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รปูแบบการแปรผนัของการแลกเปลีย่นกาซคารบอนไดออกไซดและคลอโรฟลล
ฟลอูอเรสเซนซในรอบวนัของไลเคน Parmotrema tinctorum ในอทุยานแหงชาติ
เขาใหญ
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บทคัดยอ. กระบวนการแลกเปลี่ยนกาซคารบอนไดออกไซดในไลเคนเปนองคความรูพื้นฐานสําคัญตอ
การเพาะเลี้ยงไลเคนเพื่อการอนุรักษและใชประโยชน ดังนั้นการศึกษาจึงมีวัตถุประสงคเพื่อวัดอัตราการ
แลกเปลี่ยนกาซคารบอนไดออกไซดในรอบวันของไลเคน โดยเลือกไลเคนชนิด Parmotrema tinctorum 
ในอุทยานแหงชาติเขาใหญเปนตัวอยางศึกษา พบวาไลเคนเริ่มกระบวนการสังเคราะหดวยแสงในชวงเชา 
ประมาณ 6:30 น. กระบวนการนี้ดําเนินไปเรื่อย ๆ และมีคาสูงสุด ประมาณ 9:00 น. จากนั้นมีคาลดลงและ
หยุดท่ีเวลาประมาณ 10:00 น. รวมระยะเวลาทั้งสิ้นประมาณ 3.5 ชั่วโมง หลังจากนั้นไลเคนเขาสูสภาวะ
การพักตัวประมาณ 7 ชั่วโมง เนื่องจากแทลลัสแหง และเริ่มฟนตัวในชวงคํ่าเมื่อความชื้นในบรรยากาศ

เพิ่มขึ้นและไลเคนเริ่มดูดซับนํ้าเขาสูแทลลัสอีกครั้ง การหายใจในที่มืดเกิดขึ้นและยาวนานตลอดทั้งคืน
ประมาณ 13.5 ชั่วโมง จนกวาไลเคนจะไดรับแสงอีกครั้ง วัฏจักรนี้จึงจะเริ่มขึ้นใหม สภาวะแวดลอมที่ทําให
ไลเคนชนิดนี้เกิดกระบวนการสังเคราะหดวยแสงสูงสุด 1.56 (±0.79) μmol CO

2
 m-2s-1 คือ ความเขมแสง 

320–365 μmol m-2s-1 อุณหภูมิอากาศ 25 องศาเซลเซียส ความชื้นในบรรยากาศ 86 เปอรเซ็นต และมี

วารสารพฤกษศาสตรไทย 11 (2): 169–181. 2562.
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ปริมาณนํ้าในแทลลัส 75–106 เปอรเซ็นต ผลการศึกษานี้ชวยเพิ่มพูนความรูและความเขาใจเกี่ยวกับ
นิเวศสรีรวิทยาของไลเคนในเขตรอน โดยเฉพาะในประเทศไทยซึ่งขาดแคลนองคความรูดานนี้ และ
การศึกษาเพิ่มเติมในไลเคนชนิดอ่ืน ๆ เปนสิ่งจําเปนเพื่อเติมเต็มองคความรูพื้นฐานที่สําคัญนี้

ABSTRACT. The process of CO
2
 gas exchange in lichens is the fundamental knowledge for cultivating 

lichens for conservation and utilization. Thus, this study aimed to measure diel CO
2
 gas exchange 

rates in the lichen Parmotrema tinctorum in natural habitat at Khao Yai National Park. We observed 
that photosynthesis, positive CO

2 
assimilation, of the lichen began at around 6:30 a.m. The process 

gradually increased and reached a maximum at around 9:00 a.m. Then, it gradually decreased and 
ended at around 10:00 a.m. This net positive CO

2 
uptake, was sustained at approximately 3.5 hr. 

Thereafter, a dormant state began and lasted for 7 hr. when thallus dried out. The lichen was then 
reactivated near dusk when air humidity increased, and rehydrated. Subsequently, respiration 
resumed and continued throughout the night for about 13.5 hr. As sunlight of the next morning 
appeared, this cycle is repeated. The average maximum photosynthesis measured 1.56 (±0.79) 
μmol CO

2
 m-2s-1 occurred at 320–365 μmol m-2s-1 of light intensity, 25 oC air temperature, 86% 

relative humidity, and 75–106% thallus water content. This result enhances our understanding 
of lichen ecophysiology in the tropical region, especially in Thailand where this knowledge is scarce. 
Most importantly, studies on other lichens are necessary and encourage to fullfill gaps of this 
information.

คําสําคัญ: คลอโรฟลลฟลูออเรสเซนซ, ภูมิอากาศจุลภาค, การสังเคราะหดวยแสง, การหายใจ, ปริมาณนํ้า
ในแทลลัส
KEYWORDS:  chlorophyll florescence, microclimate, photosynthesis, respiration, thallus water content

บทนํา

ไลเคน (lichen) เกิดจากการมาอยูรวมกันของ
รา (fungi) และสาหราย (algae) และ/หรือ ไซยาโน
แบคทีเรีย (cyanobacteria) ไลเคนสามารถสราง
อาหารไดดวยตนเองจากกระบวนการสังเคราะห

ดวยแสง ซึ่งระยะเวลาและอัตราที่เกิดขึ้นในรอบวัน

มีผลตออัตราการเติบโต (Lange et al., 2004) 
การวดัอัตราการสรางและการใชสารประกอบอนิทรยี

ในไลเคน (การสังเคราะหดวยแสงและการหายใจ) 

ชวยใหเขาใจธรรมชาตกิารดํารงชวีติของไลเคน และ
เปนขอมูลพื้นฐานที่สําคัญสําหรับการเพาะเลี้ยง

ไลเคนเพื่อนํามาใชประโยชน

ปจจัยสิ่งแวดลอมหลักท่ีควบคุมกระบวนการ

เมแทบอลิชึมในไลเคนคือ ปริมาณนํ้าในแทลลัส 

(thallus water content; WC) และความเขมแสง 
(photosynthetically active radiation; PAR) ไลเคน
จดัอยูในกลุมสิง่มชีวีติพวก Poikilohydric เชนเดยีว
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กับสาหรายไซยาโนแบคทีเรีย และไบรโอไฟต 
(bryophytes) สิ่งมีชีวิตกลุมนี้ไมมีโครงสรางพิเศษ
สําหรับเก็บรักษานํ้าไวในรางกาย ดังนั้นปริมาณนํ้า

ในรางกายจงึผนัแปรตามปรมิาณนํา้หรอืความชืน้ใน

บรรยากาศ (Gauslaa, 2014) โดยทั่วไป ไลเคน
ดูดซับนํ้าจากบรรยากาศในเวลากลางคืน เกิด
กระบวนการสงัเคราะหดวยแสงตอนเชาตรู และหยดุ
กระบวนการนีเ้มือ่นํา้หมดไปจากแทลลสัในชวงสาย

ประมาณ 10–11 นาฬกา (Lange et al., 2004; 
Green et al., 2008) อตัราการสงัเคราะหดวยแสงสทุธิ 
(net photosynthesis, P

N
) ของไลเคนที่มีสภาพ

สมบูรณมีคาอยูระหวางตํ่ากวา 1 ถึง 9 μmol CO
2
 

m-2s-1 (Palmqvist et al., 2008; Piccotto & Tretiach, 
2010) ซึ่งตํ่ากวาเมื่อเทียบกับพืชไร (crops, 20–40 
μmol CO

2
 m-2s-1) และพืชกลางแจง (sun plants, 

10–50 μmol CO
2
 m-2s-1) แตเทียบไดกับพืชในที่รม 

(shade plants, 3–6 μmol CO
2
 m-2s-1) และมอสส 

(2–3 μmol CO
2
 m-2s-1) (Larcher, 1995) สารประกอบ

คารบอนที่สังเคราะหขึ้นมาได สวนใหญถูกใชไปใน
กระบวนการหายใจของรา (mycobiont) ซึง่มสีดัสวน
มากถึง 90% ในแทลลัส (Green et al., 2008) 
จงึเหลอืคารบอนสาํหรบัใชเพือ่การเตบิโตนอย และ
เปนสาเหตุหนึ่งที่ทําใหไลเคนมีอัตราการเติบโตตํ่า 
(Armstrong & Bradwell, 2011)

ไลเคนเขตรอน (tropical lichens) สูญเสีย

คารบอนไปกับกระบวนการหายใจในเวลากลางคืน 
(nocturnal respiration) คอนขางมาก เนื่องจาก
อุณหภูมิสูงเรงใหมีอัตราการหายใจมากขึ้น ซึ่งเปน
สาเหตุที่ทําใหสมดุลคารบอนในรอบวันของไลเคน

ในเขตรอนสวนใหญมีคาติดลบ (การสรางนอยกวา
การใช) (Zotz et al., 2003) การวดัอัตรา การแลกเปลีย่น
กาซคารบอนไดออกไซด (CO

2
 gas exchange) ของ

ไลเคนในรอบวัน สวนใหญทําในเขตอบอุนและ

เขตหนาว สวนเขตรอนพบทีป่ระเทศปานามา (Zotz 

et al., 2003) และยังไมเคยมีรายงานมากอนใน

ประเทศเขตรอนของซีกโลกเหนือ (northern 
hemisphere) ซึ่งมีความหลากหลายของไลเคนสูง

ไลเคน Parmotrema tinctorum (Despr. ex 
Nyl.) Hale ในประเทศไทย สวนใหญพบบนภูเขา
ในบรเิวณทีแ่สงสองถงึ มคีวามชืน้เฉลืย่รายปสงูกวา 
80 เปอรเซนต และมีอุณหภูมิเฉลื่ยรายป 20–25 
องศาเซลเซียส ไลเคนชนิดนี้สามารถนํามาใช
ประโยชนไดหลากหลาย เชน เปนดชันชีีว้ดัคุณภาพ

อากาศ (Boonpeng et al., 2018) ทําสียอม 
(Casselman, 2001) และมสีารตานอนมุลูอสิระและ
เอนไซมไทโรซิเนส (GomesI et al., 2002) 
เนื่องจากไลเคนชนิดนี้มีอัตราการเติบโตตํ่ามาก 
(บังอร วรรณลัก, 2557) การเพาะเลี้ยงเพื่อนํามาใช
ประโยชนแทนการเกบ็จากธรรมชาตโิดยตรงจงึเปน

วธิกีารทีย่ัง่ยนืกวา อยางไรกต็าม การเพาะเลีย้งไลเคน
ใหไดผลผลิตมากเทาที่ตองการ จําเปนตองเขาใจ
ธรรมชาตกิารดาํรงชวีติของไลเคนอยางถองแท โดย
เฉพาะอตัราการแลกเปลีย่นกาซคารบอนไดออกไซด 
ในรอบวนั ดังนัน้ งานวจิยันีจ้งึมุงเนนศกึษาอทิธิพล
ของภมูอิากาศจุลภาค (microclimate) ตออตัราการ
แลกเปลี่ยนกาซคารบอนไดออกไซดในรอบวันของ

ไลเคน P. tinctorum

วิธีการศึกษา

1. พื้นที่ศึกษา

การศึกษานีดํ้าเนนิการในอทุยานแหงชาตเิขาใหญ 
ในพื้นที่ของจังหวัดนครราชสีมา บริเวณละติจูด

และลองจิจูดท่ี 14o 24’ 52” N และ 101o 22’ 36” E 
สูงจากระดับนํ้าทะเลประมาณ 745 เมตร มีปริมาณ
นํ้าฝนเฉลี่ย 2,073 มิลลิเมตรตอป ซึ่งสวนใหญ

เกดิขึน้ระหวางเดอืนพฤษภาคมถงึตลุาคม อณุหภมูิ

เฉลีย่ตํา่สุด–สงูสดุ คือ 18–28 องศาเซลเซยีส เดอืน
เมษายนถงึพฤษภาคมคอืชวงทีร่อนทีส่ดุ และเดอืน

ธนัวาคมถงึมกราคมคือชวงทีเ่ยน็ทีส่ดุ (Brockelman 

รูปแบบการแปรผันของการแลกเปล่ียนกาซคารบอนไดออกไซดและคลอโรฟลลฟลูออเรสเซนซ
ในรอบวันของไลเคน Parmotrema tinctorum ในอุทยานแหงชาติเขาใหญ
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et al., 2017) ความชืน้สมัพทัธในบรรยากาศในเวลา
กลางคนืของฤดฝูนสงูเกนิ 93 เปอรเซนต (Boonpragob 
& Polyaim, 2007) อุทยานฯ นี้ มีความหลากหลาย
ของสิง่มชีวีติและระบบนเิวศ ประกอบดวย ปาดิบชืน้ 
ปาดิบแลง ปาเต็งรัง และปารุนสอง การศึกษานี้ทํา
ในปารุนสองซึ่งเคยเปนปาดิบชื้นมากอน แตถูก
บุกรุกและทําลายเพื่อสรางที่อยูอาศัย ตอมาเมื่อถูก
ประกาศใหเปนอุทยานแหงชาติเมื่อ พ.ศ. 2505 
กระบวนการเปลีย่นแปลงแทนทีข่องพชื (succession) 
จงึเริม่เกดิขึน้ ซึง่ปจจบุนัอยูในขัน้กลาง (intermediate 
stage) พืชเดนที่พบได เชน ตุมเตน (Duabanga 
grandiflora) กระทุม (Anthocephalus chinensis) 
และปอตบู (Talipariti marcophyllus) เปนตน มเีรอืน

ยอดสงูประมาณ 15–25 เมตร (กองกานดา ชยามฤต, 
2549)

2. การวัดคาทางสรีรวิทยาของไลเคน

เกบ็ตวัอยางไลเคน P. tinctorum ขนาดแทลลสั
ประมาณ 9–16 ตารางเซนติเมตร (ภาพที่ 1ก) จาก
แหลงทีอ่ยูอาศัยตามธรรมชาต ิและทาํการยายปลกูลง
บนโครงตาขายพลาสตกิดํา หนัไปทางทศิตะวนัออก 
ภายใตตาขายพลางแสง 50 เปอรเซนต นาน 1 ป 
(ภาพที ่1ข) จากนัน้ ทาํการวดัคาทางสรรีวทิยาโดย
สุมเลอืกจากไลเคน 20 แทลลสั ระหวางวนัที ่20–21 
ตุลาคม 2559

ภาพที่ 1 ไลเคนและพื้นที่ยายปลูก: ก. ไลเคน Parmotrema tinctorum ที่ยายปลูกบนตาขายพลาสติกดํา หันไปทาง
ทิศตะวันออก ทํามุม 45o กับพื้นดิน; ข. พื้นที่ยายปลูกไลเคนภายใตตาขายพลางแสง 50 เปอรเซ็นต ภายในระบบ
นิเวศปารุนสอง ณ ศูนยฝกอบรมที่ 2 อุทยานแหงชาติเขาใหญ จังหวัดนครราชสีมา

2.1 อัตราการแลกเปลี่ยนกาซคารบอน

ไดออกไซด วดัดวยเครือ่ง Infrared Gas Analyzer 
(IRGA) รุน LI-6400 (LiCor Inc., Lincoln, NE, USA) 
โดยการนาํแทลลสัไลเคนทีเ่ตรยีมไววางใน Conifer 

chamber ที่มีอัตราการไหลของอากาศ (flow rate) 
500 μmol s-1 ความเขมขนของคารบอนไดออกไซด

ในบรรยากาศ (ambient CO
2
) ในขณะทาํการทดลอง

มีคา 390–420 ppm และทําภายใตสภาวะแวดลอม 

(แสง อุณหภูมิ ความชื้น) ตามธรรมชาติ (field 
condition) โดยทาํการวดัทุก ๆ  1 ชัว่โมง เริม่วดัเวลา 
4 นาฬกา จนครบรอบวัน (24 ชั่วโมง)

2.2 คลอโรฟลลฟลอูอเรสเซนซ (chlorophyll 
fluorescence) วัดดวยเครื่อง Pulse Amplitude 
Modulated (PAM) fluorometer รุน MINI-PAM 
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(Heinz Walz GmbH, Germany) ประกอบดวยคา 
Fv/Fm = (Fm-Fo)/Fm บงบอกถึงประสิทธิภาพ
สูงสุดของ photosystem II (PSII) ซึ่งวัดไดจาก
สภาวะมืด (dark-adapt, กลางคืน) คา Φ

PSII
 = 

(Fm’-F)/Fm’ บงบอกถึงประสิทธิภาพจริงของ PSII 
ในขณะทีเ่กดิกระบวนการสงัเคราะหดวยแสง โดยวดั
ไดขณะที่ไลเคนไดรับแสง (light-adapt, กลางวัน) 
และคา Electron Transport Rate (ETR) = Φ

PSII
 x 

PAR x 0.84 x 0.5 คือ บงบอกถึงอัตราการสงผาน
อิเล็กตรอนในกระบวนการสังเคราะหดวยแสง 
(White & Critchley, 1999) ทาํการวดัคาทุก ๆ  30 นาที 
ในเวลากลางวนั และทกุ ๆ  1 ชัว่โมง ในเวลากลางคนื 
เริ่มวัดเวลา 4 นาฬกา จนครบรอบวัน (24 ชั่วโมง)

2.3 ปริมาณนํ้าในแทลลัส (thallus water 
content; WC) ชั่งนํ้าหนักไลเคนและคํานวนหา
เปอรเซ็นตปริมาณนํ้าในแทลลัส โดยคิดจาก 
[(นํา้หนกัสดแทลลสักอนวดั – นํา้หนกัแหงแทลลสั) / 
นํา้หนกัแหงแทลลสั) × 100] มหีนวยเปนเปอรเซน็ต
นํ้าหนักแหง (% air dry weight) ตรวจวัดพรอมกับ
การวดัอัตราการแลกเปลีย่นกาซคารบอนไดออกไซด

3. การตรวจวดัภมิูอากาศจลุภาค (microclimate) 
และอุณหภูมิแทลลัส

ตดิตัง้เครือ่งตรวจวดัภมูอิากาศจุลภาคในบรเิวณ

ที่ทําการศึกษา เพื่อวัดความเขมแสง (PAR) ดวย
เซนเซอร LI190SB (LiCor Inc., Lincoln, NE, USA) 

อุณหภูมิอากาศ (air temperature, T
a
) และ

ความชื้นสัมพัทธในบรรยากาศ (relative humidity)  
วัดดวยเซนเซอร HMP 50 (Vaisala Corporation, 
Finland) สวนอณุหภมูแิทลลสั (thallus temperature) 
วดัดวยเทอรโมคปัเปล (thermocouple Type T) โดย

วัดท่ีผิวแทลลัสดานลาง (lower surface) บันทึก
ขอมลูทกุ ๆ  5 นาท ีดวยเครือ่ง Datalogger CR10X 
(Campbell Scientific, Inc. USA)

4. การวิเคราะหขอมูล

ขอมูลทางสรีรวิทยาของไลเคน (P
N
, WC, Fv/

Fm, Φ
PSII

, ETR) ภูมิอากาศจุลภาค และอุณหภูมิ

แทลลสั นาํมาหาคาเฉลีย่ เพือ่สรางกราฟการตอบสนอง
ของคาทางสรรีวทิยาของไลเคนตอภมูอิากาศจุลภาค

ในรอบวัน และสมการ nonlinear ดวยโปรแกรม 
Sigmaplot V. 11 (Systat Software, Inc., registration 
number; 775050001)

ผลการศึกษาและอภิปรายผลการศึกษา

ภูมิอากาศจุลภาคในขณะทําการทดลอง

เปลีย่นแปลงไปตามรอบวนั โดยความเขมแสงวดัคา
สูงสุดได 400 μmol m-2s-1 

ที่เวลา 8:45 น. อุณหภูมิ

อากาศและอณุหภมูแิทลลสั ผนัแปรตามความเขมแสง 
(ภาพที่ 2ก) โดยอุณหภูมิอากาศมีคาระหวาง 
20.4–31.9 องศาเซลเซียส สูงสุดท่ีเวลา 14:00 น. 
สวนแทลลัสมีอุณหภูมิระหวาง 19.2–36.4 องศา
เซลเซียส และสูงสุดท่ีเวลา 12:00 น. อุณหภูมิที่

เพิม่สงูขึน้ทาํใหนํา้ในแทลลสั (WC) ระเหยออกจาก
แทลลัสมากยิ่งขึ้น (Kershaw, 1977; Lange, 1980; 
Lange et al., 2004; Palmqvist et al., 2008; 
Gauslaa, 2014) ความชื้นสัมพัทธในบรรยากาศ 
เปนแหลงนํา้ทีไ่ลเคนนาํมาใชในกระบวนเมแทบอลซึมึ 

(Gauslaa, 2014) มีคาเฉลี่ย 87 เปอรเซ็นต โดยมี

คาสูงสุด 97 เปอรเซ็นต (เมื่อเวลา 1:30 น.) และ
ตํา่สดุ 54 เปอรเซน็ต (เมือ่เวลา 13:00 น.) (ภาพที ่2ก) 
การเปลี่ยนแปลงของปจจัยสิ่งแวดลอมเหลานี้มีผล

ตออัตราการแลกเปลี่ยนกาซคารบอนไดออกไซด

และคาทางสรีรวิทยาอื่น ๆ ของไลเคน (ภาพที่ 2 ข 
และ 2ค)

รูปแบบการแปรผันของการแลกเปล่ียนกาซคารบอนไดออกไซดและคลอโรฟลลฟลูออเรสเซนซ
ในรอบวันของไลเคน Parmotrema tinctorum ในอุทยานแหงชาติเขาใหญ
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ภาพที ่2 ความแปรผนัในรอบวนัของภมูอิากาศจลุภาค (microclimate) และคาทางสรรีวทิยาของไลเคน Parmotrema 
tinctorum จาํนวน 20 แทลลสั ทีย่ายปลกูในอทุยานแหงชาตเิขาใหญ ระหวางวนัที ่20–21 ตลุาคม 2559: ก. คาเฉลีย่
ความเขมแสง ความชื้นสัมพัทธในบรรยากาศ อุณหภูมิอากาศ และอุณหภูมิแทลลัส; ข. อัตราการแลกเปลี่ยนกาช
คารบอนไดออกไซด (CO

2
 gas exchange) และปริมาณนํ้าในแทลลัส; ค. คาคลอโรฟลลฟลูออเรสเซ็นซ Fv/Fm, 

Φ
PSII

 และ ETR

ชวงที่ 1 เมื่อไลเคนไดรับแสงตอนเชาตรู  

ประมาณ 6:00 น. กระบวนการสังเคราะหดวยแสง
เริ่มเกิดขึ้น และมีคาเพิ่มมากขึ้นเรื่อย ๆ ตามความ
เขมแสง (ภาพที่ 2ข) จนกระทั่งถึงจุดชดเชยแสง 

(light compensation points; LCP) หรือความเขม
แสงทีท่าํใหอตัราการสงัเคราะหดวยแสงเทากับการ

หายใจ เกิดขึ้นเมื่อเวลาประมาณ 6:30 น. ที่ความ
เขมแสง 25–30 μmol m-2s-1 ปริมาณนํ้าในแทลลัส 
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208 เปอรเซน็ต และความชืน้สมัพทัธในบรรยากาศ 
97 เปอรเซ็นต สวนอัตราสังเคราะหดวยแสงสุทธิ
เฉลี่ยสูงสุด (P

Nmax
) วัดได 1.56 (±0.79) μmol CO

2
 

m-2s-1 
ณ เวลา 9:00 น. มีปริมาณนํ้าในแทลลัส 

75–106 เปอรเซน็ต ทีค่วามเขมแสง 320–365 μmol 
m-2s-1 

ความชืน้สมัพทัธในบรรยากาศ 86 เปอรเซน็ต 
อณุหภมูอิากาศ 25 องศาเซลเซยีส อณุหภมูแิทลลสั 
31 องศาเซลเซียส (ภาพที่ 2ก)

สวนคาคลอโรฟลลฟลูเรสเซ็นซ (ภาพที่ 2ค) 
พบวา ETR เพิ่มขึ้นในลักษณะเดียวกันกับ P

N
 

มคีาเฉลีย่สงูสดุ 40 (±14.5) μmol e- m-2s-1 
สวน Fv/Fm 

หรือ Φ
PSII

 คาสูงสุดวัดไดกอนสวาง (6:00 น.) มีคา 
0.695 จากนั้นลดลงเรื่อย ๆ เมื่อความเขมแสงเพิ่ม
มากขึน้ โดยขณะทีเ่กดิ P

Nmax 
วดัคาได 0.382 ตอมา 

(หลัง 9:00 น.) ปริมาณนํ้าในแทลลัสลดลงอยาง

ตอเนื่อง คา P
N
, ETR และ Φ

PSII
 จึงลดลงเชน

เดยีวกนั และเมือ่ถงึเวลา 10:00 น. ไลเคนมนีํา้เหลอื
อยูเพยีง 7 เปอรเซน็ต กระบวนการแลกเปลีย่นกาซ
คารบอนไดออกไซดเกดิขึน้นอยมาก ในทีส่ดุเมือ่นํา้
หมดไปจากแทลลสั กระบวนการสงัเคราะหดวยแสง
จงึสิน้สดุลง และมเีฉพาะกระบวนการหายใจทีเ่กดิขึน้
เพยีงเลก็นอย เปนชวงเวลาทีไ่ลเคนพกัตวั (dormancy) 
กระบวนการเมแทบอลซิมึเกดิขึน้นอยมาก (ภาพที ่2ข) 

ดังนั้น ไลเคน P. tinctorum มีชวงเวลาการสราง
สารประกอบอนิทรยี (organic compound) ประมาณ 
3.5 ชัว่โมงตอวนั ตัง้แต 6:30–10:00 น. ซึง่สอดคลอง

กับการศกึษาของ Lange et al. (2006) พบวาไลเคน 
Teloschistes capensis เกดิกระบวนการสงัเคราะห
ดวยแสงประมาณ 3 ชั่วโมงตอวัน

ชวงที่ 2 เปนชวงที่ไลเคนพักตัวเนื่องจาก
แทลลสัแหง เกดิขึน้ระหวาง 10:00–17:00 น. (ภาพที่ 

2ข และ 2ค) เปนชวงทีอ่ณุหภมูอิากาศและอณุหภมูิ

แทลลัสมีคาสูงสุด แตมีความชื้นตํ่าสุด อุณหภูมิ

แทลลัสสูงเกิน 30 องศาเซลเซียส ปริมาณนํ้าใน

แทลลัสเฉลี่ย 4.3 เปอร เซ็นต  กระบวนการ

เมแทบอลึซึมเกิดขึ้นเพียงเล็กนอย คา Φ
PSII

 และ 

ETR มคีา 0.01 และ 0.9 μmol e- m-2s-1 บงชีว้าไลเคน
แหงและพักตัว (Leisner et al., 1996; Lakatos et 
al., 2012) การพกัตวัของไลเคนเปนกลยทุธอยางหนึง่
ที่ชวยปกปองไลเคนจากอันตรายของแสงแดดและ

ความรอน เพราะอุณหภูมิอากาศอาจเพิ่มขึ้น

มากกวา 40 องศาเซลเซียส หากไลเคนยังเปยกอยู
อาจเปนอันตรายตอระบบแสง II (photosystem II) 
(Oukarroum et al., 2012) ทาํใหเกดิ photoinhibition 
(Gauslaa & Solhaug, 2000; 2004) จากภาพที่ 2ข 
และ 2ค แสดงใหเห็นวาไลเคน P. tinctorum มีชวง
เวลาพักตัวประมาณ 7 ชั่วโมงตอวัน สอดคลองกับ
การศึกษาของ Lange et al. (2004) พบวาไลเคน
สามารถพกัตวัไดนานเกอืบ 7 ชัว่โมงตอวนั อยางไร
ก็ตาม ชวงเวลาการพักตัวของไลเคนอาจสั้นหรือ
ยาวกวานั้นขึ้นอยู กับสภาพอากาศในแตละวัน 
ซึง่เกดิจากปรมิาณนํา้ในแทลลสัของไลเคน (Lange 
& Green, 1996; Zotz et al., 1998; Lange et al., 
2004)

ชวงที ่3 เปนชวงทีไ่ลเคนดดูซบันํา้ (rehydration) 
และหายใจ (respiration) เกิดขึน้เวลา 17:00–6:00 น. 
ชวงเวลานีค้วามชืน้ในบรรยากาศเพิม่สงูขึน้ ไลเคน
จึงดูดซับนํ้าเขาสู แทลลัสอีกครั้ง ปริมาณนํ้าใน

แทลลัสเพิ่มขึ้นอยางตอเนื่อง และมีคาสูงสุดท่ีเวลา 
6:00 น. (224 เปอรเซน็ซ) (ภาพที ่ 2ข) เนือ่งจาก
ไมมแีสง จงึมเีฉพาะกระบวนการหายใจเกดิขึน้ โดย
มีอัตราเพิ่มขึ้นตามปริมาณนํ้าในแทลลัส และมีคา

สูงสุด -0.65 μmol CO
2
 m-2s-1 

เมื่อแทลลัสมีนํ้า

ประมาณ 45 เปอรเซ็นซ ที่เวลา 20:00 น. จากนั้น
มีคาคงท่ีแมวาปริมาณนํ้าในแทลลัสเพิ่มขึ้นอยาง

ตอเนือ่ง คา Fv/Fm/Φ
PSII

 มคีาเพิม่ขึน้อยางตอเนือ่ง
ตามปริมาณนํ้าในแทลลัส บงชี้วาไลเคนเริ่มฟนตัว 
(active) จากนั้นเริ่มคงที่ เมื่อปริมาณนํ้าในแทลลัส

มีคามากกวา 50 เปอรเซ็นต และสูงสุดกอนเชาตรู 
(pre-dawn) ชวงเวลาการหายใจในสภาวะมืดของ
ไลเคน P. tinctorum ยาวนานถงึ 13.5 ชัว่โมงตอวนั

รูปแบบการแปรผันของการแลกเปล่ียนกาซคารบอนไดออกไซดและคลอโรฟลลฟลูออเรสเซนซ
ในรอบวันของไลเคน Parmotrema tinctorum ในอุทยานแหงชาติเขาใหญ
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อตัราการแลกเปลีย่นกาซคารบอนไดออกไซด 
(CO

2
 gas exchange) ของไลเคน P. tinctorum 

มีความแปรผันในรอบวัน ไลเคนใชเวลาสั้น ๆ ใน
ชวงเชาเพื่อสรางคารโบไฮเดรต (carbohydrate) 
แตคารโบไฮเดรตสวนใหญที่สรางขึ้นมาไดสูญเสีย

ไปกับการหายใจในเวลากลางคืน จึงไมเพียงพอใน
การชดเชยคารบอนทีเ่สยีไปจากแทลลสั เปนสาเหตหุนึง่
ที่ทําใหไลเคนเติบโตชามาก (Armstrong, 1974; 
Lange & Green, 2005; Palmqvist et al., 2008) 
ไลเคน P. tinctorum ที่เติบโตในอุทยานแหงชาติ
เขาใหญมอีตัราการเตบิโตสงูในชวงฤดฝูน (สปุราณี 
แสนธนู และกัณฑรีย บุญประกอบ, 2556; บังอร 
วรรณลกั, 2557) อาจเนือ่งมาจากการมฝีนตกในชวง
กลางวนั ซึง่ชวยใหไลเคนเกดิกระบวนการสงัเคราะห
ดวยแสงอีกครั้งหรือหลายครั้งในชวงบาย (Lange 
et al., 2004; Lakatos et al., 2012) การศึกษากอน
หนานี ้ใชคา ETR ประเมนิชวงเวลาทีเ่กดิกระบวนการ
สงัเคราะหดวยแสงของไลเคน P. tinctorum ในรอบวนั
ในชวงฤดูฝน (วัดในวันที่ไมมีฝน) พบวาชวงเวลาที่
เกิดกระบวนการสังเคราะหดวยแสงเกิดขึ้นในชวง

เชาประมาณ 5 ชัว่โมง และชวงกอนมดือีก 2 ชัว่โมง 
และไลเคนพักตัวนาน 5 ชั่วโมง (Phaengphech 
et al., 2014) ขณะที่ Lange et al. (2006) คํานวณ

การสะสมคารบอน (carbon income) แตละวัน
ในไลเคน Ramalina sp. และ Teloschistes 
capensis พบวามคีาเฉลีย่เพยีง 2.76 และ 2.31 mg

C
 

g
C

-1 day-1 
ตามลําดับ ซึ่งเกิดขึ้นในชวงฤดูใบไมผลิ

การศึกษาครั้งนี้พบวาไลเคน P. tinctorum 
มอีตัราการสงัเคราะหดวยแสงสทุธเิฉลีย่สงูสดุ (P

Nmax
) 

ที่เวลา 9:00 น. วัดได 1.56 (±0.79) μmol CO
2
 

m-2s-1 
หรอื 12.4 nmol CO

2
 g-1 s-1 

ซึง่มคีาตํา่กวาเลก็

นอยเมื่อเทียบกับการศึกษากอนหนานี้ในไลเคน

ชนดิเดียวกนัทีว่ดัได 16.2 nmol CO
2
 g-1 s-1 (วนัวสิาข 

เพาะเจริญ, 2555) และคอนขางตํ่ากวามากเมื่อ
เทียบกับงานวิจัยของ Boonpeng et al. (2014) 

ทีว่ดัได 27.8 nmol CO
2
 g-1 s-1 อยางไรกต็าม งานวจิยั

ทั้งสองนี้วัดคาในหองปฏิบัติการ (lab experiment) 
ภายใตสภาวะ (แสง ปริมาณนํ้าในแทลลัส และ
อณุหภมู)ิ ทีเ่หมาะสม เมือ่เทยีบกบัไลเคนชนดิอ่ืน ๆ  
ในตางประเทศ พบวาคาทีว่ดัในครัง้นีต้ํา่กวาไลเคน 
Sticta weigelii และ S. sublimbata ที่เติบโตในปา
ฝนของประเทศปานามา ทีว่ดัได 4.9 และ 5.9 μmol 
CO

2
 m-2s-1 

ตามลําดับ (Lange et al., 2004) ซึ่งอาจ
เกดิจากความแตกตางของชนดิไลเคน ชวงเวลาและ
สถานที่ศึกษามีอิทธิพลตออัตราการสังเคราะหดวย

แสงของไลเคน

เมื่อพิจารณาความสัมพันธระหวางอัตราการ

สงัเคราะหดวยแสงกบัความเขมแสง และปรมิาณนํา้

ในแทลลัสจากการวัดแตละครั้ง (ภาพที่ 3) พบวา
อัตราสังเคราะหดวยแสงสุทธิของบางแทลลัสวัดได

สูงสุดถึง 3.2 μmol CO
2
 m-2s-1 

ที่ความเขมแสง 
320–365 μmol m-2s-1 (ภาพที่ 3ก) ปริมาณนํ้าใน

แทลลัส 75–106 เปอรเซ็นต อุณหภูมิอากาศ 25 
องศาเซลเซียส อุณหภูมิแทลลัส 31 องศาเซลเซียส 
บงชี้วาอัตราการสังเคราะหดวยแสงที่มีคาสูงกวา

คาเฉลี่ยรายชั่วโมงเกิดขึ้นไดในสภาพธรรมชาติ

ในบางขณะ เมื่อไลเคนไดรับแสงที่มีความเขมสูง
ในเวลาสัน้ ๆ  จากชองแสง (light gap) เมือ่ทองฟาเปด 
(เมฆเคลื่อนไมบังแสงอาทิตย) หรือรมเงาของ

เรอืนยอดของตนไมใกลเคยีงเคลือ่นไปตามกระแสลม 

แมชั่วขณะแตทําใหบริเวณที่ไลเคนเจริญอยู ได

รับแสงเต็มที่ ซึ่งอัตราการสังเคราะหดวยแสงสูงสุด
ที่วัดไดในธรรมชาตินี้ใกลเคียงกับการศึกษาของ 
ชยัวฒัน บญุเพง็ และคณะ (2554) ในหองปฏบิตักิาร 
ภายใตอุณหภูมิประมาณ 25 องศาเซลเซียส พบวา
ไลเคน P. tinctorum มสีภาวะทีเ่หมาะสมทีท่าํใหเกดิ

กระบวนการสังเคราะหดวยแสงสูงสุดคือ ความเขม
แสง 350 μmol m-2s-1 

และปริมาณนํ้าในแทลลัส 
80–100 เปอรเซ็นต นอกจากนี้ การศึกษาครั้งนี้
พบวา ไลเคน P. tinctorum มคีา light compensation 
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points (LCP) 25–30 μmol m-2s-1 ซึ่งตรงกันกับ
การศึกษากอนหนาท่ีวัดคาไดประมาณ 30 μmol 
m-2s-1 (ชัยวัฒน บุญเพ็ง และคณะ, 2554) และมีคา 
moisture compensation point (MCP) (จุดท่ี
ปรมิาณนํา้ในแทลลสัทําใหอตัราการสงัเคราะหดวย

แสงเทากับอัตราการหายใจ) ประมาณ 12–20 
เปอรเซ็นต ซึ่งสูงกวาเมื่อเทียบกับไลเคน Usnea 

undulata ที่เติบโตในอุทยานแหงชาติเขาใหญ 
ทีว่ดัไดประมาณ 5 เปอรเซน็ต (วันวสิาข เพาะเจรญิ 
และกัณฑรีย บุญประกอบ, 2554) แตมีคาคลายกับ
ไลเคน Ramalina sp. ที่เติบโตในเขตทะเลทราย 
Namibia มีคาประมาณ 13–18 เปอรเซ็นต (Lange 
et al., 2006)

ภาพที่ 3 ความสัมพันธระหวางอัตราการแลกเปลี่ยนกาซคารบอนไดออกไซด (CO
2
 gas exchange) ของไลเคน 

Parmotrema tinctorum ที่ยายปลูกภายใตสภาวะแวดลอมธรรมชาติในอุทยานแหงชาติเขาใหญ: ก. ความเขมแสง; 
ข. ปรมิาณนํา้ในแทลลสั (วดัจากไลเคนจาํนวน 20 แทลลสั ทกุ 1 ชัว่โมงทีม่กีารสงัเคราะหดวยแสงในชวง 7:00–10:00 น. 
ในวันที่ 20 และ 21 ตุลาคม 2559)

รูปแบบการแปรผันของการแลกเปล่ียนกาซคารบอนไดออกไซดและคลอโรฟลลฟลูออเรสเซนซ
ในรอบวันของไลเคน Parmotrema tinctorum ในอุทยานแหงชาติเขาใหญ
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สรุปผลการศึกษา

กระบวนการแลกเปลีย่นกาซคารบอนไดออกไซด

ของไลเคน P. tinctorum ทีย่ายปลกูในเดอืนตลุาคม
ภายใตสภาพแวดลอมตามธรรมชาติในอุทยาน

แหงชาติ เขาใหญเกิดขึ้นภายใต อิทธิพลของ

สภาพแวดลอม ดังนี้
1. การสังเคราะหดวยแสงในชวงเชาเกิดขึ้น

เมื่อเวลาประมาณ 6:30–10:00 น. โดยมีคาสูงสุด
ทีเ่วลา 9:00 น. รวมระยะเวลาทีเ่กดิขึน้ประมาณ 3.5 
ช่ัวโมง หลังจากนั้นไลเคนเขาสูสภาวะการพักตัว
ประมาณ 7 ชั่วโมง โดยมีเพียงการหายใจเกิดขึ้น
เพียงเล็กนอยเทานั้น ชวงเย็นเมื่อความชื้นใน
บรรยากาศเพิม่ขึน้ ไลเคนเริม่ดดูซบันํา้เขาสูแทลลสั 
อัตราการหายใจเพิ่มขึ้น บงชี้วาไลเคนเริ่มฟนตัว 
แตอยูในสภาวะที่ไมมีแสงจึงมีเฉพาะกระบวนการ

หายใจที่เกิดขึ้นและยาวนานตลอดทั้งคืน ประมาณ 
13.5 ชั่วโมง

2. ความเขมแสง ความชื้น และอุณหภูมิ 
มีบทบาทสําคัญตออัตราการแลกเปลี่ยนกาซ

คารบอนไดออกไซดในไลเคน การศึกษาครั้งนี้
พบวาไลเคนเกดิกระบวนการสงัเคราะหดวยแสงสงูสดุ 
เมื่อมีปริมาณนํ้าในแทลลัส 75–106 เปอรเซ็นต 
ภายใตความเขมแสง 320–365 μmol m-2s-1 

ความชื้นในบรรยากาศ 86 เปอรเซ็นต มีอุณหภูมิ

อากาศ 25 องศาเซลเซียส และอุณหภูมิแทลลัส 
31 องศาเซลเซียส

3. คาคลอโรฟลลฟลูออเรสเซนซ โดยเฉพาะ
คา ETR มีรูปแบบความแปรผันในเวลากลางวัน
คลายกับคา P

N
 บงชี้วาคา ETR มีศักยภาพที่

สามารถใชประเมินอัตราการสังเคราะหดวยแสงได

4. องคความรูเกี่ยวกับนิเวศสรีรวิทยาของไล

เคนจากการศึกษาในครัง้นี ้เปนพืน้ฐานทีน่าํไปสูการ
เพาะเลี้ยงไลเคนเพื่ออนุรักษและใชประโยชนอยาง

ยัง่ยนื อยางไรกต็าม ไลเคนแตละชนดิและระบบนเิวศ
อาจมีความแตกตางกนั จึงควรมีการศึกษาเพิ่มเติม

โดยจาํเพาะพืน้ที ่ดวยการประยกุตวธิกีารและหลกัการ
จากการศึกษาในครั้งนี้เพื่อใหเกิดองคความรูและ

ขอมูลที่ครอบคลุมระบบนิเวศที่สําคัญ อันนํามาสู
ความมัน่คงของทรพัยากรธรรมชาตใินประเทศไทย

กิตติกรรมประกาศ

ขอขอบคุณสมาชิ กหน  ว ย วิ จั ย ไ ล เ คน 
มหาวิทยาลัยรามคําแหง ทุกทาน ที่ชวยเหลืองาน
ภาคสนาม อทุยานแหงชาตเิขาใหญทีใ่หความรวมมอื
และเอื้อเฟ  อพื้นที่ศึกษา งานวิจัยนี้ ได รับทุน
สนบัสนนุจากสาํนกังานคณะกรรมการวจิยัแหงชาติ 
(วช.)

เอกสารอางอิง

กองกานดา ชยามฤต. 2549. พรรณไมในอุทยานแหง

ชาติเขาใหญ .  สํานัก อุทยานแห งชาติ , 

กรุงเทพฯ.

ชยัวฒัน บญุเพง็, บงัอร วรรณลกั และกณัฑรยี บญุประกอบ. 

2554. สภาวะทีเ่หมาะสมในการสงัเคราะหดวย

แสงของไลเคน Parmotrema tinctorum (Nyl.) 

Hale จากปาดิบแลงในอทุยานแหงชาตเิขาใหญ, 

หนา 46. ใน: รายงานสบืเนือ่งจากการประชมุ

วิชาการพฤกษศาสตรแหงประเทศไทย 

ครั้งที่ 5, 30 มีนาคม – 1 เมษายน 2554. 

มหาวิทยาลัยเกษตรศาสตร, กรุงเทพฯ.

บังอร วรรณลัก. 2557. การเติบโตและอายุขัยของ

ไลเคนเขตรอน ณ อทุยานแหงชาตเิขาใหญ. 

วทิยานพินธปรญิญามหาบณัฑติ สาขาชวีวทิยา 

คณะวิทยาศาสตร มหาวิทยาลัยรามคําแหง.

วันวิสาข เพาะเจริญ. 2555. ความผันแปรของการตรึง

คารบอนและการผลิตสารทุติยภูมิของ

ไลเคนในฤดูกาลและระบบนิเวศตาง ๆ ใน

เขตรอน. วิทยานิพนธปริญญามหาบัณฑิต 

สาขาชีววิทยา บัณฑิตวิทยาลัย มหาวิทยาลัย

รามคําแหง.

178 มงคล แผงเพ็ชร และคณะ



วันวิสาข เพาะเจริญ และกัณฑรีย บุญประกอบ. 2554. 

สภาวะที่เหมาะสมในการสังเคราะหดวยแสง

ของไลเคน Usnea undulata จากปารอนใน

ประเทศไทย, หนา 120. ใน: รายงานสืบ

เนือ่งจากการประชมุวิชาการพฤกษศาสตร

แหงประเทศไทย ครั้งที่ 5, 30 มีนาคม – 1 

เมษายน 2554. มหาวิทยาลัยเกษตรศาสตร, 

กรุงเทพฯ.

สปุราณ ีแสนธน ูและกณัฑรยี บญุประกอบ. 2556. ทิศทาง

การรบัแสงและการใหนํา้ตอการเตบิโตของไลเคน 

Parmotrema tinctorum (Nyl.) Hale ทีย่ายปลกู

บนวัสดุเทียม. วารสารพฤกษศาสตรไทย 

5 (ฉบับพิเศษ): 151–159.

Armstrong, R.A. 1974. Growth phases in the life of a 

lichen thallus. New Phytologist 73: 913–

918.

Armstrong, R. & Bradwell, T. 2011. Growth of foliose 

lichens: a review. Symbiosis 53: 1–16.

Boonpeng, C., Boonpragob, K. & Homsud, K. 2014. 

The relationship between photosynthetic 

processes of the lichen Parmotrema 

tinctorum and rainfall at Khao Yai National 

Park. Thai Journal of Botany 6 (special 

issue): 67–76.

Boonpeng, C., Sriviboon, C., Polyiam, W., Sangiamdee, 

D., Watthana, S. & Boonpragob, K. 2018. 

Assessing atmospheric pol lut ion in 

a petrochemical industrial district using 

a lichen-air quality index (LiAQI). Ecological 

Indicators 95: 589–594.

Boonpragob, K. & Polyaim, W. 2007. Ecological 

groups of lichen along environmental 

gradients on two different host tree species 

in the tropical rain forest at Khao Yai 

National Park, Thailand. Bibliotheca 

Lichenologica 96: 25–48.

Brockelman, W.Y., Nathalang, A. & Maxwell, J.F. 

2017. Mo Singto forest dynamics plot: 

flora and ecology. National Science and 

Technology Development Agency (NSTDA), 

Pathum Thani, Thailand.

Casselman, K.D. 2001. Lichen Dyes: The New 

Source Book. Dover Publications Inc., 

New York.

Gauslaa, Y. 2014. Rain, dew, and humid air as drivers 

of morphology, function and spatial 

distribution in epiphytic lichens. The 

Lichenologist 46(1): 1–16.

Gauslaa, Y. & Solhaug, K.A. 2000. High-light-intensity 

damage to the foliose lichen Lobaria 

pulmonaria within a natural forest: the 

applicability of chlorophyll fluorescence 

methods. The Lichenologist 32: 271–289.

. 2004. Photoinhibition in lichens depends on 

cortical characteristics and hydration. The 

Lichenologist 36: 133–143.

GomesI, A.T., HondaI, N.K., RoeseI, F.M., MuzziI, 

R M. & Marques, M.R. 2002. Bioactive 

derivatives obtained from lecanoric acid, 

a constituent of the lichen Parmotrema 

tinctorum (Nyl.) Hale (Parmeliaceae). 

Revista Brasileira de Farmacognosia 12: 

74–75.

Green, T.G.A., Nash III, T.H. & Lange, O.L. 2008. 

Physiological ecology of carbon dioxide 

exchange. In: Lichen Biology. T.H. Nash 

III (Ed.), 2nd ed., pp. 152–181. Cambridge 

University Press.

รูปแบบการแปรผันของการแลกเปล่ียนกาซคารบอนไดออกไซดและคลอโรฟลลฟลูออเรสเซนซ
ในรอบวันของไลเคน Parmotrema tinctorum ในอุทยานแหงชาติเขาใหญ

179



Kershaw, K.A. 1977. Physiological-environmental 

interactions in lichens II. The pattern of net 

photosynthetic acclimation in Peltigera 

canina (L.) Willd var. praetextata (Floerke 

in Somm.) Hue and P. polydactyla (Neck.) 

Hoffm. New Phytologist 79: 377–390.

Lakatos, M., Obregón, A., Büdel, B. & Bendix, J. 2012. 

Midday dew - an overlooked factor 

enhancing photosynthetic activity of 

corticolous epiphytes in a wet tropical rain 

forest. New phytologist 194: 245–253.

Lange, O.L. 1980. Moisture content and CO
2
 

exchange of lichens. I. Influence of 

temperature on moisture-dependent net 

photosynthesis and dark respiration in 

Ramalina maciformis. Oecologia 45: 82–87.

Lange, O.L., Budel, B., Meyer, A., Zellner, H. & Zotz, 

G. 2004. Lichen carbon gain under tropical 

conditions: water relations and CO2 

exchange of Lobariaceae species of a lower 

montane rainforest in Panama. The 

Lichenologist 36: 329–342.

Lange, O.L., & Green T.G.A. 1996. High thallus water 

content severely limits photosynthetic 

carbon gain of central European epilithic 

lichens under natural conditions. Oecologia 

108: 13–20.

. 2005. Lichens show that fungi can acclimate 

their respiration to seasonal changes in 

temperature, Oecologia 142: 11–19.

Lange, O.L., Green, T.G.A., Melzer, B., Meyer, A. & 

Zellner, H. 2006. Water relations and CO2 

exchange of the terrestrial lichen Teloschistes 

capensis in the Namib fog desert: measurements 

during two seasons in the field and under 

controlled conditions. Flora 201: 268–280.

Larcher, W. 1995. Physiological plant ecology: 

ecophysiology and stress physiology of 

functional groups. Springer, Berlin, 

Heidelberg, New York.

Leisner, J.M.R., Bilger, W. & Lange, O.L. 1996. 

Chlorophyll fluorescence characteristics of 

the cyanobacterial lichen Peltigera rufescens 

under field conditions. I. Seasonal patterns 

of photochemical activity and the occurrence 

of photosystem II inhibition. Flora 191: 

261–273.

Oukarroum, A., Strasser, R.J. & Schansker, G. 2012. 

Heat stress and the photosynthetic electron 

transport chain of the lichen Parmelina 

tiliacea (Hoffm.) Ach. in the dry and the wet 

state: differences and similarities with the 

heat stress response of higher plants. 

Photosynthesis Research 111(3): 303–

314.

Palmqvist, K., Dahlman, L., Jonsson, A. & Nash III, 

T.H. 2008. The carbon economy of lichens. 

In: Lichen Biology. T.H. Nash III (Ed.), 2nd 

ed., pp. 182–215. Cambridge University 

Press.

Phaengphech, M., Fuangkaew, P., Senglek, S., 

Polyiam, W., Srinoppawan, K., Watthana, S. 

& Boonpragob, K. 2014. Daily microclimatic 

factor of the horizontally transplanted habitat 

and its influences on metabolic activity and 

growth of the lichen Parmotrema tinctorum 

at Khao Yai National Park, pp. 882–886. In: 

Proceedings of the 40th Congress on 

Science and Technology of Thailand 

(STT40), 2–4 December 2014. Hotel 

Pullman Khon Kaen Raja Orchid.

180 มงคล แผงเพ็ชร และคณะ



Piccotto, M. & Tretiach, M. 2010. Photosynthesis in 

chlorolichens the influence of the habitat 

light regime. Journal of Plant Research 

123: 763–775.

White, A.J. & Critchley, C. 1999. Rapid light curves: 

a new fluorescence method to assess the 

state of the photosynthetic apparatus. 

Photosynthesis Research 59(1): 63–72.

Zotz, G., Büdel, B., Meyer, A., Zellner, H. & Lange, 

O.L. 1998. In situ studies of water relations 

and CO2 exchange of the tropical 

macrolichen, Sticta tomentosa. New 

Phytologist 139: 525–535.

Zotz, G., Schultz, S. & Rottenberger, S. 2003. Are 

tropical lowlands a marginal habitat for 

macrolichens? Evidence from a field study 

with Parmotrema endosulphureum in 

Panama. Flora 198: 71 –77.

รูปแบบการแปรผันของการแลกเปล่ียนกาซคารบอนไดออกไซดและคลอโรฟลลฟลูออเรสเซนซ
ในรอบวันของไลเคน Parmotrema tinctorum ในอุทยานแหงชาติเขาใหญ

181



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Error
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /CMYK
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments true
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 200
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 200
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 500
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [250 250]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice




