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บทคัดย่อ

 เมื่อพืชมีความเครียดท่ีเกิดจากอชีวนะ

ปัจจัย (abiotic factor) หรือชีวนะปัจจัย (biotic 

factor) ไม่เหมาะสม พืชจะเริ่มกระบวนการ

ส่งสัญญาณ ซึ่งประกอบด้วย 3 ข้ันตอน คือ 

การรับสัญญาณด้วยตัวรับ สร้างโมเลกุลสัญญาณ 

เรียกว่าตัวน�ารหัสที่ 1 เพื่อการส่งต่อสัญญาณ

และการตอบสนอง ตัวรับสัญญาณมี 2 ประเภท 

คือตัวรับสัญญาณท่ีอยู ่กับเยื่อหุ ้มเซลล์และตัว

รับสัญญาณภายในเซลล์หรืออยู่ในไซโทพลาซึม 

ธาตุอาหาร 3 ธาตุ คือ แคลเซียม ไนโตรเจน และ

ฟอสฟอรสั มบีทบาทส�าคญัในระบบการส่งสญัญาณ

ในเซลล์พืช ดังนี้ 

 แคลเซียม ท�าหน้าที่เป็นตัวน�ารหัสที่สอง 

โดยมีกลไกควบคุมให้เกิดความแตกต่างหรือ

เกรเดียนต์ความเข้มข้นของแคลเซียมไอออน 

(Ca2+) ระหว่างไซโทโซลกับภายในออร์แกเนลล์

ของเซลล์ รูปแบบการเปลี่ยนแปลงความเข้มข้น

ของไอออนนี้ในไซโทโซลเป็นรหัสของสัญญาณ 

และมีโปรตีน เช่น แคลโมดูลิน คอยตรวจจับ

แคลเซียมไอออนท่ีออกมา แคลโมดูลนิจงึเป็นแกน

ของการแปรสัญญาณจากรูปแบบที่ได้รับเป็นรหัส

และการถอดรหัสสัญญาณแคลเซียมไอออน เมื่อ

แคลโมดูลินที่จับแคลเซียมแล้วท�าปฏิกิริยากับ

โปรตีนแบบต่าง ๆ ก็จะมีผลตอบสนองด้านการ

ควบคุมกระบวนการภายในเซลล์ เช่น การท�างาน

ของโปรตีนขนส่งไอออนที่เยื่อหุ้มเซลล์หรือเยื่อหุ้ม

ออร์แกเนลล์ การท�างานของเอนไซม์ และการ

ถอดรหัสของยีน อันน�าไปสู่การสังเคราะห์โปรตีน 

 ไนโตรเจน มีบทบาทในการส่งสัญญาณ

ของพืช 2 อย่าง คือ (1)  เป็นองค์ประกอบของ

โปรตีนและเอนไซม์ซ่ึงท�าหน้าที่ในระบบนี้ และ 

(2) ไนทริกออกไซด์ ท�าหน้าที่เป็นโมเลกุลสัญญาณ 

โดยไนทริกออกไซด ์ท�าหน ้าที่ส ่ ง สัญญาณที่

เกี่ยวข้องกับกระบวนการทางสรีระหลายด้าน 

เช่น การงอกของเมล็ด การเจริญเติบโตของราก 

การปิดปากใบ และการปรับตัวต่อความเครียด

ชวีนะและอชวีนะ (abiotic and biotic stresses) 

และการเพิ่มภูมิต้านทานโรค ไนทริกออกไซด์มี

บทบาทในการส่งสัญญาณ โดยควบคุมกิจกรรม

ของโปรตีนเป้าหมาย ด้วยการท�าปฏิกิริยาไนโตร

ซิเลชันกับก�ามะถันในโปรตีนหรือกับโลหะใน

โปรตีน และเหนี่ยวน�าให้ความเข้มข้นของ Ca2+ 

ในไซโทโซลสูงขึ้น จากนั้น Ca2+ อิสระในไซโทโซล

จะท�าปฏิกิริยากับโปรตีนเป้าหมาย เพื่อกระจาย

1 ภาควิชาปฐพีวิทยา คณะเกษตร ก�าแพงแสน ม.เกษตรศาสตร์ วิทยาเขตก�าแพงแสน จ.นครปฐม 73140
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บทบาทของแคลเซียม ไนโตรเจน และฟอสฟอรัส
ในการส่งสัญญาณในพืช  
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สัญญาณออกไปอีกทอดหนึ่ง สัญญาณของไนทริก

ออกไซด์ควบคุมการสังเคราะห์เซลลูโลส การปรับ

ตัวต่อภาวะความเข้มของแสงต�่า การสร้างสมดุล

ด้านการเจริญเติบโตของราก ความทนทานต่อ

ความเย็นและความแห้งแล้งของพืช และความ

ต้านทานต่อโรคพืช

 ฟอสฟอรัส เป็นองค์ประกอบในสารอินทรีย์

หลายชนิดที่เกี่ยวข้องกับการส่งสัญญาณของเซลล์ 

ในช่วงรับสัญญาณและส่งสัญญาณ สารอินทรีย์

ที่มีบทบาทส�าคัญในช่วงการรับสัญญาณ คือ 

โปรตีน-จี และไซคลิก อะดีโนซีน โมโนฟอสเฟต 

ส่วนสารอินทรีย์ซึ่งมีหน้าที่ในช่วงส่งสัญญาณ คือ 

เอทีพีที่ใช้ในปฏิกิริยาฟอสฟอริเลชัน เพิ่มหมู่

ฟอสเฟตให้แก่โปรตีนอันเป็นปฏิกิริยาที่มีลักษณะ

ต่อเน่ืองลดหล่ันเป็นชั้น ๆ เพื่อถ่ายโอนสัญญาณ

จากต้นทางมาจนถึงปลายทาง และเอทีพียังเป็น

แหล่งพลังงานในระบบด้วย

ค�าน�า

 หน้าที่หลักของธาตุอาหารพืช 2 ด้าน 

คือ (1) เป็นองค์ประกอบในโครงสร้างของ

สารประกอบของเซลล์ และ (2) กระตุ้นกิจกรรม

ของเอนไซม์ และหน้าที่อื่น ๆ ขึ้นอยู่กับชนิดของ

ธาตุ (ยงยุทธ, 2558) ต่อมามีงานวิจัยที่แสดงว่า

ธาตุอาหาร 3 ธาตุ คือ ไนโตรเจน ฟอสฟอรัส

และแคลเซียมมีบทบาทส�าคัญในกระบวนการ

ส่งสัญญาณ (signaling) ของพืช โดยท�าหน้าที่

หลักในการส่งต่อสัญญาณ ภายในเซลล์และ

ระหว่างเซลล์ของพืช โดยส่งสัญญาณถึงกันด้วย 

“รหัสอันเป็นภาษาเคมี” ให้ส่วนที่เกี่ยวข้องรับรู้ 

เพื่อตอบสนองต่อสิ่งแวดล้อมด้านต่าง ๆ การส่ง

สัญญาณของเซลล์เป็นกระบวนการที่เซลล์รับ

สัญญาณจากภายนอก ซ่ึงเกิดจากอชีวนะปัจจัย 

(abiotic factors) หรือปัจจัยที่ไม่มีชีวิต เช่น 

ความช้ืนดิน และอุณหภูมิไม่เหมาะสมกับการ

เจริญเติบโตของพืช  หรือจากชีวนะปัจจัย (biotic 

factors) หรือปัจจัยที่มีชีวิต เช่น โรคและแมลง

ศัตรูพืชรบกวน แล้วส่งสัญญาณที่ได้รับต่อภายใน

เซลล์และระหว่างเซลล์ จนถึงเซลล์เป้าหมาย 

เพื่อให้พืชมีการตอบสนองต่อสัญญาณนั้น โดย

ปรับตัวให้เหมาะกับสภาพแวดล้อมที่เปลี่ยนแปลง 

(Baluska and Stetano, 2009) 

    บทความนี้แบ่งเป็น 3 ตอน คือ ตอนที่ 1 

สัญญาณแคลเซียมในพืช ตอนที่ 2 บทบาทของ

ไนโตรเจนในการส่งสัญญาณของพืช และตอนที่ 3 

บทบาทของฟอสฟอรัสในการสนับสนุนการส่ง

สัญญาณ 

ตอนที่ 1 สัญญาณแคลเซียมในพืช

 สัญญาณแคลเซียมประกอบด้วย 4 ส่วน 

คือ (1) ธรรมชาติของสัญญาณแคลเซียม (2) 

เกรเดียนต์ (gradient) ความเข้มข้นของแคลเซียม

ไอออนคือหัวใจของระบบ (3) แคลโมดูลินและ

โปรตีนอื่น ๆ ท�าหน้าที่ตรวจจับแคลเซียม และ 

(4) การท�างานของระบบส่งสัญญาณ

1. ธรรมชาติของสัญญาณแคลเซียม

 บทบาทของแคลเซียมในพืชท่ีทราบกัน

โดยทั่วไป คือ ท�าให้ผนังเซลล์แข็งแรง เนื่องจาก

เป็นองค์ประกอบของแคลเซยีมเพก็เทตในผนงัเซลล์ 

เป็นโคแฟกเตอร์ของเอนไซม์หลายชนิด และมี

ส่วนในการควบคุมการเปิดและปิดปากใบ แต่

บทบาทของธาตุนี้ ด้านการส่งสัญญาณในพืช
ค�าส�าคัญ:  การส่งสัญญาณ โมเลกุลสัญญาณ แคลเซียม 
ไนโตรเจน ฟอสฟอรัส แคลโมดูลิน



30

บทความปริทัศน์
เพื่อตอบสนองต่อสภาพแวดล้อมที่เปลี่ยนแปลง

มีการกล่าวถึงกันน้อย สัญญาณแคลเซียมในพืช

เกี่ยวข้องกับโปรตีน สารประกอบอินทรีย์

ฟอสเฟตบางชนิด และอาศัยพลังงานจากเอทีพี 

(adenosine triphosphate, ATP) ดังน้ัน

ไนโตรเจนและฟอสฟอรัสจึงมีบทบาทส�าคัญ

ร่วมกับแคลเซียมด้วย (ยงยุทธ, 2558)

 1.1 แคลเซียมกับการส่งสัญญาณ

  เมื่อเซลล์พืชรับรู ้การเปลี่ยนแปลงของ

สภาพแวดล้อม จะกระตุ้นให้ตัวน�ารหัสท่ีสอง 

(second messenger) ภายในเซลล์เริ่มท�างาน

เพื่อส่งสารสนเทศที่เซลล์ได้รับ  แคลเซียมคือตัวน�า

รหัสที่สองชนิดหนึ่งของระบบนี้ที่มีความส�าคัญ

มาก จึงขออธิบายบทบาทของแคลเซียมในการ

ส่งสัญญาณของเซลล์

  แคลเซียมท�าหน้าที่ในฐานะตัวน�ารหัส

ที่สอง โดยมีกลไกควบคุมให้เกิดความแตกต่าง

หรือเกรเดียนต์ ด้านความเข้มข้นของแคลเซียม

ไอออนระหว่างไซโทโซล (cytosol - ของเหลวใน

ไซโทพลาซึม) กับภายในออร์แกเนลล์ของเซลล์ 

(ภาพที่ 1) ให้กลายเป็นสัญญาณ จึงเรียกว่า 

“ระบบสัญญาณแคลเซียม” ดังนี้

ภาพที่ 1 เซลล์พืชล้อมรอบด้วยผนังเซลล์ (cell wall) และเยื่อหุ้มเซลล์ ภายในมีไซโทพลาซึม (cytoplasm) 

  และนิวเคลียส (nucleus) ในไซโทพลาซึมมีไซโทโซล (cytosol) ซึ่งเป็นของเหลว และมีออแกเนลล์

ต่างๆ เช่น คลอโรพลาสต์ (chloroplast)
  ที่มา: https://th.wikipedia.org/wiki/:Plant_cell_structure.png

  1) ระบบสัญญาณแคลเซียม คือ ระบบ

สัญญาณที่มีขึ้น จากการควบคุมให้เกิดความ

แตกต่างกันด้านความเข้มข้น หรือเกรเดียนต์

ความเข้มข้นของแคลเซียมระหว่างสองบริเวณ 

คือ ที่ไซโทโซลต�่ามาก กับภายในออร์แกเนลล์

ของเซลล์ (เช่น ร่างแหเอ็นโดพลาสต์ แวคิวโอล 

ฯลฯ) สูงมากอย่างเข้มงวด จากการท�างานอย่าง

ประสานกันของโปรตีนช่องผ่านและโปรตีนพาหะ

ส�าหรับแคลเซียม ท�าให้การปล่อยแคลเซียมออก

มาสู่ไซโทโซลเป็นสัญญาณในรูปรหัส (DeFalco 

et al., 2010)
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  2) เครือข่ายสัญญาณเป็นเครือข่ายที่
ซับซ้อนและมีความสัมพันธ์เชิงระบบที่ดีของ
โปรตีนจับแคลเซียมซ่ึงท�าหน้าที่ตรวจจับและ
ถ ่ ายทอดสัญญาณแคลเซียมไปจนเ กิดการ
ตอบสนองต่อสัญญาณน้ัน
  ระบบสัญญาณแคลเซี ยมประกอบ
ด้วย 3 ส่วน คือ (1) การรักษาเกรเดียนต์ของ
แคลเซียมในเซลล์ (2) มีการแกว่งหรือสั่นไหว
ของแคลเซียมไอออน (Ca2+ oscillations) เป็น
การเข้ารหัส (encoding) แคลเซียม (3) มีโปรตีน
ที่มีสัมพรรคภาพ (affinity) สูงต่อแคลเซียมใน
ไซโทโซล เพื่อคอยตรวจจับ ถ่ายทอดรหัส และ
ถอดรหัส (decoding) ออกมาเป็นสารสนเทศ
ที่เซลล์จะตอบสนองให้ตรงกับสารสนเทศนั้น 
(Benerjee et al., 2013)
 1.2 ประโยชน์ของระบบส่งสัญญาณแคลเซยีม
ไอออน
  ระบบนีค้วบคมุด้านสรรีะและกระบวนการ
ในเซลล์พวกยูคาริโอตท้ังหมด ส�าหรับในพืชนั้น
เมื่อพืชได้รับผลกระทบจากปัจจัยทางด้านสภาพ
แวดล้อมทั้งปัจจัยอชีวนะ เช่น ความเย็น ความ
ร้อน การกระทบจากแรง การเกิดบาดแผล ความ
แห้งแล้ง และแบบชีวนะ เช่น เชื้อโรค และการ
เข้ามาของผู้ร่วมอาศัยซึ่งเป็นสิ่งมีชีวิตอ่ืน (เช่น 
ไรโซเบียมกับรากถ่ัว) ปัจจัยเหล่านี้ได้จุดชนวน
ให้กระบวนการต่าง ๆ มากมายภายในเซลล์เริ่ม
ท�างาน เพื่อให้พืชปรับตัวต่อสภาพแวดล้อมที่
เปลี่ยนแปลง (Friml et al., 2015)

2. เกรเดียนต์ความเข ้มข ้นของแคลเซียม
ไอออนคือหัวใจของระบบ
 แม้ว่าแคลเซียมจะเป็นธาตุรอง (ในกลุ่ม
มหธาตุ) ซึ่งพืชต้องการปริมาณมาก และมีใน
เนื้อเยื่อพืชประมาณ 0.5% แต่ภาวะธ�ารงดุล 

(homeostasis) ของแคลเซียมในเซลล์พืช คือ 
ต้องรักษาความเข้มข้นของแคลเซียมไอออน
ในไซโทโซลให้ต�่าประมาณ 10-7 โมลาร์เท่านั้น 
ที่เหลือเก็บไว้ในผนังเซลล์ แวคิวโอล ร่างแห
เอ็นโดพลาสต์และออร์แกเนลล์อื่น ๆ ท�าให้มี
ความแตกต่างหรือเกรเดียนต์ของความเข้มข้น
ระหว่างสองบริเวณ คอืไซโทโซลกับในออร์แกเนลล์
เกิดขึ้นอย่างชัดเจน  การรักษาเกรเดียนต์ความ
เข้มข้นไว้เช่นน้ี มีความส�าคัญมากในระบบส่ง
สัญญาณของเซลล์พืช เนื่องจากการเพิ่มขึ้นของ
แคลเซียมไอออนในไซโทโซลหมายถึงรหัสที่ส�าคัญ
อย่างหนึ่ง ในการควบคุมเมแทบอลิซึมของเซลล์ 
ดังนั้นโปรตีนพาหะและโปรตีนช่องผ่านซ่ึงจ�าเพาะ
เจาะจงต่อแคลเซียมจึงต้องควบคมุการเข้าสู่ไซโทโซล
ของแคลเซียมไอออนอย่างเข้มงวด (Hakeem 
et al., 2014) ดังภาพที่ 2

3. แคลโมดลูนิและโปรตนีอืน่ ๆ ท�าหน้าท่ีตรวจ
จับแคลเซียม
    ชนิดของตัวตรวจจับแคลเซียมไอออนในเซลล์ 
และรายละเอียดของแคลโมดูลิน
    3.1 ตัวตรวจจับแคลเซียมไอออนในเซลล์
          เ ซลล ์ พื ชมี โ ป รตี นหลายชนิ ดที่ จั บ
แคลเซียมไอออนได้ (Ca2+ binding proteins) 
ในระบบการส่งสัญญาณของเซลล์พืชที่เกี่ยวข้อง
กับแคลเซียม มีตัวตรวจจับแคลเซียมไอออนซึ่งมี
โครงสร้างพิเศษ 3 กลุ่ม คือ (1) แคลโมดูลิน 
(calmodulin, CaMs) และโปรตนีคล้ายแคลโมดลูนิ 
(CaM-like protein, CMLs) (2) เอนไซม์คิเนส
ที่ต้องการแคลเซียม (calcium-dependent 
protein kinase, CDPKs) และ (3) โปรตีนคล้าย
แคลซินูรินบี (calcineurin B-like protein, 
CBLs) (DeFalco et al., 2010) ในหัวข้อนี้
จะอธิบายเฉพาะบทบาทของแคลโมดูลิน
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 3.2 แคลโมดูลิน

  ในบรรดาโปรตนีทีค่อยตรวจจบัแคลเซยีม

ไอออน ซึ่งมีอยู่ 3 กลุ่มนั้น แคลโมดูลินมีความ

ส�าคัญที่สุด  แคลโมดูลินเป็นโปรตีนโมเลกุลเล็ก 

มีกรดอะมิโนเป็นองค์ประกอบเพียง 148 ตัว 

น�้าหนักโมเลกุล 16.7 กิโลดาลตัน ท�าหน้าที่ตรวจ

จับแคลเซียมไอออนในสิ่งมีชีวิตพวกยูคาริโอต 

และเป็นแกนของการแปรสัญญาณจากรูปที่ได้รับ

เป็นสัญญาณแคลเซียมไอออน และการถอดรหัส

สญัญาณแคลเซียมไอออน กล่าวคอืเม่ือแคลโมดลูนิ

ท่ีจับแคลเซียมแล้วท�าปฏิกิริยากับโปรตีนแบบ

ต่างๆ ก็จะมีผลตอบสนองให้ประจักษ์ ด้านการ

ควบคุมกระบวนการภายในเซลล์ เช่น (1) การ

ท�างานของโปรตีนขนส่งไอออนท่ีเยื่อหุ ้มเซลล์

หรือเยื่อหุ้มออร์แกเนลล์ (2) การท�างานของ

เอนไซม์ และ (3) การถอดรหัสของยีน หรือการ

สร้างอาร์เอ็นเอ อันน�าไปสู่การสังเคราะห์โปรตีน  

(Gifford et al., 2013)   

         แคลโมดูลินมีรูปทรงคล้ายดัมเบล คือ ด้าน

หัวทั้งสองข้างเป็นทรงกลม เชื่อมด้วยโพลิเพ็บไทด์

ที่มีกรดอะมิโนประมาณ 12 ตัว มีความยืดหยุ่น 

แคลโมดูลินหนึ่งโมเลกุลจับกับแคลเซียม ได้ 4 

ไอออน (ภาพที่ 3)

 ส ่วนของโมเลกุลแคลโมดูลินที่ปลาย

ทั้งสองข้างซ่ึงจับกับแคลเซียมนั้น เรียกว่า EF-

hand motif มีโครงสร้างแบบ helix-loop-helix 

ลักษณะเหมือนก�าปั ้นของมือขวาท่ีเหยียดนิ้วชี้

และนิ้วหัวแม่มือออก จึงมี 3 ส่วนคือ นิ้วชี้เปรียบ

เหมือน helix-E นิ้วหัวแม่มือ คือ helix-F 

บริเวณอุ้งมือที่เปิดออก คือ วงหรือห่วง (loop) 

ที่มีลิแกนด์จับแคลเซียมไอออนไว้ (Miller et al., 

2013) ดังภาพที่ 4

 

4. การท�างานของระบบส่งสัญญาณ

 การท�างานของระบบมี 3 ขั้นตอน คือ 

(1) การเข้ารหัส (2) การส่งสัญญาณในรูปรหัส 

และ (3) การถอดรหัสแคลเซียมไอออน การ

เข้ารหัส คือ การเปลี่ยนข้อมูลเป็นรหัสในภาษา

หนึ่งส่วนการถอดรหัส คือการเปลี่ยนจากรหัสเป็น

ข้อมูลในภาษาเดิม

 4.1 การเข้ารหัสแคลเซียมไอออน

  หลักการเข้ารหัสแคลเซียมไอออนคือการ

ภาพที่ 2 โปรตีนช่องผ่าน (ซ้าย) และโปรตีนพาหะ (ขวา) ส�าหรับแคลเซียม ท�าหน้าที่ควบคุมการเข้าสู่ไซโทโซล

ของแคลเซียมอย่างเข้มงวด

  ที่มา : https://o.quizlet.com/i/stsAPGvg98sn2imD9-fjgw.jpg
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แกว่งของแคลเซียมไอออน คล้ายกับปรับเปลี่ยน

คลื่นในการสื่อสารทางอิเล็กทรอนิคส์ ในการส่ง

สัญญาณแคลเซียมไอออนนั้นจ�าเป็นต้องเพิ่ม

ความเข้มข้นของแคลเซียมไอออนในไซโทโซล แต่

การเพิ่มความเข้มข้นของไอออนนี้ไว้นาน ๆ จะ

เป็นอันตรายต่อเซลล์ ดังนั้นเพื่อหลีกเลี่ยงไม่ให้

เกิดผลเสียดังกล่าว จึงต้องใช้วิธีเพิ่มความเข้มข้น

ของแคลเซียมไอออนไว้เพียงช่ัวขณะแล้วให้ลดลง

ทันที หรือเรียกว่าการแกว่งของแคลเซียมไอออน 

มีลักษณะเป็นคลื่นที่มีความกว้างของคลื่นหรือ

ความถี่ของคลื่นที่แตกต่างกัน หรือทั้งความกว้าง

ของคลื่นและความถี่ของคลื่นของแคลเซียม

ไอออนท่ีแตกต่างกัน จึงเกิดรหัสได้หลายแบบ 

(Hashimoto and Kudla, 2011)

ภาพที่ 3  แคลโมดูลิน 1 โมเลกุล สามารถจับแคลเซียมไอออนได้ 4 ไอออน (วงกลมสีเขียวในภาพ) โดยอยู่

  ด้านละ 2 ไอออน
  ที่มา: https://proteopedia.org/wiki/index.php/Calmodulin_JMU

ภาพที่ 4 การเปรียบเทียบโครงสร้าง helix-loop-helix กับก�าปั้นมือขวาที่กางนิ้วชี้กับนิ้วหัวแม่มือออก (EF 

hand) คือ (1) เฮลิกซ์ (helix) 2 ชุด เป็นโปรตีนซึ่งมีโครงสร้างทุติยภูมิแบบขดหรือวนเป็นเกลียว (ชุด

แรกอยู่ในแนวของนิ้วชี้ ส่วนชุดที่สองอยู่ในแนวของหัวแม่มือ) และ (2) วงกลม คือ แคลเซียมไอออน

ซึ่งถูกจับไว้ในโครงสร้างของลิแกนด์ (ligand) ส�าหรับลิแกนด์ หมายถึงอะตอมหรือกลุ่มของอะตอม

  ที่จับกับไอออนของโลหะ ในที่นี้จับกับแคลเซียมไอออน
  ที่มา: https://proteopedia.org/wiki/images/0/08/Calmodulin_fig_3.png
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 4.2 การถอดรหัสแคลเซียมไอออน 

 เมื่อมีการเข้ารหัสแคลเซียมไอออนตาม

สารสนเทศจากสิ่งเร้า ด้วยการแกว่งของแคลเซียม

ไอออน ณ เวลาหนึ่งและบริเวณหนึ่งในไซโทโซล

ของเซลล์แล้ว สัญญาณแคลเซียมไอออนตามรหัส

ดังกล่าว จะมีการตรวจจับและรับรู้ได้ ต่อจากนั้น

กส่็งรหสัต่อเป็นทอด ๆ เมือ่ถงึปลายทางกถ็อดรหสั 

แล้วกระตุ้นให้เกิดการตอบสนองที่ระดับปลายน�้า

ของกระบวนการส่งสัญญาณ (Hofmann, 2013) 

 ตัวตรวจจับสัญญาณแคลเซียมไอออน

ที่มาในรูปรหัสและท�าหน้าท่ีถอดรหัสนั้น เป็น

โปรตีนหลายชนิด เช่น แคลโมดูลิน (CaMs 

ซึ่งได้อธิบายแล้ว) โปรตีนคล้ายแคลโมดูลิน 

(Calmodulin-like proteins. CMLs) และ

เอนไซม์โปรตนีคเินสทีต้่องการแคลเซยีม (calcium 

dependent protein) โปรตีนเหล่านี้ท�างานเป็น

เครือข่ายการส่งสัญญาณและถอดรหัส เพื่อน�าไป

สูก่ระบวนการทีท่�าให้พืชตอบสนองต่อความเครยีด

จากสิ่งแวดล้อมอย่างเหมาะสม (Seybold et al., 

2014)

 พืชที่ขาดแคลเซียม ไนโตรเจน และ

ฟอสฟอรัสจึงได้รับผลกระทบจากสภาพแวดล้อม

รุนแรงกว่าพืชที่มีธาตุเหล่านี้เพียงพอ เพราะการ

ขาดธาตุใดธาตุหนึ่งในสามธาตุนี้ ท�าให้ระบบส่ง

สัญญาณไม่สมบูรณ์ จึงไม่สามารถปรับตัวเพื่อ

ตอบสนองต่อสภาพแวดล้อมได้อย่างเหมาะสม

และทันท่วงที (Thor and Peiter, 2014)

ตอนที ่ 2 บทบาทของไนโตรเจนในการส่ง

สัญญาณของพืช

 ตอนที่ 2 อธิบาย 4 เรื่อง คือ (1) 

ภาพรวมบทบาทของไนโตรเจนในการส่งสัญญาณ 

(2) บทบาทของไนทริกออกไซด์ (NO) ในการ

ส่งสัญญาณ (3) การส่งสัญญาณของไนทริก

ออกไซด์ (NO signaling) ในพืช และ (4) 

บทบาทของไนทริกออกไซด์ทางสรีระของพืช

1. ภาพรวมบทบาทของไนโตรเจนในการส่ง

สัญญาณ

    ไนโตรเจนมีบทบาทในการส่งสัญญาณของพืช 

3 อย่าง คือ (1) เป็นองค์ประกอบของโปรตีน 

และโปรตีนหลายชนิดท�าหน้าที่ในการส่งสัญญาณ

ของพืช เช่น โปรตีนรับสัญญาณที่เยื่อหุ้มเซลล์

และภายในเซลล์ (2) เป็นองค์ประกอบของ

เอนไซม์ และเอนไซม์หลายชนิดท�าหน้าที่ในการ

สื่อสารของพืช เช่น เอนไซม์โปรตีนคิเนส ซึ่ง

ท�าหน้าที่เคลื่อนย้ายหมู ่ฟอสเฟตมาให้โปรตีน 

และ (3) ไนทริกออกไซด์ ท�าหน้าที่เป็นโมเลกุล

สัญญาณ (ยงยุทธ, 2558) บทบาทของไนโตรเจน

ในการส่งสัญญาณของพืชจะเน้นเฉพาะบทบาท

ของไนทริกออกไซด์ในการส่งสัญญาณ

      

2. บทบาทของไนทริกออกไซด ์ ในการส ่ง

สัญญาณ

 ธาตุไนโตรเจนในรูปของไนทริกออกไซด์ 

(NO) มีบทบาทส�าคัญในด้านสรีรวิทยาและการ

สื่อสารของเซลล์พืช ดังนี้ (Courtois et al., 

2008; Tsay et al., 2011) 

 2.1 ไนทริกออกไซด์กับสรีรวิทยาของพืช

 ไนทริกออกไซด์ซึ่งเป็นอนุมูลอิสระในรูป

แก๊ส ที่มีบทบาทส�าคัญในกระบวนการทางสรีระ

ของเซลล์พืช จากสมบัติของแก๊สและบทบาทใน

การกระตุ้นกระบวนการทางสรีระของพืช จึงเรียก

ไนทริกออกไซด์ว ่าเป็นตัวส่งสัญญาณรูปแก๊ส 

เนื่องจากเป็นแก๊สละลายน�้าได้ สามารถผ่าน

เยื่อบริเวณที่เป็นลิปิด หรือใช้ช่องผ่านของน�้า 
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(aquaporin) เข้าไปถึงโมเลกุลเป้าหมายภายใน

เซลล์ได้อย่างรวดเร็ว และมีผลต่อกระบวนการ

ที่ส�าคัญเช่น การสูบโปรตอน (proton pump) 

การท�างานของโปรตีนช่องผ่านโพแทสเซียม

ไอออน (potassium channel) ตลอดจนมีผล

ต่อบทบาทด้านการส่งสัญญาณภายในเซลล์ของ

แคลเซียมไอออน (Shabala and Pottosin, 

2014)   

 พืชสังเคราะห์ไนทริกออกไซด์จากหลาย

กระบวนการ (ภาพที่ 5) แก๊สนี้เมื่อเกิดขึ้นแล้ว

สามารถแพร ่ผ ่านเยื่อหุ ้ม เซลล ์และเยื่อหุ ้ม

คลอโรพลาสต์ เข้าไปในสโทรมาของคลอโรพลาสต์

ได้ในเวลาอันรวดเร็ว ไนทริกออกไซด์ท�าหน้าที่

เป็นสัญญาณที่เกี่ยวข้องกับกระบวนการทางสรีระ

หลายด้าน เช่น การงอกของเมล็ด การเจริญ

เติบโตของราก การปิดปากใบ และการปรับตัว

ต่อความเครียดชีวนะและอชีวนะ  และการเพิ่ม

ภูมิต้านทานต่อโรคพืช ไนทริกออกไซด์มีกิจกรรม

เชิงชีวภาพ คือ การเกิดปฏิกิริยาไนโตรซิเลชันกับ

ก�ามะถัน (S) ในโปรตีน (S-nitrosylation) โดย

ไนทริกออกไซด์เข้าท�าปฏิกิริยากับโปรตีนและ

มีพันธะโคเวเลนซ์กับหมู่ไทโอล (thiol, -SH) ของ

ซีสเทอีนได้สารประกอบ S-nitrosothiol (SNO) 

โดยสาร S-nitrosothiol มีบทบาทในการกระตุ้น

การท�างานของช่องผ่านแคลเซียมและช่องผ่าน

โพแทสเซียม  แต่ยับยั้งการท�างานของช่องผ่าน

โซเดียม นอกจากนี้ยังมีผลต่อกระบวนการต่าง ๆ

ในพืชอีกหลายด้าน (Yu et al., 2014)

 2.2 บทบาทของแคลเซยีมกบัไนทรกิออกไซด์

 แคลเซียมกับไนทริกออกไซด์มีบทบาท

ร่วมกัน ในการควบคุมกระบวนการทางสรีระของ

พืช 2 ด้าน คือ (1) Ca2+ ส่งเสริมการสังเคราะห์

ไนทริกออกไซด์ โดยกระตุ้นกิจกรรมของเอนไซม์

ไนทริกออกไซด์ซินเทส และ (2) ไนทริกออกไซด์

เป็นตัวปลดปล่อย Ca2+ (Ca2+- mobilizing 

agent) โดยมีบทบาทในการควบคุมการเปิดช่อง

ผ่านของ Ca2+ ในเยื่อของออร์แกเนลล์ เพื่อปรับ

ความเข้มข้นของ Ca2+ ในไซโทโซล เนื่องจากการ

เปลี่ยนแปลงความเข้มข้นของ Ca2+ ในไซโทโซล 

เป็นรหัสอย่างหนึง่ท่ีควบคมุกระบวนการทางชวีเคมี

ของเซลล์ จึงเป็นการประสานกันในการส่งรหัส 

เพื่อให้เกิดการเปลี่ยนแปลงในเซลล์ (Courtois 

et al., 2008)

ภาพที่ 5 กระบวนการสังเคราะห์ไนทริกออกไซด์ในเซลล์พืชมีหลายกระบวนการ เช่น การรีดิวซ์ไนไทรต์โดยใช้
อิเล็กตรอนจากไมโทคอนเดรีย การเปลี่ยนแปลงของกรดอะมิโน สารประกอบอะมีนและพอลิอะมีน
ที่มา: https://www.researchgate.net/profile/Nafees-Khan-2/publication/291974013/figure/fig4/AS:66

9590145232904@1536654139470/Sources-of-nitric-oxide-NO-synthesis-in-plants_W640.jpg



36

บทความปริทัศน์
3. การส่งสัญญาณของไนทริกออกไซด์ในพืช 

           การส่งสัญญาณของไนทริกออกไซด์ในพืช 

มีหลายกระบวนการ ในท่ีน้ีจะอธิบายเพียง 2 

กระบวนการ ดังน้ี (Romeo-Puertas and 

Dellodonne, 2008)

 1) ไนทริกออกไซด์ควบคุมกิจกรรมของ

โปรตีนเป้าหมายโดยท�าปฏิกิริยาไนโตรซิเลชัน 

(nitrosylation) กับ S ในโปรตนี (S-nitrosylation) 

หรือกับโลหะในโปรตีน (metal-nitrosylation)

 2) ไนทริกออกไซด์เหนี่ยวน�าให้ความ

เข้มข้นของ Ca2+ ในไซโทโซลสูงขึ้น โดยกระตุ้น

การเปิดช่องผ่านของแคลเซียม (Ca2+ channels) 

ที่เยื่อหุ้มออร์แกเนลล์ต่าง ๆ ซึ่งเก็บแคลเซียม 

ต่อจากนั้น Ca2+ อิสระในไซโทโซลจะท�าปฏิกิริยา

กับโปรตีนเป้าหมาย เพื่อกระจายสัญญาณออกไป

อีกทอดหนึ่ง

4. บทบาทของไนทริกออกไซด์ทางสรีระของพืช

 ไนทริกออกไซด์เป็นโมเลกุลสัญญาณ

ในพืช ซึ่งเกี่ยวข้องกับกระบวนการต่าง ๆ ซึ่งสรุป

ได้ 7 ประการดังนี้ (Romero-Puertas and 

Dellodonne. 2003; Courtois et al., 2008)

 1) การสังเคราะห์เซลลูโลส: ไนทริก

ออกไซด์ความเข้มข้นต�่า ช่วยเพิ่มกิจกรรมของ

เอนไซม์เซลลูโลสซินเทส ช่วยให้กลูโคสเข้ารวม

ในโมเลกุลของเซลลูโลสมากข้ึน จึงเพ่ิมปริมาณ

เซลลูโลสในราก

 2) การปรบัตวัต่อภาวะความเข้มของแสง

ต�า่: ช่วยเพิม่ขนาดใบ ปรมิาณคลอโรฟิลล์ กิจกรรม

ของเอนไซม์หลายชนิดที่ช่วยสลายอนุมูลอิสระ 

และเพิ่มการสะสมกรดอะมิโนโพรลีนด้วย

 3) การสร้างสมดุลด้านการเจริญเติบโต

ของราก: โดยไนทริกออกไซด์มีบทบาทเกี่ยวข้อง

กับการแตกรากแขนงของพืช กล่าวคือ เมื่อพืช

ได้รับกรดอินโดลแอซิติก (IAA) แล้วสังเคราะห์

ไนทริกออกไซด์บริเวณที่จะแตกราก ซ่ึงไนทริก

ออกไซด์จะช ่วยกระตุ ้นให ้ความเข ้มข ้นของ

แคลเซียมไอออนเพิ่มในไซโทโซล และการเพิ่มขึ้น

ของแคลเซียมในโซโทโซลนี้เองที่เกี่ยวโยงกับ

การส่งสัญญาณอันมาจากกรดอินโดลแอซิติก 

จนกระทั่งกระตุ้นการแบ่งเซลล์แบบมิโตซิส และ

พัฒนาเนื้อเยื่อจนกลายเป็นรากแขนง (ภาพที่ 6)

 4) ความทนทานต่อความเย็นและความ

แห้งแล้งของพืช: เมื่อพืชกระทบกับความเย็นและ

ความแห้งแล้ง ยีนจะควบคุมการสร้างโปรตีนชื่อ 

Hybrid proline-rich proteins (HYPRPs) 

และจะมีการสังเคราะห์โปรตีนนี้ได้มากในพืชที่

ทนต่อสภาพดังกล่าว ไนทริกออกไซด์มีบทบาท

ส�าคัญในการกระตุ้นให้ยีน MfHYPRP แสดงออก

ในการสร้างโปรตีน HYPRPs เมือ่พชืกระทบกบั

ความเยน็และความแห้งแล้ง

 5) ความต้านทานโรคพืช: การเหนี่ยวน�า

ให้มีการแสดงออกของยีนซึ่งมีหน้าที่การป้องกัน

ตัวของพืชซึ่งติดเชื้อ ให้ควบคุมการสร้างโปรตีน

ที่เกี่ยวข้องกับความต้านทานโรค

 6) การควบคุมภาวะธ�ารงดุลของเหล็ก

ในราก: ไนทริกออกไซด์มีบทบาทในการควบคุม

การดูด การใช้ และภาวะธ�ารงดุลของเหล็กใน

รากพืช ช่วยปรับสภาพให้พืชพออยู่ได้ในสภาพ

ที่มีเหล็กน้อย

 7) การสร้างภาวะสมดุลของฮอร์โมนพืช: 

เกี่ยวข้องกับบทบาทของออกซิน (auxin) ใน

การควบคุมการแตกราก เกี่ยวข้องกับสมดุลของ

กรดแอบส์ซิสิก (abscisic acid) ในภาวะที่พืช

ขาดน�้า
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ตอนที ่3 บทบาทของฟอสฟอรสัในการสนบัสนนุ

การส่งสัญญาณ

 ฟอสฟอรัสเป ็นองค ์ประกอบในสาร

อินทรีย์หลายชนิดที่เกี่ยวข้องกับการส่งสัญญาณ

ของเซลล์ สารประกอบดังกล่าวมีบทบาทในการ

ส่งสัญญาณ 2 ช่วง คือ ช่วงรับสัญญาณและ

ช่วงส่งสัญญาณไปยังเป้าหมาย ดังนี้

1. บทบาทในช่วงรับสัญญาณ

 ฟอสฟอรัสมีบทบาทส�าคัญในช่วงการรับ

สัญญาณของตัวรับสัญญาณท้ัง 3 แบบ ดังนี้ 

(Baluska and Stefano, 2009) 

แบบที ่ 1 ตัวรับสัญญาณที่เชื่อมกับโปรตีน-จี 

เกิดขึ้นและเปลี่ยนแปลงดังนี้

 1) โปรตีน-จี คือ โปรตีนที่มีสภาพพร้อม

ท�างาน (active state) เมื่อมี GTP (guanosine 

triphosphate) เป็นองค์ประกอบ (ภาพที่ 7) 

และมีสภาพไม่พร้อมท�างาน (inactive state) 

เมื่อมี GDP (guanosine diphosphate) เป็น

องค์ประกอบ สารสองชนิดนี้มีหมู่ฟอสเฟตอยู่ใน

โครงสร้าง

 2) โปรตีน-จี เป็นโปรตีนตัวกลางระหว่าง

ตัวรับสัญญาณกับเอนไซม์ที่จะถูกกระตุ้น เมื่อยัง

ไม่มีโมเลกุลสัญญาณมาจับกับตัวรับสัญญาณ 

โปรตีน-จีมีสภาพไม่พร้อมท�างาน เพราะมี GDP 

เป็นองค์ประกอบ แต่เมื่อมีโมเลกุลสัญญาณเข้า

จับกับตัวรับ โปรตีน-จีนี้จะเข้าเชื่อมกับโปรตีน

ตัวรับสัญญาณ

 3) จากนั้น GTP จะเข้าแทนที่ GDP ใน

โปรตีน-จี ท�าให้โปรตีน-จี มีสภาพพร้อมท�างาน

และออกไปกระตุ ้นกิจกรรมของเอนไซม ์ได ้ 

เอนไซม์ที่ถูกกระตุ้น ได้แก่ อะดีนิลไซเคลส 

(adenyl cyclase) ซ่ึงท�าหน้าที่สร้างไซคลิก 

อะดีโนซีน โมโนฟอสเฟต (cyclic adenosine 

monophosphate, cAMP) (ภาพที่ 8) ให้

ออกไปท�าหน้าที่เป็นตัวน�ารหัสที่สอง

ภาพที่ 6 ขั้นตอนการตอบสนองของต้นแตงกวาในการแตกรากหลังจากที่ได้รับ IAA (IAA คือ indole acetic 

acid, cGMP คือ cyclic guanosine monophosphate) 

 ที่มา: ยงยุทธ (2558)

ล�าต้นพืชได้รับ IAA


สังเคราะห์ NO บริเวณที่จะแตกราก


สังเคราะห์ cGMP


เพิ่ม [Ca2+] ในไซโทโซล


จุดชนวนให้เกิดการเปลี่ยนแปลงการแสดงออกของยีน


แตกรากแขนง
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 กระบวนการที่ ต ่ อ เนื่ องจากการรับ

สัญญาณเป็นการขยายสัญญาณ กล่าวคือตัวรับ

สัญญาณตัวหนึ่งสามารถกระตุ ้นโปรตีน-จีได ้

หลาย ๆ ตัว แล้วโปรตีน-จีเหล่านั้นจะไปสร้าง 

cAMP ได้หลายตัวด้วย cAMP แต่ละตัวก็กระตุ้น

เอนไซม์โปรตนีคิเนส (protein kinase) อกีต่อหนึง่ 

ซึ่งสามารถเพิ่มหมู่ฟอสเฟต (phosphorylation) 

ให้โปรตีนและเอนไซม์อื่น ๆ ได้มากมายเช่นกัน

แบบท่ี 2 ตัวรับสัญญาณเชื่อมกับเอนไซม  ์

เม่ือตัวรับสัญญาณได้รับโมเลกุลสัญญาณแล้ว 

จะกระตุ ้นการท�างานของเอนไซม์ที่ เชื่อมอยู ่ 

เช่น เอนไซม์ไทโรซีนคิเนส (tyrosine kinase) 

ท�าหน ้าที่ เพิ่มหมู ่ฟอสเฟตให ้กับกรดอะมิโน

ไทโรซนีทีเ่ป็นองค์ประกอบของโปรตนีทีร่บัโมเลกลุ

สัญญาณ ในกรณีนี้ต้องใช้เอทีพี (adenosine 

triphosphate, ATP) ในปฏกิริยิาเพิม่หมูฟ่อสเฟต

ให้โปรตีน

แบบที่ 3 ตัวรับสัญญาณเชื่อมกับช่องผ่านของ

ไอออน ตัวรับสัญญาณแบบนี้ท�าหน้าที่ควบคุม

ให้ช่องผ่านไอออนเปิด เพื่อให้ไอออนชนิดนั้น ๆ 

(เช่น ไฮโดรเจนไอออน โซเดียม แคลเซียม 

หรือแมกนีเซียมไอออน) ผ่านช่องเข้าไปในเซลล์ 

ขัน้ตอนนีต้้องใช้กระบวนการสบูโปรตอน (proton 

pump) เพื่อปรับศักย์เยื่อให้เหมาะสม ตัวสูบ

โปรตอนท�างานเมื่อได้รับพลังงานจากเอทีพี ซึ่งมี

หมู่ฟอสเฟตเป็นองค์ประกอบ  (Schachtman 

and Shin, 2007)    

ภาพที่ 7 โครงสร้างของ GTP (guanosine triphosphate) มีหมู่ฟอสเฟตเป็นองค์ประกอบ 3 หมู่
 ที่มา: https://www.worldofmolecules.com/life/gtp-molecular-struture.jpg

ภาพที่ 8 ไซคลิก อะดีโนซีน โมโนฟอสเฟต (cyclic adenosine monophosphate, cAMP)
 ที่มา: https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/e/eb/Cyclic-adenosine-monophosphate-2D

 -skeletal.png
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2. บทบาทในช่วงการส่งสัญญาณ

 ในเร่ืองนี้จะอธิบาย 2 เรื่อง คือ (1) 

สารประกอบของฟอสฟอรัสในการส่งสัญญาณ 

และ (2) การส่งสัญญาณด้วยวิถี MAPKs ดังนี้

 2.1 สารประกอบของฟอสฟอรัสในการส่ง

สัญญาณ

 ธาตุฟอสฟอรัสในรูปของเอทีพีมีบทบาท

ส�าคัญในระบบการสื่อสารของเซลล์พืชที่เรียกว่า 

MAP kinase cascade ระบบ MAP kinase มี

ชื่อเต็มว่า Mitogen-activated protein kinases 

(MAPKs) เดิมเรียกว่า extracellular signal-

regulated kinases (ERK) เป็นเอนไซม์โปรตีน

คิเนสที่มีบทบาทในกระบวนการที่ตอบสนองต่อ

สิ่งแวดล้อม ส�าหรับ MAP kinase cascade 

เป็นรูปแบบของการส่งสัญญาณที่ส่งต่อกันทอด ๆ 

(cascade) โดยเอนไซม์โปรตีนคิเนสสามารถเติม

หมู่ฟอสเฟต (phosphorylation) ให้ตนเองและ

โปรตีนโมเลกุลอื่นได้ จนน�าไปสู่การตอบสนอง

ของเซลล์ เป็นลักษณะการกระตุ้นการท�างาน

ของโปรตีนโดยการเติมหมู่ฟอสเฟตเป็นทอด ๆ 

(Hakeem et al., 2014)

 2.2 การถ่ายโอนสัญญาณด้วยวิถี MAPKs

  การสือ่สารของเซลล์ด้วยวิถ ี MAPKs เป็น

วิถีที่โปรตีนชนิดต่าง ๆ รวมทั้ง MAPKs ร่วมกัน

ท�าหน้าที่ส่งสัญญาณจากตัวรับ (receptor) 

ท่ีเยื่อหุ ้มเซลล์ไปในแต่ละขั้นตอนของระบบ 

ตามล�าดับ แล้วส่งถึง DNA ในนิวเคลียส การ

ส่งสัญญาณเริ่มเม่ือโมเลกุลสัญญาณนอกเซลล์

จับกับตัวรับจะส่งผลเป็นล�าดับ ดังตัวอย่างกรณี

มี 4 ทอด คือ (Frilm et al., 2015) 

 1) มีโมเลกุลซึ่งท�าหน้าที่กระตุ ้นการ

ถ่ายทอดสัญญาณ (activated relay molecule) 

ซึ่งโมเลกุลนี้มากระตุ ้นเอนไซม์โปรตีนคิเนส

ตัวที่หนึ่ง

 2) เอนไซม์โปรตีนคิเนสตัวที่หนึ่งซ่ึงได้

รับการกระตุ้นแล้ว  จะเร่งปฏิกิริยาการย้ายหมู่

ฟอสเฟตหมู่ท่ีสามจาก ATP ไปให้เอนไซม์

โปรตีนคิเนสตัวท่ีสอง ท�าให้โปรตีนคิเนสตัวท่ีสอง

ได้รับการกระตุ้น

 3) เอนไซม์โปรตีนคิเนสตัวที่สองซ่ึงได้

รับการกระตุ้นแล้ว จะเร่งปฏิกิริยาการย้ายหมู่

ฟอสเฟตหมู่ที่สามจาก ATP ไปให้โปรตีนคิเนส

ตัวที่สามได้รับการกระตุ้น

 4) เอนไซม์โปรตีนคิเนสตัวท่ีสามซ่ึงได้

รับการกระตุ้นแล้ว จะเร่งปฏิกิริยาการย้ายหมู่

ฟอสเฟตหมูท่ีส่ามจาก ATP ไปให้โปรตนีเป้าหมาย 

และโปรตีนเป้าหมายนี้เองที่กระตุ้นการท�างาน

ของ DNA ในนิวเคลียส แล้วมีการแสดงออก

ของยีนโดยการสร้างโปรตีน เกิดการเปลี่ยนแปลง

ภายในเซลล์หรือมีการแบ่งเซลล์เพื่อตอบสนอง

ต่อสิ่งแวดล้อม 

 ส�าหรับเอนไซม์โปรตีนคิเนสตัวที่หนึ่ง 

สอง สาม และโปรตีนเป้าหมาย หลังจาก

ได้ท�าหน้าที่กระตุ้นโมเลกุลถัดไปแล้ว จะกลับ

มีสภาพไม่พร้อมท�างาน (inactive state) 

เหมือนเดิม และจะรับการกระตุ้นในกระบวนการ

ส่งสัญญาณในระบบฟอสฟอรีเลชัน ที่ส่งต่อกัน

เป็นทอด ๆ (phosphorylation cascade) 

รอบใหม่ ธาตุอาหารสองธาตุที่มีบทบาทส�าคัญ

ในกระบวนการส่งสัญญาณแบบนี้ คือ (1) 

ไนโตรเจนซึ่งอยู่ในโครงสร้างของโปรตีน เอนไซม์ 

และ ATP กับ (2) ฟอสฟอรัสซึ่งเป็นองค์ประกอบ

ใน ATP และฟอสเฟตหมู่ที่สามของ ATP จะ

ถูกย้ายไปเพ่ิมให้โปรตีนคิเนสแต่ละตัว และ

ท้ายที่สุดไปยังโปรตีนเป้าหมาย (Hakeem et al., 

2014)
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 แคลเซียม ไนโตรเจน และฟอสฟอรัส มี

บทบาทส�าคัญในระบบการส่งสัญญาณในเซลล์พืช 

ดังนี้ 

 1) แคลเซียม เป็นตัวน�ารหัสที่สอง 

โดยมีกลไกควบคุมให้เกิดความแตกต่างหรือ

เกรเดียนต์ความเข้มข้นของแคลเซียมไอออน 

ระหว่างไซโทโซลกับภายในออร์แกเนลล์ของเซลล์ 

และมีโปรตีน เช่น แคลโมดูลินคอยตรวจ

จับแคลเซียมไอออนในไซโทโซล แคลเซียม-

แคลโมดูลินจึงเป็นแกนของการถ่ายทอดสัญญาณ

และการถอดรหัสสัญญาณแคลเซียมไอออน ซึ่งมี

ผลต่อการควบคุมกระบวนการภายในเซลล์ เช่น 

การท�างานของโปรตีนขนส่งไอออนที่เยื่อหุ้มเซลล์

หรือเยื่อหุ้มออร์แกเนลล์ การท�างานของเอนไซม์ 

และการสร้างอาร์เอ็นเอ อันน�าไปสู่การสังเคราะห์

โปรตีน 

 2) ไนโตรเจน มบีทบาทในการส่งสญัญาณ

ของพืช 3 อย่าง คือ เป็นองค์ประกอบของโปรตีน 

และเอนไซม์ซึ่งท�าหน้าที่ในระบบส่งสัญญาณของ

พืช ส่วนไนทริกออกไซด์ ท�าหน้าที่เป็นโมเลกุล

สัญญาณที่เก่ียวข้องกับกระบวนการทางสรีระ

หลายด้าน เช่น การงอกของเมล็ด การเจริญ

เติบโตของราก การปิดและการเปิดปากใบ และ

การปรับตัวต่อความเครียดชีวนะและอชีวนะ และ

การเพิ่มภูมิต้านทานโรค ไนทริกออกไซด์ควบคุม

การสังเคราะห์เซลลูโลส การปรับตัวต่อภาวะ

ความเข้มของแสงต�่า การสร้างสมดุลด้านการ

เจริญเติบโตของราก ความทนทานต่อความเย็น

และความแห้งแล้งของพืช

 3) ฟอสฟอรัส เป็นองค์ประกอบใน

สารอนิทรีย์หลายชนดิทีเ่ก่ียวข้องกบัการส่งสญัญาณ

ของเซลล์ ทั้งในช่วงรับสัญญาณและส่งสัญญาณ 

สารอนิทรย์ีทีม่บีทบาทส�าคญัในช่วงการรบัสญัญาณ 

คือ โปรตีน-จี ส่วนสารอินทรีย์ซึง่มหีน้าทีใ่นช่วง

ส่งสญัญาณ เช่น ไซคลกิ อะดโีนซนี โมโนฟอสเฟต 

ท�าหน้าที่เป็นตัวน�ารหัสที่สอง และเอทีพี ซึ่งใช้ใน

ปฏิกิริยาฟอสฟอริเลชันและเป็นแหล่งพลังงาน

ในระบบ
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