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ABSTRACT: The objective of this research was to investigate the effects of NaCl-induced salt 
stress on stomatal opening, carboxylation, and photochemical processes in Thai jasmine rice 
(KDML105) at tillering stage. Rice plants were grown in half-strength Yoshida’s solution for 55 
days before subjected to salt stress by adding NaCl in three stress levels at 0 (control), 60 (mild 
stress) and 120 mM (severe stress) for 28 days. Light response curve, maximal quantum efficiency 
of photosystem II, photosynthetic pigments content and nutrient concentrations were measured 
on leaves of non-stressed and stressed plants. The increasing salt stress levels had definite 
effect in reducing stomatal conductance (g

s
), which then reduced photosynthetic rate and 

transpiration rate. Under mild salt stress, stomatal opening was limited to light intensity (PPF) 
in the range of 0–800 µmolPPF m-2 s-1, and no further opening at increasing PPF. When the salt 
stress progressed to severe level, stomatal opening was limited to narrow PPF range of 0–600 
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µmolPPF m-2 s-1, and g
s
 decreased at PPF above 2,000 µmolPPF m-2 s-1. Subsequently, detrimental 

effects on carboxylation efficiency and photochemical efficiency occurred under severe salt 
stress. The salt stress did not affect the light reaction of photosynthesis, because the maximum 
quantum efficiency of PSII and photosynthetic pigments content of salt-stressed plants were 
still unaffected. Salt-stressed rice leaves had high leaf Na concentration and low K/Na ratio. 
The parameters for the evaluation of salt stress levels are g

s
, instantaneous carboxylation 

efficiency (P
n
/C

i
), electron transport rate (ETR), and the ratio of electron transport rate to net 

photosynthetic rate (ETR/P
n
).

Keywords: Khao Dawk Mali 105, salt stress, stomatal conductance, carboxylation efficiency, 
photochemical efficiency
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บทคััดย่่อ

งานวิิจััยนี้้�มีีวััตถุุประสงค์์เพื่่�อศึึกษาการตอบ
สนองของปากใบ การตรึึงคาร์์บอนไดออกไซด์  
และปฏิิกิิริิยาจากแสงของข้้าวขาวดอกมะลิิ 105 
(KDML105) ในระยะแตกกอภายใต้้สภาวะเครีียดจาก
เกลืือที่่�ชัักนำด้้วยโซเดีียมคลอไรด์์ (NaCl) โดยปลููกต้้น
ข้้าวในสารละลายสููตร 1/2 Yoshida จนต้้นข้้าวมีีอายุุ 
55 วันั (ระยะแตกกอ) จึงึย้า้ยลงปลูกูในสารละลายธาตุุ
อาหารที่่�ชัักนำให้้เกิิดสภาวะเครีียดจากเกลืือด้้วยการ
เติิม NaCl ที่่�ความเข้้มข้้น 3 ระดัับ คืือ 0 (กลุ่่�มควบคุุม) 
60 (ความเครียีดระดับัต่่ำ) และ 120 (ความเครียีดระดับั
รุนุแรง) มิลิลิโิมลาร์ ์เป็น็เวลา 28 วันั วัดัเส้น้ตอบสนอง
ต่่อแสง ประสิิทธิิภาพการใช้้แสงสููงสุุดของระบบแสง
สอง ปริิมาณรงควััตถุุในใบ และความเข้้มข้้นของธาตุุ
อาหารที่่�ปรากฏในใบข้าว พบว่่า สภาวะเครียดจาก
เกลืือที่่�รุุนแรงเพิ่่�มขึ้้�นชัักนำให้้ค่่าการชัักนำการเปิิด
ปิดิปากใบ (g

s
) ลดลงอย่่างชัดัเจน และส่่งผลต่่อเนื่่�องให้้

ค่่าอััตราการสัังเคราะห์์แสงสุุทธิิและอััตราการคายน้้ำ
ลดลง ปากใบของข้้าวภายใต้้สภาวะเครีียดจากเกลืือที่่�
ระดัับต่่ำเปิิดเพิ่่�มขึ้้�นในช่่วงระดัับความเข้้มแสงที่่� 
0–800 µmol PPF m-2 s-1 และไม่่สามารถเปิิดกว้้าง

ขึ้้�นได้้อีีกตามความเข้้มแสงที่่�เพิ่่�มขึ้้�น และเมื่่�อสภาวะ
เครียีดจากเกลือืเข้า้สู่่�ระดับัรุนุแรงสูงูสุดุ พบว่่า ปากใบ
เปิิดเพิ่่�มขึ้้�นตามความเข้้มแสงในช่่วงแคบกว่่าระหว่่าง 
0–600 µmol PPF m-2 s-1 แต่่ไม่่สามารถเปิิดกว้้างขึ้้�น
ที่่�ระดัับความเข้้มแสงที่่�สููงกว่่านี้้� และปิิดแคบลงเมื่่�อ
ความเข้้มแสงสููงเกิิน 2,000 µmol PPF m-2 s-1 
นอกจากนี้้� ต้้นข้้าวที่่�อยู่่�ภายใต้้สภาวะเครียดจาก 
เ ก ลืือที่่� ร ะ ดัับรุนแร ง มีีประ สิิท ธิิภาพการต รึึ ง
คาร์์บอนไดออกไซด์และประสิิทธิิภาพการใช้้แสงลดลง 
แต่่สภาวะเครียดจากเกลือืทั้้�งสองระดัับไม่่ส่่งผลกระทบ
ต่่อระบบรับัแสงของใบข้า้ว โดยค่่าประสิทิธิภิาพการใช้้
แสงสููงสุุดของระบบแสงสองและปริิมาณรงควััตถุุของ
ใบข้้าวยังอยู่่�ในระดัับปรกติิ นอกจากนี้้� ใบข้้าวที่่�ได้้รัับ
สภาวะเครีียดจากเกลืือยัังมีีความเข้้มข้้นของโซเดีียมที่่�
ปรากฏในใบสูงขึ้้�น และสััดส่่วนความเข้้มข้นระหว่่าง
โพแทสเซีียมและโซเดีียมลดลงด้้วย พารามิิเตอร์์ที่่�ใช้้
เป็็นดััชนีีระบุุความรุุนแรงของสภาวะเครีียดจากเกลืือ
ได้ ้คือื ค่่าการชักันำการเปิดิปิดิปากใบ ค่่าประสิทิธิภิาพ
การตรึึงคาร์์บอนไดออกไซด์์ชั่่�วขณะ (P

n
/C

i
) อััตราการ

เคลื่่�อนย้า้ยอิเิล็ก็ตรอน (ETR) และสััดส่่วนของอััตราการ
เคลื่่�อนย้า้ยอิเิล็ก็ตรอนต่่ออัตัราการสังัเคราะห์แ์สงสุทุธิิ 
(ETR/P

n
)
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คำสำคััญ: ข้้าวขาวดอกมะลิิ 105, ความเครีียดจาก
เกลืือ, ค่่าการชัักนำการเปิิดปิิดปากใบ, 
ประสิทิธิภิาพการตรึงึคาร์บ์อนไดออกไซด์,์ 
ประสิิทธิิภาพการใช้้แสง

บทนำ 

การศึึกษาเรื่่�องการตอบสนองทางสรีีรวิิทยา
ของต้้นพืืชภายใต้้สภาวะเครียดจากเกลืือ (Salt stress) 
อย่่างเป็็นระบบยัังมีีอยู่่�น้้อยในประเทศไทย เนื่่�องจาก
กลไกการตอบสนองมีคีวามซับซ้้อนและเชื่่�อมโยงหลาย
กระบวนการในต้้นพืืชพร้้อมกััน ที่่�สำคััญคืือพืืชมีีการ
ปรับัตัวัได้ ้สภาวะเครียีดจากเกลือืจึงึมีปีััจจัยัเรื่่�องระยะ
เวลาและระดัับความรุุนแรงของความเครีียดเข้้ามา
เกี่่�ยวข้้องด้้วย (Kaewneramit and Wutipraditkul, 
2014) หากการศึึกษามีีขอบเขตที่่�ชััดเจน พารามิิเตอร์์
ทางสรีีรวิิทยาที่่�ได้้สามารถใช้้เป็็นฐานสำหรัับคััดเลืือก
สายพัันธุ์์�พืืชทนเค็็ม และใช้้อธิิบายเชื่่�อมโยงกลไกการ
ทำงานและการแสดงออกของยีีนที่่�ควบคุุมลัักษณะทน
เค็ม็ เพื่่�อประยุกุต์์ใช้้ในงานปรับัปรุงุพันัธุ์์�พืชืได้้เป็็นอย่่างดีี

ข้้าวขาวดอกมะลิิ 105 (Khao Dawk Mali 
105; KDML105) เป็็นพัันธุ์์�ข้้าวหอมที่่�เกษตรกรนิิยม
ปลููกมากที่่�สุุดในประเทศและเป็็นที่่�ต้้องการของตลาด
ทั้้�งในและต่่างประเทศ นิิยมใช้้เป็็นพ่่อแม่่พัันธุ์์�ในการ
ปรัับปรุุงพัันธุ์์�ข้้ าวหอมของไทย พื้้�นที่่�ปลููกข้้าว 
KDML105 ส่่วนใหญ่่อยู่่�ในภาคตะวัันออกเฉีียงเหนืือ  
ซึ่่�งเป็็นพื้้�นที่่�ดิินเค็็มคิิดเป็็น 17.8 ล้้านไร่่ และความเค็็ม
ของดิินเป็็นปััจจััยสำคััญที่่�ส่่งผลต่่อการเติิบโตและการ
สร้้างผลผลิิตของข้้าวเป็็นอย่่างมาก (Hoang et al., 
2016) เนื่่�องจากมีีรายงานว่่าข้้าวพัันธุ์์� KDML105  
เป็็นพัันธุ์์�ที่่�อ่่อนแอต่่อสภาวะเครีียดจากเกลืือที่่�ได้้รัับ 
(Pongprayoon et al., 2019) สำหรับัดินิเค็ม็ส่่วนใหญ่่
ที่่�พบในประเทศไทยและในพื้้�นที่่�ภาคตะวัันออกเฉีียง
เหนืือเกิิดจากการสะสมของเกลืือโซเดีียมคลอไรด์์ 
(NaCl) ในดิินที่่�ระดัับความเข้้มข้้นสููง ส่่วนใหญ่่จััดเป็็น
ดินิเค็ม็โซดิก (Saline sodic soil) (Kheoruenromne, 

2007) ซึ่่�งเป็็นดิินที่่�มีีเกลืือละลายน้้ำได้้ในปริิมาณมาก
และมีีโซเดีียมที่่�แลกเปลี่่�ยนได้้สููง (Weil and Brady, 
2016) จนทำให้้เกิิดสภาวะเครียดจากเกลืือและเป็็น
อัันตรายต่่อการเติิบโตของพืืช สำหรัับข้อมููลการตอบ
สนองและการปรัับตัวัทางสรีีรวิทิยาของข้้าว KDML105 
ต่่อสภาวะเครีียดจากเกลืือยัังมีีอยู่่�อย่่างจำกััด อีีกทั้้�ง
พารามิิเตอร์์ที่่�เหมาะสมที่่�จะใช้้บ่่งบอกระดัับความ
รุุนแรงของสภาวะเครีียดจากเกลืือยัังไม่่ชััดเจน 

การศึึกษาครั้้�งนี้้�สนใจศึึกษาอิิทธิิพลของ
สภาวะเครียีดจากเกลือืต่่อกระบวนการสังัเคราะห์แ์สง
ของใบข้าว KDML105 ในระยะแตกกอ (Tillering 
stage) ซึ่่�งเป็็นช่่วงเวลาในระยะการเจริิญเติิบโตของ
ข้า้วที่่�มีกีารศึึกษากลไกการตอบสนองทางสรีีรวิิทยาต่่อ
สภาวะเครียีดจากเกลือืเชิงิลึึกอยู่่�น้อ้ย และเป็็นช่่วงการ
เจริญิเติบิโตทางลำต้น้ (Vegetative growth) ที่่�ต้น้ข้า้ว
ต้้องเผชิิญและปรัับตััวภายใต้้สภาวะดิินเค็็มให้้อยู่่�รอด
ในสภาพธรรมชาติิจึึงจะสามารถสร้้างผลผลิิตได้้ โดย
การศึึกษาที่่�ผ่่านมาส่่วนใหญ่่มุ่่�งเน้้นศึึกษาข้้าวในระยะ
ต้้นกล้้า (Seedling stage) และระยะสืืบพันธุ์์� 
(Reproductive stage) โดยศึกึษากลไกการตอบสนอง
ของ 3 กระบวนการหลััก ได้้แก่่ กลไกการเปิิดปิิดของ
ปากใบ กระบวนการตรึึ งคาร์์บอนไดออกไซด์ 
( C a r b o x y l a t i o n )  แ ล ะ ป ฏิิ กิิ ริิ ย า จ า ก แ ส ง 
(Photochemical reaction) ด้้วยการวััดเส้้นตอบ
สนองต่่อแสง (Light response curve) ประสิิทธิิภาพ
การใช้้แสงสููงสุุดของระบบแสงสอง (Maximal 
quantum efficiency of PSII) และปริิมาณรงควััตถุุ
ในใบข้าว โดยจำลองให้้ต้้นข้้าว KDML105 ในระยะ
แตกกอได้้รับัสภาวะเครียดจากเกลืือในดินิที่่�ชักันำด้ว้ย 
NaCl ที่่�ระดัับความรุนแรงต่่างกัันอย่่างต่่อเนื่่�องเป็็น
เวลานาน 28 วััน เพื่่�อให้้ต้้นข้้าวสร้้างกลไกการตอบ
สนองต่่อสภาวะเครียดจากเกลืือที่่�ได้ร้ับั ข้อ้มูลูการตอบ
สนองที่่�ได้จ้ะสามารถสร้้างความเข้้าใจต่่อกลไกของการ
ทนเค็ม็ในข้้าว KDML105 และสามารถระบุุพารามิิเตอร์์
ทางสรีรีวิทิยาที่่�บ่่งบอกระดับัความรุนุแรงและความเสียี
หายต่่อสภาวะเครีียดจากเกลืือ เพื่่�อนำไปใช้้ประโยชน์์
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ในการคััดเลืือกและปรัับปรุุงพัันธุ์์�ข้าวที่่�ทนทานต่่อดิิน
เค็็มต่่อไป

อุุปกรณ์์และวิิธีีการ

การเตรีียมต้้นข้้าวและจำลองสภาวะเครีียดจากเกลืือ
เพาะต้้นกล้้าข้้าวพัันธุ์์� KDML105 ในกระถาง

ขนาดเส้้นผ่่านศููนย์ก์ลาง 12 นิ้้�ว ที่่�บรรจุุดินิเหนียวหนัก 
6 กิิโลกรััม ในโรงเรืือนตาข่่ายภายในศููนย์์วิิจััยและ
พััฒนาพืืชผัักเขตร้้อน มหาวิิทยาลััยเกษตรศาสตร์์ 
วิิทยาเขตกำแพงแสน จัังหวััดนครปฐม จนต้้นกล้้า 
มีีอายุุ 30 วััน จึึงย้้ายกระถางปลููกข้้าวลงปรัับสภาพ 
(Acclimation) ในบ่่อซีเีมนต์ท์ี่่�มีสีารละลายธาตุอุาหาร 
1/2 Yoshida ซึ่่�งมีีความเข้้มข้้นเป็็น 1/2 เท่่าของเต็็ม
สููตร (Yoshida et al., 1976) ปริิมาตร 600 ลิิตร เป็็น
เวลา 20 วันั โดยรักษาระดัับของสารละลายให้อ้ยู่่�เหนือื
ผิิวดิินประมาณ 10 เซนติิเมตร ตลอดเวลา 

ว า งแผนการทดลองแบบสุ่่� ม สมบูู ร ณ์์ 
(Completely randomized design; CRD) ปััจจััยที่่�
ศึึกษา คืือ ระดัับความรุุนแรงของสภาวะเครีียดจาก
เกลืือ 3 ระดัับ เมื่่�อต้้นข้้าวมีีอายุุ 50 วััน ซึ่่�งอยู่่�ในระยะ
แตกกอ (Tillering stage) จึึงเติิม NaCl ลงใน
สารละลายธาตุุอาหารเพื่่�อชัักนำให้้เกิิดสภาวะเครีียด
จากเกลืือแบ่่งเป็็น 3 ความเข้้มข้้น คืือ 0 (กลุ่่�มควบคุุม) 
60 (ความเครีียดระดัับต่่ำ) และ 120 มิิลลิิโมลาร์์ 
(ความเครียดระดัับรุนแรง) เพาะเลี้้�ยงต้้นข้้าวในสภาวะ
เครียีดจากเกลือืในแต่่ละระดับัเป็น็เวลาทั้้�งหมด 28 วันั 
ควบคุมุระดับั pH ของสารละลายให้อ้ยู่่�ในช่่วง 4.5–5.0 
และเปลี่่�ยนสารละลายธาตุอุาหารที่่�ใช้้เพาะเลี้้�ยงต้น้ข้้าว
ในบ่่อซีีเมนต์์ใหม่่ทุุกสััปดาห์์ ติิดตั้้�งสถานีีอากาศ 
(WatchDog Mini-weather Stations 2475, 
Spectrum Technologies Inc., USA) เพื่่�อเก็็บข้้อมููล
สภาพอากาศภายในโรงเรืือนตลอดเวลาที่่�ทำการ
ทดลอง ตั้้�งแต่่เดืือนสิิงหาคมถึึงตุุลาคม พ.ศ. 2561  
โดยอุณหภูมิิเฉลี่่�ยภายในโรงเรืือนช่่วงกลางวัันมีีค่่า 
31.7 องศาเซลเซีียส ความเข้้มแสงในช่่วงที่่�มีีแสงเฉลี่่�ย 

625.5 µmolPPF m-2 s-1 ความชื้้�นสัมัพัทัธ์ใ์นช่่วงกลาง
วัันเฉลี่่�ย 56.9% และกลางคืืนเฉลี่่�ย 80.4%

การศึึกษาสมบััติิทางเคมีีของดิิน
เก็็บตััวอย่่างดิินที่่�ใช้้ปลููกต้้นข้้าวหลัังจาก

ชักันำให้้เกิิดสภาวะเครียดจากเกลืือในแต่่ละระดัับเป็็น
เวลา 28 วััน วิิเคราะห์์หาค่่าปฏิิกิิริิยาดิิน (pH) ค่่านำ
ไฟฟ้าของสารละลายดินที่่�สกััดจากดิินอิ่่�มตัวด้วยน้้ำ 
(Electrical conductivity of soil saturation 
extract; ECe) ค่่าความเข้้มข้นทั้้�งหมดของโซเดีียม 
แคลเซีียม และแมกนีีเซีียมที่่�ละลายในน้้ำได้้ จากค่่าที่่�
วััดได้้คำนวณค่่าอััตราส่่วนดููดซัับโซเดีียม (Sodium 
adsorpt ion ra t io ;  SAR)  ตามวิธีีการของ 
Chanchareonsook (1993) และคำนวณหาค่่าปริิมาณ
โซเดีียมที่่�แลกเปลี่่�ยนได้้ (Exchangeable sodium 
percentage; ESP) ตามวิธีีการของ Levy and 
Shainberg (2005) ดำเนิินการวิิเคราะห์์โดยงานห้้อง
ปฏิิบััติิการ สถาบัันเทคโนโลยีีพระจอมเกล้้าเจ้้าคุุณ
ทหารลาดกระบััง วิิทยาเขตชุุมพรเขตรอุุดมศัักดิ์์�

เส้้นตอบสนองต่่อแสง
วััดเส้้นตอบสนองต่่อแสง (Photosynthetic 

light-response curve) เพื่่�อประเมินิการเปลี่่�ยนแปลง
ของอััตราแลกเปลี่่�ยนแก๊๊สโดยใช้้แสงเป็็นตััวชัักนำ โดย
ทำการวััดเมื่่�อต้้นข้้าวได้้รัับสภาวะเครียดจากเกลืือใน
แต่่ละระดัับมาแล้้ว 28 วันั ในช่่วงเวลา 08:00–12:00 น. 
โดยเลืือกวััดใบแรกที่่�คลี่่�ออกเต็็มที่่�ด้้วยเครื่่�องวััดอััตรา
การแลกเปลี่่�ยนแก๊๊สระบบเปิิด ใช้้หััววัดแบบ leaf 
chamber fluorometer (LI-6400–40, Licor Inc., 
USA) กำหนดความเข้้มข้น CO

2
 400 µmol mol-1 

ความชื้้�นสััมพััทธ์์ 70–75% อุุณหภููมิิของภาชนะบรรจุุ
ใบ 28 องศาเซลเซีียส และความเร็็วของอากาศที่่�ไหล
ผ่่านใบ 400 µmol s-1 เริ่่�มต้้นปรัับความเข้้มแสง (LED 
source) ให้ม้ีคี่่าสูงูสุดุที่่� 2,500 µmolPPF m-2 s-1 แล้้ว
ลดความเข้้มแสงลงเป็็นลำดับัจนถึึง 0 µmolPPF m-2 s-1  

ตามวิิธีีการของ Laywisadkul and Yingjajaval 
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(2011) เครื่่�องมืือให้้ค่่าอััตราการสัังเคราะห์์แสงสุุทธิิ 
(Net photosynthetic rate; P

n
) อััตราการคายน้้ำ 

(Transpiration rate; E) ค่่าการชัักนำการเปิิดปิิดปาก
ใบ (Stomatal conductance; g

s
) และอุุณหภููมิิใบ 

(T
leaf

) คำนวณค่่าประสิิทธิิภาพการใช้้น้้ำ (Water use 
efficiency; WUE = P

n
/E) และค่่าประสิิทธิิภาพการ

ตรึึงคาร์์บอนไดออกไซด์์ชั่่�วขณะ (Instantaneous 
carboxylation efficiency; P

n
/C

i
) นอกจากนี้้� เครื่่�อง

มืือยัังวััดพารามิิเตอร์์ที่่�ใช้้ประเมิินประสิิทธิิภาพการให้้
แสงของระบบรับัแสงสอง (Photosystem II; PSII) จาก
ค่่าปริิมาณรัังสีีฟลููออเรสเซนต์์ในขณะที่่�ใบได้้รัับแสง
ขณะนั้้�น (Steady-state fluorescence; F

s
) และ

ปริิมาณรัังสีีฟลููออเรสเซนต์์สููงสุุดในขณะที่่�ใบได้้รัับ
ความเข้้มแสงสููงมาก (Maximum fluorescence; F

m
’) 

คำนวณค่่าประสิิทธิิภาพการใช้้แสงขณะที่่�ใบได้้รัับ 
(Light-adapted quantum efficiency of 
photosystem II; φ

PSII
) ได้้ว่่า φ

PSII 
= (F

m
’ – F

s
)/F

m
’ 

และคำนวณอััตราเคลื่่�อนย้้ายอิิเล็็กตรอน (Electron 
transport rate; ETR) ได้้ว่่า ETR = φ

PSII 
× ƒ × I × 

α
leaf

 เมื่่�อ ƒ คืือ สััดส่่วนของแสงที่่�ถููกดููดกลืืนโดย PSII 
เทีียบกัับ PSI (สำหรัับพืืช C

3
 มีีค่่า 0.5) I คืือ ความเข้้ม

แ ส ง ที่่� ช่่ว  ง คลื่่ � น ส ำ หรั  บ ก า ร สัั ง เ ค ร า ะ ห์์ แ ส ง 
(Photosynthetic photo flux; PPF) ที่่�ตกลงบนใบ 
และ α

leaf 
คืือ สััมประสิิทธิ์์�การดููดกลืืนแสงของใบมีีค่่า 

0.85 (Schreiber et al., 1998) ค่่าที่่�ได้้ใช้้คำนวณ
สััดส่่วนของอััตราเคลื่่�อนย้้ายอิิเล็็กตรอนต่่ออััตรา
สัังเคราะห์์สุุทธิิ (ETR/P

n
) 

ความสัมพัันธ์์ระหว่่างอััตราสัังเคราะห์์แสง
สุุท ธิิกัับความเ ข้้มแสงอยู่่� ใน รููปสมการ  non-
rectangular hyperbola (Thornley and Johnson, 
1990) ดัังนี้้�

โดย α คืือ ประสิิทธิิภาพการใช้้แสง (Quantum 
efficiency) เป็็นค่่าความชัันในช่่วงความเข้้มแสงต่่ำ 

(0–100 µmolPPF m-2 s-1) θ คืือ ค่่าควบคุุมความโค้้ง
ของเส้้นกราฟ (Curvature factor) R

d 
คือื อัตัราหายใจ

ในที่่�มืืด (Dark respiration) และ P
max 

คืือ อััตรา
สัั ง เ ค ร า ะห์์ แ ส ง สูู ง สุุ ด  (Ma x imum g r o s s 
photosynthetic rate) รููปสมการของค่่า ETR กัับ I มีี
ความสัมัพันัธ์ล์ักัษณะเดียีวกันักับัความสัมัพันัธ์ร์ะหว่่าง 
P

n
 กับั I จึงึเข้้ารููปสมการด้้วยวิธีเีดีียวกันโดยแทนค่่า P

n
 

ด้้วยค่่าอััตราเคลื่่�อนย้้ายอิเล็็กตรอน และ P
max

  
ด้ว้ยอัตัราสูงูสุดุของการเคลื่่�อนย้า้ยอิเิล็ก็ตรอนทั้้�งระบบ 
(Maximum rate of linear whole-chain electron 
transport; ETR

max
) คำนวณพารามิิเตอร์์ต่่าง ๆ ของ

สมการข้้างต้้นด้้วยวิิธีี non-linear regression โดยใช้้ 
solver ของโปรแกรม Microsoft Excel คำนวณค่่า
ความเข้้มแสงอิ่่�มตััว (Light saturation point; l

s
) โดย

กำหนดเป็็นค่่าความเข้้มแสงเมื่่�อ P
n
 = 0.85 P

max 
จุุด

ชดเชยแสง (Light compensation point; l
c
) โดย

กำหนดเป็น็ค่่าความเข้ม้แสงเมื่่�อ P
n
 = 0 เพื่่�อการเปรียีบ

เทีียบ ได้้คำนวณค่่าการชัักนำการเปิิดปิิดปากใบสููงสุุด 
(g

s,max
) และค่่าอััตราคายน้้ำสููงสุุด (E

max
) โดยเฉลี่่�ยค่่า E 

และ g
s 
ที่่�ได้้ที่่�ความเข้้มแสงสููงกว่่าค่่าความเข้้มแสงอิ่่�ม

ตััว (I > 1,200 µmolPPF m-2s-1)
	อิ ิเล็็กตรอนที่่�เกิิดขึ้้�นถููกใช้้ในการหายใจเชิิง
แสง (Photorespiration) ซึ่่�งเป็็นผลจากการที่่�เอนไซม์
รููบิิสโก (RuBisCO) สามารถทำปฏิิกิิริิยาได้้ทั้้�งกัับ CO

2
 

(Carboxylation) และกัับ O
2
 (Oxygenation) การ

หายใจเชิิงแสง (R
l
) ประเมิินตามวิธีีของ Valentini  

et al. (1995) ดัังนี้้�

ประสิิทธิิภาพการใช้้แสงสููงสุุด
วัดัค่่าประสิิทธิภิาพการใช้้แสงสููงสุดุของระบบ

รัับแสงสอง (Maximum quantum yield; F
v
/F

m
) ใน

ช่่วงเช้้ามืืด เวลา 04:00–05:00 น. เพื่่�อลดผลกระทบ
ของความเข้้มแสงและอุุณหภููมิิใบจากภายนอก ด้้วย
เครื่่�อง pulse amplitude-modulation fluorometer 
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(PAM 2100, Heinz Walz GmbH, Germany) และ
หนีบีใบด้ว้ย leaf-clip holder (2030B, Heinz Walz) 
โดยใช้ต้ัวัอย่่างใบเดียีวกันักับัที่่�วัดัเส้น้ตอบสนองต่่อแสง 
ค่่า F

v
/F

m
 คำนวณได้้ ดัังนี้้�

โดย F
0
 คือื ค่่าฟลูอูอเรสเซนต์ต์่่ำสุดุที่่�วัดัได้ ้(Minimum 

fluorescence yield) และ F
m
 คืือ ค่่าฟลููออเรสเซนต์์

สูงูสุดุที่่�วััดได้ ้(Maximum total fluorescence yield)

การวิิเคราะห์์ปริิมาณรงควััตถุุในใบ
หลัังจากวััดเ ส้้นตอบสนองต่่อแสงและ

ประสิิทธิิภาพการใช้้แสงสููงสุุดของใบแล้้ว จึึงเก็็บ
ตัั วอย่่ า ง ใบเ ดีียวกันเพื่่� อนำมาสกััดหาปริิมาณ 
คลอโรฟิลิล์แ์ละแคโรทีนีอยด์ในใบด้ว้ย 80% acetone 
วัดัค่่าการดูดูกลืนืแสงด้ว้ยเครื่่�อง spectrophotometer 
ที่่�ความยาวคลื่่�น 440, 645 และ 663 นาโนเมตร 
คำนวณปริิมาณคลอโรฟิิลล์์ เอ (Chl a) คลอโรฟิิลล์์ บีี 
(Chl b) คลอโรฟิิลล์์ทั้้�งหมด (Total Chl) สััดส่่วนของ
คลอโรฟิิลล์์ เอ ต่่อ คลอโรฟิิลล์์ บีี (Chl a/b) และ 
แคโรทีีนอยด์์ (Car) ตามสมการของ Arnon (1949) 

การวิิเคราะห์์ความเข้้มข้้นของธาตุุอาหารที่่�ปรากฏ
ในใบ
	 เก็็บตััวอย่่างใบของต้้นข้้าวที่่�ได้้รัับสภาวะ
เครีียดจากเกลืือแต่่ละระดัับ ทำการอบแห้้งที่่� 70  
องศาเซลเซีียส จนกว่่ามวลแห้้งคงที่่� นำตัวัอย่่างใบแห้้ง
น้้ำหนััก 1.0 กรััม ไปวิิเคราะห์์หาความเข้้มข้้นของธาตุุ
ไนโตรเจน (N) ฟอสฟอรััส (P) โพแทสเซีียม (K) 
แคลเซีียม (Ca) แมกนีีเซีียม (Mg) โซเดีียม (Na) เหล็็ก 
(Fe) แมงกานีีส (Mn) ทองแดง (Cu) สัังกะสีี (Zn) และ 
โบรอน (B) ใช้้วิิธีีการสกััดไนโตรเจนด้้วยการกลั่่�น 
(Micro-Kjeldahl) สำหรับธาตุุอาหารพืืชที่่�เหลือ 
ใช้วิ้ิธีีการย่่อยในกรด (Mixed-acid digestion) และวัดั
ความเข้้มข้้นของธาตุุอาหารแต่่ละตััวด้้วยเครื่่�อง ICP-

OES (Perkin Elmer Avio500) ดำเนิินการวิิเคราะห์์
โดยงานบริิการห้้องปฏิิบััติิการ สถาบัันเทคโนโลยีี
พระจอมเกล้้าคุุณทหารลาดกระบััง วิิทยาเขตชุุมพร 
เขตรอุุดมศัักดิ์์� 

การวิิเคราะห์์ผลทางสถิิติิ
 	วิ ิเคราะห์์ข้้อมููลด้้วยโปรแกรมสำเร็็จรููป IBM 
SPSS Statistics 17 โดยวิิเคราะห์์อิิทธิิพลของสภาวะ
เครียดจากเกลืือด้้วยวิธีี one-way analysis of 
variance (ANOVA) ทดสอบระดัับนัยสำคััญทางสถิิติทิี่่� 
P < 0.05 และเปรีียบเทีียบความแตกต่่างของค่่าเฉลี่่�ย
ด้้วยวิธีี Duncan’s new multiple range test 
(DMRT)

ผลการทดลองและวิิจารณ์์

การตอบสนองทางสรีีรวิิทยาต่่อสภาวะเครีียดจาก
เกลืือของข้้าว KDML105 ในระยะแตกกอ

สมบััติิทางเคมีีของดิิน
	 เมื่่�อพิิจารณาข้อ้มููลสมบัตัิทิางเคมีของดินิที่่�ใช้้
ปลูกูต้น้ข้า้ว KDML105 ซึ่่�งผ่่านการชัักนำให้้เกิดิสภาวะ
เครีียดจากเกลืือด้้วย NaCl ทั้้�ง 2 ระดัับเป็็นเวลา 28 
วััน พบว่่า ดิินภายใต้้ความเครีียดจากเกลืือทั้้�ง 2 ระดัับ
จััดเป็็นดิินเค็็มโซดิิก (Saline sodic soil) โดยมีีค่่านำ
ไฟฟ้าของสารละลายดินที่่�สกััดจากดิินอิ่่�มตัวด้วยน้้ำ 
(EC

e
) ของดิินสููงกว่่า 4 ค่่าอััตราส่่วนดููดซัับโซเดีียม 

(SAR) สููงกว่่า 13 และค่่าร้้อยละของโซเดีียมที่่�แลก
เปลี่่�ยนได้้ (ESP) สููงกว่่า 15 (Table 1; Department 
of Soil Science, 2005; Waskom et al., 2007) ซึ่่�ง
ดิินภายใต้้สภาวะเครีียดจากเกลืือที่่�ระดัับรุุนแรง (120 
mM NaCl) มีคีวามเข้ม้ข้นทั้้�งหมดของโซเดียีมที่่�ละลาย
ในน้้ำได้้และค่่า SAR สููงกว่่าดิินในกลุ่่�มสภาวะเครียด
จากเกลืือที่่�ระดัับต่่ำ (60 mM NaCl; Table 1) แสดง
ให้เ้ห็น็ว่่า มีรีะดับัความเค็็มของดินิสูงูกว่่าด้ว้ย นอกจาก
นี้้� ตัวัอย่่างดิินภายใต้้สภาวะเครียดจากเกลืือทั้้�ง 2 ระดัับ 
มีีความเข้้มข้นของแมกนีีเซีียมและแคลเซีียมที่่�ละลาย
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ในน้้ำได้้สููงกว่่ากลุ่่�มควบคุุมอย่่างมีีนััยสำคััญทางสถิิติิ 
(Table 1) แต่่ยังอยู่่�ในระดัับความเข้้มข้้นที่่�เหมาะสม

ต่่อการเติบิโตและไม่่เป็น็พิษิต่่อต้น้พืชื (Kelling et al., 
1999)

Table 1	Analysis of soil samples from control (0 mM NaCl) and salt-stress (Mild stress: 60 mM 
NaCl and severe stress: 120 mM NaCl) plants of KDML105 rice under NaCl treatments 
for 28 days. Parameters include potential of hydrogen (pH), electrical conductivity of 
soil saturation extract (ECe), sodium (Na), calcium (Ca), magnesium (Mg) in the water 
extract from saturated soil paste, sodium adsorption ratio (SAR) and exchangeable 
sodium percentage (ESP)

Parameters Control Mild stress Severe stress P-value

pH
ECe (dS m-1)
[Na] (meq L-1)
[Mg] (meq L-1)
[Ca] (meq L-1)
SAR
ESP

6.79 ± 0.13
4.19 ± 0.42b

11.71 ± 1.11c

6.46 ± 0.61b

20.18 ± 2.64b

3.23 ± 0.34b

3.39 ± 0.46b

6.77 ± 0.12
15.71 ± 0.97a

75.49 ± 9.79b

10.02 ± 0.42a

38.08 ± 1.83a

15.51 ± 2.42a

17.64 ± 2.35a

6.74 ± 0.06
20.14 ± 2.26a

115.41 ± 14.03a

9.11 ± 1.10ab

36.47 ± 5.10a

24.89 ± 4.68a

25.81 ± 3.65a

ns
**
**
**
**
**
**

Values are mean ± standard error (n=3). Means within a row followed by the different letters 
are significantly different according to Duncan’s new multiple range test. ** Statistically significant 
difference at P < 0.01, ns = non-significant difference

การตอบสนองของปากใบและอััตราแลก
เปลี่่�ยนแก๊๊สของใบ

	 จากการติิดตามวััดเส้้นตอบสนองต่่อแสงของ
ใบข้้าว KDML105 ในระยะแตกกอที่่�ได้้รัับสภาวะ
เครียดจากเกลืือเป็็นเวลานาน 28 วััน พบว่่า ค่่าการ
ชัักนำการเปิิดปิิดปากใบ (g

s
) ค่่าการชัักนำการเปิิด

ปิิดปากใบสููงสุุด (g
s max

) อััตราสัังเคราะห์์แสงสุุทธิิ (P
n
) 

อััตราสัังเคราะห์์แสงสููงสุุด (P
max

) อััตราการคายน้้ำ (E) 
และอััตราคายน้้ำสููงสุุด (E

max
) มีีค่่าลดลงตามระดัับ

ความรุนุแรงของเกลือืที่่�เพิ่่�มขึ้้�น (Figures 1A-C; Table 2)

	ต้ นข้้าว KDML105 ที่่�เพาะเลี้้�ยงในสภาวะ
ควบคุมุที่่�ไม่่ได้้รับัสภาวะเครียดจากเกลืือ (0 mM NaCl) 
มีีค่่า g

s
, P

n
 และ E เพิ่่�มขึ้้�นตามความเข้้มแสงตลอดช่่วง

ที่่�ให้้แสงเพิ่่�มขึ้้�น โดยมีีค่่าเพิ่่�มขึ้้�นอย่่างรวดเร็็วในช่่วง
ความเข้้มแสง 0–1,000 µmolPPF m-2 s-1 แล้้วเริ่่�มลู่่�
เข้้าสู่่�ค่่าสููงคงที่่�เมื่่�อความเข้้มแสงถึึงจุุดอิ่่�มตัวแสง (l

s
) 

(Figures 1A-B) ใบข้้าวในสภาวะควบคุุมมีีค่่า g
s max 

อยู่่�
ที่่� 545.0 mmolH

2
O m-2 s-1 ค่่า P

max
 31.4 µmolCO

2
 

m-2 s-1 และค่่า E
max

 อยู่่�ที่่� 8.80 mmolH
2
O m-2 s-1 

(Table 2)
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Table 2	Summary of parameters of light response curves of control (0 mM NaCl) and salt-stress 
(Mild stress: 60 mM NaCl and severe stress: 120 mM NaCl) 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

)

Parameter Control Mild stress Severe stress P-value

P
max

 (µmolCO
2
 m-2 s-1)

I
c
 (µmolPPF m-2 s-1)

I
s
 (µmolPPF m-2 s-1)
α (molCO

2 
mol-1PPF)

θ
R

d
 (µmolCO

2
 m-2 s-1)

ETR
max

 (µmol e- m-2 s-1)
g

s
 
max

 (mmolH
2
O m-2 s-1)

E
max

 (mmolH
2
O m-2 s-1)

31.4 ± 2.6a

17.1 ± 1.2
1,026.6 ± 28.5a

0.038 ± 0.006
0.87 ± 0.04
0.65 ± 0.11

189.5 ± 23.3
545.0 ± 35.9a

8.80 ± 0.44a

23.2 ± 2.4b

21.1 ± 3.1
834.3 ± 74.9a

0.044 ± 0.004
0.76 ± 0.06
0.89 ± 0.08

166.9 ± 13.2
213.3 ± 18.9b

5.39 ± 0.37b

13.8 ± 1.3c

29.6 ± 3.9
526.6 ± 58.4b

0.038 ± 0.004
0.86 ± 0.06
1.09 ± 0.11

139.4 ± 10.9
95.1 ± 10.6c

3.03 ± 0.33c

**
ns
**
ns
ns
ns
ns
**
**

Values are mean ± standard error (n=4). Means within a row followed by the different letters 
are significantly different according to Duncan’s new multiple range test. ** Statistically significant 
difference at P < 0.01, ns = non-significant difference

ภายใต้ส้ภาวะเครียีดจากเกลือืที่่�ระดับัต่่ำ (60 
mM NaCl) พบว่่า ปากใบของข้า้วเปิดิเพิ่่�มในช่่วงความ
เข้้มแสงที่่�แคบกว่่ากลุ่่�มควบคุุมในช่่วง 0–800 
µmolPPF m-2 s-1 แล้้วไม่่สามารถเปิดิเพิ่่�มขึ้้�นได้้อีกีตาม
ความเข้้มแสงที่่�เพิ่่�มสููงขึ้้�น (Figure 1A) โดยค่่า g

s max
 ที่่�

ความเครียดระดับัต่่ำลดลง 60.9% เมื่่�อเปรียีบเทียีบกับั
กลุ่่�มควบคุุม (Table 2) การปิิดแคบลงของปากใบส่่ง
ผลโดยตรงให้อ้ัตัราสังัเคราะห์แ์สงและอัตัราคายน้้ำของ
ใบข้้าวลดลงตามไปด้้วย (Figures 1B-C) โดยค่่า P

max
 

ลดลง 26.3% และค่่า E
max

 ลดลง 38.8% เมื่่�อเปรีียบ
เทีียบกัับกลุ่่�มควบคุุม (Table 2) แสดงให้้เห็็นว่่า การ
ปิิดแคบลงของปากใบภายใต้้สภาวะเครียดจากเกลืือที่่�
ระดัับต่่ำ ทำให้้อััตราการสููญเสีียน้้ำลดลงในสััดส่่วน 
ที่่�มากกว่่าการลดลงของอััตราสัังเคราะห์์แสง ส่่งผลให้้
ประสิิทธิิภาพการใช้้น้้ำ (WUE) ของใบมีค่่าสููงขึ้้�น 

(Figure 1D) ซึ่่�งการปิดิแคบลงของปากใบเป็็นกลไกการ
ตอบสนองที่่�สำคััญในขั้้�นแรกของข้้าว KDML105 ต่่อ
สภาวะเครีียดจากความเค็็ม เช่่นเดีียวกัับมีีรายงานใน
พืชือื่่�นหลายชนิดิ เช่่น สบู่่�ดำ (Silva et al., 2011) และ
ฝ้้าย (Meloni et al., 2003) นอกจากนี้้� เมื่่�อพิิจารณา
ค่่าประสิิทธิิภาพการตรึึงคาร์์บอนไดออกไซด์์ชั่่�วขณะ 
(P

n
/C

i
) ภายใต้้สภาวะเครีียดจากเกลืือที่่�ระดัับนี้้� พบว่่า 

ใบข้าวภายใต้้สภาวะเครียดจากเกลืือที่่�ระดัับต่่ำมีีค่่า 
P

n
/C

i 
ใกล้้เคีียงกัับกลุ่่�มควบคุุมที่่�ไม่่ได้้รัับสภาวะเครีียด

จากเกลืือ (Figure 1E) แสดงให้้เห็็นว่่า กระบวนการ
ตรึงึ CO

2
 ของใบข้าว KDML105 ยังัคงดำเนิินไปได้้อย่่าง

ปรกติภิายใต้ร้ะดับัความเครียดจากเกลือืที่่�ระดับัต่่ำ ดังั
นั้้�น การปิิดแคบลงของปากใบเป็็นกลไกหลักในการ
จำกััดอััตราแลกเปลี่่�ยนแก๊๊สของใบพืืชภายใต้้สภาวะ
เครีียดจากเกลืือที่่�ระดัับต่่ำนี้้�
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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 (0 mM NaCl) and salt-stress 

(Mild stress: 60 mM NaCl and severe stress: 120 mM NaCl) plants of KDML105 rice. 
Values are means ± standard error (n=4).
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เมื่่�อพิิจารณาการตอบสนองของปากใบและ
พารามิิเตอร์์ของกระบวนการแลกเปลี่่�ยนแก๊๊สของใบ
ข้า้ว KDML105 ภายใต้้สภาวะเครียดจากเกลืือที่่�ระดัับ
รุนุแรง (120 mM NaCl) พบว่่า การตอบสนองของปาก
ใบต่่อระดัับความเข้้มแสงถููกจำกััดในช่่วงแสงแคบมาก
ขึ้้�น โดยค่่า g

s
 เพิ่่�มขึ้้�นในช่่วงความเข้้มแสง 0–600 

µmolPPF m-2 s-1 และไม่่สามารถเปิิดเพิ่่�มขึ้้�นได้ท้ี่่�ระดับั
ความเข้ม้แสงที่่�สูงูกว่่านี้้� นอกจากนี้้� เมื่่�อระดับัความเข้ม้
แสงสููงกว่่า 2,000 µmolPPF m-2 ยัังชัักนำให้้ปากใบ
ปิิดแคบลงและอััตราสัังเคราะห์์แสงสุุทธิิลดลงด้้วย 
(F igures 1A-B) สะท้้อนว่่าเกิิดปรากฏการณ์์ 
photoinhibition ที่่�ระดัับความเข้้มแสงสููงมากนี้้� 
(Hakala et al., 2005; Goh et al., 2012) การปิิด
แคบลงมากของปากใบข้าวที่่�ระดัับความเครียดสููงสุุดนี้้� 
โดยค่่า g

s max
 ลดลงไปถึึง 82.5% ของกลุ่่�มควบคุุม 

(Table 2) ส่่งผลให้้ค่่า P
n
 และ E ลดลงตามอย่่างมาก 

(Figures 1B-C) โดยค่่า P
max

 ลดลง 56.0% และค่่า E
max

 
ลดลง 65.6% จากกลุ่่�มควบคุมุที่่�ไม่่ได้้รับัสภาวะเครียด
จากเกลืือ (Table 2) ซึ่่�งการลดลงของอััตราคายน้้ำเกิิด
ในสััดส่่วนที่่�มากกว่่าอััตราสัังเคราะห์์แสงของใบ จึึงส่่ง
ผลให้้ค่่า WUE เพิ่่�มสููงขึ้้�น (Figure 1D) นอกจากนี้้�  
ยัังพบว่่าใบข้้าวภายใต้้สภาวะเครียดจากเกลืือที่่�ระดัับ
รุุนแรงมีีค่่า P

n
/C

i
 ลดลง เมื่่�อเปรีียบเทีียบกัับกลุ่่�ม

ควบคุุม (Figure 1E) แสดงให้้เห็็นว่่า กระบวนการตรึึง 
CO

2
 ของใบถููกจำกััดภายใต้้สภาวะเครีียดจากเกลืือที่่�

ระดัับรุนแรงนี้้� ซึ่่�งอาจเป็็นผลมาจากการลดลงของค่่า
นำไหลมีีโซฟิลล์์ (Mesophyll conductance) อันัเนื่่�อง
มาจากการเปลี่่�ยนสภาพของเส้้นทางแพร่่ของโมเลกุุล
ของ CO

2
 ความผิิดปรกติิของเยื่่�อหุ้้�มคลอโรพลาสต์์  

ไปจนถึงึความหนืดของสโตรมา (Chaves et al., 2009) 
หรืือเป็็นผลจากการลดลงของกิิจกรรมของเอนไซม์ 
Rub i s c o  จึึ ง ท ำ ใ ห้้ ก ร ะบวนก า รต รึึ ง  CO

2
 

(Carboxylation) เกิิดขึ้้�นได้้ช้า้ลง อีกีทั้้�งการปิิดแคบลง
มากของปากใบที่่�ระดัับความเครียดรุุนแรงนี้้�ยังัส่่งผลต่่อ

เนื่่�องให้ใ้บข้า้วระบายความร้อ้นด้ว้ยการคายน้้ำได้น้้อ้ย
ลง จึงึส่่งผลโดยตรงให้้อุณุหภูมิใิบ (T

leaf
) มีคี่่าเพิ่่�มสูงขึ้้�น

จากใบข้าวในกลุ่่�มควบคุมุถึง 5 องศาเซลเซีียส (Figure 1F) 
อิิทธิิพลของสภาวะเครีียดจากเกลืือที่่�ต้้นข้้าว 

KDML105 ได้้รัับส่่งผลต่่อเนื่่�องถึึงพารามิิเตอร์์ของ
ฟัังก์์ชัันเส้้นตอบสนองต่่อแสงหลายตััว (Table 2) โดย
พบว่่าค่่า P

max
 ที่่�ลดลงจะสััมพัันธ์์กัับค่่าความเข้้มแสง

อิ่่�มตััว (I
s
) ที่่�ลดลงด้้วย ในขณะที่่�อััตราหายใจในที่่�มืืด 

(R
d
) มีีค่่าเพิ่่�มขึ้้�นในทุุกระดัับของความเครีียดจากเกลืือ

จะสััมพัันธ์์กัับค่่าจุุดชดเชยแสง (I
c
) ที่่�สููงขึ้้�น

ประสิิทธิิภาพการใช้้แสงของใบ
ประสิทิธิภิาพการใช้แ้สงของระบบ PSII ขณะ

ได้้รัับแสง (φ
PSII

) มีีค่่าลดลง ในขณะที่่�อััตราเคลื่่�อนย้้าย
อิิเล็็กตรอน (ETR) และอััตราหายใจเชิิงแสง (R

l
) มีีค่่า

เพิ่่�มขึ้้�นตามระดัับความเข้้มแสงที่่�ใบข้า้วได้ร้ับั (Figures 
2A-B) ภายใต้้สภาวะเครียดจากเกลืือที่่�ระดัับต่่ำ (60 
mM NaCl) ค่่า φ

PSII 
, ETR และ R

l
 มีีค่่าไม่่แตกต่่างทาง

สถิิติิเมื่่�อเปรีียบเทีียบกัับต้้นข้้าวในกลุ่่�มควบคุุมที่่�ไม่่ได้้
รัับสภาวะเครีียดจากเกลืือ (Figures 2A-C) โดยอััตรา
เคลื่่�อนย้้ายอิเล็็กตรอนสููงสุุด (ETR

max
) มีีค่่าลดลง 

11.9% (Table 2) แสดงให้้เห็็นว่่า ปฏิิกิิริิยาจากแสง 
(Photochemical reaction) ของใบข้าวที่่�ได้ร้ับัสภาวะ
เครีียดจากเกลืือที่่�ระดัับต่่ำยัังคงดำเนิินไปได้้เกืือบเท่่า
ใบข้้าวปรกติิ

เมื่่�อพิิจารณาประสิิทธิิภาพการใช้้แสงของ 
ใบข้าวที่่�ได้้รัับสภาวะเครียดจากเกลืือที่่�ระดัับรุนแรง 
(120 mM NaCl) พบว่่า ค่่า φ

PSII, 
ETR และ R

l
 มีีค่่าลด

ลงอย่่างเด่่นชััดเมื่่�อเปรีียบเทีียบกับกลุ่่�มควบคุุม 
(Figures 2A-C) โดยค่่า ETR

max
 ลดลงถึึง 26.4% 

(Table 2) แสดงให้้เห็็นว่่า ภายใต้้สภาวะเครียดจาก
เกลืือที่่�รุนุแรงและยาวนาน ใบข้าว KDML105 สามารถ
ดำเนิินปฏิิกิิริิยาจากแสงและกระบวนการเคลื่่�อนย้้าย
อิิเล็็กตรอนได้้ลดลง 
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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 (0 mM NaCl) and salt-stressed (Mild stress: 

60 mM NaCl and severe stress: 120 mM NaCl) plants of KDML105 rice. Values are means 
± standard error (n=4).

ค่่าสัดัส่่วนของอััตราเคลื่่�อนย้า้ยอิเิล็ก็ตรอนต่่อ
อัตัราสังัเคราะห์แ์สงสุทุธิ ิ(ETR/P

n
) เป็็นอีกีพารามิเิตอร์์

หนึ่่� งที่่� สะท้้อนความผิดปรกติิของกระบวนการ
สัังเคราะห์์แสงของใบพืืชได้้เป็็นอย่่างดีี โดยพบว่่าค่่า 
ETR/P

n
 ของใบข้าวที่่�เผชิญสภาวะเครียดจากเกลืือมีีค่่า

สููงกว่่ากลุ่่�มควบคุุม (Figure 2D) และสููงขึ้้�นตามระดัับ
ความรุุนแรงของความเค็็มที่่�เพิ่่�มขึ้้�น โดยสััดส่่วนของ 
ETR/P

n
 ที่่� เพิ่่�มมากขึ้้�น แสดงถึึงการเพิ่่�มขึ้้�นของ

กระบวนการตรึึง O
2
 (Oxygenation) ของเอนไซม์์ 

rubisco ส่่งผลให้้เกิิดปฏิิกิิริิยาการตรึึง CO
2
 ได้้น้้อยลง 

(Silva et al., 2011) และสะท้้อนให้เ้ห็น็ว่่าอิเิล็ก็ตรอน

จำนวนมากได้้เคลื่่�อนย้้ายไปใช้้ในกระบวนการอื่่�นนอก
เหนืือจากกระบวนการสัังเคราะห์์แสงและการหายใจ
เชิงิแสง (Photorespiration) ได้้แก่่ ปฏิกิิิริยิา Mehler-
peroxidase (Baker et al., 2007; Ribeiro et al., 
2009) ซึ่่�งการลดลงของค่่า P

n
/C

i
 ควบคู่่�กัับการเพิ่่�มสููง

ขึ้้�นมากของค่่า ETR/P
n
 ของใบข้าวภายใต้ส้ภาวะเครียีด

จากเกลือืที่่�ระดับัรุนุแรง (120 mM) นี้้� ชี้้�ให้เ้ห็น็ถึงึความ
สููญเสีียของประสิิทธิิภาพการสัังเคราะห์์แสงของข้้าว
ภายใต้ส้ภาวะเครียีดจากความเค็็มรุนุแรง (Silva et al., 
2011) ซึ่่�งทั้้�งสองพารามิิเตอร์์สามารถใช้้เป็็นดััชนีีบ่่ง
บอกระดัับความรุุนแรงของสภาวะเครีียดจากเกลืือใน
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ข้้าว KDML105 ในระยะแตกกอได้้เป็็นอย่่างดีี
เมื่่� อพิิจารณาการเปลี่่� ยนแปลงของค่่ า

ประสิิทธิิภาพการใช้้แสงสููงสุุด (F
v
/F

m
) ของใบข้้าว 

KDML105 ภายใต้้สภาวะเครียดจากเกลืือ พบว่่า ค่่า 
F

v
/F

m
 ของใบข้้าวที่่�ได้้รัับสภาวะเครีียดจากเกลืือทั้้�ง 2 

ระดัับ มีีค่่าไม่่แตกต่่างจากกลุ่่�มควบคุุม โดยมีีค่่าเฉลี่่�ย
อยู่่�ที่่� 0.87 (Table 3) ซึ่่�งเป็น็ระดัับค่่าของใบพืช C3 ใน
สภาพปรกติิ (Björkman and Demmig, 1987) จาก
ข้้อมููลดัังกล่่าว แสดงให้้เห็็นว่่าสภาวะเครีียดจากเกลืือ
ที่่�จำลองขึ้้�นในการทดลองนี้้�ไม่่ก่่อให้้เกิิดความเสีียหาย

กัับระบบรับแสงสอง (PSII) ของใบ โดยใบข้้าว 
KDML105 ในระยะแตกกอที่่�ได้้รัับสภาวะเครียดจาก
ความเค็็มรุุนแรงและยาวนาน ยัังคงสามารถรักษา
เสถีียรภาพของระบบแสงสอง (Photosystem II 
stability) เอาไว้้ได้้ เช่่นเดีียวกับที่่�พบในการทดลองของ 
Mishra et al. (1991) ซึ่่�งพบว่่าสภาวะเครียีดจากเกลือื
ไม่่ส่่งผลต่่อกระบวนการเคลื่่�อนย้้ายอิิเล็็กตรอนและค่่า 
F

v
/F

m
 ของใบข้้าวสาลีี (Triticum aesivum L.) โดย

ปฏิิกิิริิยาจากแสงที่่�ระบบแสงสองของใบข้าวสาลีีที่่�ได้้
รับัสภาวะเครียดจากเกลืือยังัคงดำเนิินไปได้้ดีเีป็น็ปรกติิ

Table 3	Effect of salt stress on minimal fluorescence (F
o
), maximal fluorescence (F

m
) and 

maximum quantum efficiency of PSII (F
v
/F

m
) in control (0 mM NaCl) and salt-stress (Mild 

stress: 60 mM NaCl and severe stress: 120 mM NaCl) plants of KDML105 rice

Parameter Control Mild stress Severe stress P-value

F
0

F
m

F
v
/F

m

0.043 ± 0.002
0.337 ± 0.004
0.872 ± 0.007

0.044 ± 0.002
0.327 ± 0.008
0.867 ± 0.009

0.044 ± 0.002
0.322 ± 0.005
0.865 ± 0.006

ns
ns
ns

Values are mean ± standard error (n=4). ns = non-significant difference

	 จากผลการทดลองที่่� ได้้  พบว่่า ต้้นข้้าว 
KDML105 ที่่�ได้้รัับสภาวะเครีียดจากเกลืือที่่�จำลองขึ้้�น
ทั้้�ง 2 ระดัับ เกิิดกระบวนการสัังเคราะห์์แสงของใบได้้
น้้อยลง (ค่่า P

n
 และ P

max
 ลดลง) เมื่่�อเปรีียบเทีียบกัับ

กลุ่่�มควบคุมุ จากการปิิดแคบลงของปากใบเป็็นหลัก ใน
ขณะที่่�ระบบรัับแสงของใบยัังไม่่ได้้รัับผลกระทบจาก
สภาวะเครีียดจากเกลืือ สอดคล้้องกัับผลการทดลอง
ของ Shunkao and Theerakulpisut (2019) ที่่�พบว่่า
ต้้นข้้าว KDML105 ในระยะการเจริิญเติิบโตทางด้้าน
ลำต้้นที่่�ได้ร้ับัสภาวะเครียีดจากเกลือืมีอีัตัราสัังเคราะห์์
แสงสุุทธิิของใบลดลง แต่่ปฏิกิิิริยิาจากแสงยัังดำเนิินไป
ได้้อย่่างปรกติิ และสภาวะเครีียดจากเกลืือไม่่ส่่งผลต่่อ
การสะสมมวลแห้้งของต้้นข้า้วในระยะนี้้� โดยระดัับการ
ทนเค็็มยังัขึ้้�นอยู่่�กัับระยะการเจริญิเติิบโตของต้้นข้้าวใน

ขณะที่่�ได้้รัับสภาวะเครียดจากเกลืือ ต้้นข้้าวในระยะ
งอกและต้้นกล้้ามีีความอ่่อนแอมากต่่อสภาวะเครีียด
จากเกลือื โดยจะทนทานเพิ่่�มมากขึ้้�นในระยะการเจริญิ
เติบิโตทางลำต้น้ และอ่่อนแอต่่อสภาวะเครียีดจากเกลือื
อีีกครั้้�งในระยะสืืบพัันธุ์์� (Heenan et al., 1988)

ปริิมาณรงควััตถุุในใบ
ใบข้้าว KDML105 ภายใต้้สภาวะเครีียดจาก

เกลืือทั้้�ง 2 ระดัับ มีีปริิมาณคลอโรฟิิลล์์ เอ (Chl a)  
คลอโรฟิิลล์์ บีี (Chl b) ปริิมาณคลอโรฟิิลล์์ทั้้�งหมด 
(Total Chl) สััดส่่วนของปริิมาณคลอโรฟิิลล์์ เอ ต่่อ  
คลอโรฟิิลล์์ บีี (Chl a/b) และปริิมาณแคโรทีีนอยด์์ 
(Car) ไม่่แตกต่่างกันัทางสถิติิเิมื่่�อเปรียีบเทียีบกับัใบข้า้ว
ในกลุ่่�มควบคุุมที่่�ไม่่ได้้รัับสภาวะเครีียดจากเกลืือ 
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(Table 4) แสดงให้้เห็็นว่่า สภาวะเครีียดจากเกลืือไม่่
ก่่อให้้เกิิดความเสีียหายกับรงควัตถุุหลัก (Primary 
pigments) ของระบบรับแสงของใบ สอดคล้องกัับ
ข้้อมููลการเปลี่่�ยนแปลงของค่่า F

v
/F

m 
ของใบข้้าว 

KDML105 ที่่�วััดได้้ ซึ่่�งบ่่งบอกว่่าไม่่มีความเสีียหาย 
เกิดิขึ้้�นกับัระบบรับแสงของใบข้าวภายใต้้สภาวะเครียด
จากความเค็็มทั้้�ง 2 ระดัับ

Table 4	Effect of salt stress on chlorophyll a content (Chl a), chlorophyll b content (Chl b), 
total chlorophyll content (Total Chl), ratio of chlorophyll a to chlorophyll b (Chl a/b) 
and carotenoid content (Car) in control and salt-stressed plants of KDML105 rice

Parameter Control Mild stress Severe stress P-value

Chl a (mg g-1FW)

Chl b (mg g-1 FW)

Total Chl (mg g-1 FW)

Chl a/b

Car (mg g-1 FW)

3.07 ± 0.06

1.17 ± 0.04

4.23 ± 0.09

2.63 ± 0.08

7.12 ± 0.66

3.01 ± 0.21

1.19 ± 0.10

4.20 ± 0.31

2.56 ± 0.08

6.75 ± 0.69

2.74 ± 0.25

1.04 ± 0.07

3.78 ± 0.32

2.62 ± 0.07 

5.33 ± 0.77

ns

ns

ns

ns

ns

Values are mean ± standard error (n=4). ns = non-significant difference

 ความเข้้มข้้นของธาตุุอาหารที่่�ปรากฏในใบ
เมื่่�อพิิจารณาความเข้้มข้้นของธาตุุอาหาร

แต่่ละชนิดิที่่�ปรากฏในใบข้า้ว KDML105 ที่่�ได้้รัับสภาวะ
เครียดจากเกลืือทั้้�ง 2 ระดัับ พบว่่า ใบข้าวที่่�ได้้รัับ
สภาวะเครียดจากเกลืือมีคีวามเข้้มข้น้ของ Na ที่่�ปรากฏ
สููงกว่่ากลุ่่�มควบคุุมอย่่างมีีนััยสำคััญทางสถิิติิ โดยเมื่่�อ
ระดัับความรุุนแรงของสภาวะเครีียดจากเกลืือเพิ่่�มขึ้้�น 
จะมีกีารสะสมของ Na ในใบสูงูขึ้้�นตามไปด้้วย (Table 5) 
ชี้้�ให้เ้ห็น็ว่่า ต้น้ข้า้วไม่่มีกีลไกในการป้อ้งกันัการเคลื่่�อนที่่�
ของ Na เข้า้สู่่�ต้น้พืชืผ่่านราก และเกิิดการขนส่่ง Na ไป
เก็็บสะสมไว้้ที่่�ใบ เช่่นเดีียวกัับที่่�มีีการรายงานในพืืช
หลายชนิิด เช่่น ฝ้้าย (Guo et al., 2020) และสบู่่�ดำ 
(Silva et al., 2011) นอกจากนี้้� ใบข้้าวที่่�ได้้รัับสภาวะ
เครีียดจากเกลืือยัังมีีความเข้้มข้้นของ B สููงกว่่าใบข้้าว
ปรกติิในกลุ่่�มควบคุุมอย่่างมีีนััยสำคััญทางสถิิติิอีีกด้้วย 
สำหรัับความเข้้มข้้นของธาตุุอาหารชนิิดอื่่�นที่่�ทำการ
วิิเคราะห์์ ได้้แก่่ N, P, K, Ca, Mg, Fe, Mn, Cu และ 
Zn พบว่่า ไม่่มีคีวามแตกต่่างกันัทางสถิติิิระหว่่างใบข้า้ว

ในกลุ่่�มควบคุมุและกลุ่่�มที่่�ได้ร้ับัสภาวะเครียีดจากเกลือื 
(Table 5)

การสะสมของ Na เพิ่่�มขึ้้�นในใบข้้าวภายใต้้
สภาวะเครีียดจากเกลืือ ส่่งผลต่่อเนื่่�องให้้สััดส่่วนความ
เข้ม้ข้นระหว่่าง K และ Na (K/Na ratio) มีคี่่าลดลงตาม
ไปด้้วย (Table 5) ซึ่่�งการลดลงของสััดส่่วนระหว่่าง
ความเข้้มข้้นของ K/Na ในใบพืืชสามารถใช้้เป็็นดััชนีีที่่�
บ่่งบอกถึงึความรุนแรงของสภาวะเครียดจากเกลือืและ
ความไม่่สมดุุลของการรัักษาระดัับไอออน (Ionic 
homeostasis) ในเซลล์ข์องใบพืชืภายใต้ส้ภาวะเครียีด
จากเกลืือได้้เป็็นอย่่างดีี (Hniličková et al., 2019; 
Guo et al., 2020) นอกจากนี้้� การลดลงของ
ประสิิทธิิภาพการตรึึงคาร์์บอนไดออกไซด์ของใบพืืช
ภายใต้้สภาวะเครีียดจากเกลืือ มัักเกิิดควบคู่่�กัับการ
สะสม Na ที่่�มากเกิินไปของเซลล์์ใบและการลดลงของ
สััดส่่วนความเข้้มข้้น K/Na ของใบอีีกด้้วย (Netondo 
et al., 2004; López-Climent et al., 2008; Silva 
et al., 2011; Bose et al., 2017)



สภาวะเครีียดจากเกลืือของข้้าวในระยะแตกกอ>>

90 Agricultural Sci. J. 2022 Vol. 53 (1) 

Table 5 Nutrient concentration and K/Na ratio of leaves in control (0 mM NaCl) and salt-stress 
(Mild stress: 60 mM NaCl and severe stress: 120 mM NaCl) plants of KDML105 rice

Concentration Control Mild stress Severe stress P-value

N (% dry mass)

P (% dry mass)

K (% dry mass)

Ca (% dry mass)

Mg (% dry mass)

Na (% dry mass)

Fe (mg g-1 dry mass)

Mn (mg g-1 dry mass)

Cu (mg g-1 dry mass)

Zn (mg g-1 dry mass)

B (mg g-1 dry mass)

K/Na ratio

3.19 ± 0.06

0.49 ± 0.08

2.82 ± 0.52

0.47 ± 0.07

0.34 ± 0.04

0.13 ± 0.01a

412.07 ± 140.05

570.05 ± 105.35

4.25 ± 0.78

23.27 ± 7.33

5.82 ± 0.81a

22.35 ± 4.89b

2.47 ± 0.49

0.47 ± 0.02

2.11 ± 0.12

0.48 ± 0.04

0.38 ± 0.03

0.28 ± 0.01b

287.29 ± 80.07

424.96 ± 58.25

3.40 ± 0.44

14.78 ± 1.95

19.79 ± 2.64b

7.73 ± 0.38a

3.20 ± 0.02

0.39 ± 0.01

2.30 ± 0.10

0.49 ± 0.02

0.39 ± 0.02

0.62 ± 0.07c

155.18 ± 25.27

481.95 ± 68.72

4.07 ± 0.24

12.75 ± 2.77

19.27 ± 0.80b

3.78 ± 0.28a

ns

ns

ns

ns

ns

**

ns

ns

ns

ns

**

**

Values are mean ± standard error (n=4). Means within a row followed by the different letters 
are significantly different according to Duncan’s new multiple range test. ** Statistically significant 
difference at P < 0.01, ns = non-significant difference

สรุุป

การจำลองสภาวะเครียีดจากเกลือืในเขตราก
ข้้าวพัันธุ์์� KDML105 ในระยะแตกกอ โดยการชัักนำ
ด้้วย NaCl รุุนแรง 2 ระดัับ จนกระทั่่�งให้้ต้้นข้้าวปรัับ
ตััวและตอบสนองต่่อสภาวะเครีียดจากเกลืือที่่�ให้้
ยาวนาน 28 วััน สามารถวัดผลกระทบทางสรีีรวิิทยา
ของข้้าวในระยะแตกกอต่่อสภาวะเครียดจากเกลืือได้้
อย่่างชััดเจน ดัังนี้้� ภายใต้้สภาวะเครียดจากเกลืือที่่�
ระดัับต่่ำ (60 mM NaCl) ต้้นข้้าวใช้้กลไกการปิิดแคบ
ลงของปากใบเพีียงอย่่างเดีียว ซึ่่�งการลดลงของค่่าการ
ชัักนำการเปิิดปิิดปากใบส่่งผลให้้อััตราการสัังเคราะห์์
แสงสุุทธิิและอััตราการคายน้้ำของใบข้าวลดลงตามไป
ด้้วย แต่่เมื่่�อสภาวะเครียดจากเกลืือเพิ่่�มขึ้้�นสู่่�ระดัับ
รุุนแรง (120 mM NaCl) พบว่่า อััตราการสัังเคราะห์์

แสงสุุทธิิและอััตราการคายน้้ำลดลงมากตามการลดลง
ของค่่าการชัักนำการเปิิดปิิดปากใบ และเกิิดขึ้้�นควบคู่่�
กับัการลดลงของประสิทิธิภิาพการตรึงึ CO

2 
(การลดลง

ของค่่า P
n
/C

i
) และประสิิทธิิภาพการใช้้แสงของใบ  

(การลดลงของค่่า φ
PSII 

และ ETR และการเพิ่่�มขึ้้�นของ
ค่่า ETR/P

n
) แต่่สภาวะเครีียดจากเกลืือทั้้�ง 2 ระดัับ ไม่่

ก่่อให้้เกิิดความเสีียหายต่่อระบบรัับแสงของใบ โดยค่่า
ประสิิทธิิภาพการใช้้แสงสููงสุุด (F

v
/F

m
) และปริิมาณ 

คลอโรฟิิลล์์ (Chl) ของใบข้้าวยัังอยู่่�ในระดัับปรกติิ 
นอกจากนี้้� สภาวะเครียีดจากเกลือืยัังส่่งผลให้้ความเข้้มข้น
ของ Na ที่่�ปรากฏในใบสููงขึ้้�น และสััดส่่วนความเข้้มข้้น
ของ K/Na ในใบข้้าวลดลงด้้วย พารามิิเตอร์์ที่่�ใช้้เป็็น
ดัชันีรีะบุคุวามรุนุแรงของสภาวะเครียีดจากเกลือืได้ ้คือื  
ค่่าการชัักนำการเปิิดปิิดปากใบ ค่่าประสิิทธิิภาพการ
ตรึึงคาร์์บอนไดออกไซด์ชั่่�วขณะ (P

n
/C

i
) อััตราการ
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เคลื่่�อนย้้ายอิิเล็็กตรอน (ETR) และสััดส่่วนของอััตรา
เคลื่่�อนย้้ายอิเล็็กตรอนต่่ออััตราสัังเคราะห์์ สุุทธิิ  
(ETR/P

n
)

กิิตติิกรรมประกาศ 

	 งานวิิจััยนี้้�ได้้รัับการสนัับสนุุนจากศููนย์์ความ
เป็็นเลิิศด้้านเทคโนโลยีีชีีวภาพเกษตร สำนัักงานปลััด
กระทรวงการอุุดมศึึกษา วิิทยาศาสตร์์ วิิจััยและ
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เขตร้้อน มหาวิิทยาลััยเกษตรศาสตร์์ วิิทยาเขตกํําแพง
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เป็็นสถานที่่�ในการวิิจััย
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