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ภาวะธ�ารงดุลของธาตุอาหารในพืช

ยงยุทธ		โอสถสภา	1

บทคัดย่อ

	 	 ภาวะธ�ารงดุลของสิ่งใดในพืชคือการเข้าสู่

สภาวะคงที่ของสิ่งนั้น	 แม้จะได้รับผลกระทบจาก

สภาพแวดล้อมภายนอก	 จนมีการเปลี่ยนแปลง

ภายในบ้าง	 แต่พืชต้องใช้กลไกต่างๆ	 เพื่อรักษา

สภาพปกติไว้	 ไม่ให้แปรปรวนเกินขอบเขตจน

กระทบต่อเมแทบอลิซึมของเซลล์	 ภาวะธ�ารงดุล

มีในระดับเซลล์และออร์แกเนลล์	ซึ่งมี	2	แบบ	คือ	

(1)	ภาวะธ�ารงดุลด้านสภาพแวดล้อมทางเคมีของ

เซลล์	 ได้แก่	 สภาพกรดด่างและศักย์รีดอกซ์ของ

แต่ละออร์แกเนลล์ในเซลล์	 ซึ่งมีความส�าคัญต่อ

กระบวนการชีวเคมีในส่วนนั้นๆ	 และ	 (2)	 ภาวะ

ธ�ารงดุลของธาตุอาหาร	 ซึ่งมีธาตุอาหารหลัก	

(ไนโตรเจน	 ฟอสฟอรัส	 และโพแทสเซียม)	 ธาตุ

อาหารรอง	(แคลเซียม	แมกนีเซียม	และก�ามะถัน)	

และจุลธาตุซึ่งมี	 8	 ธาตุ	 แต่ในบทความนี้อธิบาย

ภาวะธ�ารงดุลของเหล็ก	 สังกะสี	 และทองแดง	

เพียง	3	ธาตุ

	 	 พืชรักษาภาวะธ�ารงดุลของธาตุอาหาร

ท้ังในสภาพที่ขาดแคลน	 และได้รับมากเกินไปจน

เป็นพิษ	 กระบวนการท่ีช่วยให้เกิดภาวะธ�ารงดุล

ของธาตุอาหารเริ่มตั้งแต่การควบคุมการดูดท่ีราก	

การเคลือ่นย้ายระหว่างเซลล์ในราก	 การเคลือ่นย้าย

ทางไซเล็มและโฟลเอ็ม	การเคลื่อนย้ายระหว่าง

ออร์แกเนลล์ระหว่างเซลล์	 และระหว่างอวัยวะ	

การใช้ประโยชน์และการหมุนเวียนใช้ใหม่เพื่อให้

เกิดดุลภาพของธาตุอาหารภายในออร์แกเนลล์

และเซลล์	 โครงสร้างของเซลล์และระบบการส่ง

สญัญาณท่ีกระตุน้การท�างานของยนีเป็นเครอืข่ายที่

เอือ้ต่อการรักษาภาวะธ�ารงดุลของธาตุอาหารในพืช	

ดังนี้	 (1)	 เนื่องจากเซลล์พืชทุกเซลล์มีเยื่อหุ้มเซลล์

และเชือ่มต่อกบัเซลล์ข้างเคยีงด้วยพลาสโมเดสมาตา

ออร์แกเนลล์ภายในเซลล์ก็มีเยื่อหุ้มและแยกเป็น

สัดส่วน	เยื่อหุ้มของทุกส่วนมีโปรตนีขนส่งทีจ่�าเพาะ

เจาะจงต่อชนดิของธาตุอาหาร	 ท�าให้ธาตุอาหารที่

เซลล์พืชดูดได้หรือผ่านเยื่อ	 ทั้งเข้าหรือออกเป็น

อิสระต่อกัน	 (2)	 การจัดสัดส่วนภายในเซลล์ท�าให้

แวคิวโอลเป็นที่เก็บส�ารองธาตุอาหาร	 	 ในขณะที่

ไซโทโซลและออร์แกเนลล์อืน่ๆ	 มปีรมิาณธาตเุท่าที่

จ�าเป็นเพือ่ใช้ในกระบวนการทางชวีเคมใีนไซโทโซล

และทุกออร์แกเนลล์	 ซึ่งเกิดในเวลาเดียวกันโดย

ไม่ปะปนกัน	 (3)	 การเคลื่อนย้ายเหล็ก	 ทองแดง	

และสังกะสีในรูปคีเลตหรือมีชาเพอโรน	 น�าไปส่ง

ที่โมเลกุลเป้าหมายโดยไม่ผิดพลาด	 (4)	 เมื่อพืชมี

ปัญหาด้านการขาดธาตุอาหารธาตุใดธาตุหนึ่งจะมี

ระบบสญัญาณทีม่ผีลกระตุน้การดดู	การเคลือ่นย้าย	

การใช้ประโยชน์และการหมุนเวียนการใช้ธาตุนั้น	

ในส่วนของกลไกการเร่งการดูดธาตุอาหาร	 เช่น	

ฟอสฟอรัสและเหล็ก	 มีหลายแบบ	 เพื่อให้รากได้

ธาตุนี้มากขึ้น	 และ	 (5)	 การที่เครือข่ายสัญญาณ

สามารถควบคุมการท�างานของโปรตีนขนส่งท่ีเยือ่ได้

1	รองศาสตราจารย์	ดร.,	ภาควิชาปฐพีวิทยา	คณะเกษตร	ก�าแพงแสน	มหาวิทยาลัยเกษตรศาสตร์	วิทยาเขตก�าแพงแสน



วารสารดินและปุ๋ย ปีที่ 39 เล่มที่ 1 พ.ศ. 256056

บ
ท
ค
ว
า
ม
ป
ร
ิท
ัศ
น
์

ทั้งระบบ	 ท�าให้การรักษาธ�ารงดุลของธาตุอาหาร

ของพืชในระดับออร์แกเนลล์	 เซลล์และอวัยวะ

สัมฤทธิ์ผล

ตอนที่ 1 หลักการเรื่องภาวะธ�ารงดุล

1. ค�าน�า							
	 	 มนุษย์ต้องการธาตุอาหารต่างๆ	เพื่อความ

สมบูรณ์ด้านโภชนาการ	 ธาตุเหล่านั้นได้จากการ

บริโภคพืชและเน้ือสัตว์	 โดยสัตว์เลี้ยงได้รับธาตุ

เหล่านั้นมาจากพืชอาหารสัตว์อีกต่อหนึ่ง	 จึงถือว่า

พชืเป็นแหล่งธาตอุาหารท้ังหมดของมนษุย์	 หากพชื

ขาดธาตุอาหารธาตุใดธาตุหนึ่ง	 จะไม่เจริญเติบโต

ผลผลิตต�่า	 และคุณภาพของผลผลิตก็ต�่าด้วย	 ถ้า

ส่วนของพืชที่มนุษย์บริโภคมีธาตุอาหารต�่า	 ย่อม

กระทบต่อโภชนาการของมนุษย์โดยตรง	มนุษย์จึง

ควรเลือกบริโภคส่วนของพืชที่อุดมด้วยธาตุอาหาร	

หรือจัดการให้ส่วนของพืชที่บริโภคได้มีธาตุอาหาร

ต่างๆ	ในสดัส่วนทีเ่หมาะสม	ซึง่การพฒันาเทคโนโลยี

เพือ่การจดัการดงักล่าวต้องอาศยัความรูแ้ละความ

เข้าใจเรือ่งการสะสมและการกระจายของธาตอุาหาร

ในส่วนต่างๆ	 ของพืช	 โดยเฉพาะอย่างยิ่งในเรื่อง	

ภาวะธ�ารงดลุ	(homeostasis)	ของธาตอุาหารในพชื	

(Grotz	and	Guerinot,	2006)

	 	 กระบวนการชีวเคมี	 (biochemical	

process)	 ภายในเซลล์พืชเกี่ยวข้องกับเอนไซม์

จ�านวนมากและเอนไซม์จะมีกิจกรรมสูงสุดภายใต้

สภาพที่เหมาะสมเท่านั้น	 เมแทบอลิซึมของเซลล์

จึงต้องการสภาพแวดล้อมภายใน	 ซึ่งอยู่ในพิสัยที่

เหมาะส�าหรับแต่ละกระบวนการ	 และมีลักษณะ

ค่อนข้างจ�าเพาะเจาะจงส�าหรับแต่ละออร์แกเนลล	์

(organelle)	 ในเซลล์ด้วย	 เพื่อให้กิจกรรมของ

เมแทบอลิซึมแต่ละขั้นตอนในแต่ละส่วนของเซลล์

เป็นไปได้ด้วยดี	 ซ่ึงจะช่วยให้พืชเจริญเติบโต

ตามปกติ	 	 ดังนั้นพืชจึงต้องมีกลไกท่ีช่วยรักษา

สภาพแวดล้อมทุกๆ	 ด้านภายในเซลล์	 โดยเฉพาะ

อย่างยิ่งปริมาณธาตุอาหารต่างๆ	 ให้อยู่ในลักษณะ

ที่เหมาะสม	มีเสถียรภาพอย่างต่อเนื่อง	หรืออยู่ใน

ภาวะธ�ารงดุล	 (homeostasis)	 ไว้เสมอ	 (Heldt,	

1997)	

	 	 ศัพท์บัญญัติของ	 homeostasis	 คือ	

“ภาวะธ�ารงดุล”	 (ราชบัณฑิตสถาน,	 2546)	

homeostasis	 มาจากศัพท์ภาษากรีก	 2	 ค�า	 คือ	

homo	 แปลว่า	 ความเหมือนหรือคล้ายคลึงกัน	

(like)	และ	stasis	แปลว่าคงที่	(constant)	อยู่นิ่ง	

ทรงตัว	 หรือมีเสถียรภาพ	 homeostasis	 จึงมี

ความหมายว่า	 “การเข้าสู่สภาวะคงที่	 (reaching	

a	steady	state)”

	 	 บทความน้ีใช้ค�า	 “ภาวะ”	 “สภาพ”	

และ	“สภาวะ”	มาก	ค�าว่า	 “ภาวะ”	คือ	ความมี	

ความเป็น	ความปรากฏ	เน้นความมีหรือความเป็น

โดยทั่วไปของสิ่งหน่ึงเกิดจากผลของการกระท�า

หรือก่อขึ้น	 “ภาวะธ�ารงดุลของธาตุอาหาร”	 คือ	

ความมีหรือความเป็นของธาตุอาหารที่พืชปรับ

จนเข้าสู่ดุลยภาพหรือไม่ต่างจากสภาพปกติ	 ส่วน	

“สภาวะ”	 กับ	 “สภาพ”	 มีรากศัพท์ค�าเดียวกัน

จึงใช้แทนกันได้	 หมายถึง	 “ลักษณะความเป็น

อยู่โดยธรรมชาติ”	 เช่น	 สภาพดินฟ้าอากาศ	

(ราชบัณฑิตยสถาน	 2542)	 บทความนี้กล่าวถึง	

“สภาพแวดล้อมภายนอก	 และสภาพแวดล้อม

ภายในเซลล์”

	 	 “ภาวะธ�ารงดุล”	 หรือดุลยภาพภายใน

ของส่ิงมีชีวิตท่ีต้องรักษาไว้	 โดยมีกลไกการ

รักษาสภาพแวดล้อมภายในอันเหมาะสมให้ได	้
ค�าส�าคัญ :	 ภาวะธ�ารงดุล	 ธาตุอาหาร	 โปรตีนขนส่ง	

ธาตุอาหารหลัก	ธาตุอาหารรอง	จุลธาตุ
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โดยปกติสิ่งมีชีวิตมีความสามารถในการควบคุม

สภาพแวดล้อมภายในเซลล์		เนื้อเยื่อและตัวของ

ส่ิงมีชีวิตให้มีเสถียรภาพเมื่อได้รับผลกระทบจาก

สภาพแวดล้อมที่ท�าให้สมดุลภายในได้รับความ

กระทบกระเทือน	 โดยการปรับสมดุลเชิงพลวัต	

(dynamic	 equilibrium)	 หลายอย่าง	 จนเข้าสู่

ดุลยภาพ	ภาวะธ�ารงดุลเกิดข้ึนได้ด้วยกลไกการ

ควบคุมที่มีหลายแบบ	 และแต่ละแบบก็มีความ

สัมพันธ์ซึ่งกันและกัน	 ดังนั้นกลไกที่เกี่ยวข้องกับ

ภาวะธ�ารงดุลจึงช่วยให้สิ่งมีชีวิตปรับตัวเองและ

พัฒนาสภาพตนเองให้เข้ากับสิ่งแวดล้อมได้เป็น

อย่างดี	(Lackies	and	Dow	1999)

	 	 โดยปกติสภาพแวดล้อมท่ีพืชอาศัยอยู ่	

เช่น	 น�้า	 อุณหภูมิ	 ธาตุอาหารต่างๆ	 มิได้อยู่ใน

ระดบัเหมาะสมต่อการเจรญิเตบิโตของพชืเสมอไป	

กล่าวคือ	 บางช่วงเวลามีความเหมาะสม	 แต่กอ็าจ

เปลีย่นเป็นสภาพท่ีไม่เหมาะสมเมือ่ใดกไ็ด้	 อย่างไร

กต็ามแม้ว่าสิง่แวดล้อมภายนอกจะเปลีย่นแปลงไป	

แต่เซลล์ก็มีความจ�าเป็นต้องรักษาสภาพแวดล้อม

ภายในให้คงที่	 หรือมีเสถียรภาพอย่างต่อเนื่อง

ซึ่งเรียกว่าภาวะธ�ารงดุล	 อันมีนิยามโดยสังเขปว่า	

“เป็นสภาพของสิง่แวดล้อมภายในทีถู่กจดัการให้มี

เสถียรภาพ”	 การรักษาสภาพแวดล้อมภายในตัว

สิ่งมีชีวิตให้คงที่นั้น	 มิได้หมายความว่าไม่มีการ

เปลี่ยนแปลงใดๆ	 ภายในเซลล์เลย	 แท้ที่จริงแล้ว

การเปลี่ยนแปลงของสภาพแวดล้อมภายนอกที่

รุนแรงระดับหนึ่ง	 ได้ส่งผลให้มีการเปลี่ยนแปลง

สภาพแวดล้อมภายในเซลล์ด้วย	 แต่ทุกครั้งที่

สภาพแวดล้อมภายในอย่างใดอย่างหนึ่งผันผวนไป

จากสภาพปกติ	 ก็จะมีกลไกท่ีจ�าเพาะเจาะจงกับ

เรื่องนั้นเข้ามาปรับแต่งให้กลับมามีสภาพใกล้เคียง

กับของเดิมมากที่สุด	 หรือกลับมาอยู่ในลักษณะที่

ท�าให้กระบวนการซึ่งเก่ียวข้องกับการด�ารงชีวิต

ด�าเนินไปได้อย่างเหมาะสมและต่อเนื่อง	 หาก

สิ่งมีชีวิตไม่สามารถรักษาสมดุลภายในไว้ได้	 ย่อม

ส่งผลกระทบต่อเมแทบอลิซึมอย่างมากจนไม่อาจ

ด�ารงชีวิตอยู่ต่อไป	(Walker	et al.,	1996)

2. องค์ประกอบและการจัดแบ่งสัดส่วนของ
เซลล์พืช
	 	 องค์ประกอบของเซลล์และการจัดแบ่ง

สัดส่วน	(compartmentation)	มีดังนี้

2.1 องค์ประกอบของเซลล์

	 	 เ ซลล ์ พื ช เป ็ น เ ซลล ์ แบบยู ค า รี โ อต	

(eukaryotic	cell)	 เนื่องจากมีนิวเคลียสซึ่งห่อหุ้ม

ด้วยเยื่อ	 องค์ประกอบหลักของเซลล์พืชมี	 3	 ส่วน	

คือ	 (1)	 ผนังเซลล์	 (2)	 เยื่อหุ้มเซลล์	 และ	 (3)	

ไซโทพลาซึม	 ในไซโทพลาซึมแบ่งเป็น	2	ส่วน	คือ	

(1)	 ไซโทโซล	 (cytosol)	 เป็นของเหลวที่มีโมเลกุล

และไอออนของสารต่างๆ	 ไรโบโซม	 และโครงร่าง

ของเซลล์	(cytoskeleton)	และ	(2)	ออร์แกเนลล์	

(organelles)	หรืออวัยวะของเซลล์	เป็นโครงสร้าง

ย่อยที่มีเยื่อหุ้ม	 แม้จะอยู่ในไซโทโซลแต่ก็แยกการ

ท�าหน้าที่เป็นสัดส่วน	(ภาพที่	1)	ออร์แกเนลล์บาง

ชนิด	เช่น	คลอโรพลาสต์	และไมโทคอนเดรียมีเยื่อ

ถึงสองชั้น	(Bidlack	and	Jansky,	2014)

	 	 ออร์แกเนลล์แต่ละชนิดในเซลล์พืชมีหน้า

ที่แตกต่างกันแต่ท�าหน้าที่ประสานกัน	 บทบาท

ของออร์แกเนลล์แสดงไว้ในตารางที่	 1	 เนื่องจาก

แต่ละออร์แกเนลล์มีหน้าที่เฉพาะเจาะจง	 จึง

ต้องรักษาสภาพภายในเอาไว้ให้เหมาะแก่การท�า

หน้าที่นั้นเสมอ	 หรือ	 มีภาวะธ�ารงดุลภายในแต่ละ

ออร์แกเนลล์นั่นเอง						

2.2 การจัดแบ่งสัดส่วนในเซลล์พืช

										เมื่อพิจารณาองค์ประกอบของเซลล์และ

หน้าที่ของแต่ละส่วนแล้ว	 เห็นได้ว่ามีการจัดแบ่ง
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ภายในเซลล์ออกเป็นสดัส่วน	(compartmentation)	

โดยมีเยื่อล้อมรอบแต่ละส่วนเป็นออร์แกเนลล์

อย่างชัดเจน	 ซึ่งมีผล	 3	 ประการ	 (Bucking	 and	

Heyser,	2000)	คือ

	 	 1)	 สร้างขอบเขตทางกายภาพส�าหรับ

กระบวนการเชิงชีวภาพของเซลล์	 ให้แต่ละ

กระบวนการในแต่ละออร์แกเนลล์เกิดขึ้นอย่าง

อิสระได้ในเวลาเดียวกัน	 การมีเยื่อล้อมรอบท�าให้

ชีวโมเลกุลที่เกี่ยวกับแต่ละกระบวนการอยู่เป็นสัด

เป็นส่วน	ไม่ปะปนกับสารอื่นที่ไม่เกี่ยวข้อง	

	 	 2)	 ภายในขอบเขตของแต่ละออร์แกเนลล์

อันมีเยื่อล้อมรอบนั้น	 มีสภาพกรด-ด่าง	 สภาพ

รีดอกซ์	 และชนิดของเอนไซม์ที่เหมาะสมส�าหรับ

กระบวนการชีวเคมีแต่ละแบบโดยเฉพาะ	

  ออร์แกเนลล์  หน้าที่

แวคิวโอล	 เก็บสะสมสารต่างๆ
ไรโบโซม	 เป็นที่สังเคราะห์โปรตีน
ร่างแหเอนโดพลาซึมผิวเรียบ	 ระบบเยื่อและท่อเพื่อการขนส่งสารภายในเซลล์
ร่างแหเอนโดพลาซึมผิวหยาบ	 มีไรโบโซมเกาะที่เยื่อ	ไรโบโซมท�าหน้าที่สังเคราะห์โปรตีนของเยื่อ		 	
	 	 แล้วโปรตีนบางส่วนเคลื่อนย้ายไป	
กอนไจแอปพาราตัส	 รับ	แยก	และเก็บโปรตีนจากร่างแหเอนโดพลาซึมผิวหยาบ
ไมโทคอนเดรีย	 ผลิต	ATP	จากกระบวนการหายใจ
คลอโรพลาสต์	 สังเคราะห์แสง
นิวเคลียส	 เป็นที่เก็บ	DNA	สังเคราะห์	DNA	และ	RNA
ไลโซโซม	 มีเอนไซม์มาก	ท�าหน้าที่ย่อยโปรตีน	คาร์โบไฮเดรต	ไขมันและอื่นๆ			
	 	 และเคลื่อนย้ายผลจากการย่อยออกไป

ตารางที่ 1		 หน้าที่ของออร์แกเนลล์ของเซลล์พืช

ที่มา: Bidlack and Jansky (2014)

ภาพที่ 1		โครงสร้างเซลล์พืชแสดงออร์แกเนลล์ต่างๆ
ที่มา: http://plantcellstructure.blogspot.com/2014/
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	 	 3)	 การทีแ่ต่ละออร์แกเนลล์มโีปรตนีขนส่ง	

(transport	 protein)	 ที่เยื่อ	 ส�าหรับควบคุมการ

เคลื่อนที่ผ่านเยื่อของสารอินทรีย์	 หรือธาตุอาหาร	

เข้าหรือออกจากออร์แกเนลล์	 เพื่อให้ความเข้มข้น

ของสารเหล่านั้นที่อยู่ภายในและภายนอกมีความ

เหมาะสม	 ทั้งน้ีเพื่อสนับสนุนกิจกรรมภายในให้

ด�าเนินไปอย่างต่อเนื่อง

3. กลไกที่ควบคุมให้เกิดภาวะธ�ารงดุลในเซลล์
	 	 กลไกที่ควบคุมให้เกิดภาวะธ�ารงดุลใน

เซลล์	 แบ่งเป็น	 3	 ข้อ	 คือ	 กลไกหลัก	 สมบัติของ

ภาวะธ�ารงดุล	 และกลไกเฉพาะที่ใช้ควบคุมภาวะ

ธ�ารงดุล

3.1 กลไกหลัก

	 	 	 	 	 	 	 	 ความสามารถในการปรับสภาพแวดล้อม

ภายในเซลล์ให้มีภาวะคงท่ี	 เป็นการปรับตัวท่ี

ช่วยให้เซลล์ด�ารงอยู่ได้ตามปกติ	 แม้จะมีการ

เปลี่ยนแปลงของสภาพภายนอกก็ตาม	 โดยเซลล์

ใช้กลไกหลักหลายอย่างเพื่อสร้างภาวะธ�ารงดุล	

เช่น	 ออสโมซิส	 (osmosis)	 การแพร่	 (diffusion)	

และการขนส่ง	 (transport)	 ไอออนและโมเลกุล	

การจดัแบ่งเป็นสดัส่วน	(compartmentation)	และ

การกระจาย	 (distribution)	 หรือการเคลื่อนย้าย	

(mobilization)	ของสารต่างๆ

	 	 สิ่ งมีชีวิตที่มีระบบอันซับซ ้อนเช ่นพืช

ชั้นสูง	 เซลล์ต้องอยู่ในภาวะธ�ารงดุลเพื่อการด�ารง

ชีวิตอย่างราบรื่น	 ระบบที่เกี่ยวข้องเหล่านี้ควรจะ

ทนต่อสิ่งแวดล้อมภายนอกที่พืชนั้นเผชิญอยู ่	

ทั้งสามารถปรับและพัฒนาสภาพตัวเองให้เข้ากับ

สิ่งแวดล้อมนั้นๆ	(Blouin	et al.,	2012)

3.2 สมบัติของภาวะธ�ารงดุล

	 	 	 	 	 	 	 ภาวะธ�ารงดุลของพืชมีความเกี่ยวข้องกับ

ตัวแปรภายในเซลล์พืช	 ท่ีต้องควบคุมเพื่อรักษา

สภาพแวดล้อมภายในเซลล์	เช่น	(1)	ความเข้มข้น

ของออกซิเจนและคาร์บอนไดออกไซด์	 (2)	 สภาพ

กรด-ด่าง	 (pH)	 ในไซโทโซลหรือของเหลวภายใน

เซลล์	 และภายในแต่ละออร์แกเนลล์	 (3)	 ความ

เข้มข้นของธาตุอาหาร	 สารอินทรีย์ชนิดต่างๆ	

และอิเล็กโตรไลต์	 และ	 (4)	 ศักย์ออสโมซิสของ

เซลล์	เป็นต้น

	 	 ระบบที่ช ่วยให้พืชอยู ่ในภาวะธ�ารงดุล

จะมีสมบัติอย่างน้อย	 2	 ประการ	 (Grotz	 and	

Guerinot,	2006)	คือ

	 	 1)	 เป็นระบบที่มีเสถียรภาพ	 และมีความ

สามารถในการตรวจพบสภาพความผิดปกติต่างๆ

ภายในพืชที่จะก่อให้เกิดอันตราย	 และสามารถ

กระตุ้นกลไกเพื่อปรับเข้าสู่สภาพปกติโดยเร็ว

	 	 2)	 มีหลายระบบซึ่งท�าหน้าที่ประสาน

กันในการดูแลสภาวะสมดุลของพืช	 ประกอบด้วย

ระบบที่ดูแลสภาพแวดล้อมภายใน	โครงสร้าง	และ

การท�าหน้าที่ของเซลล์

	 	 การรักษาธ�ารงดุลของพืชเกี่ยวข้องกับ

สภาพแวดล้อม	 2	 แบบ	 คือ	 1)	 สภาพแวดล้อม

ภายนอก	 ซึ่งอยู่รอบๆ	 พืช	 มีผลกระทบโดยตรง

ต่อสภาพแวดล้อมภายในด้านต่างๆ	 แล้วมีผลต่อ

เนื่องถึงการเจริญเติบโตของพืช	 สภาพแวดล้อม

ภายนอกมีการเปลี่ยนแปลงตามธรรมชาติ	 และ	

2)	 สภาพแวดล้อมภายในตัวพืช	 ซ่ึงพืชจะต้องมี

การรักษาให้ค่อนข้างคงที่หรือมีการเปล่ียนแปลง

ได้เล็กน้อยในช่วงจ�ากัดค่าหนึ่ง	 จึงจะท�าให้พืช

ด�ารงอยู่ได้	 ถึงแม้สภาพแวดล้อมภายนอกต้นพืช

จะมีการเปลี่ยนแปลงมาก	

3.3 กลไกเฉพาะที่ใช้ควบคุมภาวะธ�ารงดุล

	 	 กลไกที่พืชใช้ในการรักษาสภาพแวดล้อม

ภายในนั้น	 เป็นกลไกการควบคุมย้อนกลับ	

(feedback	 mechanism)	 เพ่ือให้เกิดภาวะ
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ธ�ารงดุล	ซึ่งมี	2	แบบคือ	1)	การควบคุมย้อนกลับ
แบบบวก	 (positive	 feedback	 control)	 มี
ลักษณะส�าคัญคือสัญญาณ	 (input)	 มีผลต่อการ
เพิ่มหรือเร่งการตอบสนอง	 และ	 2)	 การควบคุม
ย้อนกลับแบบลบ	 (negative	 feedback	control)	
มีลักษณะส�าคัญคือ	 สัญญาณที่ป้อนกลับเข้ามาจะ
ส่งผลไปกระตุ้นให้เกิดการตอบสนองในลักษณะ
ตรงข้าม
								กลไกการควบคุมแบบย้อนกลับที่พบได้ใน
ระดับเซลล์	ประกอบด้วย	1)	ตัวรับรู้	 (receptor)
2)	 ศูนย์ควบคุม	 (control	 center)	 และ	 3)	
ตัวตอบสนอง	 (effectors)	 เมื่อมีการเปลี่ยนแปลง
ของสภาพแวดล้อม	 ไม่ว่าจะเป็นภายนอกหรือ
ภายในของพืช	 ตัวรับรู้จะรู้การเปลี่ยนแปลงและ
ส่งสัญญาณไปยังศูนย์ควบคุม	 แล้วศูนย์ควบคุม
จะสั่งการและส่งสัญญาณไปยังตัวตอบสนอง
ให้ท�างานเพื่อตอบสนองต่อการเปลี่ยนแปลง
ในทิศทางที่เหมาะสม	ซึ่งจะช่วยให้สภาพแวดล้อม
ในเซลล์กลับเข้าสู่สภาพปกติ	(ภาพที่	2)
	 	 การท�างานของระบบเพื่อให้เกิดภาวะ
ธ�ารงดุลมี	5	ขั้นตอนดังนี้	 (1)	 	สิ่งเร้า	 (stimulus)	
จากภายนอก	 ก่อให้เกิดการเปลี่ยนแปลงอย่างใด

อย่างหนึ่งกับตัวแปร	 (variable)	 ภายใน	 (2)	
ตัวรับรู้	 (receptor)	 รับทราบการเปลี่ยนแปลง
ดังกล่าว	 (3)	 สิ่งเข้า	 (input)	 คือข้อมูลจากผล
การรับทราบถูกส่งไปตามระบบถึงศูนย์ควบคุม	
(control	 center)	 (4)	 สิ่งออก	 (output)	 คือ
สารสนเทศ	 (information)	จากศนูย์ควบคมุถูกส่ง
ตามระบบไปยงัตัวตอบสนอง	 (effector)	 เพือ่ให้มี
การตอบสนอง	และ	(5)	การตอบสนองของตวัตอบ
สนองจะมีผลต่อการปรับเปล่ียนระดับของตัวแปร
ภายในที่เคยถูกกระทบ	 ให้กลับสู่ภาวะธ�ารงดุล
อีกครั้งหนึ่ง	(Palmer	and	Guerinot,	2009)
	 	 การสื่อสารของเซลล์เพื่อให้พืชรับรู้ปัญหา
การขาดธาตุอาหารแต่ละธาตุในดินเป็นข้ันตอน
ที่ส�าคัญอย่างยิ่ง	 นับเป็นปฐมบทที่จะไปสู่การ
ตอบสนองของพืชที่ถูกต้องกับปัญหา	 นักชีววิทยา
โมเลกุลจึงให้ความสนใจในการศึกษาอย่างจริงจัง	
(Forde,	2002;	Kuo	and	Chiou,	2011;	Wang	
and	Wu,	2010)
	 	 การท�างานของระบบข้างต้นในเซลล์พืช
เกี่ยวข้องกับยีน	 การสร้างโปรตีนและเอนไซม์	
เพื่อการสังเคราะห์สารอินทรีย์ต่างๆ	 ที่ใช้ในแต่ละ
ขั้นตอนของระบบ	 เช่น	 สารซ่ึงท�าหน้าที่เป็นตัว

ภาพที่ 2		องค์ประกอบของระบบที่สร้างภาวะธ�ารงดุลในพืช
ที่มา: Palmer and Guerinot (2009)

สิ่งเร้า	(stimulus)

ศูนย์ควบคุม	
(control	center)

ตัวตอบสนอง	
(effector)

การตอบสนอง	
(response)

ตัวรับรู้	
(receptor)

ผลป้อนกลับ	(feed	back)	ระหว่างการตอบสนองกับตัวรับรู้
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รับรู้และศูนย์ควบคุม	 รวมท้ังสารท่ีเกี่ยวข้องกับ

การส่งสัญญาณ	 โดยมีโมเลกุลสัญญาณ	 (signal	

molecules)	 แบบต่างๆ	 ซึ่งมีความสลับซับซ้อน	

(Penarrubia	et al.,	2015)	บทความนี้ไม่เน้นด้าน

ชีววิทยาโมเลกุลในข้ันตอนของการรับสัญญาณ

จากสิง่เร้า	การส่งสญัญาณภายในเซลล์จนก่อให้เกดิ

การตอบสนองและพืชปรับตัวเข้าสู่ภาวะธ�ารงดุล	

แต่จะกล่าวถึงการตอบสนองของพืชเมื่อดินขาด

ธาตอุาหารในดินหรอืมบีางธาตมุากเกนิไป	 โดยการ

ปรับกลไกการดูดธาตุอาหาร	การเคลื่อนย้าย	และ

การใช้ประโยชน์ธาตุอาหาร	 การบอกชื่อโปรตีน

ซึ่งเป็นโปรตีนขนส่ง	 (transport	 protein)	 ชื่อ

เอนไซม์และชื่อสารอินทรีย์บางอย่างได้ท�าเท่าที่

จ�าเป็น	 เนื่องจากความรู้ส่วนนี้สามารถประยุกต์ใช้

ในสาขาปฐพีวิทยาและการผลิตพืชได้

ตอนที่ 2
ภาวะธ�ารงดุลของสภาพภายในเซลล์

	 	 สภาพภายในเซลล์ที่ส�าคัญซึ่งเซลล์ต้อง

รักษาธ�ารงดุลไว้มีหลายอย่างตามท่ีระบุไว้ในข้อ	

3.2		ในเรื่องนี้จะอธิบายเพียง	2	อย่าง	คือ	สภาพ

กรดด่างและสภาพรีดอกซ์ภายในเซลล์	 เนื่องจาก

เกี่ยวข้องกับปฏิกิริยาทางชีวเคมีส่วนมาก

4. ภาวะธ�ารงดลุด้านสภาพกรด-ด่างของเซลล์	

	 	 สภาพกรด-ด่างเป็นสภาพแวดล้อมภายใน

แต่ละส่วนของเซลล์ซึ่งแตกต่างกัน	 สภาพกรด-

ด่าง	 แสดงด้วยค่าพีเอช	 (pH)	 ผลการวัดพีเอชใน

ไซโทโซล	 และภายในออร์แกเนลล์ต่างๆ	 ของใบ	

Arabidopsis thaliana	 ได้ค่าที่แตกต่างกันดังนี้	

ไซโทโซล	 7.3	 ร่างแหเอนโดพลาซึม	 7.1	 กอน

ไจแอปพาราตัส	 6.8	 แวคิวโอล	 5.2	 สะโทรมา

ของคลอโรพลาสต์	 7.2	 เพอร์ออกซิโซม	 8.4	

ไมโทคอนเดรีย	 8.1	 และนิวเคลียส	 7.2	 แต่เซลล์

ที่ปลายรากของ	 Arabidopsis thaliana	 มีค่า

แตกต่างเล็กน้อย	 คือ	 ไซโทโซล	 8.0	 ร่างแห

เอนโดพลาซึม	7.7	ส่วนค่าที่ได้จากการวัดในเซลล์

ของเนื้อชั้นผิวจากยาสูบนั้น	ไซโทโซล	7.8	ร่างแห

เอนโดพลาซึม	 7.5	 กอนไจแอปพาราตัส	 6.9	 ที่มี

ความคล้ายคลึงกันระหว่าง	 3	 ตัวอย่างนี้	 คือ	

พีเอชของไซโทโซลสูงกว่า	7	อย่างไรก็ตาม	สภาพ

กรด-ด่างที่แต่ละส่วนของเซลล์รักษาไว้	 ขึ้นอยู่กับ

ระบบบัฟเฟอร์ภายใน	 การเคลื่อนย้ายโปรตอน	

(H+)	 และแคตไอออนเบสเข้าหรือออกผ่านเยื่อหุ้ม	

(Martiniere	et al.,	2013)

	 	 การปรับพีเอชในส่วนต่างๆ	 ของ

คลอโรพลาสต์มีแสงเป็นสิ่งเร้า	 จนน�าไปสู่การ

ตอบสนองและเกิดผลดังกล่าว	 มีความส�าคัญต่อ

กิจกรรมการตรึงคาร์บอนไดออกไซด์ของการ

สงัเคราะห์แสงเป็นอย่างย่ิง	 เมือ่พจิารณาโครงสร้าง

ของคลอโรพลาสต์ซ่ึงเป็นออร์แกเนลล์ท�าหน้าที่

ในการสังเคราะห์แสง	 (ภาพที่	 3)	 เห็นได้ว่า

คลอโรพลาสต์มีโครงสร้างสลับซับซ้อนเพราะ

ประกอบด้วยเยื่อหุ้มรอบออร์แกเนลล์นี้ชั้นหนึ่ง	

ภายในมีสะโทรมา	 (stroma)	 และไทลาคอยด	์

(thylakoid)	 ซึ่งเรียงกันเป็นชั้น	 เรียกว่ากรานา

(grana)	 โดยไทลาคอยมีเยื่อหุ้มอีกชั้นหนึ่ง	 และ

เยื่อหุ้มไทลาคอยด์นี้เองที่มีระบบแสง	 1	 (photo-

system	 1)	 และระบบแสง	 2	 (photosystem	 2)	

พร้อมด้วยโซ่การเคลือ่นย้ายอเิลก็ตรอน	 (electron

transport	 chain)	 ระหว่างระบบแสงท้ังสอง	

(Taiz	et al.,	2015)

	 	 กิจกรรมการตรึงคาร์บอนไดออกไซด์เกิด

ในสะโทรมาของคลอโรพลาสต์	 และเร่งปฏิกิริยา

โดยเอนไซม์ไรบูโลสบิสฟอสเฟตคาร์บอกซิเลส
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ออกซีจีเนส	 (เรียกโดยย่อว่า	 Rubisco)	 ซึ่งมี

กิจกรรมสูงเมื่อพีเอชของสะโทรมาสูงกว่า	 6	 และ

ต�่ากว่า	 8	 กับมีแมกนีเซียมไอออนสูงด้วย	 เมื่อ

ใบพืชได้รับแสงซึ่งเป็นแหล่งพลังงานและสิ่งเร้า

จะมีโปรตอน	 (H+)	 จากสะโทรมาเคลื่อนย้ายเข้าสู่

ไทลาคอยด์อย่างรวดเร็ว	ท�าให้พีเอชของสะโทรมา

เพิม่จาก	6.0-6.5	เป็น	7.5-8.0	เมือ่มฟีลกัซ์	(flux)	

ขาออกของโปรตอนจากสะโทรมาจะมฟีลกัซ์ขาเข้า

ของแมกนีเซียมไอออนจากไทลาคอยด์สู่สะโทรมา

เพื่อให้สมดุล	 สภาพดังกล่าวท�าให้แมกนีเซียม

ไอออนในสะโทรมา	 ซึง่ก่อนใบได้รบัแสงเคยมเีพยีง

2	 มิลลิโมลาร์เพิ่มเป็น	 4	 มิลลิโมลาร์	 สภาพใหม่

ที่สะโทรมามีพีเอช	 7.8-8.0	 และมีแมกนีเซียม	

4	 มิลลิโมลาร์	 เหมาะสมส�าหรับกิจกรรมการตรึง

คาร์บอนไดออกไซด์ของเอนไซม์	 Rubisco	 แต่

เมื่อไม่มีแสงสถานการณ์จะกลับสู่สภาพเดิม	 คือ	

พีเอชของสะโทรมา	6.0-6.5	แมกนีเซียมไอออน	2	

มิลลิโมลาร์	 กิจกรรมการตรึงคาร์บอนไดออกไซด์

จึงหยุด	 (Mengel	 and	 Kirkby,	 1987;	 ยงยุทธ	

2558)			

5. ภาวะธ�ารงดุลด้านศักย์รีดอกซ์ของเซลล์
	 	 นอกจากสภาพกรดด่างแล้ว	 ศักย์รีดอกซ์

ของแต ่ละส ่วนในเซลล ์พืชมีความส�าคัญต ่อ

เมแทบอลซิมึในส่วนนัน้อย่างมากเช่นเดยีวกนั		และ

เซลล์พชืต้องรกัษาธ�ารงดลุเอาไว้		ในข้อนีจ้ะอธบิาย

ความหมายของปฏิกิริยารีดอกซ์และศักย์รีดอกซ	์

กระบวนการทางสรีระในแต่ละออร์แกเนลล์ซ่ึงมี

ศักย์รีดอกซ์แตกต่างกัน

5.1 ปฏิกิริยารีดอกซ์และศักย์รีดอกซ์

	 	 ความหมายของปฏิกิริยารีดอกซ์และศักย์

รีดอกซ์มีดังนี้	(Husson,	2013)

 5.1.1 ปฏิกิริยารีดอกซ์

	 	 	 	 ปฏิกิริยารีดอกซ์	 (redox	 reaction)	

คือ	 ปฏิกิริยาท่ีเก่ียวกับการรับ-ส่งอิเล็กตรอน	

แบ่งเป็น	 2	 ครึ่งปฏิกิริยา	 คือ	 คร่ึงปฏิกิริยาที่

เสียอิเล็กตรอนเรียกว่า	 ออกซิเดชัน	 (oxidation)	

และครึ่งปฏิกิริยาที่มีการรับอิเล็กตรอนเรียกว่า

รีดักชัน	(reduction)

	 	 	 	 ปฏิกิริยารีดอกซ์ของสารอินทรีย์ใน

เซลล์ของสิ่งมีขีวิต	 เกี่ยวข้องกับปฏิกิริยาดีไฮโดร

ภาพที่ 3		โครงสร้างของคลอโรพลาสต์แสดงเยื่อสองชั้น
ที่มา: http://cell324.blogspot.com/2014_02_01_archive.html
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จีเนชัน	 (dehydrogenation	 reaction)	 ระหว่าง
สารอินทรีย์ที่เป็นตัวให้อิเล็กตรอน	 (reduced	
form)	 กับสารอินทรีย์ท่ีเป็นตัวรับอิเล็กตรอน
(oxidized	 form)	 ซึ่งเกิดขึ้นได้หลายแบบ	 เช่น	
(1)	 มีการเคลื่อนย้ายในรูปอิเล็กตรอนโดยตรง
ในปฏิกิริยา	 (2)	 มีการเคลื่อนย้ายในรูปอะตอม
ไฮโดรเจน	 เพราะอะตอมไฮโดรเจนประกอบด้วย	
H+	 และ	 e-	 และ	 (3)	 มีการเคลื่อนย้ายในรูป
ของออกซิเจน	 เช่น	 การเพิ่มออกซิเจนท�าให้
ไฮโดรคาร์บอนกลายเป็นแอลกอฮอล์
      5.1.2 ศักย์รีดอกซ์
	 	 	 	 ศักยภาพการเกิดออกซิเดชัน-รีดักชัน	
(oxidation	 reduction	 potential,	 Eh)	 หรือ
เรียกสั้นๆ	 ว่าศักย์รีดอกซ์	 (redox	 potential,	
Eh	 หน่วยโวลต์หรือมิลลิโวลต์)	 หมายถึง	 ความ
สามารถในการเกิดปฏิกิริยาออกซิเดชัน	 (การ
สูญเสียอิเล็กตรอน)	 และรีดักชัน	 (ปฏิกิริยาการ
รับอิเล็กตรอน)	 ระหว่างตัวออกซิไดส์	 (oxidizing	
agent)	และตัวรีดิวซ์	(reduction	agent)	ค่า	Eh	
เป็นดัชนีที่บอกความมากน้อยของออกซิเดชัน-
รีดักชันในระบบ	 โดย	 Eh	 เป็นบวกและมีค่าสูง
ในระบบออกซิเดชัน	 และ	 Eh	 เป็นลบและมีค่าต�่า
ในระบบรดีกัชนั	 เนือ่งจากปฏกิิรยิาชวีเคมใีนแต่ละ
ส่วนของเซลล์	 เกิดขึ้นระหว่างสารอินทรีย์ซึ่งเป็น
redox	 active	 compounds	 จึงมีภาพรวมของ
สถานะรีดอกซ์	 (redox	 state)	 ซึ่งหมายถึงผล
รวมของปฏิกิริยารีดักชัน-ออกซิเดชันระหว่าง	
redox	 active	 compounds	 ในส่วนนั้นๆ	 ของ
เซลล์	 เช่น	 สถานะรีดอกซ์ของไมโทคอนเดรีย	
(mitochondria	redox	state)	
5.2 กระบวนการทางสรีระในแต่ละออร์แกเนลล์
ซึ่งมีสถานะรีดอกซ์แตกต่างกัน
	 	 ปฏิกิริยาในคลอโรพลาสต์ของเซลล์ใบ
ที่ทราบกันโดยทั่วไป	 คือ	 ปฏิกิริยารีดักชันของ

คาร์บอนไดออกไซด์ด้วยไฮโดรเจน	 ซึ่งได้จากการ
สลายโมเลกุลน�้าและการรีดิวซ์	 NADP	 ให้เป็น	
NADPH	 ภายในเซลล์พืชนั้น	 แต่ละออร์แกเนลล์
ต้องรักษาสถานะรีดอกซ์ที่เหมาะสมไว้	เช่น	สภาพ
รีดิวซ์	 (ค่า	 Eh	 ต�่า)	 ในนิวเคลียสจ�าเป็นส�าหรับ
กระบวนการถอดรหัส	(การสร้าง	RNA)	ออร์แกเนลล์
ที่มีกิจกรรมในสภาพที่ค่า	 Eh	 ต�่าที่สุด	 คือ	
ไมโทคอนเดรีย	และสูงขึ้นตามล�าดับ	คือ	นิวคลีไอ	
ไซโทโซล	 ร่างแหเอ็นโดพลาสต์	 และผนังเซลล์	
(Das	et al.,	2015;	Foyer	and	Noctor,	2005)
	 	 การสังเคราะห ์แสงเป ็นตัวอย ่างของ
กระบวนการที่มีความซับซ้อนมาก	 กล่าวคือ
พลังงานแสงที่ โมเลกุลของคลอโรฟีลล ์ได ้รับ
ท�าให้อิเล็กตรอนจากคลอโรฟีลล์ในระบบแสง	 1	
(Photosystem	 1)	 กระโดดไปจับกับตัวรับ	
(receptor)	 และขับเคลื่อนอิเล็กตรอนให้ไปยัง
ตัวรับอื่นๆ	 อีก	 ศักย์รีดอกซ์	 ณ	 จุดก่ึงกลาง	
(mid-point	 potential)	 มีค่าประมาณ	 -900	
มิลลิโวลต์	 โครงสร้างของคลอโรพลาสต์จึงมีเยื่อ
ที่ประกอบด้วยระบบการเคลื่อนย้ายอิเล็กตรอน	
มีความแตกต่างของค่า	pH	และ	Eh	ระหว่างช่อง
ในไทลาคอยด์กับสะโทรมาของคลอโรพลาสต์	และ
ระหว่างส่วนของเยื่อซ่ึงมีหน้าที่ต่างกัน	 เช่น	 ใน
ไมโทคอนเดยีซึง่มวีฏัจกัรเครบ็ส์	 (Krebs	 cycle)
และการเคลื่อนย้ายอิเล็กตรอนเพื่อสังเคราะห์	
ATP	 นั้น	 แต่ละส่วนก็มีค่า	 Eh	 แตกต่างกัน	
กล่าวคือ	 บริเวณที่มีการเคล่ือนย้ายอิเล็กตรอน
ค่า	Eh	ต�่า	แต่ส่วนท้ายซึ่งออกซิเจนรับอิเล็กตรอน
และถูกรีดิวซ์เป็นน�้า	 ค่า	 Eh	 ในส่วนนั้นสูง	
ดังนั้นการที่เซลล์มีเยื่อจัดแบ่งภายในเป็นสัดส่วน
(compartmentation)	 และมีการจัดแบ่งภายใน
ออร์แกเนลล์เป็นสัดส่วนด้วย	 ก็เพ่ือท�าให้
ค่า	 pH	 และ	 Eh	 ของแต่ละส่วนเหมาะสมกับ
ปฏิกิริยานั้น
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	 	 กล่าวได้ว่า	 สถานะรีดอกซ์มีความส�าคัญ

ต่อการท�าหน้าที่ของเซลล์	หากมีสภาพผิดเพี้ยนไป

อาจเป็นอันตรายต่อเซลล์อย่างรุนแรง	 ในบรรดา

ออร์แกเนลล์ต่างๆ	ไมโทคอนเดรียมีบทบาทส�าคัญ

ในการรักษาภาวะธ�ารงดุลของสถานะรีดอกซ์	และ

ด้านการสร้างสารต้านออกซิเดชัน	 (antioxidant	

capacity)	 อีกด้วย	 หากออร์แกเนลล์ของเซลล์

มีความเครียดออกซิเดชัน	 (oxidative	 stress)	

เช่น	 มีการสะสมออกซิเจนชนิดว่องไวต่อปฏิกิริยา	

(reactive	 oxygen	 species,	 ROS)	 ระบบ

ควบคุมภาวะธ�ารงดุลก็เริ่มท�างาน	โดยส่งสัญญาณ

รีดอกซ์	 (redox	 signal)	 เพื่อให้ขับเคลื่อนกลไก

การควบคุมความเครียดนี้ด้วยระบบซึ่งมี	 2	 ส่วน	

คือระบบที่ใช้สารต้านออกซิเดชัน	 (antioxidants)	

และระบบที่ใช้เอนไซม์	 (Husson,	 2013)	 ดัง

รายละเอียดในบทความเร่ืองความเครียดและการ

บรรเทาความเครียดของพืช	 ในวารสารดินและปุ๋ย

ฉบับ	พ.ศ.	2559

ตอนที่ 3
ภาวะธ�ารงดุลของธาตุอาหารหลัก

	 	 ภาวะธ�ารงดุลของธาตอุาหารหลกัประกอบ

ด้วย	4	เรื่อง	คือ	การตอบสนองของพืชเมื่อพืชขาด

ธาตุอาหาร	 การรักษาภาวะธ�ารงดุลของไนโตรเจน	

ฟอสฟอรัสและโพแทสเซียมในพืช

6.  การตอบสนองของพชืเม่ือพชืขาดธาตุอาหาร 

	 	 เมื่อพืชเริ่มขาดธาตุอาหาร	 องค์ประกอบ

ของระบบที่สร้างภาวะธ�ารงดุลในพืชมีขั้นตอนการ

ท�างานเพือ่สร้างภาวะธ�ารงดลุของธาตทุีข่าดแคลน

ดังนี้	(Penarrubia	et al.,	2015)

	 	 1)	 ตัวรับรู้	 (receptor)	 ที่เยื่อหุ้มเซลล์

ราก	 รับรู้สภาพความขาดแคลน	 และส่งสัญญาณ

ไปยังส่วนเหนือดิน

	 	 2)	 สัญญาณระหว่างส่วนเหนือดินและ

รากไปถึงศูนย์ควบคุม	 (control	 center)	 ซึ่งก็

คือยีนที่เกี่ยวข้องและยีนเหล่านั้นก็ถูกกระตุ้นให้

มีการแสดงออกของยีนอย่างเหมาะสม	รากซึ่งเป็น

อวัยวะที่ท�างานเมื่อมีการกระตุ้นจากสิ่งเร้าผ่าน

ระบบถ่ายโอนสญัญาณ	มกีารตอบสนองภายใต้การ

ควบคุมของยีนในด้าน	 (1)	 การเพิ่มโปรตีนขนส่ง	

ในระบบการดูด	 การเคลื่อนย้ายเข้าหรือออกจาก

ไซเล็มและโฟลเอ็ม	 และการเคลื่อนย้ายระหว่าง

ไซโทโซลกับออร์แกเนลล์	 (2)	 ปรับเมแทบอลิซึม	

เพ่ือเพ่ิมประสิทธิภาพการใช ้ธาตุที่ยังมีอยู ่ ใน

เซลล์	 การขับเอ็กซูเดต	 (exudate)	 ออกมาเพิ่ม

ความเป็นประโยชน์ของธาตุอาหารในไรโซสเฟียร	์

(rhizosphere)	และ	(3)	ปรับสัณฐานลักษณะเพ่ือ

เพิ่มพื้นที่ผิวรากส�าหรับดูดธาตุอาหารจากดิน

	 	 3)	 ผลของการตอบสนอง	 (response)	

จะท�าหน้าที่เป็นสิ่งเร้าชุดใหม่ในลักษณะของผล

ย้อนกลับ	 (feed	 back)	 กล่าวคือ	 (1)	 ถ้าผลย้อน

กลับแสดงว่าธาตุอาหารในพืชเข้าสู่ภาวะธ�ารงดุล

แล้ว	ก็มีค�าสั่งให้กลไกต่างๆ	หยุดท�างาน	หรือ	 (2)	

ถ้าผลย้อนกลับแสดงว่าธาตุอาหารในพืชยังไม่

เข้าสู่ภาวะธ�ารงดุลก็มีค�าสั่งให้กลไกต่างๆ	 ท�างาน

ต่อไปจนบรรลุเป้าหมาย

	 	 ความรู ้ด้านชีววิทยาโมเลกุลในปัจจุบัน	

บอกได้เป็นส่วนมากว่าในพืชที่ทราบจีโนม	 เช่น	

Arabidopsis thaliana	นั้น	สารประกอบอินทรีย์

ชนิดใดท�าหน้าที่ในแต่ละขั้นตอน	 และยีนตัวไหน

ที่ควบคุมการสร้างโปรตีนเพ่ือท�าหน้าที่ในระบบ

ดังกล่าว
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7. ภาวะธ�ารงดุลของไนโตรเจนในพืช
	 	 ภาวะธ�ารงดุลของไนโตรเจนและธาตุ

อาหารต่างๆ	 ในพชืประกอบด้วยการดดูธาตอุาหาร

รปูทีเ่ป็นประโยชน์จากดนิ	 การเคลือ่นย้ายในระบบ

ท่อล�าเลยีง	 การเกบ็ส�ารองก่อนใช้ประโยชน์	 การใช้

ประโยชน์	การเกบ็ส�ารองหลงัการใช้ประโยชน์	และ

การหมนุเวยีนการใช้ธาตุอาหาร	อย่างไรกต็าม	การ

รกัษาภาวะธ�ารงดลุของบางธาต	ุ อาจมีบางกจิกรรม

ที่เพ่ิมเข้ามา	 ทั้งนี้เพื่อให้พืชได้รับผลกระทบจาก

สภาพแวดล้อมที่เปลี่ยนแปลงน้อยที่สุด

7.1 การดูดไนโตรเจน

	 	 ไนโตรเจนรูปท่ีพืชดูดส ่วนมาก	 คือ	

แอมโมเนียม	 ไนเทรต	 และยูเรีย	 นอกจากนั้น

เซลล์พืชยังดูดกรดอะมิโนได้ด้วย	 ในที่นี้จะกล่าว

ถึงโปรตีนพาหะส�าหรับการดูดแอมโมเนียมไอออน

และไนเทรตไอออน	(ยงยุทธ,	2558)

	 	 1)	 การดูดแอมโมเนียม:	เซลล์พืชมีพาหะ

ส�าหรับการดูดแอมโมเนียมไอออนหลายพาหะ	

เช่น	 พาหะที่	 1	 มีสัมพรรคภาพต่อ	 NH
4
+	 สูง	

(high	 affinity	 NH
4
+	 transporter,	 Amt	 1)	

ส่วนพาหะที่	 2	 และ	 3	 คือ	 Amt	 1;2	 และ	Amt	

1;3	 จัดเป็นพาหะที่มีสัมพรรคภาพต่อ	 NH
4
+	 ต�่า

อัตราการเคลื่อนย้ายของแอมโมเนียมไอออนเข้า

สู่รากของแต่ละพาหะขึ้นอยู่กับการเปลี่ยนแปลง

ในรอบวัน	 กล่าวคือเมื่อให้แสงโดยตลอด	 อัตรา

การดูดจะสูงสุดเมื่อใกล้จะหมดแสง	 และเมื่อไม่มี

แสงแล้ว	อัตราจะลดลงอย่างรวดเร็ว

	 	 2)	 การดูดไนเทรต:	 เซลล์พืชมีพาหะ

ส�าหรับการดูดไนเทรตไอออน	(NO
3
-)	หลายพาหะ	

การดูดไอออนนี้ของรากพืชอาศัยแรงขับเคลื่อน

โปรตอน	 และใช้พาหะร่วมโดยสาร	 (พาหะขนส่ง

ร่วมทาง)	 2H+/1NO
3
-	 (2H+/1NO

3
-	 symporter)	

ซึ่งมีทั้งแบบสัมพรรคภาพต�่าและสูงต่อไนเทรต

ไอออน	 และเป็นระบบการดูดที่ถูกเหนี่ยวน�าจาก

ทั้งไนเทรตไอออนที่มีอยู่ภายนอกเซลล์	 และผล

ป้อนกลบัจากสารทีไ่ด้จากเมแทบอลิซมึของไนเทรต

	 	 เมื่อพืชเริ่มขาดแคลนไนโตรเจนจะมี

สัญญาณมายังรากเพื่อเร่งการดูดไนโตรเจนรูปที่

เป็นประโยชน์จากดิน	 อันเป็นส่วนหนึ่งของกลไก

การรักษาภาวะธ�ารงดุลของธาตุนี้ในพืช	 โดยพืชมี

เครือข่ายการส่งสัญญาณ	 (sensing)	 และการถ่าย

โอนสัญญาณ	(signal	transduction)	เพ่ือควบคมุ

ให้พืชตอบสนองต่อภาวะขาดแคลนไนโตรเจน

ได้ทันท่วงที

7.2 ไนโตรเจนกับภาวะธ�ารงดุลของเหล็ก

	 	 ไนโตรเจนนอกจากจะมีบทบาทที่ส�าคัญ

ต่อการเจริญเติบโตของพืชโดยตรงแล้ว	 ยังมี

บทบาทในด้านการรักษาธ�ารงดุลของธาตุอื่น	 เช่น	

เหล็กอีกด้วย

	 	 เนื่องจากเหล็กเป็นธาตุที่เคลื่อนย้ายใน

พืชได้ยาก	 เมื่อพืชขาดเหล็กยอดอ่อนจะมีอาการ

ผิดปกติ	 แต่ไนโตรเจนในรูปไนทริกออกไซด์เป็น

สารท่ีมีสัมพรรคภาพต่อเหล็กสูง	 สามารถท�า

ปฏิกิริยาเกิดสารเชิงซ้อนเหล็ก-ไนโตรซิล	 เป็นรูป

ที่เหล็กสามารถเคลื่อนย้าย	 และไปเป็นประโยชน์

ในเนื้อเยื่ออ่อน	 และส่งเสริมการเจริญเติบโตของ

ยอดอ่อนในภาวะที่มีเหล็กน้อย	 (Grun	 et al.,	

2006)

7.3 การสะสมสารประกอบไนโตรเจน

	 	 เพื่อรักษาธ�ารงดุลของไนโตรเจนในสภาพ

ปกตทิีพ่ชืได้รบัไนโตรเจนอย่างเพียงพอในแต่ละระยะ

การเจริญเติบโต	พืชจะสะสมไนโตรเจนส่วนเกินไว้

3	ลักษณะ	(Pottosin	et al.,	2014)	คือ

	 	 1)	 สะสมแอมโมเนียมและไนเทรตไอออน

ที่ยังไม่ผ่านการใช้ประโยชน์	 (assimilation)	 ไว้ใน

แวคิวโอล	 ท�าหน้าเป็นออสโมไลต์	 (osmolite)	
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ร่วมกับอิเล็กโทรไลต์อื่นๆ	ควบคุมสภาพออสโมซิส

ของเซลล์

	 	 2)	 เปลี่ยนเป็นพอลิอะมีน	 (polyamine)	

ซึง่มีบทบาททางสรรีะหลายด้าน	 เช่นจับกบัโมเลกลุ

ที่มีประจุลบมาก	 และท�าหน้าที่รักษาสภาวะคงที่

หรอืเป็นชาเพอโรนให้แมโครโมเลกลุ	 (molecular

chaperons)	 ช่วยท�าลายอนมุลูอสิระบางชนดิและ

กระตุ้นระบบควบคุมอนุมูลอิสระภายในเซลล์

	 	 3)	 สะสมไว้ในรูปสารโมเลกุลใหญ่	 สารที่

พืชสะสมเป็นสารโมเลกุลใหญ่และมีโครงสร้าง

สลับซับซ้อน	 เช่น	 แอลคาลอยด์	 (alkaloids)	 ซึ่ง

ท�าหน้าที่ป้องกันการรบกวนของศัตรูพืช	

8. ภาวะธ�ารงดุลของฟอสฟอรัสในพืช
	 	 ในบรรดาธาตุอาหาร	 4	 ธาตุท่ีรูปซึ่ง

เป็นประโยชน์ในดินเป็นพวกออกซีแอนไอออน	

(oxyanion)	คือ	บอเรต	(BO
3
3-),	ไนเทรต	(NO

3
-),	

ฟอสเฟต	 (H
2
PO

4
-,	 HPO

4
2-)	 และซัลเฟต	 (SO

4
2-)	

ฟอสฟอรัสเป ็นธาตุที่มีลักษณะพิ เศษเพราะ

อยู ่ในดินหรือเข ้าสู ่กระบวนการใช้ประโยชน์	

(assimilation)	ในพชื	กค็งเป็นรปูฟอสเฟตอยูเ่สมอ

ในขณะที่ออกซีแอนไอออนของอีก	 3	 ธาตุมีการ

เปลี่ยนรูปเม่ือเข้าสู่กระบวนการใช้ประโยชน์	

	 	 การรักษาภาวะธ�ารงดุลของฟอสฟอรัส

ในพืช	 เม่ือพืชได้รับธาตุนี้จากดินน้อยเกินไป	

ประกอบด้วย	 (1)	 เร่งการแสวงหาฟอสเฟตจาก

ภายนอก	(acquisition	of	external	phosphate)	

และ	 (2)	 การอนุรักษ์	 (conservation)	 	 และการ

เคลื่อนย้ายใหม่	 (remobilization)	 ของฟอสเฟต

ที่มีอยู่แล้วในพืช	 นอกจากน้ีพืชยังต้องเร่งรัดให้

เพิ่มประสิทธิภาพการใช้และการแสวงหาฟอสเฟต	

เพื่อรักษาธ�ารงดุลของฟอสฟอรัสของพืช	(Chiou	

et al.,	2006;	Liu	et al.,	2011)

8.1 เร่งรัดการแสวงหาฟอสเฟตของรากพืช 

	 	 การเร่งรัดการแสวงหาฟอสเฟตของรากพืช

ท�าได้	4	วิธี	คือ

	 	 1)	 ระบบการขนส่งฟอสเฟตที่มีสัมพรรค

ภาพสูง	 (high	 affinity	 Pi	 transport	 system)	

เช่น	 PHT1	 (Phosphate	 transporter	 1)	 ซึง่เป็น

พาหะขนส่งร่วมทาง	 (Pi/H+	 symporter)	 ที่เยือ่

หุม้เซลล์ของเนือ้เยือ่ช้ันผวิราก	 (root	 epidermis)	

ซึ่งมีสัมพรรคภาพต่อฟอสเฟตสูงและท�าหน้าที่ดูด

ฟอสเฟตจากไรโซสเฟียร์	ดังภาพที่	4

	 	 2)	 ขับเอกซูเดตออกจากรากเพ่ือละลาย

ฟอสเฟตในดินให้กลายเป็นรูปท่ีรากดูดได้มากข้ึน	

เช่น	 การไฮโดรไลส์สารประกอบฟอสเฟตเอสเทอ	

(phosphate	esters)	ในดนิด้วยเอนไซม์ฟอสฟาเทส

(phosphatase)	 เช่น	 เอนไซม์ฟอสฟาเทสกรด

(acid	 phosphatase,	 APase)	 หรือนิวคลีเอส	

(nuclease)	ที่รากขับออกมา

	 	 3)	 ปรับสัณฐานลักษณะของรากโดยลด

ความยาวของรากปฐมภูมิ	 แต่เพิ่มความยาวและ

ความหนาแน่นของรากแขนงและขนราก	 เรยีกราก

ลกัษณะนีว่้ารากโปรตอีอยด์	(proteoid	root)	หรอื

รากคลัสเตอร์	 (cluster	 root)	 รวมทั้งเพิ่มอัตรา

ส่วนมวลราก	 :	ส่วนเหนือดิน	 (ratio	of	 root-to-

shoot	 mass)	 ในพืชที่ขาดฟอสฟอรัส	 โปรตีน	

PDR2	 (phosphate	 deficiency	 response	 2)	

ท�าหน้าที่กระตุ้นกิจกรรมของเยื่อเจริญและปรับ

โครงสร้างของระบบรากเพือ่ให้สามารถดดูฟอสเฟต

ไอออนจากดินได้มากขึ้น	(ภาพที่	5)

	 	 4)	 เพ่ิมปริมาณของเชื้อราไมคอร์ไรซาที่

เข้ามาอาศัยรากแบบพึ่งพาอาศัยกัน	 (ภาพที่	 6)	

เนื่องจากเช้ือราน้ีช่วยเพิ่มประสิทธิภาพการดูด

ฟอสเฟตไอออนจากดิน	 และส่งให้เซลล์รากพืช

ใช้ประโยชน์
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8.2 การหมุนเวียนใช้ใหม่

	 	 การหมุนเวียนฟอสฟอรัสใช้ใหม่	 (P	

recycle)	 ของที่มีอยู่ในพืช	 เพื่อเพิ่มประสิทธิภาพ

โดยน�าฟอสฟอรัสท่ีพืชมีอยู ่มาใช้	 เพื่อประคับ

ประคองให้พืชด�ารงชีวิตต่อไปได้ในภาวะท่ีดินเริ่ม

ขาดแคลนธาตนุี	้ ถอืเป็นการเคลือ่นย้ายฟอสฟอรสั

ที่มีอยู่แล้วในพืช

	 	 เนื่องจากฟอสฟอรัสเป็นธาตุที่เคลื่อนย้าย

ได้ในพชื	 (mobile	 element)	 จงึมกีลไกการสลาย

สารประกอบอินทรีย์ฟอสเฟตในใบแก่	 ซึ่งใกล้วาย

ตามอายุ	 หรือเมื่อพืชเริ่มขาดแคลนฟอสฟอรัส	

เนื่องจากรากได้รับจากดินไม่เพียงพอ	 แล้วส่ง

สารประกอบฟอสเฟตโมเลกลุเล็กใบเล้ียงยอดอ่อน

และใบอ่อนให้เจริญเติบโตต่อไป	 อาการขาด

ภาพที่ 5		การสร้าง	proteoid	root	(cluster	root):	white	lupine	พืชในวงศ์	Proteaceae	
พัฒนารากแบบนี้เมื่อเริ่มขาด	P	ซึ่งแต่ละรากมีขนรากหนาแน่น

ที่มา: Watt and Evans (1999)

ภาพที่ 4		การตอบสนองเชิงโมเลกุลของรากพืชที่เริ่มขาดฟอสฟอรัส
ที่มา: ยงยุทธ (2558)

มีสัญญาณถึงเซลล์รากบ่งบอกถึงสภาพการขาด	P

เซลล์รากรับรู้และตอบสนองด้วยการท�างานของ
transcription	factor	เช่น	PHR1

กระตุ้นการท�างานของ	starvation	induced	gene	ให้
ควบคุมการสร้างโปรตีนหลายชนิด

เพิ่มโปรตีนพาหะและเอนไซม์ที่ใช้สังเคราะห์
กรดอินทรีย์ชนิดต่างๆ
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ฟอสฟอรัสจึงเริ่มปรากฏที่ใบแก่	 ปรากฏเป็นสีม่วง

เน่ืองจากการสะสมรงควัตถุแอนโทไซยานินใน

ใบแก่ดังกล่าว

												การเคลื่อนย้ายและหมุนเวียนฟอสฟอรัส

ที่มีอยู่แล้วภายในพืช	ระหว่างอวัยวะ	และระหว่าง

ออร์แกเนลล์ของเซลล์อยู่ภายใต้การควบคุมของ	

micro	RNA	ชือ่	miR399	ซึง่มีบทบาทในการสร้าง

โปรตีนที่ใช้ในกระบวนการดังกล่าว	เช่น	PHT	2;1	

(Phosphate	 transporter	 2;1)	 อันเป็นโปรตีน

พาหะที่มีสัมพรรคภาพต่อฟอสเฟตต�่าอยู ่ ใน

เยื่อหุ้มคลอโรพลาสต์	 ท�าหน้าท่ีขนส่งฟอสเฟต

ไอออนเข้าสูค่ลอโรพลาสต์	 นอกจากนีย้งัมบีทบาท

ส�าคัญในการจัดแบ่งการเก็บฟอสเฟตในรากและ

ส่วนเหนือดิน	 รวมท้ังการเคล่ือนย้ายใหม่ของ

ฟอสเฟตระหว่างใบแก่และใบอ่อนด้วย

8.3 การปรับเมแทบอลิซึม	

	 	 การปรับเมแทบอลิซึมบางส่วนเพื่อให้มี

การใช้ฟอสฟอรัสน้อยลง	 การปรับองค์ประกอบ

ของลิพิดในเยื่อเป็นตัวอย่างของการรักษาภาวะ

ธ�ารงดุลของฟอสฟอรัสเมื่อพืชเริ่มขาดแคลน	

ทั้งนี้เนื่องจากเยื่อต่างๆ	 ของเซลล์มีฟอสฟอรัสอยู่

ในฟอสโฟลิพิดมาก	 ดังนั้นเมื่อรากพืชดูดธาตุนี้

ได้น้อยลง	 ฟอสโฟลิพิดในเยื่อจะถูกไฮโดรไลส์

ด้วยเอนไซม์	 phospholipase	 C	 และ	 D	 ได้

ฟอสเฟตไอออน	 (Pi)	 และไดเอซิลกลีเซอรอล	

(diacylglycerol,	 DAG)	 ต่อมาไดเอซลิกลเีซอรอล

จะเปลีย่นเป็นกาแลกโทลพิิด	(galactolipids)	หรอื

ซัลลิพิด	 (sulpholipids)	 เพื่อใช้เป็นส่วนประกอบ

ของเยื่อแทนฟอสโฟลิพิดท่ีลดลง	 เพ่ือให้เยื่อ

ยังคงท�าหน้าที่ได้ตามปกติเมื่อพืชขาดฟอสฟอรัส

ภาพที่ 6		รากพืชเร่งกระบวนการที่เอื้อต่อการเข้ามาอยู่ร่วมกัน	(association)	
ของเชื้อราไมคอร์ไรซา	(mycorrhizal	fungi)
ที่มา: https://bio-organics.com/mycorrhizae/
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9. ภาวะธ�ารงดุลของโพแทสเซียมภายในพืช
	 	 ในข ้อนี้จะอธิบายภาวะธ�ารงดุลของ

โพแทสเซียม	 ซ่ึงสัมพันธ์กับหน้าท่ีหลากหลาย

ของธาตุนี้	 การกระจายในพืช	 และการสร้างภาวะ

ธ�ารงดุลเมื่อพืชเริ่มขาดโพแทสเซียม

9.1 ภาวะธ�ารงดุลกับหน้าที่หลากหลาย

	 	 โพแทสเซียมเป็นแคตไอออนซึ่งมีมาก

ที่สุดในเซลล์พืชและมีบทบาทหลายด้านในหลาย

ส่วนของเซลล์	 เช่น	 กระตุ้นกิจกรรมทางชีวเคมี

หลายกระบวนการในไซโทโซลและออร์แกเนลล์ต่างๆ	

สร้างดุลภาพด้านประจุกับแอนไอออนในเซลล์

เป็นตัวละลายที่ส�าคัญในแวคิวโอล	 ท�าหน้าท่ีใน

การควบคุมออสโมซิสของเซลล์	 อยู่ในเซลล์คุม	

ท�าหน้าที่ควบคุมการเปิดและปิดปากใบ	 และอยู่

ในนวมโคนใบ	 ควบคุมการเคลื่อนไหวของใบแบบ

นาสติก	 (nastic	movement)	 เช่น	 การกาง-หุบ

ของใบไมยราพย์และใบถ่ัว	 แต่ความเข้มข้นของ

โพแทสเซียมในเซลล์อาจผันแปรตามความเป็น

ประโยชน์ของโพแทสเซียมในดินหรือสารละลาย

ปลูกพืช	 ดังนั้นพืชจึงต้องรักษาภาวะธ�ารงดุลของ

โพแทสเซียมในแต่ละส่วนไว้	 เพื่อให้กิจกรรมต่างๆ

ของเซลล์เป็นปกติ	(Bucking	and	Heyser,	2003)

9.2 การกระจายของโพแทสเซียมในพืช

	 	 โพแทสเซียมเป็นธาตุหนึ่งที่มีการเก็บไว้

เป็นสัดส่วนอย่างเข้มงวด	 กล่าวคือ	 ในเซลล์หนึ่ง

ความเข้มข้นของโพแทสเซียมบางบริเวณผันแปร

น้อยแต่ในบางบริเวณผันแปรมาก	 (Gierth	 and	

Maser,	2007)	ดังนี้

	 	 1)	 ในไซโทพลาซึมและคลอโรพลาสต์มี

การควบคุมให้อยู่ในช่วง	 100-200	 มิลลิโมลาร์	

โพแทสเซียมในเมแทบอลิกพูลนี้จะใช้ไอออน

ธาตุอื่น	 เช่น	 Na+	 มาทดแทนไม่ได้	 ส�าหรับใน

ไซโทโซลนั้นความเข้มข้นของโพแทสเซียมไอออน

ต้องมีไม่น้อยกว่า	100	มิลลิโมลาร์	จึงจะเพียงพอ	

	 	 2)	 ในแวคิวโอลอาจแปรปรวนอยู่ระหว่าง	

10-200	 มิลลิโมลาร์	 เพราะถูกดึงออกเมื่อส่วนอื่น

พร่อง	และดูดเข้ามาเก็บเมื่อมีส่วนเกินในไซโทโซล	

ส่วนความเข้มข้นของโพแทสเซียมในเซลล์คุมของ

ปากใบอาจสูงถึง	500	มิลลิโมลาร์

9.3 การสร้างภาวะธ�ารงดุลเมื่อพืชเริ่มขาด

โพแทสเซียม

	 	 การสร้างภาวะธ�ารงดุลเมื่อพืชเริ่มขาด

โพแทสเซียม	 หรือสารละลายดินมีแคตไอออนอื่น

ที่มีภาวะปฏิปักษ์ต่อการดูดโพแทสเซียมมาก		เช่น	

แอมโมเนียมไอออน	(Kronzucker	et al.,	2003;	

Walker	et al.,	1996)	ดังนี้	

	 	 1)	 ปรบัปรุงการเกบ็ไว้เป็นสดัส่วนใหม่โดย

รักษาระดับความเข้มข้นของโพแทสเซียมไอออน

ในไซโทโซลให้มีไม่น้อยกว่า	100	มิลลิโมลาร์	ด้วย

การใช้โปรตีนขนส่งที่เยื่อหุ ้มออร์แกเนลล์ต่างๆ

ควบคุมการเคลื่อนย้าย

	 	 2)	 บ่อเก็บโพแทสเซียมไอออน	 (K+	pool)	

ของเซลล์พืชมี	2	แห่ง	คือ	ไซโทโซลและแวคิวโอล	

หากความเข้มข้นรวมของโพแทสเซียมในรากข้าว

บาร์เลย์ลดลง	 ความเข้มข้นในแวควิโอลจะลดลงเป็น

สัดส่วนกับการลดลงของโพแทสเซียมในรากพืช	

แต่ความเข้มข้นของธาตุน้ีในเซลล์ของเนือ้เยือ่ชัน้ผิว

และคอร์เท็กซ์ยังคงที่

	 	 3)	 การแสดงออกของยีนที่ควบคุมการ

สร้างโปรตีนขนส่งโพแทสเซียมที่เยื่อหุ้มเซลล์ทั้ง	3	

วงศ์	คือ	(ก)	K+	uptake	permeases	(KT/HAK/

KUP)	เมื่อ	KT	=	potassium	transporter,	HAKs	

=	 high	 affinity	 K+	 transporter,	 KUP	 =	 K+	

uptake	permeases	(ข)	K+	transporter	 (Trk/

HKT)	เมื่อ	HKT	=	high	affinity	K+	transporter	

และ	 (ค)	Cation	proton	antiporter	 (CPA)	ซึ่ง
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โปรตีนขนส่งแต่ละวงศ์มีบทบาทต่างกัน	 โปรตีน

ขนส่งเหล่านี้จะได้รับสัญญาณให้ท�าหน้าที่ต้ังแต่

การดูดโพแทสเซียมไอออนที่ราก	 การล�าเลียงทาง

ไซเลม็และโฟลเอม็	การเคลือ่นย้ายระหว่างไซโทโซล

กับแวคิวโอลและไซโทโซลกับออร์แกเนลล์ต่างๆ	

ตอนที่ 4
ภาวะธ�ารงดุลของธาตุอาหารรอง

	 	 ภาวะธ�ารงดลุของธาตอุาหารรองประกอบ

ด้วยการรกัษาภาวะธ�ารงดลุของแคลเซียม	 แมกนเีซียม	

และก�ามะถันในพืช	 ในส่วนของก�ามะถันจะเน้น

เรื่องกลูทาไทโอนเป็นหลัก

10. ภาวะธ�ารงดุลของแคลเซียมภายในพืช
	 	 ภาวะธ�ารงดุลของแคลเซียมภายในพืช

ประกอบด้วย	 4	 เรื่อง	 คือ	 (1)	 การกระจายของ

แคลเซียมในพืช	 (2)	 การกระจายในเซลล์	 (3)	

แคลเซียมในระบบสัญญาณเตือนภัย	 และ	 (4)	

กลไกการรักษาธ�ารงดุลในพืช

10.1 การกระจายของแคลเซียมในพืช

	 	 พืชที่ปลูกในสารละลายธาตุอาหารจะ

เจริญเติบโตเป็นปกติเม่ือมีแคลเซียมในสารละลาย	

1-10	 มิลลิโมลาร์	 ในบรรดาธาตุอาหารทั้งหมด	

พืชมีแคลเซียมมากเป็นล�าดับ	 5	 รองจากคาร์บอน	

ไฮโดรเจน	 ออกซิเจนและโพแทสเซียม	 แคลเซียม

ในเซลล์พืชมีมากที่ผนังเซลล์และแวคิวโอล	 แต่มี

น้อยในไซโทโซล	 การกระจายของแคลเซียมในพืช

มีดังนี้	(Gilroy	et al.,	1993)

	 	 1)	 แม้ว่าแคลเซียมในไซโทโซลของเซลล์

จะต�่าเพียง	100-200	นาโนโมลาร์	แต่ก็เคลื่อนย้าย

ไปยังเซลล์ข้างเคียงท่ีมีต�่ากว่าด้วยการแพร่ผ่าน

พลาสโมเดสมาตา	 (plasmodesmata)	 ซึ่งเป็น

ช่องทางการผ่านที่เชื่อมระหว่างเซลล์

	 	 2)	 แคลเซี ยม เคลื่ อนย ้ ายจากรากสู ่

ส่วนเหนือดินทางไซเล็มตามกระแสการคายน�้า	

และเคล่ือนท่ีจากใบหรือแหล่งเก็บไปยังส่วนอื่น

ทางโฟลเอ็มได้บ้าง	 พบแคลเซียมในไซโทโซลของ

ท่อหลอดตะแกรงของโฟลเอ็มระหว่าง	 100-200	

นาโนโมลาร์	ซึ่งต�่ามาก

	 	 สรุปได้ว่าแคลเซียมเป็นธาตุที่เคลื่อนย้าย

ในพืชยาก	 (immobile	 element)	 เพราะความ

จ�ากัดในการเคลื่อนย้ายระหว่างเซลล์	 และการ

เคลื่อนย้ายทางโฟลเอ็ม

10.2 การกระจายของแคลเซียมในเซลล์

	 	 การกระจายของแคลเซียมในผนังเซลล	์

ไซโทโซล	 และออร์แกเนลล์ต่างๆ	 แสดงไว้ใน

ภาพที่	7	และมีรายละเอียดดังนี้	(Martins	et al.,	

2013;	Pilbeam	and	Morley,	2007)

	 	 1)	 ไซโทโซลมีแคลเซียมไอออนต�่าเพียง	

100-200	 นาโนโมลาร์	 แต่ที่เยื่อหุ้มเซลล์จะมี

มากกว่า	 โดยเกาะอยู่กับผิวของเยื่อหุ้มเซลล์ด้าน

นอกหรือด้านที่ประชิดกับผนังเซลล์	 เพื่อช่วยให้

เยื่อหุ้มเซลล์มีเสถียรภาพ

	 	 2)	 ออร์แกเนลล์ภายในไซโทพลาสซมึต่างก็

มเียือ่หุม้แยกส่วนกบัไซโทโซล	ออร์แกเนลล์ทกุชนดิ

มีแคลเซียมสูงกว่าไซโทโซล	 เช่น	 แวคิวโอล	 ซึง่มี

ปริมาตร	90-95%	ของปริมาตรเซลล์	มีแคลเซียม

10	 มิลลิโมลาร์	 จึงเป็นที่เก็บรวบรวมธาตุนี้ที่ใหญ่

ที่สุด	 ส่วนช่องภายในร่างแหเอนโดพลาซึมมี	 3	

ไมโครโมลาร์	 ถึง	 0.5	 มิลลิโมลาร์	 ไมโทคอนเดรีย

และพลาสทิดก็มีมากกว่าไซโทโซลเช่นเดียวกัน	

ดังนั้นเยื่อหุ้มออร์แกเนลล์จึงต้องมีโปรตีนขนส่ง

ส�าหรับแคลเซียม	เพื่อควบคุมการผ่านเข้าออก

	 	 3)	 ผนังเซลล ์มีแคลเซียมสูงประมาณ	

10	 มิลลิโมลาร์	 โดยธาตุนี้ท�าปฏิกิริยาคีเลชันกับ
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สารอินทรีย ์ที่ เป็นองค์ประกอบของผนังเซลล์	

ส�าหรับผนังเซลล์ของเน้ือเยื่อท่ีพัฒนาใหม่ๆ	 มี

ความพรุนสูงมาก	 พบช่องขนาดใหญ่ซึ่งยอมให้

สารโมเลกุลใหญ่ขนาด	40	กิโลดาลตันผ่านได้ง่าย	

10.3 แคลเซียมในระบบสัญญาณเตือนภัย

	 	 สิ่งเร้าจากภายนอกมี	 2	 ประเภท	 คือ	 (1)	

สิ่งที่ไม่มีชีวิต	 เช่น	 อุณหภูมิ	 แสง	 ความแห้งแล้ง

ความเคม็	ฯลฯ	และ	(2)	สิง่เร้าทีม่ชีีวิต	เช่น	เชือ้โรค

พืชต้องรับรู้สิ่งเร้าแล้วส่งสัญญาณเตือนภัยเข้าไป

ในเซลล์	 ระบบสัญญาณแคลเซียมมีความส�าคัญ

ในการเตือนภัยระบบนี้ประกอบด้วย	 3	 ขั้นตอน	

คือ	 (1)	 การรักษาเกรเดียนต์ของแคลเซียมใน

เซลล์	 คือให้มีแคลเซียมไอออนในไซโทโซลต�่ามาก	

ส่วนในออร์แกเนลล์มีความเข้มข้นสูง	 (2)	 การ

เคลื่อนย้ายแคลเซียมไอออนออกมาสู ่ไซโทโซล	

คือสัญญาณในรูปรหัสที่มีประสิทธิภาพ	 (3)	 มีการ

ส่งต่อรหัสและถอดรหัส	 (decoding)	 ออกเป็น

สารสนเทศที่เซลล์จะตอบสนองให้ตรงลักษณะ

และระดบัความรนุแรงของสิง่เร้าอนัเป็นต้นเหตนุัน้	

(ยงยุทธ,	2558;	Banerjee	et al.,	2013)

10.4 กลไกการรักษาธ�ารงดุล

	 	 การรักษาธ�ารงดุลของแคลเซียมในพืชมี

ความส�าคัญส�าหรับการเจริญเติบโตตามปกติและ

การเผชิญกับสภาพแวดล้อมที่ไม่พึงประสงค์ด้วย	

กลไกการรักษาธ�ารงดุลของแคลเซียมมี ดังนี	้

(Gilroy	et al.,	1993)

	 	 1)	 ใช้โปรตีนพาหะ	(transport	protein)	

ที่เยื่อหุ้มเซลล์	 เยื่อหุ้มแวคิวโอล	 และเยื่อหุ้ม

ร่างแหเอนโดพลาสต์	 ซึ่งที่โปรตีนพาหะมีเอนไซม์	

Ca2+-ATPase	ท�าหน้าทีส่ลาย	ATP	เพือ่ปลดปล่อย

พลังงานซึ่งใช ้ในการขนส่งแคลเซียมผ่านเยื่อ

โปรตีนพาหะนี้ท�าหน้าที่คอยปรับเพ่ือรักษาความ

เข้มข้นของแคลเซียมไอออนในไซโทโซลให้ต�่าคงที่	

โดยขนส่งแคลเซียมส่วนเกินเข้าเก็บในแวคิวโอล

หรือขับออกไปยังอะโพพลาสหรือผนังเซลล์	 หรือ

เข้าเก็บในร่างแหเอ็นโดพลาสต์

	 	 2)	ใช้ช่องผ่านแคลเซียม	 (calcium	

channels)	 อัตราการผ่านของแคลเซียมทาง

ช่องผ่านเร็วกว่าใช้โปรตีนพาหะ	 ช่องผ่าน

ท�าหน้าที่ควบคุมความเข ้มข ้นของแคลเซียม

ภาพที ่7	 การกระจายของแคลเซยีมในผนงัเซลล์หรอือะโพพลาสต์	(apoplast)	ไซโทพลาซมึ	(cytoplasm)
	 แวคิวโอล	(vacuole)	นิวเคลียส	(nucleus)	และออร์แกเนลล์	(organelles)	ต่างๆ	ของเซลล์พืช	
	 ที่มา: Martins et al. (2013)
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ไอออนในโซโทโซลในช่วงเวลาส้ันๆ	 โดยตอบ

สนองต่อฮอร์โมน	 เช่น	 กรดแบบไซสิกที่เพิ่มขึ้นใน

ช่วงเวลาที่พืชขาดน�้า	 แสดงว่าเมื่อสภาพแวดล้อม

บางอย่างเปลี่ยนแปลง	 ช่องผ่านแคลเซียมจะ

ท�าหน้าที่ควบคุมความเข้มข้นของแคลเซียมใน

ไซโทโซล	 อันเป็นส่วนหน่ึงของการส่งสัญญาณ

เตือนภัยในพืชตามข้อ	9.3					

11. ภาวะธ�ารงดุลของแมกนีเซียมภายในพืช
	 	 การรักษาภาวะธ�ารงดุลของแมกนีเซียม

ภายในพืช	 ประกอบด้วย	 3	 ส่วน	 คือ	 การ

กระจายของแมกนีเซียมในเซลล์พืช	 การดูดและ

การเคล่ือนย้ายแมกนีเซียม	 การจัดแบ่งส่วนของ

แมกนีเซียมในเซลล์	 (Hermans	 et al.,	 2013;	

Hawkesford	et al.,	2012;	Merhaut,	2007)

11.1 การกระจายของแมกนีเซียมในเซลล์พืช

	 	 ความเข ้มข ้นรวมของแมกนี เซียมใน

เซลล์พืช	 15-25	 มิลลิโมลาร์	 ส่วนท่ีเกี่ยวข้องกับ

เมแทบอลิซึม	 (metabolic	pool)	 มีความเข้มข้น

ของแมกนเีซยีมแตกต่างกันดงันี	้ ไซโทโซล	 0.2-0.4	

มิลลิโมลาร์	 คลอโรพลาสต์	 10-15	 มิลลิโมลาร์

ไมโทคอนเดรีย	0.2-0.5	มิลลิโมลาร์	และแวคิวโอล

5-80	 มิลลิโมลาร์	 ความเข้มข้นของแมกนีเซียม

ในแต่ละส่วนอาจแตกต่างกันระหว่างชนิดพืช	

ความสมบูรณ์ของธาตุอาหารในวัสดุปลูก	 และ

สภาพของแสงที่พืชได้รับ	แมกนีเซียมที่พบในเซลล์

นั้นอยู่ในรูปไอออนอิสระเพียงเล็กน้อย	 ส่วนมาก

รวมตัวกบัสารอนิทรีย์อนัเป็นองค์ประกอบของเซลล์	

ประมาณ	 90%	 ของสารนิวคลีโอทิดิลฟอสเฟต

(ATP,	 ADP)	 ในไซโทโซล	 รวมตัวกับแมกนเีซยีม

ไอออนได้สารประกอบเชิงซ้อน	 (ภาพที่	 8)	 ซึ่ง

เป็นซับสเทรตของเอนไซม์ต่างๆ	 ที่ใช้	 ATP	 ใน

ปฏิกิริยา

11.2 การดูดและการเคลื่อนย้ายแมกนีเซียม

	 	 1)	 การดูดแมกนีเซียมไอออนที่เยื่อหุ ้ม

เซลล์ของรากใช้โปรตีนขนส่งประเภทช่องผ่าน	

เช่น	 Mg2+	 -	 permeable	 channels	 และ	 RCA	

calcium	channels

	 	 2)	 แมกนีเซียมไอออนที่เซลล์รากดูดได้จะ

เคลื่อนย้ายเข้าสู่ไซเล็มเวสเซลโดยใช้โปรตีนพาหะ

AtMRS2-2	 จากนั้นจึงถูกล�าเลียงทางไซเล็มสู่ส่วน

เหนือดิน

	 	 3)	 แมกนีเซียมเป็นธาตุที่เคลื่อนย้ายทาง

โฟลเอ็มได้ง่าย	 แล้วกระจายไปยังดอก	 ผล	 เมล็ด

และหัว	 นอกจากนี้แมกนีเซียมไอออน	 และ	 Mg-

ATP	 ยังมีบทบาทส�าคัญในการขนถ่าย	 (loading)	

ซูโครสเข้าเซลล์หลอดตะแกรงด้วย	 ดังนั้นพืชที่

ขาดแมกนีเซียมจะมีการเคลื่อนย้ายซูโครสจากใบ

ภาพที่ 8		แมกนีเซียมไอออนมีพันธะเคมีกับ	ATP	ท�าให้	ATP	มีลักษณะพร้อมในท�าปฏิกิริยา
ที่มา: http://www.wholefoodsmagazine.com/
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ไปยงัทีร่บั	(sink)	น้อยลง	ใบอ่อน	ดอก	ผล	และราก	

ซึ่งเป็นอวัยวะที่รับซูโครส	 จึงขาดโครงคาร์บอน

และแหล่งพลังงานส�าหรับการเจริญเติบโต

11.3 การจดัแบ่งส่วน (partition) ของแมกนเีซยีม

ในเซลล์

	 	 บทบาทส�าคัญอย่างหนึ่งของแมกนีเซียม	

คอื	เป็นโคแฟกเตอร์ของโปรตนี	(protein	cofactor)	

ในออร์แกเนลล์ทุกชนิด	 ดังได้กล่าวแล้วว่ามีธาตุนี้

อยู่ในไซโทโซล	 0.2-0.4	 มิลลิโมลาร์	 ซึ่งส่วนมาก

เกาะอยูก่บั	ATP,	ADP	และหน่วยย่อยของไรโบโซม

ส่วนความเข้มข้นในแวคิวโอลของเซลล์มีโซฟีลล์

ในพืชใบเลี้ยงคู่และพืชใบเล้ียงเดี่ยวสูงกว่า	 25

มิลลิโมลาร์	 ที่สูงเป็นพิเศษคือแวคิวโอลของใบ	

Arabidopsis thaliana	 ซึ่งปลูกในสารละลาย

ธาตุอาหารที่มีแมกนีเซียมสูง	 มีธาตุน้ีในใบ	 80	

มิลลิโมลาร์	 สาเหตุท่ีแวคิวโอลของเซลล์สะสม

แมกนีเซียมได้มาก	 เพราะมีโปรตีนพาหะที่เยื่อหุ้ม

แวคิวโอล	 ท�าหน้าที่ดึงธาตุนี้ส่วนเกินในไซโทโซล

เข้ามาเก็บไว้เป็นส่วนส�ารอง	 การปลดปล่อย

แมกนีเซียมออกจากแวคิวโอลใช้โปรตีนช่องผ่าน

ส�าหรับแคตไอออน

	 	 นอกจากแวคิวโอลแล้ว	 คลอโรพลาสต์

และไมโทคอนเดรียก็เป็นออร์แกเนลล์ที่สะสม

แมกนีเซียมได้มากด้วย	โปรตีนพาหะ	AtMRS2-11

ที่เยื่อหุ้มคลอโรพลาสต์ท�าหน้าท่ีดังกล่าว	 การ

เคลื่อนย้ายของแมกนีเซียมภายในคลอโรพลาสต์มี

ความส�าคัญต่อกระบวนการสังเคราะห์แสง	 กล่าว

คือเมื่อแมกนีเซียมไอออนเคลื่อนที่จากลูเม็น	(ช่อง

ภายในไทลาคอยด์)	 มายังสะโทรมา	 ท�าให้พีเอช

ของสะโทรมาสูงขึ้น	 เป็นสภาพที่เหมาะสมส�าหรับ

กิจกรรมของเอนไซม์	 Rubisco	 ซึ่งต้องการ

แมกนีเซียมเป็นโคแฟกเตอร์	 ท�าให้อัตราการตรึง

คาร์บอนไดออกไซด์สูง

12. ภาวะธ�ารงดุลของกลูตาไทโอนภายในพืช
	 	 ก่อนอธิบายเรื่องธ�ารงดุลของกลูตาไทโอน

ภายในพืช	จะกล่าวถึงการดูดและการใช้ประโยชน์

ซัลเฟตไอออน	เพราะซัลเฟตไอออนเป็นสารตั้งต้น

ในการสังเคราะห์กลูทาไทโอน	 แล้วจึงอธิบาย

เรื่องโครงสร้างและกระบวนการรักษาธ�ารงดุลของ

กลูทาไทโอนในพืช

12.1 การดูดและการใช้ประโยชน์ซัลเฟตไอออน

ของพืช

	 	 การดดูและการใช้ประโยชน์ซลัเฟตไอออน

ของพืชมีดังนี้	(ยงยุทธ,	2558)

	 	 1)		 ก�ามะถันท่ีเป็นประโยชน์ในดินอยูใ่นรูป

ซัลเฟตไอออน	 (SO
4
2-)	 พาหะในเยื่อหุ้มเซลล์ราก

ซ่ึงท�าหน้าท่ีดูดซัลเฟตไอออนจัดอยู ่ในประเภท	

พาหะขนส่งร่วมทาง	 โปรตอน/ซัลเฟต	 (3H+/SO
4
2-	

cotransporter)

	 	 2)	 เมื่อรากดูดซัลเฟตได้แล้วไอออนนี้จะ

เคลือ่นย้ายทางไซเลม็ไปยงัใบและมกีารใช้ประโยชน์

ที่คลอโรพลาสต์ในเซลล์ใบ	 โดยรีดิวซ์ซัลเฟตให้

เป็นซัลไฟต์	 และเป็นไฮโดรเจนซัลไฟด์	 ตามล�าดับ	

ต่อจากนั้นจึงมีการสังเคราะห์กรดอะมิโนซิสเทอีน	

(cystein)	จากไฮโดรเจนซัลไฟด์

	 	 3)	 กรดอะมิโนซิสเทอีนเป็นสารตั้งต้น

ส�าหรับการสังเคราะห์สารต่างๆ	 เช่น	 กรดอะมิโน

เมไทโอนีน	 (methionine)	 โอลิโกเพ็บไทด์	 เช่น	

กลูทาไทโอน	 (glutathione,	 GSH)	 ไฟโทคีเลทิน	

(phytochelatins)	 วิตามินและโคแฟคเตอร์

บางชนิด

	 	 ในบรรดาสารประกอบก�ามะถันในพืช	

กลูทาไทโอนเป็นสารประกอบอย่างหนึง่ทีม่บีทบาท

ส�าคญัและการรักษาธ�ารงดุลของกลูทาไทโอนในพืช

ช่วยให้พืชทนต่อสภาพแวดล้อมที่เปลี่ยนแปลง

ได้ดี
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12.2 โครงสร้างและบทบาทของกลูทาไทโอน
	 	 โครงสร้างและบทบาทของกลูทาไทโอน
มีดังนี้	(ยงยุทธ	2558;	Saito,	2004)
	 	 1)	 โครงสร้างของกลูทาไทโอนประกอบ
ด้วยกรดอะมิโน	3	ตัว	คือ	กรดกลูทามิก	ซีสเทอีน
และไกลซีน	 จัดเป็นรูปรีดิวซ์	 แต่เมื่อกลูทาไทโอน
รูปรีดิวซ์	 2	 โมเลกุลเชื่อมกันด้วยพันธะไดซัลไฟด์	
จะได้รูปออกซิไดส์	(ภาพที่	9)
	 	 2)	บทบาทของกลูทาไทโอนท่ีส�าคัญมี	 4	
ประการ	ดังนี้	
	 	 	 	 (1)	 ก ลู ท า ไ ท โ อน เ ป ็ น ส า ร ต ้ า น
ออกซิเดชัน	 (antioxidant)	 ที่ทรงพลัง	 จึง
ท�าหน้าที่ร่วมกับแอสคอร์เบต	 (ascorbate)	
ในการท�าลายอนุมูลอิสระซูเปอร์ออกไซด์และ
ไฮโดรเจนเพอร์ออกไซด์	 ซึ่งเกิดข้ึนเมื่อพืชอยู่ใน
ภาวะวิกฤต	 เช่น	 ได้รับแสงความเข้มสูง	 ป้องกัน
อย่างมีประสิทธิภาพมิให้สารท้ังสองนี้ท�าลายเยื่อ																	

	 	 	 	 (2)	 ควบคุมสภาพรีดอกซ์ของเซลล์	
เนื่องจากกลูทาไทโอนมีได้ท้ังสองรูป	 คือ	 รูป
ออกซิไดส์และรูปรีดิวซ์	 การที่เซลล์ควบคุมให้มี
สัดส่วนของสองรูปนี้อย่างถูกต้อง	 เป็นวิธีหนึ่งที่
ช่วยปรับสภาพรีดอกซ์ภายในเซลล์ให้เหมาะสม
กับการเกิดปฏิกิริยาชีวเคมี
	 	 	 	 (3)	 ช่วยป้องกันอันตรายจากชีวสาร
แปลกปลอม	 (xenobiotics)	 ท�าให้สิง่แปลกปลอมที่
เป็นพิษซึง่เข้าไปในเซลล์พชื	ถกูท�าลายจนไม่เป็นพษิ
	 	 	 	 (4)	 มีบทบาทในการสังเคราะห์แสง	
โดยเป็นองค์ประกอบในสารกลุ่มเหล็ก-ก�ามะถัน	
(Fe-S	 cluster)	 ท�าหน้าที่ในระบบการเคลื่อนย้าย
อิเล็กตรอนของการสังเคราะห์แสง
	 	 	 	 (5)	 กลูทาไทโอนเป็นสารตั้งต้นในการ
สังเคราะห์ไฟโทคีเลทิน	 ซ่ึงเป็นสารคีเลตที่จับ
โลหะพิษ	 เช่น	 แคตเมียม	 ให้อยู่ในโครงสร้างของ

สารเชิงซ้อนที่ไม่เป็นพิษต่อเซลล์

ภาพที่ 9		โครงสร้างของกลูทาไทโอนรูปรีดิวซ์และรูปออกซิไดส์
ที่มา: http://www.sigmaaldrich.com/

กลูทาไทโอนรูปรีดิวซ์	(reduced	form-GSH) กลูทาไทโอนรูปออกซิไดส์	(oxidised	form-GSSG)

12.3 กระบวนการรกัษาธ�ารงดุลของกลูทาไทโอน
	 	 เนื่องจากกลูทาไทโอนมีบทบาทส�าคัญ
ในการช่วยให้พืชปรับตัวต่อสภาพแวดล้อมที่
เปลี่ยนแปลง	 จึงพบว่าเมื่อมีความเปลี่ยนแปลง
ด้านสิ่งแวดล้อมที่ไม่มีชีวิต	 เช่น	 อุณหภูมิสูง	

ความเข้มแสงและสิ่งแปลกปลอมท่ีเป็นพิษหรือ
สิ่งแวดล้อมที่มีชีวิต	 เช่น	 โรคและแมลง	 พืชจะ
สังเคราะห์กลูทาไทโอนเพิ่มขึ้น	 หรือมีการปรับ
เปลี่ยนรูประหว่างรูปรีดิวซ์และรูปออกซิไดส์	 ดังนี้	
(May	et al.,	1998)
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	 	 1)	 การควบคุมการสังเคราะห์	 พืชที่ปรับ
ตัวได้ดีต่อสภาพแวดล้อม	 มีวิถีการสังเคราะห์
กลูทาไทโอนท่ีตอบสนองรวดเร็ว	 ทันต่อการ
เปลี่ยนแปลงของสภาพแวดล้อม	 สามารถควบคุม
สัดส่วนระหว่างรูปรีดิวซ์	 (GSH)	และรูปออกซิไดส์	
(GSSG)	 ได้ดี	 อย่างไรก็ตาม	 การสังเคราะห์จะ
ด�าเนินไปได้	 ต้องมีองค์ประกอบ	 2	 ส่วน	 คือ	
สารตั้งต้น	 (กรดกลูทามิก	 ซีสเทอีน	 และไกลซีน)	
และระบบเอนไซม์ส�าหรับการสังเคราะห์
	 	 2)	 ผลกระทบเริ่มแรกต่อพืช	 เมื่อ
สิ่งแวดล้อมเปลี่ยนแปลงคือผลกระทบต่อ	 redox	
chemistry	 ในคลอโรพลาสต์และไมโทคอนเดรีย	
ซึ่งเก่ียวโยงกับกิจกรรมด้านตรึงคาร์บอนของ
คลอโรพลาสต์และการสังเคราะห์	 ATP	 ของ
ไมโทคอนเดรีย	 พืชจึงต้องมีกลไกการเฝ้าสังเกต	
(monitor)	 การเปลี่ยนแปลงของสิ่งแวดล้อมท่ีมี
ประสิทธิภาพและตอบสนองอย่างรวดเร็ว	 การ
ตอบสนองส่วนหนึ่งคือการสังเคราะห์กลูทาไทโอน
และปรับเรโชระหว่างรูปรีดิวซ์และรูปออกซิไดส์
ดังที่ได้กล่าวแล้ว	 กิจกรรมดังกล่าวมีส่วนช่วยใน
การแก้ไขความช�ารุดของโปรตีนในระบบแสง	 2	
(Photosystem	 2)	 ซึ่งเสื่อมลงจากอิทธิพลของ
แสง	 (photoinhibition)	 ดังนั้นความสามารถใน
การตอบสนองของพืชต่อสิ่งแวดล้อมจึงขึ้นอยู่กับ
การมีกลไกเฝ้าสังเกตหรือกลไกการรับรู้สัญญาณ
ความเครียดจากสิ่งแวดล้อมแล้วตอบสนองได้
อย่างทันท่วงที

ตอนที่ 5 ภาวะธ�ารงดุลของจุลธาตุ

	 	 ในข้อน้ีอธบิายการรักษาภาวะธ�ารงดลุของ
จุลธาตุที่เป็นโลหะ	3	ธาตุ	คือ	เหล็ก	สังกะสี	และ
ทองแดง	 แบ่งค�าอธิบายเป็น	 4	 ส่วน	 คือส่วนแรก
เป็นกลไกของภาวะธ�ารงดุล	 และอีกสามส่วน
เป็นการรักษาภาวะธ�ารงดุลของแต่ละธาตุในพืช	

(Broadley	et al.,	2012;	Grotz	and	Guerinot,	
2006;	Sinclair	and	Krämer.	2012)

13. กลไกของภาวะธ�ารงดุล		
	 	 เนื่องจากจุลธาตุทุกธาตุมีบทบาทส�าคัญ
ต่อการด�ารงชีวิตของพืช	 และระดับความเป็น
ประโยชน์ของจุลธาตุในดินมักต�่า	 ทั้งพบปัญหา
ขาดแคลนอยู่เนืองๆ	 ด้วยเหตุนี้พืชจึงจ�าเป็นต้อง
ควบคุมระบบการดูดจากดิน	 การกระจายในพืช	
(ระดับอวัยวะ	 เซลล์	 และออร์แกเนลล์)	 การใช้
ประโยชน์ในรากและใบ	 ทั้งนี้เพื่อให้เกิดภาวะ
ธ�ารงดุลอย่างต่อเนื่อง	 การสร้างภาวะธ�ารงดุลของ
จุลธาตุภายในเซลล์พืชในส่วนของการกระจายนั้น	
พืชมีกลไกที่ใช้โปรตีนพาหะแบบต่างๆ	 โดยให้มี
ในไซโทโซลเพียงความเข้มข้นต�่า	 และเก็บส่วนที่
เหลือไว้ในออร์แกเนลล์ต่างๆ	 เพื่อส�ารองไว้และ
สามารถดึงกลับมาใช้ได้อีก	(Vigani	et al.,	2013)	
ดังภาพที่	10

14. ภาวะธ�ารงดุลของเหล็กในพืช
	 	 สมดุลของเหล็กในพืชเป็นเร่ืองที่ต ้อง
ควบคุมอย่างเข้มงวด	 เนื่องจากการได้รับเหล็ก
น้อยเกินไปจนขาดแคลน	 หรือได้รับมากเกินไป
จนถึงระดับเป็นพิษ	 ท�าให้การเจริญเติบโตของ
พืชลดลงทั้งสองด้าน	 (Krohling	 et al.,	 2016)	
ในข้อนี้จะอธิบายกระบวนการท่ีช่วยสร้างภาวะ
ธ�ารงดุลของเหล็กในพืช	 แต่เน้นกิจกรรมที่เกิดขึ้น
เมื่อพืชเริ่มขาดแคลนเหล็ก	 กระบวนการต่างๆ	
มีดังนี้
14.1 กลยุทธ์การดูดเหล็กของพืช
	 	 เนื่องจากความเป็นประโยชน์ของเหล็ก
ในดินมักต�่า	 โดยเฉพาะอย่างยิ่งในดินที่พีเอชสูง
กว่า	 7	 พืชจึงมีวิวัฒนาการเพื่อเพิ่มประสิทธิภาพ
ของรากในการดูดเหลก็จากดนิด้วยกลยทุธ์	 2	 แบบ	

(ยงยุทธ,	2558)	ดังนี้
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	 	 กลยุทธ์ที่	 1	 (Strategy	 1)	 เป็นกลยุทธ์
ของพืชใบเลี้ยงคู่และพืชใบเลี้ยงเดี่ยว	 (ยกเว้น
พืชตระกูลหญ้า)	 เมื่อพืชกลุ่มนี้ขาดเหล็กจะ
ตอบสนอง	 3	 ประการ	 เพื่อให้รากดูดเหล็ก
จากดินได้มากขึ้น	คือ
	 	 (1)	 เพ่ิมการรีดิวซ์	 Fe3+	 ท่ีผิวรากด้วย
เอนไซม์เฟอริกคีเลตรีดักเทส	 [Fe	 (III)	 chelate	
reductase]	แล้วรากดูดเหล็กในรูปรีดิวซ์
	 	 (2)	 เพิ่มกรดในดินรอบผิวราก	 (rhizo-
sphere)	 โดยใช้ตัวสูบโปรตอน	 (H+-ATPase	
pump)	 เนื่องจากเมื่อพีเอชรอบผิวรากลดลง	
เหล็กจะละลายได้มากข้ึน	และ
	 	 (3)	 ขับตัวรีดิวซ์เหล็ก	 (Fe-reductants)	
บางชนิดจากรากมาสู่ดินเพื่อเพ่ิมการละลายของ
เหล็ก
	 	 กลยุทธ์ที่	2	(Strategy	2)	เป็นกลยุทธ์ของ
พืชตระกูลหญ้าที่ใช้เมื่ออยู่ในภาวะขาดเหล็ก	 โดย
รากสงัเคราะห์ไฟโทซเิดโรฟอร์	 (phytosiderphores

-ซิเดโรฟอร์ของพืช)	 แล้วขับออกมาในรูปโมโน
เวเลนซ์แอนไอออนทางช่องแอนไอออน	 (anion	
channels)	 ที่เยื่อหุ้มเซลล์ราก	 ไฟโทซิเดโรฟอร์
จะท�าปฏิกิริยาคีเลชันกับเหล็กในดิน	 กลายเป็นรูป
ที่รากพืชดูดไปใช้ประโยชน์ได้ง่าย
14.2 การจัดเมแทบอลิซึมใหม่เมื่อขาดเหล็ก
	 	 เนื่องจากเหล็กเป็นองค์ประกอบของ
ไซโทโครมซึ่งมีบทบาทส�าคัญในโซ่การเคลื่อนย้าย
อิเล็กตรอนของการสังเคราะห์แสงและการหายใจ	
การขาดเหล็กจึงมีผลกระทบอย่างรุนแรงต่อกลไก
ของการสังเคราะห์แสง	 เมแทบอลิซึมของคาร์บอน	
และการสังเคราะห์	 ATP	 เมื่อเริ่มขาดเหล็ก	 พืช
จึงปรับตัวดังนี้	 (1)	 ปรับเมแทบอลิซึมใหม่เพื่อ
ประหยัดการใช้เหล็กและลดการใช้พลังงานจาก	
ATP	และ	(2)	ดัดแปลงรูปลักษณ์ของรากเพื่อเพิ่ม
พื้นที่ผิวรากและปรับกลไกการท�างานของรากให้
เหมาะกับภาวะขาดแคลนเหล็กในดินด้วยกลยุทธ์
ที่	1	และกลยุทธ์ที่	2	(Vagani	et al.,	2013)

ภาพที ่10	 การจดัเก็บจลุธาตุ	 เช่น	 เหลก็	 ทองแดงและสงักะสไีว้เป็นสดัส่วน	 โดยใช้โปรตนีขนส่งแบบต่างๆ	
(ชื่อโปรตีนขนส่งระบุไว้ในแถบสีด�า)	 เพื่อเก็บจุลธาตุเหล่านั้นในคลอโรพลาสต์	 (chloroplast)	
ไมโทคอนเดรีย	 (mitochondria)	 และแวคิวโอล	 (vacuole)	 แต่รักษาความเข้มข้นภายใน

	 ไซโทโซลให้ต�่า
	 ที่มา: Palmer and Guerinot (2009)
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14.3 จัดระบบเก็บส�ารองเหล็ก

	 	 พืชมีการเก็บส�ารองเหล็กในแวคิวโอล

และออร์แกเนลล์อื่น	 เช่น	 ไมโทคอนเดรียและ

คลอโรพลาสต์	 กล่าวคือ	 ในไมโทคอนเดรียมี

โปรตีน	 2	 ชนิด	 คือ	 ฟราทาซิน	 (frataxin)	 และ

เฟอริทิน	(ferritin)	ช่วยในการเก็บและเคลื่อนย้าย

เหล็กในไมโทคอนเดรีย	 นอกจากนั้น	 ฟราทาซิน

ยังช่วยรักษาสภาพรีดอกซ์ของคลอโรพลาสต์และ

โครงสร้าง	 ตลอดจนการท�าหน้าท่ีของ	 Fe-S	

protein	 ด้วย	 ส่วนแวคิวโอลนั้นเป็นที่เก็บ

สารหลายชนิด	 ท้ังสารอินทรีย์และสารอนินทรีย์	

โดยเหล็กและโลหะหนักอื่นถูกเก็บในรูปคีเลต	 ที่

เยื่อหุ้มแวคิวโอลมีโปรตีนขนส่งท�าหน้าท่ีน�าเหล็ก

เข้ามาเก็บและปล่อยออกไปใช้ประโยชน์ในยาม

ขาดแคลน	 ร่างแหเอ็นโดพลาสต์ก็เป็นอีกที่หนึ่งซึ่ง

มีการเก็บส�ารองเหล็กและที่เยื่อของออรแ์กเนลล์นี้

มีโปรตีนขนส่งท�าหน้าท่ีกระจายเหล็กออกไปใช้

ประโยชน์เช่นเดียวกัน	 (Jane	 and	 Connolly,	

2013;	Turowski	et al.,	2015)

14.4 ภาวะธ�ารงดุลของเหล็กกับการควบคุม

โรคพืช

	 	 ในกรณีที่เชื้อโรคเข้าท�าลายเซลล์	 พืชจะ

สร้างภาวะธ�ารงดุลของเหล็กใหม่เพ่ือให้เหมาะกับ

การต่อสู้กับเชื้อโรค	 ดังนี้	 (1)	 เมื่อเชื้อโรคมาท่ี

ตัวรับรู้ของเยื่อหุ้มเซลล์จะกระตุ้นให้เหล็กภายใน

เซลล์ออกมาที่อะโพพลาสต์	 เป็นเหตุให้ภายใน

ไซโทโซลของเซลล์ดังกล่าวมีภาวะขาดเหล็ก	

(2)	 เหล็กที่ออกมาสะสมในอะโพพลาสต์	 ท�าให้

กระบวนการออกซิเดชนัประทุ	 (oxidative	burst)	

ซึ่งมีผลเชิงกระตุ้นให้เหล็กภายในไซโทโซลออกมา

ที่อะโพพลาสต์มากขึ้นและภายในไซโทโซลก็มี

ภาวะขาดเหล็กยิ่งขึ้นไปอีก	 และ	 (3)	 ไฮโดรเจน

เพอร์ออกไซด์	 (H
2
O

2
)	 ในอะโพพลาสต์จาก

กระบวนการออกซิเดชันประทุ	 และภาวะขาด

เหล็กของไซโทโซล	 กระตุ้นการแสดงออกของยีน

ที่ควบคุมกระบวนการป้องกันโรค	 ขณะเดียวกัน

ก็ยับยั้งการแสดงออกของยีนที่เกี่ยวกับการสะสม

เหล็กในเซลล์	(Liu	et al.,	2007)	ดังภาพที่	11	

ภาพที่ 11		การสร้างภาวะธ�ารงดุลของเหล็กในเซลล์พืชที่เชื้อโรคเข้าท�าลาย
ที่มา: Liu et al. (2007).
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15. ภาวะธ�ารงดุลของสังกะสีในพืช
	 	 ในข้อน้ีจะอธิบายหลักการรักษาภาวะ

ธ�ารงดุล	 แล้วกล่าวถึงการดูดสังกะสี	 การกระจาย

ในภายในไซโทโซล	 และการส่งเข้าสู่ระบบท่อ

ล�าเลียง

15.1 หลักการรักษาภาวะธ�ารงดุลของสังกะสี

	 	 แม้ว่าความเข้มข้นของสังกะสีในเซลล์

พวกยูคารีโอตจะมีประมาณ	 100	 ไมโครโมลาร์	

แต่ที่เป็นสังกะสีไอออน	 (Zn2+)	 มีต�่ามาก	 (ระดับ

นาโนโมลาร์)	 ส่วนมากอยู่ในรูปคีเลต	 การควบคุม

ความเข้มข้นของสังกะสีไอออนภายในเซลล์ให้ต�่า

เป็นการป้องกันมิให้ไอออนนี้ไปจับสารที่มิใช ่

เป้าหมาย	 ซึ่งจะท�าให้สังกะสีส่วนนั้นไม่เป็น

ประโยชน์ต่อเมแทบอลิซึมของพืช	 (Sinclair	

and	Kramer,	2012)

	 	 การรักษาภาวะธ�ารงดุลช ่วยให ้ความ

เข้มข้นของสังกะสีในแต่ละส่วนของพืชเพียงพอ

ส�าหรับกิจกรรมทางสรีระ	 เช่น	 เซลล์ส่วนปลาย

ยอดของข้าวและยาสูบ	ต้องมีสังกะสี	100	และ	70	

ไมโครกรัม/กรัม	 ตามล�าดับ	 จึงจะเพียงพอในการ

ป้องกันมิให้	 80S	 ไรโบโซมแตกกระจาย	 ในภาวะ

ขาดสังกะสี	 เซลล์ส่วนปลายยอดของข้าว	 ยาสูบ	

และถั่ว	มีสังกะสี	25,	50	และ	13	ไมโครกรัม/กรัม	

ตามล�าดับ	 มีผลให้การสังเคราะห์โปรตีนลดลง	 จึง

พบว่าปรมิาณโปรตนีในเซลล์ต�า่กว่าปกต	ิ (Kramer	

and	 Clemens,	 2005)	 ในสภาพดังกล่าว	 พืชจะ

ปรับกระบวนการต่างๆ	 ให้เกิดภาวะธ�ารงดุลของ

สังกะสี	 2	 ด้าน	 คือ	 (1)	 การหามาจากภายนอก

หรือการดูดมาจากดิน	 และ	 (2)	 การปรับด้านการ

การเคลื่อนย้ายและใช้ภายในพืช	 (Sinclair	 and	

Kramer,	2012)	

15.2 การดูดสังกะสี

	 	 รากพืชดูดสังกะสีจากดินส่วนมากในรูป

ไอออน	 (Zn2+)	 แต่รากหญ้าบางชนิดดูดสังกะสีใน

รูปสารประกอบเชิงซ้อนกับไฟโทซิเดโรฟอร์	 (Zn-

phytosiderophore)	 ได้	 ไฟโทซิเดโรฟอร์เป็น

สารอินทรีย์ท่ีรากพืชขับออกมาท�าปฏิกิริยาคีเลชัน

เพื่อเพิ่มความเป็นประโยชน์ของสังกะสีในดิน

	 	 ภาวะธ�ารงดุลของสังกะสีในเซลล์พืชนั้น		

จากการศึกษาใน	Arabidopsis thaliana	พบว่า

พืชนี้ใช้โปรตีนขนส่งหลายชนิดในการดูดสังกะสี		

เช่น	 โปรตีนขนส่งในวงศ์	 ZIP	 (zinc-regulated	

transporter,	 iron-regulated	 transporter	

protein)		เมือ่สังกะสีเข้าไปอยูใ่นไซโทพลาซึมแล้ว

จะจับกับสารอินทรีย์โมเลกุลเล็ก	 เช่น	 นิโคเทีย

นามีน	 (nicotianamine)	 และกลูทาไทโอน	

(glutathione)	 นอกจากนั้น	 ยังพบสังกะสีใน

ไซโทพลาซมึเกาะอยูก่บัโปรตนีเมตาลโลชาเพอโรน	

(metallochaperone	proteins)	ด้วย

15.3 สังกะสีภายในไซโทโซล

	 	 สังกะสีท่ีเข ้าไปในไซโทโซลแล้วจะท�า

ปฏิกิริยากับโปรตีนโมเลกุลเล็กชื่อเมทาลโลไท

โอเนอีน	 (metallothionein	 protein)	 เพื่อ

ประโยชน์	3	ประการ	คือ	(1)	ป้องกันไม่ให้สังกะสี

ท�าปฏิกิริยาตกตะกอน	(2)	กันไม่ให้ธาตุนี้ไปจับกับ

ชีวะโมเลกุลที่สังกะสีไม่มีบทบาทเกี่ยวข้องโดยตรง	

และ	 (3)	 เป็นการเก็บส�ารองสังกะสีรูปคีเลตกับ

เมทาลโลไทโอเนอีนในแวคิวโอลไว้ใช้คราวจ�าเป็น	

	 	 สังกะสีในไซโทโซลมีการกระจาย	 3	 วิธี	

คือ	 (1)	 ขนส่งเข้าไปเก็บในแวคิวโอลด้วยโปรตีน

ขนส่ง	 MTP1	 (metal	 tolerance	 protein)	

ซึ่งเป็นโปรตีนช่องผ่านประเภทส่งเสริมการแพร่

ของแคตไอออน	 (cation	 diffusion	 facilitator)	

ส�าหรับสังกะสีท่ีอยู่ในแวคิวโอลจะท�าปฏิกิริยา

คีเลชันกับไฟโตคีเลติน	 (phytochelatin)	 หรือ	

เมตาลโลชาเพอโรน	 (metallochaperones)
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หรือเมทาลโลไทโอเนอีน	 แวคิวโอลเป็นแหล่งเก็บ

สงักะสทีีส่�าคญั	 (2)	 เคลือ่นย้ายไปยงัเซลล์ข้างเคยีง

ทางพลาสโมเดสมาตา	 ซึ่งเป็นช่องทางการผ่าน

ระหว่างเซลล์	 และ	 (3)	 หากสังกะสีในไซโทโซล

สูงเกินไปจนอาจถึงระดับเป็นพิษ	 บางส่วนจะถูก

ขนส่งออกจากไซโทโซลไปยังอะโพพลาสต์หรือ

ผนังเซลล์ด้วยโปรตีนขนส่ง	 HMA2	 หรือ	 HMA4	

(heavy	metal	ATPase)	ซึ่งเป็นตัวสูบไอออนของ

โลหะ	(P1B-type	metal	pumps)

15.4 การส่งเข้าสู่ระบบท่อล�าเลียง

	 	 สังกะสีในเซลล์รากเคลื่อนย้ายทางไซเล็ม

สู่ส่วนเหนือดินเพื่อใช้ประโยชน์	 และเคลื่อนย้าย

ทางโฟลเอ็มในรูปแบบท่ีช่วยให้เกิดภาวะธ�ารงดุล	

ดังนี้	

	 	 1)	 ขณะล�าเลียงทางไซเล็ม	 สังกะสีมิได้

เป็นไอออนอิสระ	 แต่อยู่ในรูปคีเลตกับสารอินทรีย์

โมเลกุลเล็ก	 เพื่อป้องกันการตกตะกอนหรือถูก

สารประกอบในผนังเซลล์ยึดไว้

	 	 2)	 เมื่อมาถึงใบ	 สังกะสีจะถูกดูดเข้าสู่

เซลล์ของใบเพื่อใช้ประโยชน์	 บางส่วนมีการสะสม

อยู่ในเซลล์ของเนื้อเยื่อชั้นผิวและขนใบ

	 	 3)	 ใบแก่เป็นทีส่ะสมสงักะส	ีเมือ่ใบแก่วาย	

จะมีการเคล่ือนย้ายธาตุนี้บางส่วนทางโฟลเอ็ม

ไปยังส่วนอื่นได้	 แต่เน่ืองจากในโฟลเอ็มน้ันมี

สารอินทรีย์หลายชนิดที่สามารถยึดสังกะสีไว้โดย

ไม่เกิดประโยชน์	 และพีเอชในไซโทพลาสซึมของ

โฟลเอ็มค่อนข้างสูง	 ซึ่งจะท�าให้ธาตุนี้ตกตะกอน	

ดังน้ันสังกะสีที่เคลื่อนย้ายในโฟลเอ็มจึงอยู่ในรูป

คีเลตที่มีเสถียรภาพ		

16. ภาวะธ�ารงดุลของทองแดงในพืช
	 	 ทองแดงเป ็นจุลธาตุที่จ�าเป ็นต ่อการ

เจริญเติบโตของพืช	 ความเข้มข้นที่เพียงพออยู่

ในช่วง	 1-5	 ไมโครกรัม/กรัมเท่านั้น	 แต่ถ้าพืช

ได้รับมากเกินไปถึงระดับ	 20-30	 ไมโครกรัม/กรัม	

ก็เป็นพิษ	 พืชจึงต้องมีกลไกการควบคุมอย่าง

เหมาะสมเพื่อให้เกิดภาวะธ�ารงดุล	 มีทองแดง

เพียงพอแก่การเจริญเติบโต	 แต่ไม่มากเกินไป

จนเป็นพิษ	 โดยพืชมีกลไกการแสวงหาเพื่อให้ได้

ทองแดงมาอย่างเพียงพอ	ไม่สะสมทองแดงไอออน

อันเป็นรูปที่ว่องไวต่อปฏิกิริยา	 (reactive	 form)	

มากเกินไป	 ด้วยวิถีการลดพิษส่วนที่เกินจ�าเป็น	

นอกจากนั้นยังต้องควบคุมให้ทองแดงไปจับกับ

โปรตีนเป้าหมาย	 (target	metalloproteins)	ซึ่ง

ต้องการธาตุนี้เพื่อให้สามารถท�าหน้าที่ทางสรีระ

โดยตรง	(Yruela,	2005)

16.1 การควบคุมทองแดงในพืช

	 	 กลไกการควบคุมทองแดงในพืชมีสองด้าน	

คือ	 เมื่อมีทองแดงมากเกินไป	 และเมื่อขาดแคลน	

ภาวะธ�ารงดุลของทองแดงในพืชประกอบด้วย

กิจกรรมควบคุมการดูด	 การเคลื่อนย้าย	 การใช้

ประโยชน์และการเก็บส�ารอง	(Burkhead	et al.,	

2009;	 Grotz	 and	 Guerinot,	 2006;	 Palmer	

and	Guerinot,	2009)	ดังนี้

	 	 1)	 ในกรณีที่ดินมีทองแดงมาก	 กลไกนี้

จะช่วยชะลอให้การดูดน้อยลง	 เพื่อป้องกันความ

เป็นพิษ	 หากมีทองแดงไอออนอิสระในเซลล์มาก

เกนิไป	เซลล์จะสังเคราะห์แมกโครโมเลกลุ	ชือ่	ไฟโท

คีเลทินออกมาท�าปฏิกิริยาคีเลชันกับทองแดงเพื่อ

ควบคุมให้เหลือในระดับที่พอเหมาะ	 ไฟโทคีเลทิน

เป็นโอลิโกเมอร์ของกลูทาไทโอน	 สังเคราะห์โดย

ใช้เอนไซม์ไฟโทคีเลทินซินเทส

	 	 2)	 ถ้าดินมีทองแดงที่เป็นประโยชน์น้อย	

กลไกจะปรับเปลี่ยนให้ดูดได้มากขึ้น	 โดย	 Cu-

responsive	 transcription	 factor	 ชื่อ	 SPL7	

ไปกระตุ้น	 Cu-microRNAs	 ให้เร่งกระบวนการ
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ดูดให้มากขึ้นและการใช้ประโยชน์ทองแดงอย่าง

ประหยัด

	 	 3)	 การเคลื่อนท่ีของทองแดงในไซเล็ม

จะไปในรูปทองแดง-นิโคเทียนามีน	 (Cu-nicotia

namine)	 เพื่อป้องกันไม่ให้ตกตะกอนหรือท�า

ปฏิกิริยากับสารอื่น	 เมื่อถึงใบพืช	 จะถูกดูดเข้าไป

ในออร์แกเนลล์ต่างๆ	 เช่น	 (1)	 ไมโทคอนเดรีย

เพื่อใช้ในการสังเคราะห์เอนไซม์ไซโทโครม	 ซี	

ออกซิเดส	 (2)	 คลอโรพลาสต์	 เพื่อสังเคราะห์

พลาสโทไซยานินในลู เ ม็ นของ ไทลาคอยด 	์

และกระตุ้นเอนไซม์	 Cu/Zn	 ซูเปอร์ออกไซด์

ดีสมิวเทส	 ซึ่งมีบทบาทในการท�าลายอนุมูลอิสระ	

และ	 (3)	 แวคิวโอล	 เพื่อเก็บส�ารองไว้ยาม

ขาดแคลน

	 	 4)	 การควบคุมให ้ทองแดงไปจับกับ

เมทาลโลโปรตีนเป้าหมายท่ีถูกต้องนั้น	 เซลล์พืช

มีเมทาลโลชาเพอโรน	 (metallochaperones)	

ที่จับกับทองแดงแล้วน�าไปส่งยังโปรตีนท่ีต้องการ

ทองแดงอย่างจ�าเพาะเจาะจง	 ช่วยให้โปรตีนนั้น

แสดงบทบาททางสรีระได้			

16.2 ความสัมพันธ์ระหว่างฮอร์โมนพืชกับภาวะ

ธ�ารงดุลของทองแดง

	 	 ฮอร ์โมนพืชหลายชนิด	 เช ่น	 กรด

แอบไซสิก	 จิบเบอเรลลิน	 เอทิลีน	 ออกซิน	 และ

กรดจาสโมนิก	มีบทบาทส�าคัญต่อการเจริญเติบโต

ของพืช	 ขณะเดียวกันก็ช่วยควบคุมให้เกิดภาวะ

ธ�ารงดุลของทองแดงในพืชด้วย	 เช่น	 กระตุ้นการ

ท�างานของโปรตีนขนส่งทองแดงที่เยื่อหุ ้มเซลล	์

การเคลื่อนย้ายระหว่างไซโทโซลกับออร์แกเนลล	์

และการเคลื่อนย้ายธาตุนี้ทางระบบท่อล�าเลียงไป

ส่งเสริมการพัฒนาของพืช	 ท้ังช่วงก่อนออกดอก	

และระยะการพฒันาดอกผล	 (Penarrubia	 et al.,	

2015)

17. สรุป

	 	 ภาวะธ�ารงดุลท่ีอธิบายในบทความนี้มี	

2	 ส่วน	 คือ	 ส่วนแรกเป็นภาวะธ�ารงดุลของสภาพ

แวดล้อมทางเคมีภายในเซลล์	 ได้แก่	 สภาพกรด

ด่างและศักย ์รีดอกซ์ของแต่ละออร ์แกเนลล์

ในเซลล์	 ซ่ึงมีความส�าคัญต่อกระบวนการชีวเคมี

ในบริเวณนั้นๆ	 ส่วนที่สองกล่าวถึงภาวะธ�ารงดุล

ของธาตุอาหาร	 อันประกอบด้วยธาตุอาหารหลัก	

(ไนโตรเจน	 ฟอสฟอรัส	 และโพแทสเซียม)	 ธาตุ

อาหารรอง	(แคลเซียม	แมกนีเซียม	และก�ามะถัน)	

และจุลธาตุซึ่งมี	 8	 ธาตุ	 แต่ในบทความนี้อธิบาย

ภาวะธ�ารงดุลของเหล็ก	 สังกะสี	 และทองแดง

เพียง	3	ธาตุ

	 	 การรักษาภาวะธ�ารงดุลของธาตุอาหาร	

จ�าเป็นต้องด�าเนินการทั้งในสภาพที่ขาดแคลน

และเมื่อได้รับธาตุอาหารมากเกินไป	จนกระทบต่อ

ดุลภาพหรืออาจรุนแรงจนเป็นพิษ	 กระบวนการ

ที่ช ่วยให้เกิดภาวะธ�ารงดุลของธาตุอาหารเริ่ม

ต้ังแต่การควบคุมการดูดที่ราก	 การเคลื่อนย้าย

ระหว่างเซลล์ในราก	 การเคล่ือนย้ายในไซเล็ม

และโฟลเอ็ม	 การใช้ประโยชน์และการหมุนเวียน

เคลื่อนย้ายระหว่างออร์แกเนลล์	 ระหว่างเซลล์

และระหว่างอวัยวะ	 ทั้งนี้เพื่อลดความแปรปรวน

ภายในออร์แกเนลล์	 จนกระทบต่อเมแทบอลิซึม

ในส่วนนั้น	

	 	 ในปัจจุบันความรู ้ทางชีววิทยาโมเลกุล

อธิบายบางส่วนเกี่ยวกับการส่งสัญญาณจากสภาพ

แวดล้อมด้านการเปลี่ยนแปลงความอุดมสมบูรณ์

ของดิน	 และกลไกการรับและส่งต่อสัญญาณ

ภายในพชื	เพือ่ให้พชืตอบสนองต่อสภาพขาดแคลน

หรือมากเกินไปของธาตุอาหารบางธาตุ	 ซ่ึงพืช

ตอบสนองด้วยการควบคุมทุกขั้นตอนที่กล่าว
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ข้างต้น	 เช่น	 ควบคุมการท�างานของโปรตีน

ขนส่งที่เยื่อหุ้มเซลล์ราก	 โปรตีนขนส่งของระบบ

ท่อล�าเลียง	 ตลอดจนโปรตีนขนส่งของเยื่อหุ้ม

ออร์แกเนลล์ทุกชนิดในเซลล์	 โดยมีเป้าหมายหลัก

ด้านภาวะธ�ารงดุลของธาตุอาหารในระดับเซลล	์

คือ	 (1)	 มีบางส่วนส�ารองไว้ในแวคิวโอล	 แล้วน�า

ออกมาใช้เพื่อเสริมให้ส่วนอื่นที่ขาดแคลน	 (2)	

หากไซโทโซลหรือออร์แกเนลล์ใดขาดแคลนก็ส่ง

ไปเพ่ิมเติมให้เพียงพอ	 (3)	 ส่วนใดมีมากเกินไป

ก็ดึงออกแล้วเอาไปเก็บในแวคิวโอล	 และ	 (4)	

ระหว่างการเคลื่อนย้ายจุลธาตุ	คือ	เหล็ก	ทองแดง

และสังกะสี	 จะได้รับการปกป้องให้อยู่ในรูปคีเลต	

และน�าส่งไปยังโมเลกุลเป้าหมายโดยตรง

	 	 ความรู้ที่ได้จากการวิจัยเรื่องภาวะธ�ารง

ดุลของธาตุอาหารในปัจจุบันยังไม่เพียงพอที่จะ

อธบิายในหลายประเดน็แต่มคีวามก้าวหน้ามากขึน้

ตามล�าดับ	 ท�าให้เชื่อว่าในที่สุดนักวิจัยจะสามารถ

สร้างแบบจ�าลองที่แสดงเครือข่ายภาวะธ�ารงดุล	

(homeostasis	 network)	 ของธาตุอาหารแต่ละ

ธาตุที่สมบูรณ์	 ทั้งในระดับเซลล์และพืชทั้งต้น	

ซ่ึงเป็นองค์ความรู้ที่จะน�าไปสู่การเสริมธาตุอาหาร

เชงิชีวภาพให้เพยีงพอ	 (bio-fortification)	 แก่ส่วน

ของพืชที่มนุษย์บริโภค	 เพื่อโภชนาการท่ีดีของ

มวลมนุษย์ในอนาคต
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