETR), and photo-respiration (R
l
), resulting in having the lowest ratio of CO

2 
fixed per 

electron transported (dA/dETR). On the other hand, KDML105 had the lowest level of stomatal 
conductance (g

s
), which potentially limited the rate of its net photosynthesis. As C

a
 levels 

increased, the whole light response functions were elevated. P
m
 of RD41 and PTT1 increased 

77–103%, while increase of KDML105 was 32%. ETR increased but R
l
  decreased substantially. 

Consequently, dA/dETR improved by 40–50%. Of most interest, RD41 and PTT1 could maintain 
high g

s
 under increasing C

a
. KDML105, on the contrary, responded by reducing g

s
 in succession, 

resulting in gaining less benefit from higher C
a
. Measurement of carboxylation process showed 

that all 3 varieties had similar CO
2 
compensation points of 58–59 µmolCO

2
 mol-1 with leaf 

temperature between 31.2–32.7 oC. The carboxylation efficiency was high in the range of 
124–156 mmolCO

2
 m-2 s-1.

Keywords: Rice, light response, elevated CO
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      บทคัดย่อ

การศึกษานี้ประเมินศักยภาพการสังเคราะห์
แสงของใบธงข้าว 3 พนัธุ ์คือ กข41 (RD41)  ปทมุธาน1ี 
(PTT1) และ ขาวดอกมะลิ105 (KDML105) ปลูกต้น
ข้าวในกระถางภายใต้สภาวะแสงธรรมชาติจนถึงระยะ
ออกดอก วัดเส้นตอบสนองต่อแสงภายใต้ความเข้มข้น
ของคาร์บอนไดออกไซด์ในอากาศ (C

a
) 3 ระดับ คือ 

400, 600 และ 800 µmolCO
2
 mol-1  ผลการศึกษา

พบว่า ที่ C
a
 400 µmolCO

2
 mol-1 ทุกพันธุ์มีอัตรา

สังเคราะห์แสงสูงสุด (P
m
) ใกล้เคียงกันที่ 30−31 

µmolCO
2
 m-2 s-1 พันธุ์ KDML105 มีความต้องการ

ความเข้มแสง มีอัตราเคลื่อนย้ายอิเล็กตรอนทั้งระบบ
(ETR) และมอีตัราหายใจเชงิแสง (R

l
) สงูกว่าอกี 2 พนัธุ์ 

ส่งผลให้มีประสิทธิภาพการตรึง CO
2
 ต่อจ�านวน

อิเล็กตรอน (dA/dETR) ต�่าที่สุด ค่าน�าไหลปากใบ (g
s
) 

ของ KDML105 มีระดับต�่าที่สุด ซึ่งท�าให้น่าจะเป็น
ปัจจยัทีจ่�ากดัอตัราการสงัเคราะห์แสงเม่ือเพิม่ระดับ C

a
 

สูงขึ้น พบว่า P
m
 ของ RD41 และ PTT1 มีค่าเพิ่มขึ้น

อีก 77−103% แต่ KDML105 เพิ่มได้อีกเพียง 32%  
ในขณะที่ ETR และ R

l
 ลดลง ท�าให้ประสิทธิภาพค่า 

dA/dETR ของข้าวมีระดับเพิ่มขึ้นได้อีก 40–50% 
ประเด็นที่น่าสนใจที่สุดคือ ภายใต้ C

a
 ที่เพิ่มขึ้นอีก 2 

ระดับ  RD41 และ PTT1 สามารถรักษาค่า g
s
 ให้สูงอยู่

ได้ ในทางตรงข้าม KDML105 ตอบสนองโดยปิดปาก
ใบแคบลงตามล�าดับ ท�าให้ข้าวพันธุ์นี้ได้รับประโยชน์
น้อยกว่าจากการเพิ่มขึ้นของปริมาณ CO

2
 ในอากาศ

การศึกษากระบวนการคาร์บอกซเิลชนัให้ผลว่า 
ข้าวทั้ง 3 พันธุ์ มีจุดชดเชย CO

2
 ใกล้เคียงกัน คือ 

58–59 µmolCO
2
 mol-1 โดยมีอุณหภูมิใบอยู่ระหว่าง 

31.2–32.7 oC ประสทิธภิาพคาร์บอกซเิลชนัมค่ีาสงูอยู่
ในช่วง 124−156 mmolCO

2
 m-2 s-1

ค�าส� าคัญ :  ข ้ าว ,  เส ้นตอบสนองต ่อแสง,  ระดับ
คาร ์บอนไดออกไซด ์ที่ เพิ่มขึ้น ,  ค ่าน�าไหลปากใบ, 
ประสิทธิภาพการตรึงคาร ์บอนไดออกไซด์

        บทน�า

ปรมิาณแสงทีข้่าวได้รบัในแต่ละระยะการเจริญ
เตบิโตมผีลกระทบต่อการสร้างมวลชวีภาพและผลผลติ
แตกต่างกัน  มีรายงานว่าปริมาณแสงที่ต้นข้าวได้รับที่
ระยะ 45 วันก่อนการเก็บเก่ียวสัมพันธ์ใกล้ชิดกับ
ผลผลิต (De Datta, 1933)  ต้นข้าวที่มีการพรางแสง 
53% ในระยะทีเ่มลด็ก�าลงัพัฒนามปีรมิาณคลอโรฟิลล์
ของใบธงเพิม่ขึน้ แต่อตัราการสงัเคราะห์แสงสทุธลิดลง 
ส่งผลให้ผลผลิตลดลงอย่างชัดเจนเนื่องจากการติด
เมล็ด (spikelet filling) และน�้าหนักเมล็ดลดลง  
(Wang et al., 2015)  นอกจากนีย้งัพบว่า สภาพความ
เข้มแสงต�า่ต่อเนือ่งเช่นเมือ่มเีมฆมากหรือฝนตกในระยะ
ที่เมล็ดก�าลังพัฒนาท�าให้ผลผลิตลดลงและเมล็ดมี
คุณภาพต�่า (Liu et al., 2014) แต่ไม่มีผลกระทบต่อ
คุณค่าทางอาหาร (Liang et al., 2015)

ใบข้าวมีอายุต่างกันตามต�าแหน่งท่ีเกิด โดยใบ
ที่อยู่ด้านบนมีอายุน้อยท่ีสุด อีกทั้งต�าแหน่งของใบยัง
เป็นตัวก�าหนดทิศทางการล�าเลียงสารอาหาร ใบข้าวที่
อยู ่ด้านบนจะส่งสารอาหารขึ้นไปยังรวง ในระยะ
ออกดอกมีใบข้าวที่ท�างานได้อยู่ประมาณ 5–6 ใบ เมื่อ
ถงึระยะสกุแก่ จะเหลอืใบทีเ่กดิขึน้ทหีลงัทีย่งัท�างานได้
2 ใบ คือใบธงที่อยู่ด้านบนสุด และใบที่อยู่ต�่าลงจากใบ
ธง สองใบนี้มีอายุใบยาวนานท่ีสุด (Yoshida, 1981) 
การสังเคราะห์แสงของใบธงมีอิทธิพลมากในระยะที่
ข้าวออกดอก ผสมเกสรและสร้างเมล็ด ถ้าใบธงได้รับ
แสงแดดตลอดทัง้วนั ใบจะสงัเคราะห์แสงได้มาก ท�าให้
มีสารอาหารส่งไปยังช่อดอกมากด้วย ช่อดอกจึง
สม บู รณ ์  มี ก า รติ ด เมล็ ดและน�้ า หนั ก เมล็ ดดี 
(Thasanasongchan, 1987)  ผลผลิตของเมล็ดจะต�่า
หากสารอาหารที่ได้รับในระยะที่เมล็ดก�าลังพัฒนาถูก
จ�ากัด   อัตราการสังเคราะห์แสงของใบธงหลังการโผล่
ของช่อดอก (heading) มรีะดบัลดลงตามอายใุบทีเ่พิม่
ขึน้ (Sasaki and Ishii, 1992) ข้อมลูการสงัเคราะห์แสง
ของใบจงึเป็นข้อมลูส�าคญัต่อความเข้าใจถงึบทบาทของ
ความเข้มแสง และใช้เป ็นข้อมูลในการคัดเลือก 
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พันธุ ์ข ้าวได้ ในปัจจุบันยังไม่ปรากฏพันธุ ์ข ้าวที่มี
ศักยภาพของผลผลิตสูงกว่าพันธุ์เดิมที่มีมาแล้วกว่า 
30–40 ปี (Dingkuhn et al., 2015)  จึงมีแนวความ
คิดใหม ่ในการปรับปรุงพันธุ ์ข ้าว ด ้วยการเ พ่ิม
ประสิทธิภาพการใช้แสง (radiation use efficiency, 
RUE) เพราะการปรับปรุงทรงต้นและการแบ่งสัดส่วน
สารอาหารของพันธุ์ข้าวที่มีอยู่เดิมมีค่าใกล้เคียงกับค่า
ทางทฤษฎีแล้ว แนวความคิดนี้ท�าให้มี Super hybrid 
rice ของจีน ที่มีผลผลิตสูงกว่าข้าวลูกผสมปกติ 11% 
ผลผลิตที่สูงกว่านี้เป็นผลจากการเพิ่มค่า RUE เพราะ
พันธุ์ข้าวที่เปรียบเทียบกันมีค่าดัชนีการเก็บเกี่ยวใกล้
เคียงกัน (Wang et al., 2015)

ประเทศไทยมีพันธุ์ข้าวจ�านวนมาก ส�านักงาน
คุ้มครองพันธุพ์ชืแห่งชาตแิละสถาบนัวจิยัข้าว ได้จดัท�า
ระบบฐานข้อมูลเชื้อพันธุ์ตามลักษณะประจ�าพันธุ์ของ
ข้าว (Department of Agriculture, 2001)   อย่างไร
ก็ดี ฐานข้อมลูดงักล่าวยงัไม่รวมข้อมลูเกีย่วกบัศักยภาพ
การสังเคราะห์แสงของแต่ละพันธุ์ อีกทั้งสภาวะโลกใน
ปัจจบุนัทีม่รีะดบัของคาร์บอนไดออกไซด์ในอากาศเพิม่
สูงข้ึนมาโดยตลอด แต่แก๊สน้ีเป็นวัตถุดิบส�าหรับการ
สงัเคราะห์แสงของใบพชื จึงเป็นเรือ่งทีต้่องศกึษาว่า ใบ
พืชจะสามารถดูดใช้ CO

2
 ได้มากน้อยเพียงไร ข้อมูล

เกี่ยวกับศักยภาพในการสังเคราะห์แสงภายใต้ระดับ 
CO

2 
ที่สูงขึ้น จะเป็นข้อมูลหนึ่งที่ใช้ในการคัดเลือกเพื่อ

หาพันธุ ์ข ้าวส�าหรับเผชิญปัญหาสภาพอากาศที่
เปลี่ยนแปลงของโลก

การทดลองน้ีต้องการสร้างข้อมูลพื้นฐาน เพ่ือ
ความเข้าใจการตอบสนองของข้าวภายใต้สภาพแสง
และความเข้มข้นของ CO

2 
ทีเ่พิม่ขึน้ในบรรยากาศ รวม

ทั้งเพื่อให้สามารถบ่งชี้บทบาทของปัจจัยเหล่านี้ในการ
ก�าหนดการเติบโตและสร้างผลผลิตของข้าว โดยเลือก
ข้าวไทย 3 พันธุ์ ที่มีการปลูกในพื้นที่กว้าง ได้แก่ พันธุ์ 
กข41 ปทุมธานี1 (อยู่ในกลุ่มข้าวไม่ไวแสง) และขาว
ดอกมะลิ105  (อยู่ในกลุ่มข้าวไวแสง)
 

        อุปกรณ์และวิธีการ

ประเมนิศักยภาพการสงัเคราะห์ของใบข้าวโดย
วดัเส้นตอบสนองต่อแสงทีร่ะดบัความเข้มข้นของ CO

2 

คงที่ 3 ระดับ  และวัดเส้นตอบสนองต่อ CO
2
 ที่ความ

เข้มแสงคงท่ี ของใบธงระยะออกดอก ศึกษาพันธุ์ข้าว 
กข41 ปทุมธานี1 และขาวดอกมะลิ105 ได้รับเมล็ด
พันธุ์และด�าเนินงานที่ศูนย์วิจัยข้าวพิษณุโลก อ.วังทอง 
จ.พิษณุโลก ปลูกข้าวในกระถางเส้นผ่านศูนย์กลาง
ขนาด 20 ซม. ใช้ดนินาในพืน้ทีป่ระมาณ 2 กโิลกรมัต่อ
กระถาง ๆ ละ  1 เมล็ด ตั้งกระถางในโรงเรือนที่มีโครง
ตาข่ายเหล็กกันนกที่อยู่กลางแจ้ง รักษาระดับน�้าเหนือ
ผิวดินตลอดเวลา ดูแลจนข้าวเริ่มออกดอก เลือกใบธง
ที่มีดอกก�าลังบานโผล่พ้นใบแล้วของต้นที่สมบูรณ์

วดัอตัราสงัเคราะห์แสงสทุธทิีค่วามเข้มแสงเตม็
ที่ในสภาพธรรมชาติ (full sunlight) ท่ี 2,000 
µmolPPF m-2 s-1 (A

2000
) ของหลายต้นก่อน เลอืกใช้ใบ

ธงที่มีค่า A
2000

 ใกล้เคียงกัน วัดเส้นตอบสนองต่อแสง
ช่วงปลายฤดฝูนระหว่างวนัท่ี 13 กนัยายน – 11 ตุลาคม 
2555 ในช่วงเวลา 9–13 น. ซึ่งอากาศมีแรงดึง  ระเหย
น�้าท่ีต�่าพอท่ีเอื้อต่อการเปิดปากใบ ใช้เครื่องวัดอัตรา
แลกเปลี่ยนแก ๊สระบบเป ิด (รุ ่น LI6400–40,  
Licor., USA.) ท่ีปรับความเข้มแสงและความเข้มข้น
ของ CO

2 
ได้ เครื่องให้ค่าอัตราสังเคราะห์แสงสุทธิ (A) 

อัตราคายน�้า (E) ค่าน�าไหลปากใบ (g
s
) การวัดรังสีฟลู

ออเรสเซนซ์ของใบควบคูก่นัจะให้ค่าประสทิธภิาพการ
ใช้แสงของ PSII (quantum efficiency of PSII 
electron transport in illuminated leaf, φ

PSII
) ที่

ใช้ค�านวณอัตราเคลื่อนย้ายอิเล็กตรอน (electron 
transport rate, ETR) ขั้นตอนการวัด เริ่มที่ความเข้ม
ข ้นของ CO

2
 ในอากาศท่ีระดับหนึ่ง (air CO

2
 

concentration, C
a
) วัดอัตราแลกเปลี่ยนแก๊สภายใต้

ความเข้มแสงที่ปรับในช่วง 0–2,500  µmolPPF m-2 

s-1 หลังจากวัดหนึ่งเส้นแล้วจะปรับให้ใบได้รับ C
a 
 เพิ่ม

ขึ้นอีกทีละระดับ ท�าให้ได้เส้นตอบสนองต่อแสง 3 เส้น
ภายใต้ค่า C

a 
ที่ 400, 600 และ 800 µmolCO

2
 mol-1 
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ความสมัพันธ์ของความเข้มแสงกบัอตัราสงัเคราะห์แสง
สุทธิมีรูปฟังก์ชันเป็น non-rectangular hyperbola 
(Thornley and Johnson, 1990) ประเมนิพารามเิตอร์
ต ่างๆ ตามวิธีการศึกษาเส ้นตอบสนองต ่อแสง 
(Laywisadkul and Yingjajaval, 2011a)

อิเล็กตรอนที่เกิดขึ้นถูกใช้ในการตรึง CO
2
 และ

ในการหายใจเชิงแสง (photorespiration) ซึ่งเป็นผล
จากการที่เอนไซม์รูบิสโก (RuBisCO) สามารถท�า
ปฏิกิริยาได้ทั้งกับ CO

2
 (carboxylation) และ กับ O

2 

(oxygenation) อัตราการปล่อย CO
2 
จากการหายใจ

เชิงแสง (R
l
) ประเมินตามวิธีของ Valentini et al. 

(1995) ได้ดังนี้   

 
      การศึกษากระบวนการตรึง CO

2
 โดยเอนไซม ์

รูบิสโก (carboxylation) ในมีโซฟิลล์ ท�าโดยวัดอัตรา
สังเคราะห์แสงสุทธิภายใต้ความเข้มแสงคงท่ีที่ 2,000 
µmolPPF m-2 s-1 ปรับให้ใบได้รับ C

a
 ผันแปรในช่วง 

0–400 µmolCO
2
 mol -1 ใช ้ เครื่ องวัด อัตรา 

แลกเปลี่ยนแก๊สระบบเปิด (รุ่น LI6400, Licor., USA.) 
อีกชุดหน่ึง  ประเมินพารามิเตอร์ต่าง ๆ ตามวิธีการ
ศึกษาเส้นตอบสนองต่อ CO

2
 ของใบ (Laywisadkul 

and Yingjajaval, 2011b)
ปรับสภาพอากาศภายในกล่องบรรจุใบ ก�าหนด

อตัราเรว็ของอากาศไหลผ่านใบ 400 µmol s-1 อณุหภมูิ
กล่อง 30 OC ความชื้นสัมพันธ์ 70–75% ท�าให้ค่าแรง
ดึงระเหยน�้าของอากาศ (air vpd) มีค่า 1.1–1.2 kPa 
ดึงอากาศเข้าเครื่องจากถังพลาสติกขนาด 20 ลิตร (air 
buffer) ซึ่งภายในแห้งสนิท ข้อมูลของเส้นตอบสนอง
ต่อแสงและต่อ CO

2
 มาจากการวัดใบเดียวกัน 1 ใบ

 
      

     ผลการทดลองและวิจารณ์

เส้นตอบสนองต่อแสง
อัตราสังเคราะห์แสงสุทธิ (A) เพิ่มขึ้นตามความ

เข ้มแสง (PPF) ที่ เพิ่มขึ้น ภายใต ้ระดับความ 
เข้มข้น CO

2
 ในอากาศ (C

a
) คงท่ีหนึง่ ๆ  การเปลีย่นแปลง

ของค่า A กบั PPF แสดงลกัษณะคล้ายกนั (Figure 1a) 
ที่ระดับ C

a
 ปกติ (400 µmolCO

2 
mol-1) ในช่วงความ

เข้มแสงต�า่ เส้นตอบสนองต่อแสงมลีกัษณะเป็นเส้นตรง 
ความชันของเส้นแสดงค่าประสิทธิภาพการใช้แสง (α) 
ในที่นี้ กข41 และ ปทุมธานี1 มีค่า α เท่ากับ 0.047–
0.057 ซึ่งสูงกว่า ขาวดอกมะลิ105 ที่มีค่า 0.036 
µmolCO

2
 µmolPPF-1 (Table 1) ค่า α ของพืช C3 

ท่ัวไปมีค่าท่ี 0.05 µmolCO
2 

µmolPPF–1 (Taiz  
and Zeiger, 2006) อัตราสังเคราะห์แสงสูงสุด (P

m
) 

ของทั้ง 3 สายพันธุ์มีค่าใกล้เคียงกันอยู่ในช่วง 30–31 
µmolCO

2 
m-2 s-1 เช่นเดยีวกับอตัราสงัเคราะห์แสงสทุธิ

ที่ความเข้มแสงอิ่มตัว (A
2000

) ที่มีค่าใกล้เคียงกันในช่วง 
26–27 µmolCO

2
 m-2 s-1 ใบข้าวขาวดอกมะลิ105 มี

ความต้องการความเข้มแสงอิ่มตัว (I
s
) ที่ให้อัตรา

สังเคราะห์แสงสุทธิข้ึนสูงสุด สูงอยู ่ท่ีระดับ 1,028 
µmolPPF m-2 s-1 ซ่ึงสูงกว่าเมื่อเทียบกับค่าในช่วง 
830–936 µmolPPF m-2 s-1 ของอกีสองพนัธุ ์เช่นเดียว
กับจุดชดเชยแสง (I

c
) ที่ของขาวดอกมะลิ105 มีค่าสูง

กว่าด้วย ซึง่สะท้อนว่าใบข้าวขาวดอกมะล1ิ05 ต้องการ
ความเข้มแสงทีส่งูกว่า จงึจะได้อตัราสงัเคราะห์แสงเพิม่
ขึน้พอทีจ่ะหกัลบเท่ากับอตัราหายใจ และสอดคล้องค่า
อัตราหายใจในความมืด (R

d
) ของขาวดอกมะลิ105 ที่

มีระดับสูงสุดที่ 2.3 µmolCO
2
 m-2 s-1

ร ะบบใช ้ แส งประ เมิ น โดยตรงด ้ ว ยค ่ า
ประสิทธิภาพการใช้แสงด้วยพารามิเตอร์อีก 2 ตัว คือ
ค่า φ

PSII
 และ ETR ซึ่งขาวดอกมะลิ105 มีค่าสูงสุดทั้ง 

2 ตวั (Figure 1c–1d และ Table 1) แสดงว่า ขาวดอก
มะลิ105 สามารถใช ้พลั ง งานแสงในสัดส ่ วน 
ท่ีสูงกว่า และท�าให้เกิดอัตราเคลื่อนย้ายอิเล็กตรอนท่ี
เร็วกว่า กข41 และ ปทุมธานี1  ในอีกด้านหนึ่ง 

Rl =
ETR-4(A+Rd)

12
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อัตราการหายใจเชิงแสง (R
l
) ของขาวดอกมะลิมีค่าสูง

ที่สุด (Figure 1e)  แสดงว่ามีการใช้อิเล็กตรอนในการ
ตรึง CO

2
 หนึ่งโมล สูงกว่าอีกสองพันธุ์ หรือแสดงว่า

ประสิทธิภาพการตรึง CO
2 

ต ่อหน่ึงหน ่วยของ
อิเล็กตรอน (A/ETR) ของขาวดอกมะลิมีระดับต�่าที่สุด  
ทั้งหมดนี้ เป ็นการชี้ว ่า ใบข้าวขาวดอกมะลิ105  
มีประสิทธิภาพต�่ากว่าในการตรึง CO

2
 ทั้งต่อหน่วย

ความเข ้มแสง (α=dA/dPPF) และต ่อหน ่วย
อิเล็กตรอน (dA/dETR) ของระบบใช้แสง เมื่อเทียบ
กับใบข้าวอีกสองพันธุ์ แต่ค่า A

2000
 ของทั้งสามพันธุ์ 

มีค่าใกล้เคียงกัน สะท้อนว่าขาวดอกมะลิ105 มีการใช้
อิเล็กตรอนที่เพิ่มขึ้นส�าหรับกระบวนการหายใจเชิง
แสงที่มีค่าสูงกว่า ทั้งนี้ตามทฤษฎี การตรึง CO

2
 1 โมล

จะใช้อิเล็กตรอน 4 โมล แต่ค่า R
l
 ที่ได้มีระดับต�่ากว่า

ค่านี้เป็นส่วนใหญ่ ซ่ึงเป็นผลสืบเน่ืองจากการใช้
อุปกรณ์วัดอัตราแลกเปลี่ยนแก๊ส ควบคู่กับการวัดรังสี
ฟลูออเรสเซนซ์ (Long and Bernacchi, 2003)  
ดังนั้น ในที่นี้ ค่าสัมบูรณ์ของ R

l
 อาจเกิดจากการ

ประเมินที่ต�่ากว่าจริง (ได้ค่าติดลบ) อย่างเป็นระบบ 

ประเดน็ทีน่่าสนใจมากกว่าคอื รูปแบบการเปลีย่นแปลง
ของค่า R

l
 กับ PPF และ C

a
 กล่าวคือ ค่า R

l
 เพิ่มขึ้นใน

ระยะแรกกับความเข้มแสงที่มากขึ้น แล้วมีค่าค่อนข้าง
คงที ่จนถงึความเข้มแสงเกนิ 1,500 µmolPPF m-2 s-1 

ที่พบว่าค่า R
l
 กลับมีระดับลดลง สาเหตุที่เป็นไปได้ คือ

เกิดจาก ETR ที่มีค่าลดลง ซึ่งเป็นผลมาจากว่าที่ความ
เข้มแสงสูงๆนี้ สัดส่วนท่ีลดลงของค่า φ

PSII
 มีระดับ

มากกว่าสัดส่วนการเพิ่มขึ้นของค่า PPF จึงท�าให้ ETR 
และ R

l
 ที่ได้จากการค�านวณมีค่าลดลง
ค่าน�าไหลปากใบสูงสุด (g

s,2000
 ค่าท่ีความเข้ม

แสง 2,000 µmolPPF m-2 s-1) แสดงชัดเจนว่าอัตรา
การแพร่เข้าของ CO

2 
เป็นปัจจัยจ�ากัดของใบข้าวขาว

ดอกมะลิ105 โดยค่า g
s,2000

 ของขาวดอกมะลิ105  
ที่ 343 mmolH

2
O m-2 s-1 เป็นค่าต�่าที่สุด เมื่อเทียบ

กับค่า g
s,2000

 ที่ 403–493 mmolH
2
O m-2 s-1 ของอีก

สองพนัธุ ์(Figure 1b และ Table 1) ขาวดอกมะล1ิ05 
จงึมปีากใบทีเ่ปิดได้แคบกว่าและ/หรอืมคีวามหนาแน่น
ของจ�านวนปากใบต�่ ากว ่า ท�าให ้กระบวนการ 
คาร์บอกซิเลชันถูกจ�ากัดด้วยอัตราแพร่เข้าของ CO

2
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Variety Parameter 
 Ca, µmolCO2 mol-1 

400 600  800 

RD41 A2000, µmolCO2 m
-2

 s
-1

 26.0 34.0 44.8 
 Pm, µmolCO2 m

-2
 s

-1
 30.1 34.4 53.3 

 α, µmolCO2 µmolPPF
-1

 0.047 0.039 0.070 
 θ 0.86 0.97 0.64 
 Rd, µmolCO2 m

-2
 s

-1
 2.03 0.58 1.63 

 Is, µmolPPF m
-2

 s
-1

 830 837 1091 
 Ic, µmolPPF m

-2
 s

-1
 43 15 23 

 gs,2000, mmolH2O m
-2

 s
-1

 493 370 599 
 φPSII2000 0.17 0.19 0.19 
 ETRmax, µmolE m

-2
 s

-1
 152.6 160.4 160.6 

 dA/dETR, molCO2 molE-1 0.191 0.222 0.290 
 dETR/dA, molE-1 molCO2

-1 5.19 4.44 3.36 
     PTT1 A2000, µmolCO2 m

-2
 s

-1
 25.7 35.4 44.3 

 Pm, µmolCO2 m
-2

 s
-1

 31.5 37.7 63.8 
 α, µmolCO2 µmolPPF

-1
 0.057 0.045 0.070 

 θ 0.62 0.94 0.25 
 Rd, µmolCO2 m

-2
 s

-1
 1.79 1.64 1.88 

 Is, µmolPPF m
-2

 s
-1

 936 871 1276 
 Ic, µmolPPF m

-2
 s

-1
 32 36 27 

 gs,2000, mmolH2O m
-2

 s
-1

 403 367 439 
 φPSII2000 0.17 0.19 0.19 
 ETRmax, µmolE m

-2
 s

-1
 145.85 159.89 158.35 

 dA/dETR, molCO2 molE
-1

 0.189 0.244 0.290 
 dETR/dA, molE

-1
 molCO2

-1
 5.25 4.08 3.39 

     KDML105 A2000, µmolCO2 m
-2

 s
-1

 26.9 38.0 40.5 
 Pm, µmolCO2 m

-2
 s

-1
 31.4 37.9 41.2 

 α, µmolCO2 µmolPPF
-1

 0.0363 0.0296 0.0334 
 θ 0.87 0.99 0.99 
 Rd, µmolCO2 m

-2
 s

-1
 2.32 0 0.21 

 Is, µmolPPF m
-2

 s
-1

 1028 1122 1068 
 Ic, µmolPPF m

-2
 s

-1
 65 0 6 

 gs,2000, mmolH2O m
-2

 s
-1

 343 278 224 
 φPSII2000 0.20 0.21 0.22 
 ETRmax, µmolE m

-2
 s

-1
 174.7 187.1 188.8 

 dA/dETR, molCO2 molE
-1

 0.170 0.216 0.241 
 dETR/dA, molE

-1
 molCO2

-1
 5.80 4.54 4.09 

Table 1  Parameters of light response and quantum efficiency functions of the flag leaf of rice   
   varieties RD41, PTT1 and KDML105 under three levels of air CO

2
 concentrations
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Figure 1  Light response functions of rice flag leaves, RD41, Pathum Thani 1 (PTT1) and Khao Dawk  
   Mali 105 (KDML105) measured under air CO

2
 concentration, C

a
= 400, 600, and  

              800 µmolCO
2
 mol-1. (a) net photosynthetic rate (A), (b) stomatal conductance (g

s
), (c)  

               quantum efficiency of PSII (φ
PSII

), (d) electron transport rate (ETR) and (e)  
              photo-respiration (R

l
)
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เมื่อเพิ่มค่า C
a
 ขึ้นอีก 2 ระดับเป็น 600 และ 

800 µmolCO
2
mol-1 พบว่าสามารถท�าให้อัตรา

สังเคราะห์แสงของใบข้าวทั้ง 3 พันธุ์เพิ่มขึ้น (Table 1) 
ค่า P

m
 ของ กข41 เพิ่มได้อีกถึง 77% ปทุมธานี1 เพิ่ม

ได้ถึงเท่าตัว (103%) ในขณะที่ขาวดอกมะลิ105 มีค่า
เพิ่มขึ้นได้มากสุดเพียง 32%  ทั้งนี้ ค่า C

a
 ที่เพิ่มขึ้น

ท�าให้ค่าค�านวณของอัตราหายใจในความมืด (R
d
)  

ของขาวดอกมะลิ105 ลดลงอย่างชัดเจนเหลืออยู่ที่ 
10% ของค่าที่ C

a
 ปกติ นอกจากนี้ เมื่อปริมาณ CO

2
 

เพิ่มขึ้น ความต้องการความเข้มแสงเพิ่มขึ้นตาม ค่า I
s
 

มีค่าเพิ่มขึ้นมากในข้าวสองพันธุ์จนมีระดับสูงกว่าของ
ขาวดอกมะลิ105 ในขณะที่ค่า I

c
 แสดงแนวโน้มลดลง 

การเพิ่มขึ้นของระดับ C
a
 ถึง 800 µmolCO

2
mol-1 

ท�าให้ กข41 และปทุมธานี1 มีประสิทธิภาพการตรึง 
CO

2
 ต่อหน่วยแสง (α) เพิ่มขึ้น แต่กลับลดลงในขาว

ดอกมะลิ105 ในขณะที่ประสิทธิภาพการตรึง CO
2 
ต่อ

หน่วยอิเล็กตรอน (dA/dETR) ของ กข41 และ
ปทุมธานี1 เพิ่มขึ้น 52% แต่เพิ่มขึ้นเพียง 8% ในขาว
ดอกมะลิ105 กล่าวได้ว่า การเพิ่มขึ้นของวัตถุดิบที่ใบ
ข้าวสัมผัส ท�าให้อัตราการตรึง CO

2
 ของกระบวนการ

คาร์บอกซิเลชันเร็วข้ึน จึงท�าให้มีความต้องการการใช้
แสงและอิเล็กตรอนสูงขึ้นตาม

ผลที่ได้เป็นการยืนยันที่ดีว่า เมื่อสัดส่วนของ 
CO

2
 ต่อ O

2
 เพิ่มขึ้น กระบวนการคาร์บอกซิเลชันของ

เอนไซม์รูบิสโกจะเกิดได้เร็วขึ้น ในขณะที่กระบวนการ
ออกซิจีเนชันลดลง (Bowes, 1993) คืออัตราหายใจ
เชิงแสงลดลง ซึ่งตรงกับผลที่ได้ของค่าค�านวณ R

l
 ที่มี

ระดบัลดลงเมือ่ C
a
 เพิม่ขึน้ เมือ่ให้ C

a
 ที ่800 µmolCO

2
 

mol-1 พบว่า ค่า R
l
 ของ กข41 และปทุมธานี1 มีระดับ

ลดลงอย่างมาก ในขณะที่ของขาวดอกมะลิ105 มีการ
ลดลงในสดัส่วนทีน้่อยกว่ามาก ทัง้น้ีกระบวนการหายใจ
เชิงแสงเป็นแหล่งรับพลังงานที่ส�าคัญของพืช C3 เพื่อ
ช่วยป้องกันความเสียหายของระบบรับแสงเมื่อมีแสง
ส่วนเกินมาก (Osmand et al., 1999) เป็นไปได้ว่าใบ
ข้าวขาวดอกมะลิ105 มีธรรมชาติท่ีต้องการความเข้ม
แสงสูง จึงมกีลไกทีใ่ห้ระบบรบัแสงทนความเข้มแสงสงู

ได้ดกีว่า ผลการทดลองนีส้อดคล้องกับรายงานทีว่่าข้าว 
IR-72 ทีป่ลกูในสภาพทีไ่ด้รบั C

a 
เพิม่ขึน้ 2 เท่าอย่างต่อ

เนื่องจาก 330 เป็น 660 µmolCO
2
 mol-1 มีอัตราการ

สังเคราะห์แสงของใบเพิ่มขึ้นประมาณ 60% (Vu et 
al., 1997) ท้ังหมดนี้ ช้ีไปท่ีปัจจัยจ�ากัดคือค่าน�าไหล
ปากใบ (g

s
) ซ่ึงแสดงปรากฏการณ์ท่ีน่าสนใจท่ีว่า ใบ

ข้าว กข41 และ ปทุมธานี1 มีค่าน�าไหลปากใบที่ยัง
รกัษาระดบัหรอืเพิม่ข้ึนได้เมือ่ C

a
 เพิม่ข้ึนอกีหนึง่เท่าตวั

ของระดับปกติ แต่ใบข้าวขาวดอกมะลิ105 แสดง
ชัดเจนว่าเมื่อค่า C

a
 เพิ่มข้ึน ค่าน�าไหลปากใบกลับมี

ระดับลดลงเป็นล�าดับ (Figure 1b) จึงเป็นเหตุผล
อธิบายได้ว่า การเพิ่มขึ้นของ C

a
 มีผลน้อยกว่าต่อ

กระบวนการสังเคราะห์แสงของขาวดอกมะลิ105 
เพราะแทนท่ีจะได้ประโยชน์จากความเข้มข้นของ CO

2
 

ท่ีสงูข้ึน ใบกลบัตอบสนองด้วยการปิดปากใบแคบลงอกี 
จากเดิมที่เปิดน้อยกว่าอีกสองพันธุ์อยู่แล้ว ท�าให้อัตรา
แพร ่เข ้าสู ่ ใบของวัตถุดิบยังคงเป ็นตัวจ�ากัดของ
กระบวนการสังเคราะห์แสง

ความสัมพันธ์ระหว่างอัตราสังเคราะห์แสงกับ
ปัจจัยควบคุม

อัตราสังเคราะห์แสงสุทธิถูกก�าหนดโดยความ
เข้มแสง ค่าน�าไหลปากใบ และแรงขับเคลื่อนของ
ความเข้มข้นของ CO

2
  (C

a
-C

i
) ความสัมพันธ์นี้แสดง

ได้โดยตรงดังใน Figure 2a-2b ค่า A ที่ต�่าเกิดในช่วง
ที่ปากใบเปิดได้น้อย ซึ่งเป็นช่วงที่ให้ความเข้มแสงต�่า
แก ่ ใบ มีผลให ้ค ่า C

a
-C

i
 มีระดับต�่ าด ้วย (เมื่อ

กระบวนการสังเคราะห์แสงเกิดได้น้อย ความเข้มข้น
ของ CO

2
 ในใบจะลดต�่าลงกว่าระดับในอากาศเพียง

เล็กน้อย) ในอีกทางหนึ่ง A มีค่าสูงในช่วงท่ีปากใบ
เปิดได้มากเมื่อให้ความเข้มแสงสูง ท�าให้ค่าของ C

a
-C

i
 

มีระดับสูง
กข41 และปทุมธานี1 มีค่า g

s
 ควบคุมค่า A ใน

ลักษณะเดียวกันภายใต้ค่า C
a
 ทั้ง 3 ระดับ (Figure 

2a) โดยท่ีแรงขับเคลื่อน (C
a
-C

i
) มีค่าใกล้เคียงกัน 

(Figure 2b) ในช่วงแรกของค่า g
s
 ค่า A แปรเพิ่มขึ้น
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Figure 2   Net photosynthetic rate as functions of (a) stomatal conductance (g
s
), (b) CO

2
 difference  

    between air and intercellular space (C
a
- C

i
) and (c) electron transport rate (ETR) of the   

    flag leaf of rice varieties RD41, PTT1 and KDML105 under C
a
 = 400, 600 and 800 µmolCO

2
  

    mol-1

ตามเชิงเส้นตรง คือปากใบท่ีเปิดกว้างขึ้น ท�าให้
วัตถุดิบแพร่เข้าสู่ใบเพิ่มขึ้นตามไปด้วย และเมื่อปาก
ใบเปิดเต็มที่แล้ว (กข41 ที่ g

s
=600 และ ปทุมธานี1 

ที่ g
s
=400 mmolH

2
O m-2 s-1)  ค่า A ยังคงเพิ่มขึ้น

ได้อีก แสดงว่าในช่วงที่ปากใบเปิดได้เต็มที่ CO
2
 

สามารถแพร่เข้าใบได้อย่างไม่จ�ากัด เมื่อความเข้มข้น
ของ CO

2 
 ในอากาศเพิ่มขึ้น ท�าให้แรงขับเคลื่อน C

a
- C

i 

เพ่ิมสูงขึ้นตามไปด้วย ค่า C
a
- C

i
 ในข้าวทั้งสองพันธุ์มี

ระดับสูงสุดอยู่ที่ 150–200 µmolCO
2 
mol-1 ขาวดอก

มะลิ105 แสดงความสัมพันธ์ A กับ g
s 
ที่แตกต่างออก

ไปอย่างชัดเจน โดยที่ค่าน�าไหลปากใบมีระดับต�่ากว่า 
ระดับการเปิดของปากใบจึงควบคุมค่า A โดยตรงใน

ลักษณะเชิงเส้นตรง ภายใต้ C
a
 ที่เพิ่มขึ้น ความลาด

ชันของฟังก์ชันความสัมพันธ์แยกจากกันเป็น 3 ระดับ 
กล่าวคือเมื่อเพิ่มความเข้มข้นของ CO

2
 ในอากาศสูง

ขึ้น ความลาดชันมีค่าเพิ่มขึ้น คือมีแรงขับเคลื่อนของ
วัตถุดิบ (C

a
- C

i
) ท่ีสูงข้ึน (Figure 2b) ท้ังนี้เพราะปาก

ใบของขาวดอกมะลิ105 ปิดแคบลงเมื่อ C
a 
สูงขึ้น แรง

ขับเคลื่อน (C
a
-C

i
) ท่ีมีค่าเพิ่มข้ึนได้ชดเชยกับการลด

ลงของค่าน�าไหลปากใบ แรงขับเคลื่อนของ CO
2 
ใน

ขาวดอกมะลิ 1 05  มี ร ะดั บสู ง สุ ด อยู ่ ที่  3 50 
µmolCO

2
mol-1 ดังนั้น ที่ระดับอัตราสังเคราะห์แสง

สุทธิที่เท่ากัน ค่าน�าไหลปากใบของขาวดอกมะลิ105 
มีระดับต�่ากว่า
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อัตราสังเคราะห์แสงสุทธิมีค่าผันแปรควบกับ
อัตราเคลื่อนย้ายอิเล็กตรอน (Figure 2c) กข41 และ
ปทมุธานี1 มค่ีา A เพิม่ขึน้เชงิเส้นตรงตาม ETR จนเมือ่ 
ETR มค่ีาขึน้สงูสดุแล้ว  (ประมาณ 160 µmolE m-2 s-1) 
ปรากฏว่า ค่า A ยังเพิ่มขึ้นได้อีกโดยที่ค่า ETR มีระดับ
คงท่ีอยู ่ในขณะท่ีขาวดอกมะลิ105 แสดงปรากฏการณ์
นี้ไม่ชัดเจน ซึ่งสะท้อนว่า ในสองพันธุ ์แรก CO

2
 

ภายนอกใบสามารถแพร่เข้าสู่ใบได้มาก ท�าให้ค่า C
i
  

มีระดับสูงไปได้ถึง 600−650 µmolCO
2
 mol-1 ซึ่งจะ

มผีลให้กระบวนการออกซจิเีนชนั (อตัราการหายใจเชงิ
แสง) ลดลง (Miyazawa et al., 2014) ส่งผลให้อัตรา
สังเคราะห์แสงสุทธิเพิ่มขึ้นโดยไม่ต้องเพิ่มอัตราเคลื่อน
ย้ายอเิล็กตรอน ในขณะทีป่ากใบของขาวดอกมะล1ิ05 
จ�ากัดการแพร่เข้าของ CO

2
 ท�าให้ค่า C

i 
ในใบขณะมีค่า 

A สูงสุด มีระดับอยู่ที่ 450 µmolCO
2 
mol-1 แสดง

ว่าการเพิม่ขึน้ของ C
i 
มรีะดบัไม่สงูมากพอท่ีจะลดอตัรา

การหายใจเชงิแสงของใบข้าวขาวดอกมะล1ิ05 ได้มาก
เท่ากับอีกสองพันธุ์

การตรึงคาร์บอนไดออกไซด์
ข้าวท้ังสามพนัธุมี์จดุชดเชยคาร์บอนไดออกไซด์ 

(Γ) ใกล้เคียงกันอยู่ในช่วง 58−59 µmolCO
2
 mol-1 

(Table 2) และค่าประสทิธภิาพคาร์บอกซเิลชนั (g
m
) มี

ค่าในช่วง 124−152 mmolCO2 m-2 s-1 โดยทีข่าวดอก
มะลิ105 มีค่าสูงสุดใกล้เคียงกับ กข41 (Table 2) ค่า 
g

m 
ที่สูงแสดงถึงประสิทธิภาพการน�า CO

2 
เข ้าสู ่

กระบวนการ carboxylation ใน Calvin cycle ที่สูง 
พืช C3 ที่ศึกษามาก่อนมีค่า Γ อยู่ในช่วง 50–100 
µmolCO

2
 mol-1 และค่า g

m
 ในช่วง 30−145 

mmolCO
2
 m-2 s-1 (Yingjajaval  et al., 2001; 

Yingjajaval and Hirun-on, 2004; Chutteang et 
al., 2005; Hirun–on et al., 2006) นอกจากนี้ การ
วัดเส้นตอบสนองต่อ CO

2
 ภายใต้ความเข้มแสงสูงสุด

คงท่ี พบว่าเมื่อลดระดับ C
a
 ลง ระดับ C

i
 ลดลงตาม

อย่างชัดเจน จนเมื่อ C
i
 มีระดับต�่ากว่าประมาณ 300 

µmolCO
2
mol-1 จึงเริ่มมีบทบาทในการชักน�าให้ปาก

ใบเปิดมากขึ้น โดยเปิดมากทีสุดเมื่อ C
i 
เป็นศูนย์ 
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Table 2  Parameters of CO
2
 response functions at light intensity 2,000 µmolPPF m-2 s-1 of the flag     

  leaf of rice varieties RD41, PTT1 and KDML105. Γ = CO
2
 compensation point,  

             g
m
 = carboxylation efficiency, A

Ca400
 = net photosynthetic rate and g

s,Ca400
 = stomatal   

  conductance at air CO
2
 concentration 400 µmolCO

2
 mol-1, g

s,max
 = maximal stomatal    

  conductance and T
leaf

 = leaf temperature

RD41

PTT1

KDML105

Variety

Γ, µmolCO
2
 mol-1

g
m
, mmolCO

2 
m-2 s-1

A
Ca400

, µmolCO
2
 m-2 s-1

g
s,Ca400

, mmolH
2
O m-2 s-1

g
s,max

, mmolH
2
O m-2 s-1

T
leaf

, C

Γ, µmolCO
2
 mol-1

g
m
, mmolCO

2
 m-2 s-1

A
Ca400

, µmolCO
2
 m-2 s-1

g
s,Ca400

, mmolH
2
O m-2 s-1

g
s,max

, mmolH
2
O m-2 s-1

T
leaf

, C

Γ, µmolCO
2
 mol-1

g
m
, mmolCO

2 
m-2 s-1

A
Ca400,

 µmolCO
2
 m-2 s-1

g
s,Ca400

, mmolH
2
O m-2 s-1

g
s,max

, mmolH
2
O m-2 s-1

T
leaf

, C

Parameter

56.7

146.6

32.9

612   

802   

31.2

58.2

124.4

20.8

227   

475   

32.7

58.6

152.0

28.4

353   

516   

32.6

                           สรุป

ภายใต้ความเข้มข้นของ CO
2
 ในอากาศปกติ 

ขาวดอกมะลิ105 มีอัตราสังเคราะห์แสงสุทธิที่สูงเท่า 
กข41 และปทุมธานี1 แต่เมื่อความเข้มข้น CO

2
 ใน

อากาศสงูขึน้ถงึหน่ึงเท่าตัว (C
a
= 800 µmolCO

2
mol-1)  

กข41 และปทมุธาน1ี สามารถใช้ประโยชน์จากการเพิม่
ขึ้นของปริมาณ CO

2
 ในการสังเคราะห์แสงได้มากขึ้น

อย่างมาก โดยท่ีปากใบเปิดมากข้ึนตามความเข้มแสง 
และไม่ตอบสนองต่อระดับความเข้มข้นของ CO

2
 

ภายในใบท่ีเพิม่ข้ึนเกนิกว่า 300 µmolCO
2
 mol-1  ส่วน

ขาวดอกมะล1ิ05 มอีตัราสงัเคราะห์แสงสทุธเิพ่ิมข้ึนใน
สัดส่วนที่ต�่ากว่าเป็นอย่างมาก โดยมีค่าน�าไหลปากใบ
เป็นตวัจ�ากดัทีส่�าคญั ปากใบของขาวดอกมะล1ิ05 เปิด
ได้มากข้ึนเมื่อความเข้มแสงเพิ่มข้ึน แต่เม่ือระดับ C

a  

สูงกว่าปรกติ ค่าน�าไหลปากใบกลับลดลง 
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