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ABSTRACT: We examined the stomatal response and photosynthetic potential of Thai jasmine 
rice (KDML105) to induced increasing drought stress. Rice plants were grown in Yoshida’s nutrient 
solution for 50 days before subjected to 3 stepwise drought stress levels, each lasted for  
7 days, by adding polyethylene glycol (PEG6000) at 12.5, 22.5 and 35% (w/v), which lowered 
the osmotic potential of the nutrient solution to -300 (mild stress), -1,000 (moderate stress), 
and -2,800 (severe stress) kPa. At the end of each stress period, light response curve, maximum 
quantum efficiency of PSII (F

v
/F

m
), and photosynthetic pigments content were measured on 

leaves of non-stressed and stressed plants. The increasing drought stress levels had definite 
effect in reducing stomatal conductance (g

s
), which then reduced the net (P

n
) and the maximal 

gross photosynthetic rates (P
max

). Under mild and moderate drought stress, stomatal opening 
showed response in the limited range of light intensity (PPF) of 0–600 µmolPPF m-2s-1, beyond 
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which stomatal conductance remained stable. When drought stress became severe, stomata 
closed and showed no response to the increasing PPF. The data on photosynthetic rate showed 
that the reduction under mild stress was mainly the result of reduced g

s
. Under moderate and 

severe drought stress, the reduction in photosynthesis was because of both stomatal and  
non-stomatal limitation, which included the reduction in g

s
, carboxylation efficiency (P

n
/C

i
), and 

quantum efficiency of PSII. In addition, severe drought stress caused damage to PSII and decrease 
in leaf chlorophyll content. The stepwise protocol in imposing drought stress can be used to 
induce the photosynthetic response mechanisms in KDML105 rice.

Keywords: Thai jasmine rice, drought stress, stomatal conductance, quantum efficiency, 
carboxylation efficiency

บทคัดย่อ

ศกึษาการตอบสนองของปากใบและศักยภาพ
การสังเคราะห์แสงของข้าวพันธุ์ขาวดอกมะลิ 105 
(KDML105) ภายใต้สภาวะเครยีดจากการขาดน�ำ้ทีเ่พิม่
ขึ้นทีละขั้นอย่างต่อเนื่อง 3 ระดับ ระดับละ 7 วัน โดย
ปลกูต้นข้าวในสารละลายธาตอุาหารสตูร Yoshida จน
อายุต้น 50 วัน จึงเริ่มจ�ำลองสภาวะขาดน�้ำในเขตราก
ให้เพิ่มขึ้นอย่างต่อเนื่อง ด้วยการเติมสารพอลิเอทิลีน
ไกลคอล (PEG6000) เข้มข้น 12.5, 22.5 และ 35 
เปอร์เซ็นต์เชิงมวลต่อปริมาตร ท�ำให้ค่าศักย์ออสโมซิส
ของสารละลายธาตุอาหารลดลงเป็น -300 (ระดับต�่ำ), 
-1,000 (ระดับปานกลาง) และ -2,800 (ระดับรุนแรง) 
kPa ตามล�ำดบั วดัเส้นตอบสนองต่อแสง ประสทิธภิาพ
การใช้แสงสูงสดุของ PSII (F

v
/F

m
) และปรมิาณรงควตัถุ

ในใบข้าวในวันสุดท้ายของความเครียดแต่ละระดับ  
พบว่า สภาวะขาดน�ำ้ทีร่นุแรงเพิม่ขึน้ชกัน�ำให้ค่าน�ำไหล
ปากใบ (g

s
) ลดลงอย่างชดัเจน และส่งผลต่อเนือ่งให้ค่า

อัตราสังเคราะห์แสงสุทธิ (P
n
) และสูงสุด (P

max
) ลดลง 

ปากใบของข้าวภายใต้สภาวะขาดน�้ำที่ระดับต�่ำและ
ปานกลางเปิดเพิ่มขึ้นตามความเข้มแสงในช่วงแคบ

ระหว่าง 0–600 µmolPPF m-2s-1 แต่ไม่สามารถเปิด
กว้างขึ้นได้อีกตามความเข้มแสงที่เพิ่มขึ้น และเมื่อ
สภาวะขาดน�้ำเข้าสู่ระดับรุนแรงสูงสุด พบว่า ปากใบ
ปิดแคบตลอดช่วงความเข้มแสง การลดลงของอัตรา
สังเคราะห์แสงที่สภาวะขาดน�้ำระดับต�่ำเป็นผลมาจาก
การลดลงของ g

s
 เพียงอย่างเดียว แต่การลดลงของ

อัตราสังเคราะห์แสงภายใต้สภาวะขาดน�้ำที่ระดับปาน
กลางและรุนแรงในระยะต่อมาเกิดขึ้นจากการลดลง
ของค่า g

s
 ประสิทธิภาพการตรึงคาร์บอนไดออกไซด์ 

(P
n
/C

i
) และประสทิธภิาพการใช้แสงของ PSII นอกจากนี้ 

สภาวะขาดน�้ำท่ีระดับรุนแรงยังส่งผลให้เกิดความ 
เสียหายต่อระบบ PSII และการลดลงของปริมาณ 
คลอโรฟิลล์ของใบ การศกึษานีแ้สดงให้เหน็ว่า การจ�ำลอง
สภาวะขาดน�ำ้ทีเ่พิม่ระดบัความรนุแรงขึน้เป็นล�ำดบัขัน้
สามารถชักน�ำให้ต้นข้าว KDML105 แสดงกลไกการ
ตอบสนองต่อกระบวนการสังเคราะห์แสงได้เป็นอย่างดี

ค�ำส�ำคัญ: ข้าวขาวดอกมะลิ 105, สภาวะขาดน�้ำ,  
ค่าน�ำไหลปากใบ, ประสทิธภิาพการใช้แสง, ประสทิธภิาพ 
การตรึงคาร์บอนไดออกไซด์
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กลไกการตอบสนองทางสรีรวิทยาของพืช 
ต่อสภาวะขาดน�้ำมีความซับซ้อน เชื่อมโยงหลาย
กระบวนการ และต้องค�ำนึงถึงระยะเวลาและระดับ
ความรุนแรงของสภาวะขาดน�้ำที่ต้นพืชได้รับ (Bray, 
1993; Utkhao et al., 2016) จึงจ�ำเป็นต้องอาศัยการ
ศึกษาในเชิงลึกเพื่ออธิบายกลไกการตอบสนองของพืช
อย่างเป็นระบบ มีการศึกษาอิทธิพลของระดับความ
รุนแรงของการขาดน�ำ้ต่อกระบวนการแลกเปลีย่นแก๊ส 
กระบวนการถ่ายทอดอเิลก็ตรอน และปฏกิริิยาจากแสง
ของฝ้ายด้วยการงดน�้ำ (Deeba et al., 2012) ในขณะ
ที่ Chen et al. (2017) ศึกษากระบวนการเดียวกันใน
ข้าวสาลีโดยใช้สารพอลิเอทิลีนไกลคอลชักน�ำให้เกิด
สภาวะขาดน�ำ้ในระบบสารละลายธาตุอาหาร นอกจาก
นี ้Shi et al. (2014) ศกึษาการงดน�ำ้สลบักบัการให้น�ำ้
ต ่อพฤติกรรมการเปลี่ยนแปลงกระบวนการทาง
สรีรวิทยาข้างต้นในละหุ่ง ท�ำให้เข้าใจการตอบสนอง
ของพืชนั้น ๆ ต่อสภาพเครียดจากการขาดน�้ำ อย่างไร
ก็ตาม ปัจจุบันข้อมูลการตอบสนองทางสรีรวิทยาของ
พืชต่อสภาวะขาดน�้ำในเชิงลึกยังมีจ�ำกัด โดยเฉพาะใน
ข้าวไทยทีก่ารศกึษาส่วนใหญ่มุ่งเน้นศกึษาทางด้านการ
ปรบัปรุงพันธ์ุข้าวให้มลีกัษณะทนแล้งและให้ผลผลติสงู 
หรือศึกษาด้านชีววิทยาเชิงโมเลกุลเพื่อค้นหาและ 
ใช้ประโยชน์จากยีนทนแล้ง ในขณะที่ การศึกษา 
ทางด้านสรรีวทิยายงัคงขาดแคลนและจ�ำเป็นอย่างมาก 
เนือ่งจากข้อมลูหรอืพารามเิตอร์ทางสรรีวทิยาสามารถ
ใช้บ่งบอกระดับความรุนแรงของการขาดน�้ำและ 
คัดเลือกสายพันธุ์ข้าวทนแล้งได้เป็นอย่างดี นอกจากนี้
ข้อมูลการตอบสนองและการปรับตัวทางสรีรวิทยา 
ยังใช้เป็นองค์ความรู้พื้นฐานเพื่อเชื่อมโยงกลไกการ
ท�ำงานและการแสดงออกของยีนที่ควบคุมลักษณะ 
ทนแล้งซ่ึงสามารถน�ำไปประยกุต์ใช้ในการปรบัปรงุพนัธุ์
ข้าวได้ต่อไป
	 ข้าวพันธุข์าวดอกมะล ิ105 (KDML105) เป็น
ข้าวเจ้าคุณภาพดี มีกลิ่นหอม เป็นที่ต้องการของตลาด

ทั้งในและต่างประเทศ และนิยมใช้เป็นพ่อแม่พันธุ ์
ในการปรับปรุงพันธุ์ข้าวของไทย ซ่ึงแหล่งผลิตข้าว 
KDML105 ส่วนใหญ่อยู่ในภาคตะวันออกเฉียงเหนือ
และเป็นการปลูกในสภาพอาศัยน�้ำฝน ซึ่งมักประสบ
ปัญหาภัยแล้งและฝนท้ิงช่วงในระดับท่ีรุนแรงมากกว่า
พืน้ทีอ่ืน่ของประเทศ ส่งผลให้ต้นข้าวขาดน�ำ้ในระหว่าง
การเจริญเติบโต โดยเฉพาะอย่างยิ่งในระยะการ 
เจริญเติบโตทางล�ำต้น (Vegetative stage) ท�ำให้ลด
การแตกกอ สร้างมวลชีวภาพและผลผลิตได้น้อยลง 
(Kangkan and Polthanee, 1996) นอกจากนี ้
การขาดน�้ำยังส่งผลให้ข้าวปิดปากใบแคบลง จ�ำกัด
กระบวนการตรงึคาร์บอนไดออกไซด์และปฏกิริยิาจาก
แสงของใบ ท�ำให้อัตราสังเคราะห์แสงลดลง (Gang-
shun et al., 2019; Wang et al., 2019; Xiong  
et al., 2019) ถึงแม้ว่าข้าวพันธุ์ KDML105 เป็นข้าว
พันธุ ์ ที่ค ่อนข้างทนแล้ง (Moderate drought 
tolerance; Bunnag and Pongthai, 2013) แต่ข้อมลู
การตอบสนองและการปรับตัวทางสรีรวิทยาของข้าว 
KDML105 ต่อสภาวะขาดน�้ำยังมีอยู่อย่างจ�ำกัด อีกทั้ง
พารามิเตอร์ท่ีเหมาะสมท่ีจะใช้บ่งบอกระดับความ
รุนแรงของการขาดน�้ำและความทนแล้งในข้าวพันธุ์ 
KDML105 ยงัไม่ชดัเจน ในการศกึษาครัง้นีส้นใจศกึษา
ผลกระทบของสภาวะขาดน�้ ำต ่อกระบวนการ
สงัเคราะห์แสงของใบข้าวพนัธุ ์KDML105 ในระยะการ
เจริญเติบโตทางล�ำต้น โดยศึกษากลไกการตอบสนอง
ของ 3 กระบวนการหลัก ได้แก่ กลไกการเปิดปิด 
ของปากใบ กระบวนการตรึงคาร์บอนไดออกไซด์ 
( C a r b o x y l a t i o n )  แ ล ะ ป ฏิ กิ ริ ย า จ า ก แ ส ง 
(Photochemical reaction) ด้วยการวัดเส้นตอบ
สนองต่อแสง (Light response curve) ประสิทธิภาพ
การใช้แสงสูงสุดของ PSII (Maximum quantum 
efficiency of PSII) และปริมาณรงควัตถุในใบข้าว  
ในวันสุดท้ายของการขาดน�้ำแต่ละระดับ เพื่อลด 
ขั้นตอนการติดตามวัดการตอบสนองทางสรีรวิทยา 
ต่อสภาวะขาดน�้ำอย่างต่อเนื่องและบ่อยคร้ังซึ่งเป็น
ภาระงานท่ีหนักและต้องอาศัยทักษะของนักวิจัย 
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เป็นอย่างมาก โดยปลูกพืชในสารละลายธาตุอาหาร 
และจ�ำลองสภาวะขาดน�้ำในเขตรากด้วยการเติมสาร 
ออสโมติคัม (Osmoticum) คือ พอลิเอทิลีนไกลคอล 
(PEG6000) ให้มีระดับความรุนแรงเพิ่มขึ้นเป ็น 
ล�ำดับขั้น (Stepwise stress) อย่างต่อเนื่อง 3 ระดับ
และทอดเวลาระดับละ 7 วัน เพื่อให้ต้นข้าวสร้างกลไก
การตอบสนองต่อสภาวะเครียดที่ได้รับและเป็นการ
เลียนแบบสภาพการลดลงของค่าพลังงานศักย์ของน�้ำ
ในดนิตามธรรมชาติ ซึง่รปูแบบการชกัน�ำสภาวะขาดน�ำ้ 
ดังกล่าวสามารถใช้ชักน�ำให้พืชหลายชนิดเกิดการ
เปล่ียนแปลงและตอบสนองทางสรีรวิทยาท่ีระดับ 
ความรุนแรงต ่างกันได ้อย ่างชัดเจน เช ่น อ ้อย 
(Teinseree et al., 2008) และยูคาลิปตัส (Utkhao 
and Yingjajaval, 2015) เป็นต้น ข้อมลูการตอบสนอง
ที่ได้จะสามารถสร้างความเข้าใจต่อกลไกของการ 
ทนแล้งในข้าว KDML105 และสามารถระบพุารามเิตอร์ 
ทางสรีรวิทยาท่ีบ ่งบอกระดับความรุนแรงและ 
ความเสียหายต่อการขาดน�้ำ เพื่อน�ำไปใช้ประโยชน์ใน
การคัดเลือกและปรับปรุงพันธุ์ข้าวทนแล้งต่อไป

อุปกรณ์และวิธีการ

การเตรียมต้นข้าวและจ�ำลองสภาวะขาดน�้ำ
	 เพาะเลี้ยงต้นข้าว KDML105 ในสารละลาย
ธาตุอาหารสูตร 1/2 Yoshida (ความเข้มข้นเป็น 1/2 
เท่าของความเข้มข้นเต็มสูตร; Yoshida et al., 1976) 
ภายใต้สภาพแสงธรรมชาติภายในโรงเรือนตาข่ายที่
ศูนย์วิจัยและพัฒนาพืชผักเขตร้อน มหาวิทยาลัย
เกษตรศาสตร์ วิทยาเขตก�ำแพงแสน จังหวัดนครปฐม 
เพื่อปรับสภาพต้นกล้า (Acclimation) เป็นเวลา  
2 สัปดาห์ ควบคุมระดับ pH ของสารละลายให้อยู่ใน
ช่วง 4.5−5.5 และค่าการน�ำไฟฟ้า (Electrical 
conductivity, EC) อยู่ในช่วง 1.2−1.4 dS m-1  ติดตั้ง
ปั ๊มลมเพื่อเพิ่มปริมาณออกซิเจนในสารละลายธาตุ
อาหาร ให้มีค่าอยู่ในช่วง 4.0−6.0 mg L-1 ติดตั้งสถานี
อากาศ (WatchDog mini-weather stations 2475, 

Spectrum Technologies Inc., USA) เพื่อเก็บข้อมูล
สภาพอากาศภายในโรงเรือนตลอดเวลาที่ท�ำการ
ทดลอง ตั้งแต่เดือนมกราคมถึงเมษายน 2561 โดย
ความเข้มแสงในช่วงกลางวนั (6.00−18.00 น.) ภายใน
โรงเรือนมีค่าเฉลี่ย 483.6 µmolPPF m-2s-1 อุณหภูมิ
เฉลี่ยในช่วงกลางวัน 32°C ความชื้นสัมพัทธ์ช่วงกลาง
วัน เฉลี่ย 52% และกลางคืน เฉลี่ย 82% 
	 วางแผนการทดลองแบบสุ ่ มสมบู รณ ์ 
(Completely randomized design, CRD) ปัจจัยที่
ศกึษา คือ ระดบัความรนุแรงของสภาวะขาดน�ำ้ 3 ระดบั 
เมือ่ต้นข้าวมอีาย ุ50 วนั เลอืกต้นข้าวท่ีมสีภาพสมบูรณ์ 
ย้ายลงปลกูในกระบะพลาสตกิขนาด 25×30×45 cm 
ท่ีมีสารละลาย Yoshida (ความเข้มข้นเต็มสูตร) 
ปริมาณ 8 L แบ่งการทดลองออกเป็น 2 ทรีทเมนต์ คือ 
(1) สภาวะควบคมุ โดยเพาะเลีย้งต้นข้าวในสารละลาย
ธาตอุาหารสตูร Yoshida ซึง่มค่ีาศกัย์ออสโมซสิของน�ำ้ 
(Osmotic potential, Ψπ,sol

) ในสารละลายธาตอุาหาร
เท่ากบั -30 kPa ตลอดระยะเวลาทีท่�ำการทดลอง และ 
(2) สภาวะขาดน�้ำ โดยเพาะเลี้ยงต้นข้าวในสารละลาย
ธาตุอาหารสูตร Yoshida ที่เติมสารพอลิเอทิลีนไกล
คอล (PEG6000) เพ่ือจ�ำลองให้เกิดสภาวะขาดน�้ำใน
เขตรากพชืทลีะระดับต่อเนือ่งกนั 3 ระดับ คือ ระดบัต�ำ่ 
ระดับปานกลาง และระดับรุนแรง ด้วยการเติม 
PEG6000 ในความเข้มข้น 12.5 , 22.5 และ 35% เชิง
มวลต่อปริมาตร ซ่ึงท�ำให้ค่า Ψπ,sol

 ลดลงเป็น -300, 
-1,000 และ -2,800 kPa ตามล�ำดับ ซึ่งความเข้มข้น
ของ PEG6000 ที่ใช้ในแต่ละระดับความรุนแรงได้จาก
การศกึษาการเปลีย่นแปลงของค่าน�ำไหลปากใบของต้น
ข้าว KDML105 เบ้ืองต้นก่อนหน้านี้เพื่อใช้ก�ำหนด
ระดับความรุนแรงของสภาวะขาดน�้ำซ่ึงความเข้มข้น
ของ PEG6000 ท่ีเลือกใช้ในระดับความรุนแรงสูงสุด
เป็นระดบัท่ีชักน�ำให้ปากใบของข้าวปิดแคบได้ตลอดท้ัง
วัน โดยเพาะเลี้ยงต้นข้าวในสภาวะขาดน�้ำแต่ละระดับ
เป็นเวลา 7 วัน เมื่อครบก�ำหนดในแต่ละระดับจึงย้าย
ต้นข้าวลงเพาะเลีย้งในสภาวะขาดน�ำ้ทีร่ะดับรนุแรงข้ึน
อย่างต่อเนื่องทีละข้ันจนครบท้ัง 3 ระดับ เป็นเวลา
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ทั้งหมด 21 วัน ติดตามวัดค่า Ψπ,sol
 ด้วยเครื่อง vapro 

pressure osmometer (Vapro 5600, Wescor Inc., 
USA) ค่า pH ด้วยเครื่อง pH meter (pH 33, Horiba 
Scientific, Japan) และค ่า EC ด ้วยเคร่ือง 
conductivity meter (EC 33, Horiba Scientific, 
Japan) และรักษาระดับให้คงที่ทุกวัน

การวัดการตอบสนองทางสรีรวิทยา
	 ติ ด ต า ม วั ด เ ส ้ น ต อ บ ส น อ ง ต ่ อ แ ส ง 
(Photosynthetic l ight-response curve) 
ประสิทธภิาพการใช้แสงสงูสดุ (Maximum quantum 
efficiency of PSII, F

v
/F

m
) และปริมาณรงควัตถุของ

ใบข้าวในแต่ละระดับของสภาวะขาดน�้ำ โดยเลือกวัด 
ใบแรกที่คลี่ออกเต็มที่นับจากปลายยอด ในวันสุดท้าย
ของแต่ละระดบัของสภาวะขาดน�ำ้ รวม 3 คร้ัง คือ วันที่  
7, 14 และ 21 ของการทดลอง

	 เส้นตอบสนองต่อแสง
วัดเส้นตอบสนองต่อแสงเพื่อประเมินการ

ตอบสนองของปากใบโดยใช้แสงเป็นตัวชักน�ำ ในช่วง 
8.00–12.00 น. จ�ำนวน 3 ซ�้ำ ด้วยเครื่องวัดอัตราแลก
เปลี่ยนแก๊สระบบเปิด ใช้หัววัดแบบ leaf chamber 
fluorometer (LI-6400−40, Licor Inc., USA) ก�ำหนด
ความเร็วของอากาศทีไ่หลผ่านใบ 400 µmol s-1 ความ
เข้มข้นของ CO

2
 400 µmol mol-1 อุณหภูมิภายใน

ภาชนะบรรจุใบ 28ºC และความชื้นสัมพัทธ์อยู่ในช่วง 
70–75% ท�ำให้ค่าแรงดึงระเหยน�้ำ (Air vapor 
pressure deficit, VPD

air
) อยู่ในช่วง 1–2 kPa เริ่มวัด

โดยให้ใบได้รบัความเข้มแสงสงูสดุที ่2,500 µmolPPF 
m-2s-1 แล้วลดความเข้มแสงลงเป็นล�ำดับทั้งหมด  
14 ระดับจนถึง 0 µmolPPF m-2s-1 เครื่องมือให้ค่า
อตัราสงัเคราะห์แสงสทุธ ิ(Net photosynthesis rate, 
P

n
) ค่าน�ำไหลปากใบ (Stomatal conductance, g

s
) 

อตัราคายน�ำ้ (Transpiration rate, E) และอณุหภูมใิบ 
(T

leaf
) ค�ำนวณค่าประสิทธิภาพการใช้น�้ำ (Water use 

efficiency, WUE = P
n
/E) และประสิทธิภาพการตรึง

คาร ์บอนไดออกไซด์ชั่วขณะ (Instantaneous 
carboxylation efficiency, P

n
/C

i
) นอกจากนี้ เครื่อง

ยังวัดปริมาณรังสีฟลูออเรซเซนซ์ในขณะที่ใบได้รับ
ความเข้มแสงในขณะนัน้ (Steady-state fluorescence,  
F

s
) และปริมาณรังสีฟลูออเรซเซนซ์สูงสุดในขณะที่ใบ

ได้รบัความเข้มแสงสงูมาก (Maximum fluorescence, 
F

m
′) ค�ำนวณค่าประสทิธภิาพการใช้แสงของระบบ PSII 

ในขณะท่ีใบได้รับแสง (Light-adapted quantum 
efficiency of photosystem II, φ

PSII
) ได้ว่า φ

PSII
 = 

(F
m
′- F

s
)/F

m
′และค�ำนวณอัตราเคลื่อนย้ายอิเล็กตรอน 

(Electron transport rate, ETR) ซึ่ง ETR = φ
PSII

 × 
ƒ × I × α

leaf
 เมื่อ ƒ คือ สัดส่วนของพลังงานแสง 

ที่ถูกดูดกลืนโดยระบบ PSII เทียบกับ PSI (ส�ำหรับพืช 
C

3
 มค่ีา 0.5) I คือ ความเข้มแสงในช่วงคลืน่ส�ำหรบัการ

สังเคราะห์แสง (Photosynthetic photon flux 
density, PPFD) และ α

leaf
 คือ ค่าสัมประสิทธิ์การ 

ดูดกลืนแสงของใบมีค่า 0.85 (Björkman and 
Demmig, 1987) ค่าที่ได้ใช้ค�ำนวณสัดส่วนของอัตรา
เคลื่อนย ้ายอิเล็กตรอนต่ออัตราสังเคราะห์สุทธิ  
(ETR/P

n
)

	 ความสัมพันธ์ของอัตราสังเคราะห์แสงสุทธิ 
กับความเข้มแสง อยู่ในรูปสมการ non-rectangular 
hyperbolar (Thornley and Johnson, 1990) ดังนี้

เม่ือ α คือ ประสิทธิภาพการใช้แสง (Quantum 
efficiency) เป็นความชันในช่วงความเข้มแสงต�่ำ  
(0–100 µmolPPF m-2s-1), θ คือ ค่าควบคุมความโค้ง
ของเส้นกราฟ (Curvature factor), R

d
 คอื อตัราหายใจ

ในที่มืด (Dark respiration), P
n
 คือ อัตราสังเคราะห์

แสงสุทธิ (Net photosynthetic rate) และ P
max

 คือ 
อัตราสังเคราะห์แสงรวมสูงสุด (Maximum gross 
photosynthetic rate) ค�ำนวณพารามิ เตอร ์
ต ่าง ๆ ของสมการข้างต้นด้วยวิธี non-linear 
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regression โดยใช้ solver ของโปรแกรม Microsoft 
excel ค�ำนวณค่าความเข ้มแสงอ่ิมตัว (Light 
saturation point, I

s
) โดยก�ำหนดเป็นค่าความเข้มแสง

เมื่อ P
n
 = 0.85P

max
 และจุดชดเชยแสง (Light 

compensation point, I
c
) โดยก�ำหนดเป็นค่าความ

เข้มแสงเมื่อ P
n
 = 0 ส�ำหรับความสัมพันธ์ระหว่าง ETR 

กบั I มลีกัษณะเช่นเดยีวกับ P
n
 กบั I จงึสามารถค�ำนวณ

อัตราสูงสุดของการเคลื่อนย้ายอิเล็กตรอนทั้งระบบ 
(Maximum rate whole-chain electron transport, 
ETR

max
) และพารามิเตอร์ต่าง ๆ ของสมการข้างต้น 

ด้วยวิธีการเดียวกัน นอกจากนี้ ค�ำนวณค่าน�ำไหลปาก
ใบสูงสุด (g

s, max
) และอัตราคายน�้ำสูงสุด (E

max
)  

โดยค�ำนวณจากค่าเฉลี่ยของ g
s
 และ E ที่ระดับความ

เข้มแสงสูงกว่าค่าความเข้มแสงอิ่มตัว (I > 1200 
µmolPPF m-2s-1) 

เอนไซม์รูบิสโก (RuBisCO) สามารถท�ำ
ปฏิกิริยาได้ทั้ง CO

2
 (Carboxylation) และ O

2
 

(Oxygination) ท�ำให้สามารถประเมินอัตราหายใจเชิง
แสง (Photorespiration, R

l
) ได้ตามสมการของ 

Valentini et al. (1995)

ประสิทธิภาพการใช้แสงสูงสุด
วัดประสิทธิภาพการใช้แสงสูงสุดในช่วง 

เช้าตรู่ (4.00–5.00 น.) เพื่อลดอิทธิพลของความเข้ม
แสงภายนอกและอุณหภูมิใบ ด้วยเครื่อง pluse 
amplitude-modulation fluorometer (PAM-2100, 
Heinz Walz GmBH, Germany) และหนีบใบด้วย 
leaf-clip holder (2030B, Heinz Walz) จ�ำนวน 5 ซ�ำ้ 
โดยใช้ตวัอย่างใบเดยีวกบัทีใ่ช้วดัเส้นตอบสนองต่อแสง 
ค�ำนวณค่าประสิทธิภาพการใช้แสงสูงสุด (F

v
/F

m
)  

ดังสมการ

เมือ่ F
0
 คอื คาฟลอูอเรซเซนซ์ต�ำ่สดุทีว่ดัได (Minimum 

fluorescence yield) และ F
m
 = คาฟลูออเรซเซนซ์ 

สงูสดุท่ีวดัได้ (Maximum total fluorescence yield) 

ปริมาณรงควัตถุในใบ
หลังจากวัดอัตราแลกเปลี่ยนแก ๊สและ

ประสิทธิภาพการใช้แสงของใบแล้ว จึงตัดตัวอย่างใบ
เดยีวกนัเพือ่วดัปรมิาณคลอโรฟิลล์และแคโรทนีอยด์ใน
ใบ โดยสกดัด้วย 80% acetone และวดัค่าการดดูกลนื
คลื่นแสงด้วยเครื่อง spectrophotometer ท่ี
ความยาวคลื่น 445, 645 และ 663 nm ตามวิธีการ
ของ Arnon (1949)

การวิเคราะห์ข้อมูลทางสถิติ
วิเคราะห์ข้อมูลด้วยโปรแกรมส�ำเร็จรูป IBM 

SPSS Statistics 17 วิเคราะห์อิทธิพลของทรีทเมนต์
ด้วย one-way analysis of variance (ANOVA) โดย
ทดสอบระดบันยัส�ำคญัทางสถติทิี ่P < 0.05 และเปรยีบ
เทียบค่าเฉลี่ยระหว่างทรีทเมนต์ ด้วยวิธี Duncan’s 
New Multiple Range Test

ผลการทดลองและวิจารณ์

การตอบสนองของปากใบและอัตราแลกเปลี่ยนแก๊ส
ของใบ

ต้นข้าว KDML105 ท่ีเพาะเลี้ยงในสภาวะ
ควบคมุท่ีไม่ขาดน�ำ้ (Ψπ,sol

 = -30 kPa) มค่ีาน�ำไหลปาก
ใบ (g

s
) และอตัราสงัเคราะห์แสงสทุธ ิ(P

n
) เพิม่ข้ึนอย่าง

รวดเรว็ตามความเข้มแสงในช่วง 0–1000 µmolPPF m-2s-1 
แล้วเริม่โค้งลูขึ่น้สูค่่าสงูคงที ่(Figures 1a–b) ทีค่วามเข้ม
แสงอิ่มตัว (I

s
) ใบข้าวในสภาวะควบคุมมีค่าน�ำไหล 

ปากใบสูงสุด (g
s, max

) อยู่ที่ 567.0 mmolH
2
O m-2s-1 

ค ่าอัตราสังเคราะห์แสงรวมสูงสุด (P
max

) 25.3 
µmolCO

2
 m-2s-1 และค่าอัตราคายน�้ำสูงสุด (E

max
)  

8.9 mmolH
2
O m-2s-1 (Table 1)
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ภายใต้สภาวะขาดน�้ำที่ระดับต�่ำ (Ψπ,sol
 = 

-300 kPa) เป็นเวลานาน 7 วัน ปากใบตอบสนองต่อ
แสงโดยเปิดเพิ่มขึ้น แต่ในช่วงแสงที่แคบกว่ากลุ ่ม
ควบคุมคือเปิดในช่วง 0−600 µmolPPF m-2s-1 แล้ว
ไม่สามารถเปิดกว้างเพิ่มขึ้นได้อีกตามความเข้มแสงที่
เพิ่มสูงขึ้น (Figure 1a) ทั้งนี้ ค่า g

s, max
 ลดลงเหลืออยู่

ที ่41.0% ของค่ากลุม่ควบคมุ (Table 1) การลดลงของ
ค่า g

s
 ส่งผลโดยตรงให้ค่า P

n 
และอัตราคายน�้ำ (E)  

ลดลงตามไปด้วย (Figures 1a–c) โดยค่า P
max

 ลดลง 
7.6% และค่า E

max
 ลดลง 23.6% เมื่อเทียบกับกลุ่ม

ควบคุม (Table 1) แสดงให้เห็นว่า ในสภาวะขาดน�้ำที่
ระดับต�่ำชักน�ำให้ปากใบเปิดได้น้อยลง ท�ำให้อัตราการ
สูญเสียน�้ำลดลงในสัดส่วนที่มากกว่าการลดลงของ

อตัราสงัเคราะห์แสงสทุธ ิส่งผลให้ค่าประสทิธภิาพการ
ใช้น�้ำ (WUE) มีค่าสูงขึ้น (Figure 1d) การปิดแคบลง
ของปากใบเป็นกลไกแรกท่ีต้นข้าวตอบสนองต่อสภาวะ
ขาดน�ำ้ ซึง่มผีลต่อทัง้อตัราคายน�ำ้และอตัราสังเคราะห์
แสงสุทธิ (Pinheiro and Chaves, 2011; Ouyang  
et al., 2017) และเมื่อพิจารณาค่าประสิทธิภาพการ
ตรึงคาร์บอนไดออกไซด์ชั่วขณะ (P

n
/C

i
) พบว่า ใบข้าว

ภายใต้สภาวะขาดน�ำ้ทีร่ะดบัต�ำ่มค่ีา P
n
/C

i
 ใกล้เคยีงกบั

กลุ่มควบคุมที่ไม่ขาดน�้ำ (Figure 1e) แสดงให้เห็นว่า
กระบวนการตรงึคาร์บอนไดออกไซด์ (Carboxylation) 
ของใบข้าวภายใต้สภาวะขาดน�้ำท่ีระดับต�่ำนี้ยังคง
ด�ำเนินไปได้อย่างปรกติ

Table1 Summary of parameters of light response curves of control and drought-stress plants of 
KDML105 rice. Maximum gross photosynthetic rate (P

max
), light compensation point (I

c
), light 

saturation point (I
s
), quantum efficiency (α), curvature factor (θ), dark respiration (R

d
), maximum 

rate of linear whole-chain electron transport (ETR
max

), maximum of stomatal conductance  
(g

s, max
), and maximum transpiration rate (E

max
)

Parameters Control Mild stress Moderate stress Severestress p-value

P
max

, µmolCO
2
 m-2s-1 25.30 ± 2.80a 23.40 ± 0.30a 12.70 ± 0.40b 1.10 ± 0.30c **

I
c
, µmolPPF m-2s-1 16.20 ± 5.90 26.30 ± 2.10 19.00 ± 1.80 nd ns

I
s
, µmolPPF m-2s-1 787.10 ± 11.60a 572.70 ± 56.90b 433.40 ± 17.50c nd **

α, molCO
2
 mol-1 PPF 0.033 ± 0.005b 0.047 ± 0.002a 0.040 ± 0.002ab 0.010 ± 0.001c **

θ 0.93 ± 0.03 0.92 ± 0.03 0.88 ± 0.03 0.99 ± 0.03 ns

R
d
, µmolCO

2
 m-2s-1 0.51 ± 0.11b 1.28 ± 0.10a 0.79 ± 0.11b 0.57 ± 0.05b **

ETR
max

, µmol e- m-2s-1 149.70 ± 4.70a 146.30 ± 1.70a 120.30 ± 6.20b 27.60 ± 7.10c **

g
s, max

, mmolH
2
O m-2s-1 567.00 ± 79.70a 334.70 ± 28.40b 118.90 ± 1.90c 22.60 ± 1.50c **

E
max

, mmolH
2
O m-2s-1 8.89 ± 0.61a 6.79 ± 0.48b 3.03 ± 0.27c 0.83 ± 0.03d **

Values are mean ± SE. Means within a row followed by the different letters are significantly different 
(Duncan’s New Multiple Range test, P < 0.05). ** = statistically significant difference at P < 0.01;  
ns = non-significant difference
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เมื่อเพิ่มสภาวะขาดน�้ำเป็นระดับปานกลาง 
(Ψπ,sol

 = -1000 kPa) ต่อมาอีก 7 วัน พบว่า การตอบ
สนองของปากใบต่อระดับความเข้มแสงถูกจ�ำกัดในช่วง
แสงแคบมากขึ้น และมีระดับกว้างของการเปิดน้อยลง
มาก (Figure 1a) โดยที่ค่า g

s, max
 ลดลงไปถึง 79.0% 

ของกลุ่มควบคุม (Table 1) ส่งผลให้ค่า P
n
 และ E  

ลดลงตามอย่างมาก (Figures 1b-c) โดยค่า P
max

 ลดลง 
49.7% และค่า E

max
 ลดลง 65.9% จากกลุ่มควบคุม 

(Table 1) การลดลงของอัตราคายน�้ำจึงเกิดในสัดส่วน
ที่มากกว่าอัตราสังเคราะห์แสงสุทธิ ส่งผลให้ค่า WUE 
ของใบเพิม่สงูขึน้ภายใต้สภาวะขาดน�ำ้ทัง้ทีร่ะดับต�ำ่และ
ระดับปานกลาง (Figure 1d) นอกจากนี้ยังพบว่า  
ใบข้าวมีค่า P

n
/C

i
 ลดลง เมื่อเทียบกับกลุ่มควบคุม 

(Figure 1e) แสดงให ้เห็นว ่ากระบวนการตรึง
คาร์บอนไดออกไซด์ของใบข้าวเริ่มถูกจ�ำกัดภายใต้
สภาวะขาดน�้ำระดับปานกลาง ซึ่งอาจเป็นผลมาจาก
การลดลงของประสิทธิภาพการท�ำงานของเอนไซม์ 
Rubisco (Maroco et al., 2002; Zhou et al., 2007) 
หรือเกิดการเปลี่ยนแปลงโครงสร้างของชั้นมีโซฟิลล์
ภายในใบ (Wang et al., 2018) 

เมือ่เพ่ิมสภาวะขาดน�ำ้เป็นระดับรนุแรงสงูสดุ 
(Ψπ,sol

 = -2800 kPa) ต่อเนื่องอีก 7 วัน พบว่าปากใบ
ข้าวปิดแคบตลอดช่วงของความเข้มแสง คือ ปากใบไม่
แสดงการตอบสนองต่อแสง (Figure 1a) โดยค่า g

s, max 

ลดลงถึง 96.0% จากกลุ่มควบคุม (Table 1) ท�ำให้

อัตราสังเคราะห์แสง (P
n
 และ P

max
) อัตราคายน�้ำ  

(E และ E
max

) และประสิทธิภาพการตรึง CO
2
 ของใบ

ลดลงจนมค่ีาใกล้ศนูย์ (Figures 1b, c, e และ Table 1) 
เม่ือใบข้าวระบายความร้อนด้วยการคายน�้ำได้น้อยลง
จึงส่งผลโดยตรงให้อุณหภูมิใบ (T

leaf
) มีค่าเพิ่มสูงจาก

ใบข้าวกลุ่มควบคุมที่ไม่ขาดน�้ำถึง 4°C (Figure 1f)
สภาวะขาดน�ำ้ทีร่นุแรงขึน้อย่างเป็นล�ำดบัขัน้

และกินเวลายาวนาน 21 วนั มผีลกระทบต่อข้าวทีแ่สดง
ได้ด้วยพารามเิตอร์หลายตวัของฟังก์ชนัเส้นตอบสนอง
ต่อแสง (Table 1) โดยพบว่า ค่า P

max
 ท่ีลดลงจะ

สัมพันธ์กับค่า I
s
 ที่ลดลงด้วย ในขณะที่อัตราหายใจใน

ท่ีมืด (R
d
) ท่ีเพิ่มข้ึนในทุกระดับของการขาดน�้ำจะ

สมัพนัธ์กบัค่า I
c
 ท่ีเพิม่สงูข้ึน ซึง่สอดคล้องกบัการศกึษา

ของ Tingting et al. (2010) ทีพ่บว่า ความรนุแรงของ
การขาดน�้ำเพิ่มขึ้นส่งผลให้ค่า I

c
 ของใบข้าวฟ่างหวาน 

(Sorghum bicolor L. Moench) มค่ีาเพิม่ขึน้ ในขณะ
ที่ I

s
 มีค่าลดลง นอกจากนี้ ที่ระดับขาดน�้ำรุนแรงพบว่า

ประสทิธภิาพการใช้แสง (α) มค่ีาลดลงอย่างมาก ทัง้นี้
ข้อมูลเส้นตอบสนองต่อแสงภายใต้การขาดน�้ำระดับ
รุนแรงสูงสุด (Ψπ,sol

 = -2800 kPa) ไม่สามารถเข้ารูป
สมการ non-rectangular hyperbola ได้ เนื่องจาก
ค่า P

n
 มีค ่าต�่ำคงที่ตลอดช่วงของความเข้มแสง  

(Figure 1b) ท�ำให้ค�ำนวณค่าความเข้มแสงอิ่มตัว  
(I

s
) และค่าจุดชดเชยแสง (l

c
) ไม่ได้ 
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Figure 1 Light response curves of (a) stomatal conductance (g
s
), (b) net photosynthetic rate (P

n
), (c) 

transpiration rate (E), (d) water use efficiency (WUE), (e) instantaneous carboxylation efficiency 
(P

n
/C

i
) and (f) leaf temperature (T

leaf
) in control and drought-stressed plants of KDML105 rice. 

Values are means ± SE 

ประสิทธิภาพการใช้แสงของใบ
ในสภาพปรกตเิมือ่ใบได้รบัความเข้มแสงเพิม่

ขึ้น ประสิทธิภาพการใช้แสงของระบบ PSII (φ
PSII

) มีค่า
ลดลง ในขณะทีอ่ตัราเคลือ่นย้ายอเิลก็ตรอน (ETR) และ
อัตราหายใจเชิงแสง (R

l
) มีค่าเพิ่มขึ้น (Figures 2a–c) 

เมือ่เพิม่สภาวะขาดน�ำ้ผลกระทบต่อกระบวนการใช้แสง

แสดงออกแตกต่างกัน ภายใต้การขาดน�้ำในระดับต�่ำ 
(Ψπ,sol

 = -300 kPa) พบว่า ค่า φ
PSII

, ETR และ R
l
 ของ

ใบข้าว KDML105 ไม่แตกต่างกับกลุ่มควบคุมที่ไม่ขาด
น�้ำ (Figures 2a–c) แสดงให้เห็นว่า กลไกด้านฟิสิกส์
ของกระบวนการสงัเคราะห์แสงยงัไม่ถูกกระทบโดยการ
ขาดน�้ำที่ระดับต�่ำ
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Figure 2  Light response curves of (a) quantum efficiency of PSII (φ
PSII

), (b) electron transport rate (ETR), 
(c) photorespiration rate (R

l
) and (d) ratio of apparent electron transport rate to net 

photosynthetic rate (ETR/P
n
) in control and drought-stressed plants of KDML105 rice. Values 

are means ± SE

เม่ือสภาวะขาดน�้ำเพิ่มขึ้นจนถึงระดับปาน
กลาง (Ψπ,sol

 = -1,000 kPa) พบว่าค่า φ
PSII

, ETR และ 
R

l
 เริ่มลดลง (Figures 2a–c) โดยอัตราเคลื่อนย้าย

อิเล็กตรอนสูงสุด (ETR
max

) ของใบมีค่าลดลง 19.7% 
จากกลุ่มควบคมุ (Table 1) และเม่ือสภาวะขาดน�ำ้เพิม่
ขึ้นจนถึงระดับรุนแรง (Ψπ,sol

 = -2,800 kPa) พบว่า 
ค่า φ

PSII
, ETR และ R

l
 ลดลงมากขึ้นอีก โดยค่า ETR

max
 

ลดลงไปถึง 81.5% (Figures 2a–c และ Table 1) 
แสดงให้เห็นว่า กระบวนการรับแสงและกระบวนการ
เคล่ือนย้ายอิเล็กตรอนของใบข้าวเริ่มลดลงที่สภาวะ
ขาดน�้ำระดับปานกลางจนลดลงอย่างรุนแรงเมื่อเพิ่ม
การขาดน�้ำถึงขั้นรุนแรงสูงสุด นอกจากนี้ยังพบว่า ใบ
ข้าวภายใต้สภาวะขาดน�้ำรุนแรงสูงสุดมีค่าสัดส่วนของ
อัตราเคลื่อนย้ายอิเล็กตรอนต่ออัตราสังเคราะห์แสง
สุทธิ (ETR/P

n
) เพิ่มขึ้นอย่างเห็นได้ชัด (Figure 2d) ซึ่ง

สะท้อนความผิดปรกติที่แสดงว่าพลังงานแสงที่ใบ 
ดูดซับไว้ถูกน�ำไปใช้ในกระบวนการอื่นนอกเหนือจาก
กระบวนการสังเคราะห์แสงและการหายใจเชิงแสง 
(Photorespiration) ได้แก่ ปฏิกิริยา Mehler-
peroxidase (Osório et al., 2013) และการถ่ายทอด
อิเล็กตรอนแบบเป็นวัฏจักร (Cyclic electron 
transport) (Murchie and Niyogi, 2011) ซึ่งท�ำให้
ดุลของคาร์บอน (Carbon balance) ระหว่าง
กระบวนการสังเคราะห์แสงและการหายใจเชิงแสงลด
ลงอย่างมาก (Flexas et al., 2006) ดังแสดงจากการ
ลดลงของค่า R

l
 ควบคู่กับ P

n
 ภายใต้สภาวะขาดน�้ำที่

ระดับปานกลางและรุนแรง (Figures 1b and 2c)
เมื่ อพิจารณาการเปลี่ ยนแปลงของค ่า

ประสิทธิภาพการใช้แสงสูงสุด (F
v
/F

m
) ของใบข้าว 

KDML105 ภายใต้สภาวะขาดน�้ำพบว่า ค่า F
v
/F

m
  



การตอบสนองของปากใบและการสังเคราะห์แสงภายใต้สภาวะขาดน�้ำของข้าว>>

100 Agricultural Sci. J. 2020 Vol. 51 (2) 

ของใบข้าว KDML105 ที่ได้รับสภาวะขาดน�้ำท่ีระดับ
ต�ำ่และปานกลางมค่ีาใกล้เคยีงกบักลุม่ควบคมุทีไ่ม่ขาด
น�้ำ โดยมีค่าเฉลี่ยอยู่ที่ 0.85 ซึ่งเป็นช่วงค่าในสภาพ
ปรกติส�ำหรับใบพืช C3 (Björkman and Demmig, 
1987) แต่ที่ระดับขาดน�้ำรุนแรงสูงสุด ค่า F

v
/F

m
 ของ

ใบข้าวลดลงอย่างมากและมนียัส�ำคญัทางสถติโิดยมค่ีา
เฉลีย่อยูท่ี ่0.10 (Figure 3) การลดลงมากของค่า F

v
/F

m
 

แสดงให้เห็นว่า ความสมบูรณ์ของระบบ PSII ของใบ
ข้าวเกิดเสียหายได้เมื่อเผชิญกับการขาดน�้ำขั้นรุนแรง
สูงสุด ซ่ึงอธิบายกันว่าเกิดจากการเสียรูปของปริมาณ
โปรตีน D1 ในระบบ PSII  (Ghotbi-Ravandi et al., 
2014) ผลที่ได ้ท�ำให้สามารถใช้ค ่า F

v
/F

m
 เป ็น

พารามเิตอร์บ่งชีล้กัษณะทนแล้งระดบัรนุแรงในข้าวได้ 
(Puteh et al., 2013)

Figure 3 Effect of drought stress on the maximum quantum efficiency of PSII (F
v
/F

m
) in control and 

drought-stressed plants of KDML105 Rice. Values are means ± SE. Within each day,  
** = significant difference between means at P < 0.01, ns = no significant difference between 
means

ปริมาณรงควัตถุในใบ
ใบข้าว KDML105 ภายใต้สภาวะขาดน�้ำที่

ระดับต�่ำ (Ψπ,sol
 = -300 kPa) และปานกลาง (Ψπ,sol

 
= -1,000 kPa) มีปริมาณคลอโรฟิลล์ เอ (Chl a), บี 
(Chl b) และปริมาณคลอโรฟิลล์ทั้งหมด (Total Chl) 
ใกล้เคียงกับใบข้าวในสภาวะควบคุม (Figures 4a–c) 
แต่เมื่อสภาวะขาดน�้ำเพิ่มขึ้นจนถึงระดับความรุนแรง
สูงสุด (Ψπ,sol

 = -2,800 kPa) พบว่า ปริมาณ Chl a, 
Chl b และ Total Chl ของใบข้าวมีค่าลดลงอย่างมนียั
ส�ำคญัทางสถติเิมือ่เทียบกบักลุม่ควบคมุ (Figures 4a–c) 
แสดงถึงความเสียหายของระบบรับแสงของใบภายใต้
สภาวะขาดน�ำ้รนุแรง โดยการลดลงของปรมิาณคลอโร
ฟิลล์ภายใต้สภาวะขาดน�้ำเกิดขึ้นได้จากหลายสาเหตุ 

ได้แก่ การสลายตวัและการเสือ่มสภาพของคลอโรฟิลล์ 
การเกดิกระบวนการโฟโตออกซเิดชนั (Photo-oxidation) 
ของคลอโรฟิลล์ เอ และการเกิดปฏิกิริยา lipid 
peroxidation ที่ระบบ PSII เพิ่มขึ้น (Shukla et al., 
2012; Pandey and Shukla, 2015) นอกจากนี้ การ
ลดลงของปรมิาณคลอโรฟิลล์ในใบยงัเป็นกลไกป้องกนั
ความเสียหายของ PSII โดยลดการดูดซับแสงบริเวณ
คลอโรพลาสต์ และเป็นดัชนีบ่งชี้การเกิดความเครียด
ออกซเิดชัน่ (Oxidative stress) ของพชื (Wijewardana 
et al., 2019) 

การที่สัดส่วนของปริมาณคลอโรฟิลล์ เอ ต่อ
คลอโรฟิลล์ บี (Chl a/b)  มีค่าลดลงอย่างเด่นชัดที่
ระดับขาดน�้ำรุนแรงสูงสุด (Figure 4d) แสดงว่า light 
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harvesting complex ที่บริเวณเยื่อหุ้มไทลาคอยด์ 
(Thylakoid membrane) ได้รับความเสียหายแล้ว 
(Parida et al., 2007) การลดลงของ Chl a/b เป็นอีก
ดัชนีหน่ึงท่ีบ ่งชี้ลักษณะทนทานต่อความเครียด 
ออกซเิดชัน่ในข้าวได้ดีเช่นเดียวกับค่า F

v
/F

m
 (Kasajima,  

2017; 2019) 
	 เมื่อพิจารณาปริมาณแคโรทีนอยด์ (Car) ใน
ใบข้าวภายใต้สภาวะขาดน�้ำ พบว่า ต้นข้าวที่อยู่ภายใต้
สภาวะขาดน�้ำที่ระดับต�่ำมีปริมาณ Car ของใบสูงกว่า
กลุ่มควบคุมอย่างมีนัยส�ำคัญทางสถิติ แต่เมื่อสภาวะ
ขาดน�้ำเพิ่มขึ้นสู ่ระดับปานกลางและรุนแรงสูงสุด  
พบว่า ปริมาณ Car ของใบข้าวที่มีค่าลดลงเมื่อเทียบ
กับกลุ่มควบคุม (Figure 4e) สอดคล้องกับการศึกษา
ของ Wang et al. (2019) ซ่ึงพบว่า ใบข้าวพันธุ์ 

Liangyoupeijiu ที่งดน�้ำมาแล้วเป็นเวลา 7 วัน  
มปีรมิาณ Car สงูกว่าใบข้าวในกลุม่ควบคมุทีไ่ม่ขาดน�ำ้ 
แต่เมื่อยืดเวลาของการขาดน�้ำออกไปให้ยาวนาน 
และรุนแรงขึ้นเป็นเวลา 35 วัน พบว่า ใบข้าวในกลุ่มที่
ขาดน�้ำมีปริมาณ Car ลดต�่ำลงเมื่อเทียบกันกับในข้าว
ในกลุ่มควบคุม การสังเคราะห์ Car ของใบที่เพิ่มขึ้นใน
ช่วงแรกของการขาดน�้ำนี้ช่วยปกป้องคลอโรฟิลล์โดย
กระจายความร้อนทีม่ากเกินไปของระบบการถ่ายทอด
อิเล็กตรอนบริเวณเยื่อหุ้มไทลาคอยด์ และช่วยยับยั้ง
การสะสมของอนุมูลอิสระในกลุ ่มของ reactive 
oxygen species (Amoah et al., 2019; Basal  
et al., 2020) ในขณะที่ การลดลงของปริมาณ  
Car นั้นเกิดจากปฏิกิริยา lipid peroxidation ภายใน
เซลล์ใบ (Terzi and Kadioglu, 2006)



การตอบสนองของปากใบและการสังเคราะห์แสงภายใต้สภาวะขาดน�้ำของข้าว>>

102 Agricultural Sci. J. 2020 Vol. 51 (2) 

Figure 4 Effect of drought stress on (a) chlorophyll a content (Chl a), (b) chlorophyll b content 
(Chl b), (c) total chlorophyll content (Total Chl), (d) ratio of chlorophyll a to chlorophyll b 
(Chl a/b) and (e) carotenoid content (Car) in control and drought-stressed plants of KDML105 
rice. Values are means ± SE. Within each day, * = significant difference between means at  
P < 0.05, ** = significant difference between means at P < 0.01, ns = no significant difference 
between means
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สรุป

การจ�ำลองสภาวะขาดน�้ำในเขตรากของข้าว
พันธุ์ KDML105 โดยการชักน�ำด้วย PEG6000 และ
เพิ่มระดับความรุนแรงอย่างต่อเนื่องเป็นล�ำดับขั้น 3 
ระดับ ระดับละ 7 วัน สามารถวัดผลกระทบทาง
สรีรวิทยาของข้าวในระยะการเจรญิเติบโตทางล�ำต้นได้
อย่างชัดเจน ผลกระทบต่อกระบวนการแลกเปล่ียน
แก๊สของใบเกิดเป็นล�ำดับดังนี้ ในช่วงแรกของสภาวะ
ขาดน�ำ้ทีร่ะดับต�ำ่ (Ψπ,sol

 = -300 kPa) ต้นข้าวใช้กลไก
ในการปิดแคบลงของปากใบเพยีงอย่างเดียว ซึง่การลด
ลงของค่าน�ำไหลปากใบส่งผลให้อัตราสังเคราะห์แสง
และอัตราคายน�้ำลดลงตามไปด้วยโดยอัตราคายน�้ำลด
ลงในอัตราส่วนท่ีสูงกว่า ภายใต้สภาวะขาดน�้ำที่ระดับ
ปานกลางและรุนแรงในระยะต่อมา (Ψπ,sol

 = -1,000 
ถึง -2,800 kPa) พบว่า อัตราสังเคราะห์แสงและอัตรา
คายน�ำ้ลดลงอย่างมากตามการลดลงของค่าน�ำไหลปาก
ใบ และเกิดขึ้นควบคู่กับการลดลงของประสิทธิภาพ 

การตรึง CO
2
 (การลดลงของค่า P

n
/C

i
) พร้อมกับการ

ลดลงของประสิทธิภาพการใช้แสงของใบ (การลดลง
ของค่า φ

PSII
 และ ETR) นอกจากนี ้ทีร่ะดบัความรนุแรง

สงูสดุของสภาวะขาดน�ำ้ (Ψπ,sol
 = -2,800 kPa) ยงัเกดิ

ความเสียหายต่อระบบ PSII (การลดลงของค่า F
v
/F

m
) 

และส่งผลให้ปริมาณคลอฟิลล์ของใบข้าวลดลงอีกด้วย

กิตติกรรมประกาศ

งานวิจัยนี้ได้รับได้รับการสนับสนุนจากศูนย์
ความเป็นเลิศด้านเทคโนโลยีชีวภาพเกษตร ส�ำนัก
พัฒนาบัณฑิตศึกษาและวิจัยด้านวิทยาศาสตร์และ
เทคโนโลยี ส�ำนักงานคณะกรรมการอุดมศึกษา 
กระทรวงการอุดมศึกษา วิทยาศาสตร์ วิจัย และ
นวัตกรรม และขอขอบคุณศูนย์วิจัยและพัฒนาพืชผัก
เขตร้อน มหาวิทยาลัยเกษตรศาสตร์ วิทยาเขต
ก�ำแพงแสน จังหวัดนครปฐม ที่อนุเคราะห์ให้ใช ้
โรงเรือนเพื่อเป็นสถานที่ในการวิจัย
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