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 จากการศึกษาผลของภาวะกดดันเน่ืองจากแสงตอชีวสังเคราะหของพอลิเอมีน และศึกษา
การควบคุมระดับยีนและระดับโปรตีนของเอนไซมที่กระตุนการสรางพอลิเอมีนภายใตภาวะกดดัน
เน่ืองจากแสงในไซยาโนแบคทีเรีย Synechocystis sp. PCC 6803 โดยเราไดเลือกภาวะกดดัน
เน่ืองจากแสงยูวี หรืออัลทราไวโอเล็ตเปนหลักนั้น พบวาเซลล Synechocystis ที่ไดรับการสัมผัสกับ
แสงหรือรังสียูวีเอและยูวีบีที่ความเขม 11.0-13.0 วัตตตอตารางเมตร และ 1.2-1.3 วัตตตอตาราง
เมตร ตามลําดับ เปนเวลา 1 ชั่วโมง จะเจริญเติบโตลดลง ในขณะที่รังสียูวีซี (1.0-1.3 วัตตตอตาราง
เมตร) มีผลกระทบตอการเจริญเติบโตของไซยาโนแบคทีเรียเพียงเล็กนอยทั้งที่การลดลงของอัตรา
การสังเคราะหดวยแสงลดลงถึงประมาณ 18 เปอรเซ็นตสัมพันธจากอัตราเริ่มตน รังสียูวีเอและยูวีบี
สงผลลดปริมาณคลอโรฟลล เอ และแคโรทีนอยดภายในเซลลขณะที่ยูวีซีลดปริมาณคลอโรฟลล เอ 
แตไมมีผลกระทบตอปริมาณแคโรทีนอยดภายในเซลล สําหรับปริมาณพอลิเอมีนน้ัน พบวารังสียูวีเอ
ไมมีผลตอการเปลี่ยนแปลงปริมาณสเปอรมิดีนภายในเซลล แตยูวีบีและยูวีซีมีผลทําใหปริมาณ
ของสเปอรมิดีน ลดลงถึง 25 และ 50 เปอรเซ็นต ตามลําดับ และที่สําคัญพบวา การที่เซลลไดรับ
รังสีทั้งสามชนิดทําใหปริมาณสเปอรมิดีนที่ไมสามารถละลายในกรดเปอรคลอริกได (ซึ่งจัดเปนพอลิ
เอมีนในรูปแบบบาวนดซึ่งจับกับโมเลกุลที่มีประจุลบภายในเซลล) ลดลง ที่สําคัญคือ พิเวเทรสซีน
และสเปอรมีนซึ่งมีปริมาณเพียงเล็กนอยภายในเซลลไดรับการกระตุนจากรังสียูวีบีและยูวีซีเพ่ิมขึ้น
ประมาณ 3 และ 8 เทา ตามลําดับ การเปลี่ยนแปลงปริมาณพอลิเอมีนที่ไดรับการกระตุนจากรังสียูวี
บีและยูวีซีสอดคลองกับผลการเปลี่ยนแปลงในระดับ mRNA ของยีนอะจินีนดีคารบอกซิเลส 
แต ไม สอดคล องกับระ ดับโปรตีน  และยั งพบอีกว า  ระ ดับทรานสคริปทของยีน  adc1 
เพ่ิมขึ้นในขณะที่ทรานสคริปทของยีน adc2 ลดลงภายใตภาวะกดดันเนื่องจากแสงยูวีบีและยูวีซี 
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This study has been focusing to understand the effect of light stress upon 
polyamine biosynthesis and the regulations on their transcriptional and translational levels 
of polyamine-biosynthetic enzyme under light stress, especially UV radiation, in 
cyanobacterium Synechocystis sp. PCC 6803. To investigate the short term effect of 
ultraviolet (UV) radiations on changes in pigments and polyamine contents, Synechocystis 
sp. PCC 6803 cells after exposure to UV-radiation were extracted by dimethylformamide 
and perchloric acid for pigments and polyamines determination, respectively. Cell growth 
was slightly decreased after 1 h exposure to UV-A (11.0-13.0 W.m-2) and UV-B (1.2-1.3 
W.m-2) radiations. UV-C (at 1.0-1.3 W.m-2) had little effect on cell growth despite the 
decrease of photosynthetic rate by about 18%. UV-A and UV-B decreased the contents of 
chlorophyll a and carotenoids whereas UV-C decreased chlorophyll a but had no effect on 
carotenoids. Spermidine contents were unaffected by UVA,in contrast to the reduction of 25 
and 50% by UV-B and UV-C, respectively. All three types of UV-radiation particularly 
reduced perchloric acid-insoluble spermidine (which is classified to bound polyamines 
associating to negatively charged-biomolecules). Importantly, putrescine and spermine 
which accounted for less than 1% of intracellular polyamines were increased by about 
three- to eight-fold by UV-B and UV-C, respectively. The changes in polyamines contents 
by UV-B and UV-C were consistent with the changes in transcript levels of arginine 
decarboxylase mRNA, but not with the protein levels. The decrease in the transcripts of 
adc2 but not adc1 was observed with UV-B and UV-C treatments. 
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เนื้อหางานวิจัย 
 

1. บทนํา 
1.1 ผลงานวิจยัที่เก่ียวของ (Literature review)  

 

พอลิเอมีนคือสายพอลิเมอรของเอมีนชนิดอะลิฟาทิกที่เกิดขึ้นโดยธรรมชาติซึ่งถูกพบใน
สิ่งมีชีวิตทุกชนิด พอลิเอ-มีนสวนใหญทั่วไป มี 3 ชนิดหลัก คือ สเปอรมิดีนซ่ึงเปนไทรเอมีน (Spd) 
สเปอรมีนซ่ึงเปนเททรามีน (Spm) และพิวเทรสซีน (Put) ซึ่งเปนสารตั้งตนชนิดไดเอมีน (ดังรูปที่ 1) 
สําหรับพอลิเอมีนที่มีสายยาวมากกวาเททรามีนน้ันมักพบในแบคทีเรีย สาหราย รา สัตว และพืช
ชั้นสูง อาทิเชน ในแบคทีเรียที่ชอบอุณหภูมิสูงมาก Thermus thermophilus พบพอลิเอมีนที่
หลากหลาย กลาวคือทั้งที่เปนเสนตรง มีกิ่งกานเปนเพนทามีน เฮกซามีนและเฮปทามีน (Oshima, 
1989) 

 

 
 หลักฐานงานวิจัยในระบบของพืช ซึ่งถูกรวบรวมไวในหลายปที่ผานมา สนับสนุนบทบาท

หนาที่ของพอลิเอมีน วาเปนตัวควบคุมของการเพิ่มจํานวนของเซลลและการเปลี่ยนสภาพของเซลล 
(Heby, 1981) เมแทบอลิซึมของพอลิเอมีนในพืชชั้นสูงจะตอบสนองในวงกวางตอภาวะกดดันหรือ
ภาวะเครียดจากสิ่งแวดลอม (Bouchereau et al., 1999) พบวา ระดับพอลิเอมีนเปนสวนประกอบ

รูปท่ี 1 พอลิเอมีนสามชนิด ไดแก พิว-   

เทรสซีน (Put; H2N(CH2)4NH2), สเปอร-  

มิดีน (Spd; H2N(CH2)3NH(CH2)4NH2) 

และสเปอรมีน (Spm; 

H2N(CH2)3NH(CH2)4 NH(CH2)3 NH2)  

แหลงขอมูล

:http://www.biol.lu.se/zoofysiol/Cellprolif/

Research/research_area_1.html 

 



ภายในของกลไกการตอบสนองของพืชตอภาวะกดดันหลายอยาง (Santa-Cruz et al., 1997) เชน 
การขาดโภชนาการหรือสารอาหาร (Geny et al., 1997), ออสโมซิส, ความเค็ม (Jantaro et al., 
2003) และความรอน (Roy and Ghosh, 1996) เปนตน พอลิเอมีนเปนโมเลกุลที่มีสมบัติเปนเบสซึ่ง
ถูกประจุเปนบวกที่พีเอชทางสรีรวิทยาของสิ่งมีชีวิต นอกจากนี้ยังพบวา พอลิเอมีนจะยึดเหนี่ยว
อยางแข็งแรงกับกรดนิวคลีอิกซึ่งมีประจุลบ (Feurstein and Marton, 1989) หรือกับฟอสโฟลิพิดที่
เปนกรด (Tadolini et al., 1985) และยึดเหนี่ยวกับโปรตีนหลายชนิดโดยรวมถึงเอนไซมดวย 
(Carley et al., 1983) ซึ่งอันตรกิริยาไอออนเหลานี้จะมีความสําคัญยิ่งในการควบคุมบทบาทหนาที่
และโครงสรางของชีวโมเลกุล (Jacob and Stetler, 1989) นอกจากนี้ ระดับพอลิเอมีนในพืชชั้นสูง
จะเพิ่มขึ้นอยางมากในระยะการเจริญที่มีการเพิ่มอยางรวดเร็ว เชน ในชวงการงอกของเรณูและการ
เติบโตทางใตดินของมะเขือเทศ (Song et al., 2002) การเจริญของเอ็มบริโอทั้งแบบไซโกทิก 
(zygotic) และโซมาทิก (somatic) ของ Pinus radiata (Minocha et al., 1999) นอกจากนั้น การ
เปลี่ยนแปลงกลไกของพอลิเอมีนยังเกี่ยวของกับการเจริญของดอกเชนกัน (Aziz et al., 2001) 
สําหรับในแบคทีเรีย Escherichia coli นั้นพบวาสวนใหญจะพบสเปอรมิดีนในรูปของสารประกอบ
เชิงซอนระหวางสเปอรมิดีนและ RNA (spermidine-RNA complex) และประมาณ 40% และ 50% 
ของพิวเทรสซีนที่มีอยูในรูปแบบโมเลกุลอิสระและสารประกอบเชิงซอนระหวางพิวเทรสซีนและ 
RNA  (putrescine-RNA complex) ตามลําดับ (Miyamoto et al., 1993)  

 
สําหรับแสง ถือวาเปนสัญญาณสําคัญของสิ่งแวดลอมที่ควบคุมกระบวนการทางสรีรวิทยา

และการเจริญของพืช และยังเปนพลังงานซึ่งเปนสวนสําคัญของการลดปริมาณคารบอนอนินทรีย 
สิ่งมีชีวิตที่สังเคราะหแสงไดตองมีการปรับตัวการเปลี่ยนแปลงตอสิ่งแวดลอมโดยเฉพาะความเขม
แสง ภาวะการเปลี่ยนแปลงกอใหเกิดความกดดันหรือความเครียดเนื่องจากแสง ไดแก ความเขม
แสงที่สูง (He et al., 2001; Jantaro et al., 2006b) เชนเดียวกันกับการแผรังสียูวี (Smith et al., 
2001) สิ่งเหลานี้เปนสาเหตุใหเกิดความเสียหายตอเซลล ซึ่งจะกระตุนใหเกิดการผลิตรีแอ็กทีฟ
ออกซิเจนสปชีส (Reactive Oxygen Species, ROS) ซึ่งเปนพิษที่ไวตอการเกิดปฏิกิริยาสูงมีผลไป
ดัดแปรมหโมเลกุลที่จําเปน เชน โปรตีน, ลิพิดและกรดนิวคลีอิก และในที่สุดเปนเหตุใหเกิดการตาย
ของเซลล กระบวนการสะสมของสารพิษเหลานี้มีผลตอการเปลี่ยนแปลงองคประกอบของระบบการ
สั ง เคราะห แสง ซ่ึ ง เป น ไปได ว า เกี่ ย วข อ งกับสม ดุลของพลั ง งาน เข าและการบริ โภค  
(Boardman,1977) เม่ือไมนานมานี้ Mulo และคณะ (1998) ไดแสดงผลการทําลายยีนคลาย spe ที่
เขารหัสอารจินีนดีคารบอกซิเลส (arginine decarboxylase, ADC) ซึ่งเกี่ยวของในชีวสังเคราะหพอลิ
เอมีนและอยูในตําแหนงดาวนสทรีม (downstream) จากยีน psbA-2 ที่เขารหัสโปรตีน D1 ของ
ระบบแสงที่สอง (Photosystem II) ในโครโมโซมของเซลล Synechocystis 6803 ผลที่เกิดขึ้นจาก
การกลายพันธุนี้ลดเสถียรภาพของทรานสคริปต psbA-2 ในภาวะมืดทั้งนี้ยังสงผลลดปริมาณ Spd 



ภายในเซลลเชนกัน ดังน้ันพอลิเอมีนจึงอาจแสดงบทบาทตอเสถียรภาพของ mRNA psbA-2 ใน
ทํานองเดียวกันกับงานวิจัยของเรากอนหนานี้ที่พบวาระดับเอนไซมอารจินีนดีคารบอกซิเลสและ 
ระดับทรานสคริปต ADC เกิดการเปลี่ยนแปลงอยางเห็นไดชัดในระยะเวลาที่สั้นประมาณ 15 นาที
ภายใตภาวะกดดันเนื่องจากแสงความเขมสูง (Jantaro et al., 2006a) นอกจากนี้ในสาหรายสีเขียว
เซลลเดียว Scenedesmus obliquus พบวาปริมาณพอลิเอมีนซึ่งสัมพันธกับเยื่อไทลาคอยดมีผลใน
การปรับความไวของเซลลตอแสงยูวีบี (Sfichi et al., 2004) ตั้งแตไดมีการศึกษาพอลิเอมีนที่
สอดคลองกับการปองกันตัวจากภาวะกดดันของสิ่งแวดลอม พบวาการศึกษาความสัมพันธของการ
ควบคุมเนื่องจากพอลิเอมีนและภาวะกดดันเนื่องจากแสงยังพบไมมาก โดยเฉพาะอยางยิ่งกลไกที่
แนนอนของพอลิเอมีนภายในเซลลก็ยังไมทราบแนชัด  

 
ไซยาโนแบคทีเรียเปนสิ่งมีชีวิตชนิดเดียวที่มีกระบวนการสังเคราะหแสงทามกลางสิ่งมีชีวิต

กลุมโปรคาริโอตทั้งหมด สามารถเจริญเติบโตไดในชวงกวางของแหลงที่อยูอาศัย ไซยาโนแบคทีเรีย
สายพันธุ Synechocystis sp. PCC 6803 เปนสายพันธุแรกของสิ่งมีชีวิตจําพวกโฟโทโทรบที่ถูก
แสดงลําดับอยางสมบูรณ (Kaneko et al. 1996; http://www.kazusa.or.jp/cyano; Ikeuchi and 
Tabata, 2001) สิ่งสําคัญคือ Synechocystis sp. PCC 6803 ยังเปนแมแบบอยางงายในการศึกษา
ระบบทางพันธุกรรมของสิ่งมีชีวิตที่สังเคราะหแสงได จึงเปนทางเลือกที่ดีและเหมาะสมของการวิจัย
ครั้งนี้ในการเขาสูการศึกษาดานพันธุวิศวกรรมและการนําไปประยุกตใชใหเกิดประโยชนในอนาคต 
 

1.2 วัตถุประสงคของโครงการ  
 

1)  เพ่ือศึกษาผลของภาวะกดดันเนื่องจากแสงยูวีตอชวีสังเคราะหของพอลิเอมีน 
2)  เพ่ือศึกษาการควบคุมระดับยีนและระดับโปรตีนของเอนไซมที่กระตุนการสรางพอลิเอ- 
     มีนภายใตภาวะกดดันเน่ืองจากแสงยูว ี

 
2. วิธีการทดลอง 

2.1  การเพาะเลี้ยงเซลลไซยาโนแบคทีเรียและการทดลองฉายรังสี เลี้ยงเซลลไซยาโน
แบคทีเรีย Synechocystis sp. PCC 6803 ในอาหารสูตร BG11 ที่อุณหภูมิ 27-30 องศาเซลเซียส  
และใหอากาศกรองภายใตแสงขาวอยางตอเนื่องที่ความเขม 40-50 ไมโครโมลโฟตอนตอ 
ตารางเมตรตอวินาที จากนั้นก็วัดคา OD (Optical density) ที่ความยาวคลื่น 730 นาโนเมตร 
เพ่ือติดตามการเจริญเติบโตของเซลล หลังจากนั้น จะเก็บเซลลที่เจริญในอาหารเหลวจนถึงระยะ 
mid-log ซึ่งมีคา OD730 ประมาณ 0.8-1.0 มาทําการเจือจางดวยอาหารสูตร BG11 ใหไดคา 
OD730 เทากับ 0.5 แลวนําสารละลายเซลลเจือจางนี้ไปทําการทดสอบแสงยูวีตอไป โดยจะใชหลอด 



UV ที่ใหความยาวคลื่นเด่ียว (UVLMS-38 EL SERIES UV LAMPS, UVP) ไดแก UV-A ที่ความ
ยาวคลื่น 365 นาโนเมตร (ความเขมแสงเทากับ 11.0-13.0 วัตตตอตารางเมตร), UV-B ที่ความยาว
คลื่น 302 นาโนเมตร (ความเขมแสงเทากับ 1.2-1.3 วัตตตอตารางเมตร) และ UV-C ที่ความยาว
คลื่น 254 นาโนเมตร (ความเขมแสงเทากับ 1.0-1.3 วัตตตอตารางเมตร) ที่อุณหภูมิ 30 องศา
เซลเซียส เปนเวลา 1 ชั่วโมง 

 
2.2 การวิเคราะหปริมาณคลอโรฟลล เอ และแคโรทีนอยด สกัดเซลลไซยาโนแบคทีเรียที่

เก็บเกี่ยวไดปริมาตร 1 มิลลิลิตร (มีจํานวนเซลลเทากับ 106-108 เซลลตอมิลลิลิตร) ดวยสารไดเมทลิ
ฟอรมาไมด (DMF) ผสมใหเขากันดวยเครื่องเขยา จากนั้นนําไปปนแยกในหลอดเซนตริฟวจที่ 4 
องศาเซลเซียส เปนเวลา 10 นาที นําสวนใสไปวัดปริมาณรงควัตถุทั้งหมดโดยวัดคาการดูดกลืนแสง
ที่ 3 ความยาวคลื่น คือ 461, 625 และ 664 นาโนเมตร และนําคาที่ไดไปคํานวณหาปริมาณรงควัตถุ
คลอโรฟลล เอ และแคโรทีนอยดตามสมการที่ 1 และ 2 (Chamovitz et al., 1993; Moran, 1982) 
ตามลําดับ  

สมการที่ 1: [คลอโรฟลล เอ] (หนวยไมโครกรัมตอมิลลิลิตร)  
= 12.1 x OD664 – 0.17 x OD625 

สมการที่ 2: [แคโรทีนอยด] (หนวยไมโครกรัมตอมิลลิลิตร) 
  = (A461 – 0.046 x OD664) x 4 
 

2.3 การวัดคา Oxygen evolution เก็บเกี่ยวเซลลไซยาโนแบคทีเรียที่เจริญจนถึงระยะ mid-
log ในอาหาร BG11 แลวนําไปปนแยกเพ่ือเก็บสวนตะกอนเซลลที่ความเร็ว 5,000xg เปนเวลา 5 
นาที แบงสวนหนึ่งไปวัดปริมาณคลอโรฟลล จากนั้นแขวนลอยเซลลที่มีความเขมขนของคลอโรฟลล
ประมาณ 5 ไมโครกรัมตอมิลลิลิตร ปริมาณ O2 evolution สามารถวัดไดดวยอิเล็กโทรด Clark-type 
ที่ใชกับเครื่องวัด oxygen evolution (YSI 5300A, YSI Inc., USA) และใหแสงขาวที่มีความ 
เขมสูงขณะวัด จากนั้นเติมสารละลายโซเดียมไบคารบอเนตที่มีความเขมขนสุดทายเทากับ 1 
มิลลิโมลารลงไปในภาชนะเพื่อตรวจวัดกิจกรรมการขนสงอิเล็กตรอนที่เกี่ยวกับ การสังเคราะหดวย
แสงทั้งสาย (whole chain photosynthetic electron transport activities) โดยทําที่อุณหภูมิ 30 
องศาเซลเซียส 

 
2.4 การสกัดและวิเคราะหพอลิเอมีน เก็บเกี่ยวตะกอนเซลลไซยาโนแบคทีเรีย 100 มิลลิกรัม 

มาสกัดดวยกรดเปอรคลอริกเขมขน 5 เปอรเซ็นต ปริมาตร 1 มิลลิลิตร และบมบนนํ้าแข็งเปนเวลา 
1 ชั่วโมง จากนั้นนําไปปนแยกที่ความเร็ว 2,790xg เปนเวลา 20 นาที สวนใสคือสวนของสารสกัดที่
ละลายไดในกรดเปอรคลอริก และสวนตะกอนคือสวนของสารสกัดที่ไมละลายในกรดเปอรคลอริก 



ซึ่งสามารถแทนพอลิเอมีนอิสระ และพอลิเอมีนที่มีรูปแบบบาวดได ตามลําดับ จากนั้นนําทั้งสอง
สวนมาสกัดพอลิเอมีนดวยวิธีเบนโซอิเลชัน (Benzolation) (Redmond and Tseng, 1979) และใช
สารมาตรฐานภายใน (internal standard) เปน 1,6-เฮกเซนไดเอมีน จกานั้นนําสารอนุพันธพอลิเอ
มีนที่ไดไปวิเคราะหดวยเครื่องโครมาโทกราฟเหลวสมรรถนะสูง (HPLC) โดยใชคอลัมน C-18 (4.6 
x 150 มิลลิเมตร inertsil® ODS-3, 5 ไมโครเมตร i.d., GL Sciences Inc., USA) มีตัวตรวจรับเปน 
UV-Vis ที่ความยาวคลื่น 254 นาโนเมตร และมีตัวทําละลายเคลื่อนที่เปน 60-100 เปอรเซ็นต 
ของเมทานอล:น้ํา ที่อุณหภูมิหอง เปนเวลา 25 นาที ดวยอัตราการไหลเทากับ 0.5 มิลลิลิตรตอนาที 

 
2.5 การเตรียม RNA หลังจากที่เก็บเกี่ยวเซลลไซยาโนแบคทีเรียดวยการปนแยกตะกอนเซลล

ที่ 4,000xg เปนเวลา 10 นาทีแลว ก็นําตะกอนเซลลไปแชแข็งในโนโทรเจนเหลวทันที จากนั้นก็นํา
เซลลไปสกัด RNA ดวยวิธี Hot Phenol (Mohamed and Jansson, 1989) แลวนําไปบมกับเอนไซม 
RNase-free DNase (Invitrogen, USA)  

 
2.6 Reverse transcription-polymerase chain reaction (RT-PCR) การสังเคราะห cDNAs 

ทําโดยการนํา RNA รวมจากขอ 2.5 ปริมาณ 5 ไมโครกรัม มาบมกับไพรเมอร 3′ ปริมาตร 1 
ไมโครลิตร โดยใชชุด Kit SuperScriptTM III First-Strand Synthesis System (Invitrogen, USA) 
โดยไพรเมอรที่ใชเปนไพรเมอรสําหรับยีน adc1 และ adc2 ดังตาราง 
 

ยีน ชื่อ ลําดับนิวคลีโอไทด ความยาวคูเบส 

16S RNA Forward-16S 5′-AGTTCTGACGGTACCTGATGA-3′          521 

 Reverse-16S 5′-GTCAAGCCTTGGTAAGGTTCT-3′  

adc1 Forward-adc1 5’-ATATTACCTGCGACAGTGATGG-3’ 315 
 Reverse-adc1 5’-GATCAAGGCTAACTCCGTATGAC-3’  
adc2 Forward-adc2 5’-ATATTACCTGCGACAGTGATGG-3’ 457 
 Reverse-adc2 5’-TTAGCTGGTGTGGATGCCT-3’  

 
จากนั้นนําไปทํา PCR ตามขั้นตอนดังนี้  
1)  Initial denaturation    95 องศาเซลเซียส   5 นาท ี
2)  30 รอบของ 
 2.1) Denaturation    95 องศาเซลเซียส   1 นาท ี
 2.2) Primer annealing   
  2.2.1 ไพรเมอร adc1 50.7 องศาเซลเซียส   1 นาที 
  2.2.2 ไพรเมอร adc2 64 องศาเซลเซียส     1 นาที 



  2.2.3 ไพรเมอร 16S 56 องศาเซลเซียส     1 นาที 
 2.3) Synthesis    72 องศาเซลเซียส   1 นาท ี

 จากนั้นนําผลิตภัณฑ PCR มาตรวจปริมาณ cDNA ดวยอะกาโรสเจลอิเล็กโทรโฟรีซิส และ
วัดความเขมของแถบผลิตภัณฑที่ไดดวยเคร่ืองมือ Syngene® Gel Documentation (Syngene, 
USA) 

 
2.7 การสกัดโปรตีน นําตะกอนเซลลไซยาโนแบคทีเรียที่เก็บเกี่ยวไดไปสกัดโปรตีนโดย

แขวนลอยในบัพเฟอรสกัด (ดัดแปลงจาก Primikirios and Roubelakis-Angelakis, 1999) ที่
ประกอบดวย สารละลาย Tris-HCl เขมขน 50 มิลลิโมลาร (พีเอช 8.0), EDTA 1 มิลลิโมลาร, 
Pyridoxal phosphate 50 ไมโครโมลาร, DTT 5 มิลลิโมลาร, กลีเซอรอล 10 เปอรเซ็นต (ปริมาตร/
ปริมาตร) และ Triton X-100 เขมขน 0.2 เปอรเซ็นต จากน้ันใสเม็ดบีดสลงในหลอดทดลองใน
อันตราสวน 1:1 ตอปริมาณตะกอนเซลล ทําการเขยาดวยเคร่ืองเขยาแบบรุนแรง เปนเวลา 20 
วินาทีตอครั้ง และทําซ้ํา 7-8 ครั้ง โดยวางบนน้ําแข็งหลังจากผานการเขยาแลว จากนั้นนําไปปน
แยกที่ความเร็ว 20,000 รอบตอนาที ที่อุณหภูมิ 4 องศาเซลเซียส เปนเวลา 30 นาที เก็บสวนใสซึ่ง
เปนสารสกัดโปรตีนไวที่ -20 องศาเซลเซียส  

 
2.8 Sodium Dodecyl Sulphate-Polyacrylamide Gel Electrophoresis (SDS-PAGE) นํา

โปรตีนรวมจากเซลลไซยาโนแบคทีเรียที่สกัดไดจากขอ 2.7 มาปริมาณ 10 ไมโครกรัม ผสมกับ 
บัพเฟอรของตัวอยางในอัตราสวน 4:1 จากนั้นนําไปตมเปนเวลา 5 นาที เจล SDS-
พอลิอะคริลาไมดที่ใชคือ Separating gel 12 เปอรเซ็นต และ Stacking gel 5 เปอรเซ็นต และจะทํา
การแยกโดยเครื่องกําเนิดกระแสไฟฟาที่คงที่ 20 มิลลิแอมแปรตอเจล เปนเวลา 40 นาที จากนั้น
ถายโอนแถบโปรตีนไปยังแผนเมมเบรน หรือยอมดวยสารละลายยอม Coomassie blue  
 

2.9 Western Blotting เตรียมแผนเมมเบรน immobilonTM PVDF โดยตัดใหมีขนาดเทากับ
ขนาดของเจลอะคริลาไมดที่ไดจากขอ 2.8 และนําไปจุมในเมทานอลเปนเวลา 30 นาที การถายโอน
แถบโปรตีนที่แยกไดจากขอ 2.8 ไปยังแผนเมมเบรนทําที่กระแสไฟฟา 100 มิลลแอมแปร เปนเวลา 
4 ชั่วโมง จากนั้นนําแผนเมมเบรนไปลางดวยสารละลาย 1XTBS และสารละลาย Blocking เปนเวลา
หน่ึงชั่วโมงที่อุณหภูมิหอง จากนั้นนําไปโพรบดวยแอนทิบอดี ADC และสามารถตรวจสอบความ
เขมของแถบโปรตีนดวยโปรแกรม GeneSnap program ของเครื่องมือ Syngene® Gel 
Documentation (Syngene, USA) (Jantaro et al., 2010) 

 



2.10 การวิเคราะหปริมาณไฮโดรเจนเปอรออกไซดภายในเซลล (ดัดแปลงจาก Jana 
and Choudhuri, 1981) เก็บเกี่ยวเซลลไซยาโนแบคทีเรีย Synechocystis ปริมาณ 25 มิลลิลิตร 
ดวยการปนแยก จากนั้นนําตะกอนเซลลไปแขวนลอยในบัพเฟอรโซเดียมฟอสเฟตที่มีความเขมขน 
50 มิลลิโมลาร (พีเอช 6.5) ปริมาตร 1 มิลลิลิตร จากนั้นเติมเม็ดบีดสและทําการเขยาเพื่อใหเซลล
แตก ภายหลังจากการเขยาจะทําไปปนแยกที่ความเร็ว 9,000 รอบตอนาที เปนเวลา 10 นาที 
และนําสวนใสไปตรวจวัดปริมาณ H2O2 โดยผสมสารสกัดสวนใสปริมาตร 250 ไมโครลิตร กับ
สารละลายไททาเนียมออกไซด 0.1 เปอรเซ็นตที่ละลายอยูในกรดซัลฟูริก 20 เปอรเซ็นต จากนั้นบม
หน่ึงนาทีจนสารละลายเปลี่ยนเปนสีเหลือง และสามารถวัดความเขมของสีเหลืองที่เกิดขึ้นที่คาการ
ดูดกลืนแสงที่ 410 นาโนเมตร 

 
2.11 Scanning electron microscopy (SEM) การเตรียมตัวอยาง Specimen คือนําเซลลไซ

ยาโนแบคทีเรียปริมาณ 10 มิลลิลิตร ไปทําใหเขมขนขึ้นจนไดปริมาตร 200 ไมโครลิตร จากนั้น
นําไปผานกระบวนการตรึง (fixation) โดยกลูตารอลดีไฮด 2.5 เปอรเซ็นตในบัพเฟอรฟอสเฟสเขม
ขน 0.1 โมลาร (พีเอส 7.2) เปนเวลา 2 ชั่วโมง แลวลางดวยบัพเฟอรเดิมสองครั้งเปนเวลา 10 นาที 
และลางอีกหนึ่งครั้งดวยนํ้ากลั่น จากนั้นนํา Specimen ที่ตรึงแลวน้ันไปผานกระบวนการเอาน้ําออก  
(Dehydration) ดวยเอทานอล (ความเขมขน 30 เปอรเซ็นตจนถึงเขมขนสัมบูรณ) จากนั้นใชเครื่อง
ทําใหแหง critical point dryer (Balzers model CPD 020) กอนจะหลอและเคลือบลงบนทองคํา 
(Sputter coater, Balzers model SCD 040) สุดทายใชเครื่องมือ scanning electron microscope 
(JEOL, model JSM-5410LV) สองดูทองคําที่มี specimen ตรึงอยูได 

 
2.12 สถิติทดสอบ ทําการทดลองอยางเปนอิสระตอกันอยางนอย 3 ครั้ง และนําเสนอขอมูล

เปนคาเฉลี่ย ± คาเบี่ยงเบนมาตรฐาน (S.D.) 
 
 
3. ผลการทดลอง 

3.1 การเจริญเติบโตของไซยาโนแบคทีเรีย Synechocystis sp. PCC 6803 ภายใตรังสียูวี 
เซลลไซยาโนแบคทีเรียเจริญภายใตแสงขาวเพิ่มขึ้นทีละนอยภายในเวลาหนึ่งชั่วโมง ในขณะที่การ
เจริญของเซลลภายใตแสงยูวีมีอัตราลดลงเพียงเล็กนอย (รูปที่ 2A) แตเม่ือทําการตรวจวัดอัตราการ
สังเคราะหดวยแสงสุทธิ (รูปที่ 2B) พบวา เซลลที่ไดรับแสงยูวีทั้งสามชนิดคือ UV-A, UV-B และ 
UV-C ใหกิจกรรมการสังเคราะหดวยแสงลดลงอยางมีนัยสําคัญ เทากับ 16, 10 และ 18 เปอรเซ็นต 
ตามลําดับ 



 

 
 
รูปที่ 2  (A) เปอรเซ็นตOD730 สัมพัทธ, (B) เปอรเซ็นต Oxygen evolution สัมพันธ, (C) ปริมาณ 
คลอโรฟลล เอ และ (D) ปริมาณแคโรทีนอยดรวม ของเซลลไซยาโนแบคทีเรีย Synechocystis sp. 
PCC 6803 ที่เจริญภายใตแสงขาว (สี่เหลี่ยมปด) และแสงยูวีแตละชนิด ไดแก UV-A (สี่เหลี่ยมเปด), 
UV-B (วงกลมเปด) และ UV-C (สามเหลี่ยมเปด) โดย 100 เปอรเซ็นตของ OD730 และ Oxygen 

evolution มีคาเทากับ 0.5 และ 101 ± 9 ไมโครโมลออกซิเจนตอมิลลิกรัมคลอโรฟลลตอชั่วโมง 
ตามลําดับ (Jantaro et al., 2010) 
 
 
 



3.2 ปริมาณคลอโรฟลล เอ และแคโรทีนอยดภายในเซลลไซยาโนแบคทีเรีย ดังแสดงใน
รูปที่ 2C และ 2D พบวาไซยาโนแบคทีเรีย Synechocystis ที่เจริญภายใตแสงขาวปกติ มีการสะสม
ของคลอโรฟลล เอ สูงกวาเซลลที่ไดรับรังสียูวีทั้งสามชนิดโดยปริมาณคลอโรฟลล เอ ลดลงอยาง
รวดเร็วภายใน 15 นาทีแรก และหลังจาก 15 นาทีผานไปแลวจะพบปริมาณคลอโรฟลล เอ ที่คงที่
จนกระทั่งครบหนึ่งชั่วโมง อยางไรก็ตาม UV-A และ UV-B มีผลกระทบตอปริมาณคลอโรฟลล เอ 
มากกวา UV-C สําหรับแคโรทีนอยดนั้น พบวา UV-A และ UV-B มีผลกระทบตอปริมาณแคโรที
นอยดภายหลังจากเซลลไดรับรังสียูวีทั้งสองชนิดเปนเวลา 15 นาที และไมพบการเปลี่ยนแปลงหลัง
จากนั้น และยังพบวา UV-C ไมมีผลกระทบตอปริมาณแคโรทีนอยดภายในเซลลเม่ือเทียบกับเซลล
ควบคุมที่ไมไดรับรังสียูวี 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

รูปที่ 3 แสดงภาพ Scanning electron microscope ของ Synechocystis specimens จากเซลลที่
เจริญภายใตแสงขาว (40-50 ไมโครโมลโฟตอนตอตารางเมตรตอวินาที (G), UV-A (A), UV-B (B) 
และ UV-C (C) เปนเวลาหนึ่งชั่วโมง ตามลําดับ ความยาวเสนแถบเทากับ 1 ไมโครเมตร 
 



3.3  ลักษณะสัณฐานของเซลลไซยาโนแบคทีเรียเมื่อไดรับรังสียูวี จากรูปที่ 3 ภาพ SEM 
แสดงใหเห็นวา รังสียูวีมีผลกระทบตอโครงสรางบริเวณผิวของผนังเซลล (รูปที่ 3A, 3B และ 3C) 
โดยรูปที่ 3G นั้นผิวผนังเซลลของไซยาโนแบคทีเรียปกติเองก็ไมไดเรียบ แตเม่ือเซลลไดรับรังสียูวี
จะยิ่งยนและหดตัวมากกวาเดิม จากการสังเกตเห็นวา เซลลที่ไดรับรังสี UV-A เกิดการเปลี่ยนแปลง
บริเวณผิวผนังเซลลมากกวารังสียูวีชนิดอ่ืน สิ่งซ่ึงเปนที่นาสังเกต คือเซลลสวนใหญที่ไดรับรังสียูวี 
จะเกิดการเกาะกลุมกัน และมีลักษณะคลายเยื่อเมือกปกคลุมระหวางเซลลที่อยูติดกันไว  
 

 
 
รูปท่ี 4 ปริมาณพอลิเอมีนรวมที่ประกอบดวยพิวเทรสซีน (Put), สเปอรมิดีน (Spd) และสเปอรมีน(Spm) ภายใน
เซลล Synechocystis โดย (A) เปนเซลลที่เจริญภายใตรังสียูวีที่แตกตางกันสามชนิด เปนเวลา 1 ชั่วโมง สําหรับ 
(B) และ (C) แสดงภาพขยายของปริมาณ Put และ Spm ที่สะสมภายในเซลลเมื่อไดรับรังสียูวีแตละชนิด รูปกราฟ
แทงสีขาวเทาแทนปริมาณพอลิเอมีนที่ไมละลายในกรดเปอรคลอริก กราฟแทงสีดําเทาแทนปริมาณพอลิเอมีนที่
ละลายในกรดเปอรคลอริก (Jantaro et al., 2010) 



 
3.4  ปริมาณพอลิเอมีนที่เปลี่ยนแปลง จากรูปที่ 4 ขางตนพบวา เม่ือเซลลไซยาโนแบคทีเรีย 

Synechocystis  ไดรับรังสียูวีเปนเวลา 1 ชั่วโมงแลวปริมาณพอลิเอมีนภายในเซลลเปลี่ยนไป พบวา
UV-A ไมมีผลกระทบตอปริมาณพอลิเอมีนรวม แตมีผลตอการเปลี่ยนแปลงรูปแบบของพอลิเอมีน
ภายในเซลล กลาวคือ ปริมาณพอลิเอมีนอิสระเพิ่มสูงขึ้นและพอลิเอมีนรูปแบบบาวดลดลง ในทาง
กลับกัน UV-B และ UV-C มีผลทําใหปริมาณพอลิเอมีนรวมลดลง 25 และ 50 เปอรเซ็นต ตามลําดับ 
และพบวา พอลิเอมีนรวมที่ไมละลายในกรดเปอรคลอริกนั้นโดยสวนใหญคือ Spd ซึ่งไดรับ
ผลกระทบจาก UV-B และ UV-C มากที่สุด สําหรับปริมาณ Put และ Spm นั้นพบนอยมากเมื่อ
เทียบกับ Spd แตเม่ือเซลลไดรับรังสียูวี ชนิด UV-B และ UV-C กลับพบวามีปริมาณเพิ่มขึ้น (รูปที่ 
4B และ 4C) 
 

3.6 ระดับของไฮโดรเจนเปอรออกไซด ระดับของ H2O2 ภายในเซลลไซยาโนแบคทีเรียที่
เจริญภายใตรังสียูวีเปนเวลา 1 ชั่วโมง พบวาเพิ่มขึ้น โดยเซลลที่ไดรับรังสี UV-B มีการสะสม 
ปริมาณ H2O2 ภายในเซลลสูงที่สุด (รูปที่ 6)  
 

3.5 ระดับ mRNA ของ adc1, adc2 และระดับโปรตีน ADC ในไซยาโนแบคทีเรีย 
Synechocystis  ทรานสคริปทของอารจินีนดีคารบอกซิเลส คือ adc1 และ adc2  พบวาทราน
สคริปทของ adc1 เพ่ิมสูงขึ้น เม่ือเซลลไดรับรังสี UV-A ขณะที่ไมเกิดการเปลี่ยนแปลงเมื่อเซลล
ไดรับ UV-B และ UV-C (รูปที่ 5A และ 5B) ในทางกลับกัน รังสียูวีทั้งสามชนิดลดระดับทราน
สคริปทของ adc2 นอกจากนี้ยังพบวา UV-C สงผลกระทบตอระดับทรานสคริปทของ adc ทั้งสอง
ชนิด ในขณะที่รังสี UV-B มีผลกระทบเล็กนอย และไมพบผลกระทบใด ๆ เลยเมื่อเซลลไดรับรังสี 
UV-A  สําหรับระดับของโปรตีน ADC นั้นกลับพบวา รังสียูวีทั้งสามชนิดกระตุนระดับของโปรตีน 
ADC (รูปที่ 5D)  
 



 
รูปท่ี 5  (A) การวิเคราะห RT-PCR ของระดับ mRNA ของ adc1 และ adc2 และ (C) การวิเคราะหดวย Western 
Blot ของระดับโปรตีน ADC จากเซลลไซยาโนแบคทีเรียที่เจริญภายใตแสงขาวและแสงยูวีเปนเวลาหนึ่งชั่วโมง (B) 
เปนกราฟแทงแสดงอัตราสวนความเขมของแถบ โดยแทงสีขาวคืออัตราสวนของ adc1/16S rRNA แทงสีเทาคือ
อัตราสวนของ adc2/16S rRNA และแทงสีดําคือ อัตราสวนรวมของ adc ทั้งสองชนิด/16S rRNA สําหรับ (D) คือ
กราฟแทงแสดงความเขมของแถบโปรตีน ADC ที่ตรวจวัดโดยเครื่อง Syngene® Gel Documentation (Jantaro 
et al., 2010) 

 



 

 
 

รูปท่ี 6  ปริมาณสัมพัทธของไฮโดรเจนเปอรออกไซดภายในเซลลไซยาโนแบคทีเรียท่ีเจริญภายใตแสงขาว (ชุด
ควบคุม) เปรียบเทียบรังสียูวีทั้งสามชนิดเปนเวลา 1 ชั่วโมง  

 
4. สรุปและวิจารณผลการทดลอง 

จากผลการทดลองขางตน พบวารังสียูวีที่มีผลกระทบตอสิ่งมีชีวิตที่สังเคราะหดวยแสงได
สามารถแบงออกเปน 3 ชวงความยาวคลื่น คือ UV-A มีความยาวคลื่นในชวง 320-390 นาโนเมตร, 
UV-B มีความยาวคลื่นในชวง 280-320 นาโนเมตร และ UV-C มีความยาวคลื่นต่ํากวา 280 นาโน
เมตร (Stapleton, 1992) โดยชวงเวลาที่ไดรับรังสียูวีระยะสั้นคือ 1 ชั่วโมง ในการวิจัยครั้งน้ี ไม
สามารถฆาไซยาโนแบคทีเรีย Synechocystis ได (ดังรูปที่ 2) ซึ่งตางจากฤทธิ์ของรังสียูวีโดยเฉพาะ
อยางยิ่ง รังสี UV-C ที่สามารถฆาแบคทีเรียได (Webb and Tuveson 1982; Bank et al. 1990) 
สําหรับการจัดเรียงตัวของผนังเซลลนั้นมีลักษณะยน (ดังรูปที่ 3) โดยเฉพาะกับเซลลที่ไดรับรังสี 
UV-A เน่ืองจากรังสี UV-A สามารถทําใหเกิดการทําลายดวยปฏิกิริยาออกซิเดชันไดโดย Reactive 
oxygen species (ROS) จะเขาไปทําลายชีวโมเลกุลเปาหมาย อาทิเชน การเกิดลิพิด-
เพอรอกซิเดชันบริเวณเมมเบรน, โปรตีน หรือ DNA  (Shimizu et al. 2006; He et al., 2002) 
นอกจากนี้ ยังเคยมีรายงานวาการเจริญเติบโตของไซยาโนแบคทีเรียไดรับผลกระทบมากดวยรังสี 
UV-B (He and Häder 2002) แตกลับพบวาไดผลตรงขามกันในการวิจัยนี้ ที่แสดงใหเห็นวาไซยา
โนแบคทีเรีย Synechocystis sp. PCC 6803 ยังสามารถอยูรอดไดเม่ือไดรับรังสียูวีทั้งสามชนิด
ภายในระยะเวลาหนึ่งชั่วโมง  
 ระดับของคลอโรฟลล เอ ภายในเซลลที่ไดรับรังสียูวีต่ํากวากลุมควบคุมที่เจริญภายใตแสง
ขาว (รูปที่ 2C) ในชวง 15 นาทีแรกพบวา รังสียูวีสามารถทําลายคลอโรฟลล เอ ภายในเซลลได



แสดงใหเห็นปริมาณที่ลดลง โดยเฉพาะ UV-A และ UV-B สงผลกระทบตอปริมาณคลอโรฟลล เอ 
มากกวา UV-C ผลการทดลองนี้สอดคลองกับงานวิจัยที่ศึกษาปริมาณคลอโรฟลลในพืชชั้นสูง ที่
พบวา เม่ือพืชไดรับรังสี UV-B แลว ปริมาณคลอโรฟลลลดลง และประสิทธิภาพการสังเคราะหดวย
แสงก็ลดลงดวยเชนกัน (Smith et al., 2000) สําหรับรูปแบบการเปลี่ยนแปลงของปริมาณแคโรที
นอยดนั้นคลายกับรูปแบบของปริมาณคลอโรฟลล เอ ซึ่งลดลงในชวง 15 นาทีแรก และคงที่หลังจาก
นั้นจนครบเวลาหนึ่งชั่วโมง ผลการทดลองนี้แสดงใหเห็นวาการรักษาสภาพการอยูรอดของ 
Synechocystis มีแนวโนมวาเกี่ยวของกับการลดลงของปริมาณรงควัตถุดวยเชนกันจะเห็นไดจาก
ผลการเจริญของไซยาโนแบคทีเรียที่ลดลงในรูปที่ 2  
 พอลิเอมีนชนิดสเปอรมิดีน (Spd) เปนพอลิเอมีนที่มีปริมาณมากที่สุดภายในเซลลไซยาโน 
แบคทีเรีย Synechocystis โดยพบพิวเทรสซีน (Put) และสเปอรมิดีน (Spm) ในปริมาณนอย (รูปที่ 
4) และปริมาณของพอลิเอมีนภายในเซลลจะเปลี่ยนแปลงไดดวยหลายเหตุปจจัย อาทิเชน สายพันธุ 
ภาวะกดดัน การทนตอภาวะกดดัน และการเปลี่ยนแปลงสภาพแวดลอมของเซลล ผลการศึกษาครั้ง
นี้สอดคลองกับงานวิจัยกอนหนานี้ ที่ศึกษาผลของภาวะกดดันจากสิ่งแวดลอมตอปริมาณพอลิเอมีน
ภายในเซลล อาทิเชน ระดับของ Spd ในปริมาณสูงในภาวะกดดันไอออนิกและออสโมติกใน
เซลลไซยาโนแบคทีเรีย Synechocystis (Jantaro et al., 2003) และในใบของตนยาสูบ Nicotiana 
tabacum L. cv Bel W3 เม่ือไดรับรังสี UV-B (Lütz et al., 2005) เปนตน นอกจากนี้ การเพิ่มขึ้น
ของ Put ในเซลล Synechocystis ยังสามารถตรวจวัดได (ดังรูปที่ 4B) ซึ่ง Galson and Kaur-
Sawhney (1995) ไดรายงานไวถึงความเปนไปไดวา การเพิ่มขึ้นของปริมาณ Put เกี่ยวของกับการ
เรงกระบวนการถายแบบ (replication) ของ DNA และการแบงเซลล ดังน้ันในการเพิ่มขึ้นของ Put 
ภายในเซลลเม่ือไดรับรังสียูวี โดยเฉพาะ Put ที่ละลายไดในกรดเปอรคลอริก (พอลิเอมีนรูปแบบ 
อิสระ) อาจชวยบรรเทาการทําลาย DNA โดยรังสี UV-B และ UV-C ได สวนปริมาณของ Spm 
(ในรูปที่ 4C) พบวาเพิ่มสูงขึ้นเม่ือเซลลไดรับรังสียูวีเชนกัน ดังน้ันอาจเปนไปไดวา Put และ Spm 
มีบทบาทหนาที่ในการปองกันเซลลจากความเสียหายที่เกิดจากการไดรับรังสียูวี โดยจะเห็นไดวา
บทบาทของ Spm ที่พบใน Arabidopsis thailiana เกี่ยวของกับภาวะธํารงดุลของ Ca2+ 
(Yamaguchi et al., 2006) และภาวะธํารงดุลของ K+/Na+ ในตนกลาของบารเลย (Zhao et al., 
2007) นอกจากนี้ Spd ในรูปแบบบาวดยังมีปริมาณที่ลดลงภายในเซลลที่ไดรับรังสียูวี โดยเฉพาะ 
UV-B และ UV-C ที่นาสนใจคือ การลดลงนี้ก็ไมไดเกิดการชดเชยพอลิเอมีนรูปแบบอิสระแตอยางใด 
ซึ่งในงานวิจัยน้ีไดทําการวัดปริมาณของไฮโดรเจนเปอรออกไซดภายในเซลลภายหลังไดรับรังสียูวี
ดวยเชนกัน (รูปที่ 6) โดยไฮโดรเจนเปอรออกไซดที่เกิดขึ้นเปนผลิตภัณฑขางเคียงหนึ่งของการ
สลายพอลิเอมีนภายในเซลล (Yoda et al., 2003) จึงเห็นวาระดับของไฮโดรเจนเปอรออกไซดของ
เซลลที่ไดรับรังสี UV-B และ UV-C มีปริมาณเพิ่มขึ้น สิ่งที่นาสนใจคือ เปนไปไดหรือไมวาพอลิเอมีน
รูปแบบบาวดจะเกี่ยวของกับระบบการสังเคราะหดวยแสงของไซยาโนแบคทีเรีย Synechocystis 



6803 ซึ่งสังเกตไดจากผลของกิจกรรมการสังเคราะหดวยแสง (รูปที่ 2B) สอดคลองกับงานวิจัยกอน
หนานี้ของ Sfichi และคณะ (2004) ที่พบวาปริมาณของ Put และ Spm ที่เกี่ยวของกับเยื่อไทลา- 
คอยดจาก Scenedesmus obliquus ที่ไดรับรังสี UV-B เกิดการเปลี่ยนแปลงและสงผลให light-
harvesting complex II มีขนาดที่เปลี่ยนแปลงดวย และยังพบวา UV-B ยังสามารถทําลายไฟโคบิลิ
โซมในไซยาโนแบคทีเรีย Synechocystis ดวยเชนกัน (Rinalducci et al., 2006) ดังน้ันอาจเปนไป
ไดหรือไมวา การลดลงของ Spd รูปแบบบาวดในการทดลองนี้จะมีสวนเกี่ยวของกับการสูญเสียของ
ไฟโคบิลิโซมที่ยึดจับหรือเกี่ยวของกับ Spd 
 ขอมูลบนฐานขอมูลจีโนมของ Synechocystis 6803 นั้นแสดงยีนจํานวน 2 ยีนที่เขารหัส
อารจินีนดีคารบอกซิเลส (ADC) นั่นคือยีน adc1 และ adc2 ดังน้ันในงานวิจัยนี้จึงทําการศึกษาการ
เปลี่ยนของยีนทั้งสองตัวภายใตภาวะกดดันเม่ือไดรับรังสียูวี ผลพบวาการลดลงของระดับ mRNA 
รวมของ adc จากเซลลที่ไดรับรังสี UV-B และ UV-C เปนเวลาหนึ่งชั่วโมง (รูปที่ 5A) สวน UV-A 
นั้นลดระดับ mRNA ของ adc2 แตเพ่ิมระดับ mRNA ของ adc1 ซึ่งการเปลี่ยนแปลงระดับ mRNA 
ของ adc2 สงผลในการควบคุมการสังเคราะห Put ใน Arabidopsis (Urano et al., 2004) จากผล
การทดลองนี้ สามารถแนะนําไดวา adc1 อาจจะมีบทบาทในการปองกันรังสี UV-A โดยผลจะ
สอดคลองกับปริมาณพอลิเอมีนในรูปที่ 4 และการลดลงของระดับ mRNA ของ adc รวมก็สอดคลอง
กับการลดลงของปริมาณพอลิเอมีนรวมเชนเดียวกัน แตกลับพบวาไมสอดคลองกับระดับโปรตีน 
ADC (รูปที่ 5B) ซึ่งเคยมีงานวิจัยกอนหนานี้ไดรายงานไววา การควบคุมที่แตกตางกันของระดับการ
ถอดรหัสและระดับการแปลรหัสนั้นสามารถเกิดขึ้นไดโดยเฉพาะในแบคทีเรีย และไซยาโนแบคทีเรีย 
อยางนอยก็พบไดกับระดับของยีน psaA (Jantaro et al., 2005) และ potD (Brandt et al., 2010) 
ใน Synechocystis 6803 
  
5. ขอเสนอแนะสําหรับการวจิัยในอนาคต 

5.1 การศึกษายีนที่เกี่ยวของกับการสังเคราะหพอลิเอมีน เชน adc1 และ adc2 โดยใชกลวิธี
พันธุวิศวกรรมเพ่ือสรางสายพันธุกลายของไซยาโนแบคทีเรีย และไดเขาใจบทบาท หนาที่และการ
ควบคุมของยีนแตละชนิดที่ควบคุมภายใตภาวะกดดันตาง ๆ 

5.2 ศึกษาพอลิเอมีนรูปแบบบาวดที่เกี่ยวของกับระบบการสังเคราะหดวยแสงในไซยาโน
แบคทีเรีย โดยการสกัดและแยกสลายเยื่อไทลาคอยดจากเซลลไซยาโนแบคทีเรียและตรวจติดตาม
ปริมาณพอลิเอมีนที่ยึดเหนี่ยวหรือเกี่ยวของกับโปรตีนของระบบการสังเคราะหดวยแสง 

5.3 การรอผลงานตีพิมพ ตองใชระยะเวลา ดังน้ันจึงอาจจะทําใหเกิดการลาชาได ดังน้ันควรมี
การวางแผนการขอรับทุน และคาดการณชวงเวลาในการทําวิจัย และการตีพิมพผลงานอยางดี และ
ใหอยูภายในระยะเวลาที่ไดรับทุน  
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Abstract To investigate the short term effect of ultravi-

olet (UV) radiations on changes in pigments and polyamine

contents, Synechocystis sp. PCC 6803 cells after exposure

to UV-radiation were extracted by dimethylformamide and

perchloric acid for pigments and polyamines determina-

tion, respectively. Cell growth was slightly decreased after

1 h exposure to UV-A and UV-B radiations. UV-C had

little effect on cell growth despite the decrease of photo-

synthetic rate by about 18%. UV-A and UV-B decreased

the contents of chlorophyll a and carotenoids whereas

UV-C decreased chlorophyll a but had no effect on

carotenoids. Spermidine contents were unaffected by UV-

A, in contrast to the reduction of 25 and 50% by UV-B and

UV-C, respectively. All three types of UV-radiation par-

ticularly reduced perchloric acid-insoluble spermidine.

Importantly, putrescine and spermine which accounted for

less than 1% of intracellular polyamines were increased by

about three- to eight-fold by UV-B and UV-C, respectively.

The changes in polyamines contents by UV-B and UV-C

were consistent with the changes in transcript levels of

arginine decarboxylase mRNA, but not with the protein

levels. The decrease in the transcripts of adc2 but not adc1

was observed with UV-B and UV-C treatments.

Abbreviations

ADC Arginine decarboxylase

PCA Perchloric acid

Put Putrescine

Spd Spermidine

Spm Spermine

UV Ultraviolet

Introduction

One widespread consequence of the global warming has

led to the ozone depletion caused by the greenhouse gas

chlorofluorocarbon [24] and halogens [37]. In general,

UV-radiations classified into UV-C (below 280 nm), UV-B

(280-320 nm), and UV-A (320-390 nm) are attenuated by

the stratospheric ozone layer [41]. With the depletion of

ozone layer, enhanced shortwave ultraviolet (UV)-radia-

tions in sunlight then could penetrate directly to the Earth’s

surface [8]. The detrimental attack of UV radiations

involves either direct DNA damage or indirect oxidative

damage from potentially reactive oxygen species (ROS)

[16]. Most plants are sensitive to increased UV-B radiation

due to the damages on structural and functional organiza-

tion of photosynthetic systems [2], electron transport

capacity [6], and light-harvesting complex [32]. On the

other hand, the growth and photosynthesis of most marine

phytoplanktons and aquatic organisms are inhibited by

UV-A radiation [10, 22]. Not only bacterial cells are

stressed by UV-C radiation, but also plants which bear the

morphological and anatomical changes such as leaf thick-

ening, necrosis of leaves, and inhibition of stem leaf

elongation [27, 31].

The molecular mechanisms in vivo to release the UV

stresses include, but not limited to, UV-absorbing com-

pound (mycosporine) accumulation [40], increase of anti-

oxidant enzymes and antioxidants [33]. The plant growth

regulators, polyamines, have also been widely studied
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against the environmental insults such as ionic and osmotic

stresses [20], drought and cold temperature [5]. Recently,

there were reports about the association of polyamines in

response to UV-B stress in a unicellular green alga

Scenedesmus obliquus [34], and the reduction of free

polyamines in Phaseolus vulgaris L. cv ‘‘Top Crop’’ under

UV-B illumination which might relate to the strategy of

cell adaptation [39]. Since the exact function of polyamines

in relation to environmental stresses was largely unknown,

polyamines were proposed experimentally to be a growth

regulator in plant [13], free radical scavenger [15], and

stress-related injury reducer [11].

In this study, we investigated the short-term effect of

each UV class (UV-A, UV-B, and UV-C) on a cyanobac-

terium Synechocystis sp. PCC 6803 with regard to the

extent of cell growth, photosynthetic activities, cellular

pigments, and especially the changes of polyamine levels

including transcription and translation levels of arginine

decarboxylase, the biosynthetic enzyme for polyamines.

Materials and Methods

Culture Conditions and UV Treatments

Liquid BG11 medium was employed to cultivate Synecho-

cystis sp. PCC 6803 cells at 30�C and bubbled with filtered

air under continuous white light of 40–50 lmol m-2 s-1.

The optical density was measured at 730 nm to monitor cell

growth. Cells during mid-logarithmic growth phase with

OD730nm of 0.8–1.0 were collected and subsequently diluted

to OD730nm of 0.5 for the next step of UV treatments.

Cell suspensions were confined in an opened flat-bottom

chamber with 1 cm depth of medium exposed under UV

single lamps (UVLMS-38 EL SERIES UV LAMPS, UVP)

including UV-A at 365 nm (intensity of 11.0-13.0 W m-2),

UV-B at 302 nm (intensity of 1.2–1.3 W m-2) and UV-C at

254 nm (intensity of 1.0–1.3 W m-2) at 30�C for different

time intervals.

Determinations of Chlorophyll, Carotenoids Contents,

and Oxygen Evolution

Intracellular pigment contents were extracted in 1 ml of

dimethylformamide from Synechocystis cell pellets of 1 ml

cell suspension culture (106–108 cells ml-1). The extracted

solution was centrifuged at 2,790g, 4�C for 10 min before

transferring the supernatant to a new tube. Carotenoids and

chlorophyll a contents were determined according to the

methods of Chamovitz et al. [9] and Moran [26], respec-

tively. A Clark-type oxygen electrode was employed for

oxygen evolution measurement (YSI 5300A, YSI Inc.,

USA) at 30�C [19].

Polyamine Extraction and HPLC Detection

Perchloric acid (5%, 1 ml) was used to extract Synecho-

cystis cells of 100 mg pellets. After one hour-incubation on

ice, the acid extracted solution was centrifuged at 2,790g for

20 min. Both perchloric acid-soluble and insoluble fractions

(hereafter, free and bound forms, respectively) were col-

lected and the total polyamines were derivatized by ben-

zoylation [30] adapted for Synechocystis cells by Jantaro

et al. [20] using 1,6-hexanediamine as an internal standard.

The polyamine derivatives were quantified by high perfor-

mance liquid chromatography using a C-18 reverse phase

column (4.6 9 150 mm inertsil� ODS-3, 5 lm i.d., GL

Sciences Inc., USA) with a UV–Vis detector (254 nm). The

elution by a gradient of methanol:water (60–100%) was

performed at room temperature for 25 min at a flow rate of

0.5 ml min-1.

The Analysis of RNA

The hot phenol method by Mohamed and Jansson [25] was

used to isolate the total RNA from harvested Synechocystis

cells, treated with RNase-Free DNase (Invitrogen, USA).

Total RNA was reverse-transcribed into cDNAs using

SuperScriptTM III First-Strand Synthesis System (Invitro-

gen, USA) and 30 primer followed by PCR. The Cyanobase-

designed primers for adc1 gene were 50-ATATTACC

TGCGACAGTGATGG-30 and 50-GATCAAGGCTAACT

C-CGTATGAC-30 whereas two primers for adc2 were

50-ATATTACCTGCGACAGTG-ATGG-30 and 50-TTAG

CTGGTGTGGATGCCT-30. The primers for reference gene

of 16S rRNA were also designed specifically; 50-AGT

TCTGACGGTACCTGATGA-30 and 50-GTCAAGCCTT

GGTAA-GGTTCT-30. The polymerase chain reaction was

performed according to Jantaro et al. [20], except for the

primer annealing at 50.7�C (adc1 primers), 64�C (adc2

primers) and 56�C (16S rRNA primers). The quantification

of PCR products was done using Syngene� Gel Documen-

tation (Syngene, USA).

The Analysis of Protein

Total protein was extracted from 100 ml-harvested Syn-

echocystis cells. Ten milligram of total protein was loaded

onto SDS-PAGE with 12% separating and 5% stacking

gels. Western blot analysis was done by transferring protein

bands on SDS-PAGE gel to immobilonTM PVDF transfer

membrane (Millipore Corporation, USA) and a chemilu-

minescence kit (BioRad) was used for immunodetection.

Blots were probed with ADC antibodies raised against the

N-terminus of ADC polypeptide (amino acids 652–659).

Quantification was carried out using GeneSnap program of

Syngene� Gel Documentation (Syngene, USA).
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Statistics

The experiments were independently performed at least

three times. The data are presented as means ± standard

deviation (SD).

Results

Growth and Pigment Contents of Synechocystis Cells

Under UV Exposure

Cell growth under normal growth light (white light) of

40–50 lmol photon m-2 s-1 increased gradually within

1 h while the UV-stressed cells had a slightly reduced

growth rate (Fig. 1a). A short term 1 h exposure to various

strong UV-irradiations did not much affect the Synecho-

cystis cell growth. However, the net photosynthetic rates

were decreased about 16, 10, and 18% by UV-A, UV-B

and UV-C, respectively (Fig. 1b).

Under normal white light condition, Synechocystis cells

had higher chlorophyll a content than those of cells under

three types of UV-radiation (Fig. 1c). The levels of

chlorophyll a decreased rapidly within the first 15 min

under UV exposures. However, after 15 min, chlorophyll a

levels under either normal white light or UV exposures

were apparently constant up to one hour. UV-A and UV-B

exposures at the doses of 11–13 and 1.2–1.3 W m-2,

respectively, for 60 min showed the most pronounced

decrease of chlorophyll a compared to that by UV-C at the

dose of 1.0–1.3 W m-2. UV-A and UV-B reduced mark-

edly intracellular carotenoids after 15 min treatment

(Fig. 1d). No apparent changes were observed after 15 min

up to 60 min exposure. UV-B exposure for 60 min caused

a lower level of carotenoids than by UV-A. UV-C had no

effect on carotenoids contents.

UV Radiations Affect Polyamine Accumulation

UV-A had no effect on total polyamine contents although

there was an increase and a decrease in PCA-soluble and

PCA-insoluble polyamines, respectively (Fig. 2a). Both

UV-B and UV-C reduced total polyamines by 25 and 50%,

respectively. The PCA-insoluble polyamine, represented

mainly by Spd, was particularly affected by UV-B and

UV-C (Fig. 2a). The levels of Put and Spm were extremely

Fig. 1 Relative OD730 (%) (a),

relative oxygen evolution (%)

(b), contents of chlorophyll a

(c), and total carotenoids (d) of

Synechocystis cells exposed up

to 1 h to normal growth light of

40–50 lmol m-2 s-1 (closed
square) and different UV

radiations including UV-A

(open square), UV-B (open
circle), and UV-C (open
triangle). The OD730 and

oxygen evolution that

corresponded to 100% was 0.5

and 101 ± 9 lmol O2

mg-1chl h-1, respectively. The

data are means ± SD, n = 3
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low, both accounting for about 0.01 nmol 10-8 cells

(Figs. 2b, c) whereas Spd levels were about 450-fold

higher (Fig. 2a). However, both UV-B and UV-C but not

UV-A had a strong stimulatory effect on the accumulation

of Put and Spm, a three-fold and eight-fold increase by

UV-B and UV-C, respectively (Figs. 2b, c). This increase

was particularly observed in PCA-soluble fraction.

UV Radiations Affect adc Transcripts and ADC Levels

Two transcripts of arginine decarboxylase, adc1 and adc2,

were detected by RT-PCR after 1 h exposures to either

normal white light or UV radiations (Fig. 3a). The adc1

transcript was increased significantly by UV-A while no

changes were observed by UV-B and UV-C (Fig. 3b). The

three UV radiations decreased adc2 transcripts. The total

adc transcripts were markedly decreased by UV-C fol-

lowed by UV-B whereas UV-A had little or no effect. As

shown in Fig. 3c, ADC protein was detected using ADC-

specific antibody. All three UV radiations increased the

level of ADC protein (Fig. 3d).

Discussion

Short-term exposure to all three UVs did not kill the

cyanobacterial cells in this study (Fig. 1a). This was in

contrast to what was observed in bacteria where UV-C

illumination killed bacteria within a minute-time period

[1]. The cell wall of Synechocystis cells showed the ruffled

appearance (data not shown), mostly caused by UV-A

exposure generating an indirect oxidative damage caused

by reactive oxygen species (ROS)-induced lipid peroxida-

tion of the membrane [36]. The cell wall of cyanobacteria

Synechocystis strain was identified as gram negative-like

[21] consisting of neutral sugars, amino sugars, proteins,

and lipids. This suggested that the cell wall-disarrangement

occurred as a result of the damage of the biochemical

composition such as proteins and lipids of Synechocystis

cell wall structure by UV-A-induced ROS. Thus, we could

observe that during 60 min of UV-exposure, UV-A likely

changed the physiological appearance and reduced the

survival ability of Synechocystis cells stronger than those

by other shorter wavelength-UVs.

Fig. 2 The contents of

polyamines including putrescine

(Put), spermidine (Spd), and

spermine (Spm) from

Synechocystis cells (a) which

were under different UV

radiations for 1 h. b, c The

enlarged scales from a of the

trace amounts of Put and Spm

accumulations under the three

UV radiations, respectively.

Cells grown under normal

growth light represent a

reference control. The open bar
represents insoluble-PCA

content of polyamines whereas

the soluble-PCA content or free

form of polyamines is shown in

solid bar. The experimental data

are shown as means ± SD,

n = 3
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Chlorophyll a levels were lowered by all UVs treatments

as compared to that by white light treatment (Fig. 1c). In

particular during the first 15 min, UV radiations attacked

Synechocystis cells with the resultant loss of about 20–25%

chlorophyll a from the initial level. This indicated that UV

radiations, especially UV-A and UV-B quickly target the

intracellular pigment chlorophyll a of Synechocystis. These

results are in agreement with the reduction of chlorophyll

content and photosynthetic efficiency in chloroplast of

higher plants in response to UV-B radiation [2, 3, 38]. The

pattern of the changes of carotenoids contents in response

to UV radiations was similar to that observed for chloro-

phyll, a rapid decrease in the first 15 min and remained

relatively unchanged up to 60 min (Fig. 1d). This indicated

that under UV radiations the maintenance of both chloro-

phyll and carotenoids levels was crucial for the survival of

Synechocystis. The slight reduction of growth rate under

UV treatments observed in Fig. 1a supports this contention.

Spermidine is a dominant polyamine in Synechocystis

cells whereas only trace amounts of Put and Spm were

observed (Fig. 2). However, the dominant polyamine in

each organism can be either the same or different pattern

depending on strains, stress tolerance, and their changing

environments. Our results are in line with a previous report

showing an outstanding level of Spd in Synechocystis cells

under ionic and osmotic stresses [20], and also with that

from the leaves of Nicotiana tabacum L. cv Bel W3 but not

with Bel B in response to 7-day exposure to UV-B radia-

tion [23]. On the contrary, high Put level was found in UV-

B treated plant Phaseolus vulgaris L. [39], and in tobacco

(Nicotiana tabacum L. cv. Petit Havana) callus cultures

under UV-C stress [46]. This indicated that the change of

total polyamines in response to environmental stress

reflected the change of each dominant polyamine in vivo

[5, 14, 17]. The level of Put (Figs. 2a, b) though present in

trace amount, was remarkably induced after exposing to

UV-B and UV-C for 1 h. Drastic increase in Put level was

also observed for isolated thylakoids of Nicotiana tabacum

L. cv Bel B after 3-day exposure to UV-B radiation [23].

Galson and Kaur-Sawhney [12] previously reported that

the increased Put level was possibly related with the

acceleration of DNA replication and cell division. Thus,

the increased Put level, in particular PCA-soluble Put, in

our study may probably help alleviate the DNA damage by

both UV-B and UV-C. Moreover, the addition of external

Put was found to stimulate the growth of Synechocystis

cells under moderate salt stress [29]. Spermine contents in

both PCA-soluble and insoluble fractions were enhanced

apparently by UV-C, similar results to those observed for

Put (Figs. 2b, c). Therefore, both Put and Spm might play a

role in the protection of cells against UV-C irradiation.

Under salt stress, cells lacking Spm developed the imbal-

ance of Ca2? homeostasis in Arabidopsis thaliana [44] and

K?/Na? homeostasis in barley seedlings [47] or even

showed up-regulation of Put and Spm contents in Syn-

echocystis sp. PCC 6803 [20]. Interestingly, though the

level of PCA-insoluble bound form of Spd was decreased

by all types of UVs, the level of total Spd under UV-A

radiation remained unchanged due to the compensation by

the increase of the free form of Spd. This was not the case

for the effect exerted by UV-B and UV-C. The decrease in

the bound-Spd was not compensated by the increase in the

Fig. 3 RT-PCR analyses (a) of adc1 and adc2 mRNA levels and

western blot analysis (c) of ADC protein levels in Synechocystis sp.

PCC 6803 under different UV radiations for 1 h. a RT-PCR from

cells under control (normal growth light) and different UV radiations.

b The ratio of adc mRNA/16S rRNAs ± SD is shown; adc1 mRNA/

16S rRNAs (open bar), adc2 mRNA/16S rRNAs (shaded bar) and

total adc1,2 mRNAs/16S rRNAs (solid bar). c Western blot analysis

with cells under control (normal growth light) and various UV-

radiations. Total protein (10 lg) from each sample was loaded onto

SDS-PAGE gel, and later transferred to PVDF membrane to be

probed with the ADC antibody. d Band intensity was quantified using

Syngene� Gel Documentation. The data represent means ± SD,

n = 3
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free-Spd suggesting the transformation of bound-Spd to

other metabolites in response to UV-B and UV-C radia-

tions. In this respect, it should be mentioned that the

increased level of H2O2, a degradation product of poly-

amine [45], was found in Synechocystis after one hour

exposure to UV-B and UV-C radiations (data not shown).

Studies in a green alga Scenedesmus obliquus showed a

twofold increase in thylakoid-associated Spm after 3-h

exposure to UV-B which was due to the polyaminylation of

PSII antenna [35]. It is worth investigating the effect of

UV-radiation on the regulation of transglutaminase, the

enzyme responsible for covalent conjugation of poly-

amines to proteins [18] in Synechocystis. Further experi-

ments are under way to explore how polyaminylation of

thylakoid or plasma membrane proteins can account for the

changes of bound polyamines in Synechocystis under UV-

stress. The decrease of photosynthetic activities after 1 h

exposures to the three UV-radiations (Fig. 1b) was in line

with the decrease of bound Spd (Fig. 2a). On the other

hand, the increase in the free Spd by UV-A and UV-B had

no protective effect against the irradiation-induced reduc-

tion in photosynthetic activities. This raises the possibility

that Spd in the bound form rather than the free form has a

role in the regulation of photosynthesis in Synechocystis.

Changes in the thylakoid-associated Put and Spm were

reported for UV-B treated Scenedesmus obliquus which led

to changes in the size of light-harvesting complex II with

consequent amplification of UV-B effects on the photo-

synthetic apparatus [34]. UV-B radiation was shown to

induce damages to phycobilisomes of Synechocystis cells by

causing the degradation of phycobiliproteins [32]. At pres-

ent, it is not known to what extent that polyamines inside

Synechocystis are bound to phycobilisomes through polya-

minylation of phycobiliproteins. The decrease of bound Spd

by UV-B treatment observed in Fig. 2a might be partly

attributed to the loss of Spd-bound phycobiliproteins.

Our findings demonstrated the decrease of total adc

mRNA level under 1 h UV-B and UV-C exposures com-

pared to that of cells grown under normal growth light

(Fig. 3b). UV-A also decreased adc2 but increased adc1

transcript levels. The adc2 was responsive to all three

classes of UV-radiation, with marked effect by UV-C

(Fig. 3b). The biosynthesis of Put under stress conditions in

Arabidopsis was controlled by the induction of adc2 but

not adc1 gene [42]. In Synechocystis, the transcript of adc1

was insensitive to UV-B and UV-C but was increased by

UV-A indicating differential regulation of adc genes under

different UV subtypes. This suggests that adc1 may play a

protective role against UV-A radiation due to an increase in

polyamine biosynthesis which is consistent with an

increase in free polyamine by UV-A as shown in Fig. 2a.

The decrease of total adc mRNA levels by UV-B and

UV-C (Fig. 3b) was correlated with the decrease of total

polyamine contents in vivo (Fig. 2a), but not with the ADC

protein levels (Fig. 3d). The different regulation of tran-

scriptional and translational mechanisms was previously

reported for psaA [19] and potD [7] genes in Synechocystis

under various abiotic stresses. Synechocystis cells harbor

two genes, adc1 and adc2 coding for ADC based on

Cyanobase but there are no putative genes for spermidine

synthase, spermine synthase and S-adenosylmethionine

decarboxylase [17]. The distribution of both ADC and

ornithine decarboxylase (ODC) enzymes in different

organism species is regulated in a developmental and tissue

specific manner [28]. ODC in animals and plants is local-

ized in both cytoplasm and nucleus [43] whereas ADC

appears localized in chloroplasts [4]. However, at present,

the localization of ADC in Synechocystis is still unclear.
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∫∑π”

„πÀ≈“¬ªï∑’Ëºà“π¡“  º≈°√–∑∫¢Õß¿“«–

‡§√’¬¥®“°· ß ́ ÷Ëß‰¥â·°à ª√‘¡“≥§«“¡‡¢â¡· ß∑’Ë Ÿß¢÷Èπ

·≈–ª√‘¡“≥√—ß ’Õ—≈∑√“‰«‚Õ‡≈µÀ√◊Õ√—ß ’¬Ÿ«’∑’Ë‡æ‘Ë¡¢÷Èπ

∫√‘‡«≥º‘«‚≈° (Stapleton, 1992)  ¡’Õ‘∑∏‘æ≈Õ¬à“ß‡ÀÁπ

‰¥â™—¥µàÕ ‘Ëß¡’™’«‘µ∑ÿ°™π‘¥ ‚¥¬‡©æ“–Õ¬à“ß¬‘Ëß„π ‘Ëß¡’™’«‘µ

∑’Ë —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß ‡™àπ æ◊™·≈–‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬

°“√‰¥â√—∫æ≈—ßß“π· ß∑’Ë¡“°‡°‘πæÕµàÕ°“√„™âß“π„π

°√–∫«π°“√ —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß “¡“√∂∑”„Àâ‡°‘¥§«“¡

‡ ’¬À“¬µàÕ‡´≈≈å (Melis, 1999)  ‚¥¬ºà“π¿“«–‡§√’¬¥

®“°ÕÕ°´‘‡¥™—π (oxidative stress) ∑’Ë √â“ßÕπÿ¡Ÿ≈Õ‘ √–

„π√Ÿª·∫∫¢Õß™π‘¥ÕÕ°´‘‡®π∑’Ë‰«ªØ‘°‘√‘¬“ (reactive

oxygen species À√◊Õ ROS) ¢÷Èπ„π√–∫∫· ß (photo-

system)  ∑’Ë “¡“√∂∑”≈“¬™’«‚¡‡≈°ÿ≈ ”§—≠¿“¬„π‡´≈≈å

·≈–‡ªìπ “‡Àµÿ∑’Ë∑”„Àâ‡´≈≈åµ“¬„π∑’Ë ÿ¥ (Halliwell and

Gutteridge, 1999)  ‚¥¬ª°µ‘·≈â« ‘Ëß¡’™’«‘µ∑’Ë —ß‡§√“–Àå

· ß¡’°≈‰°°“√µÕ∫ πÕßµàÕ¿“«–‡§√’¬¥®“°· ß

À≈“¬°≈‰°  Õ“∑‘‡™àπ °“√ à́Õ¡·´¡·≈–°“√ —ß‡§√“–Àå

‚ª√µ’π„π√–∫∫· ß (Aro et al., 1993) °“√‡ª≈’Ë¬π-

·ª≈ßÕß§åª√–°Õ∫¢Õß “√ª√–°Õ∫‡™‘ß´âÕπ∑’Ë‡°Á∫‡°’Ë¬«

· ß (light-harvesting complex) (Lao and Glazer,

1996) °“√ —ß‡§√“–Àå “√µâ“πÕÕ° ‘́‡¥™—π (antioxidant)

¿“¬„π‡´≈≈å  ·≈–°“√ —ß‡§√“–Àå‡Õπ‰´¡å∑’Ë∑”Àπâ“∑’Ë

µâ“πÕÕ°´‘‡¥™—π ‡™àπ Ÿ́‡ªÕ√åÕÕ°‰´¥å¥‘ ¡‘«‡∑ 

(superoxide dismutase) ·≈–§“∑“‡≈  (catalase)

(Hertwig et al., 1992) ‡ªìπµâπ °“√µÕ∫ πÕß¢Õßæ◊™

µàÕ¿“«–‡§√’¬¥®“°· ß‡À≈à“π’È ª√–°Õ∫¥â«¬°≈‰°°“√

µÕ∫ πÕß∑—Èß„π√–¬– —Èπ·≈–√–¬–¬“« (Anderson

et al., 1995)  ·µà°“√µÕ∫ πÕßÀ√◊Õ°“√ª√—∫µ—«¢Õß

æ◊™¥—ß°≈à“«°Á¬—ß¡’¢’¥®”°—¥  ≈â«π·≈â«·µà∑”„Àâ‡°‘¥ªí≠À“

∑“ß¥â“π‡°…µ√°√√¡·≈–·À≈àßÕ“À“√À≈—°¢Õß‚≈°∑’Ë

≈¥≈ßµ“¡¡“  ¥â«¬‡Àµÿ∑’Ë‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬®—¥«à“‡ªìπ ‘Ëß¡’

™’«‘µæ«°‚ª√§“√‘‚Õµ∑’Ë¡’ ¡∫—µ‘æ‘‡»…§◊Õ  “¡“√∂

‡®√‘≠‡µ‘∫‚µßà“¬·≈–ª√—∫µ—«‰¥â„π™à«ß°«â“ß∑à“¡°≈“ß

¿“«–‡§√’¬¥∑“ß™’«¿“æ·≈–°“¬¿“æ¢Õß ‘Ëß·«¥≈âÕ¡

Õ’°∑—Èß¬—ß “¡“√∂ —ß‡§√“–Àå· ß‰¥â§≈â“¬æ◊™™—Èπ Ÿß  ®÷ß

¡—°π‘¬¡„™â‡ªìπµ—«·∫∫„π°“√«‘®—¬‡°’Ë¬«°—∫√–∫∫°“√

 —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß  πÕ°®“°π’È °“√»÷°…“°≈‰°°“√

µÕ∫ πÕß·≈–°“√ª√—∫µ—«¿“¬„π‡´≈≈å¢Õß ‘Ëß¡’™’«‘µ

¿“¬„µâ¿“«–‡§√’¬¥‡À≈à“π’È¬—ß¥”‡π‘πµàÕ‰ª À≈“¬°≈ÿà¡«‘®—¬
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¡ÿàßæ—≤π“ß“π«‘®—¬æ◊Èπ∞“π∑“ß™’«‡§¡’·≈–‡∑§‚π‚≈¬’

™’«¿“æ„Àâ‡°‘¥ª√–‚¬™πå„π°“√√—°…“·À≈àßÕ“À“√¢Õß

‚≈° °“√ √â“ßæ≈—ßß“π∑¥·∑π·≈–°“√ª√—∫ª√ÿßæ—π∏ÿåæ◊™

„ÀâÕ¬Ÿà√Õ¥‰¥â¿“¬„µâ¿“«–‡§√’¬¥‡π◊ËÕß®“° ‘Ëß·«¥≈âÕ¡

„πÕπ“§µ

‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬ À√◊Õ  “À√à“¬ ’‡¢’¬«·°¡

πÈ”‡ß‘π (cyanobacteria À√◊Õ blue green algae) ®—¥

Õ¬Ÿà„πÕ“≥“®—°√‚ª√§“√‘‚Õµ“ (prokaryota kingdom)

¥‘«‘™—π‰´¬“‚π‰ø∑“ (division of cyanophyta) (Woese

et al., 1990)  ́ ÷Ëß‰¡à¡’ÕÕ√å·°‡π≈≈å∑’Ë ”§—≠‡À≈à“π’È Õ“∑‘

‡™àπ ‰¡‚∑§Õπ‡¥√’¬ ·«§‘«‚Õ≈ ‡Õπ‚¥æ≈“ ¡‘°‡√∑‘-

§‘«≈—¡  ‡¬◊ËÕÀÿâ¡§≈Õ‚√æ≈“ µå·≈–‡¬◊ËÕÀÿâ¡π‘«‡§≈’¬ 

‡ªìπµâπ  ¥—ßπ—Èπ ÕÕ√å·°‡π≈≈å ”§—≠„π°“√ —ß‡§√“–Àå

¥â«¬· ß„π‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬ §◊Õ ‡¬◊ËÕ‰∑≈“§Õ¬¥å (thy-

lakoid membranes)  ´÷Ëß°√–®“¬µ—«Õ¬Ÿà„π à«π¢Õß

‰´‚∑æ≈“ ÷́¡  ®“°∑’Ë°≈à“«¡“¢â“ßµâπ ‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬

¡’ ¡∫—µ‘∑’Ëæ‘‡»… §◊Õ  “¡“√∂ —ß‡§√“–Àå· ß·≈–º≈‘µ

ÕÕ°´‘‡®πÕÕ°¡“‡À¡◊Õπæ◊™™—Èπ Ÿß (oxygenic photo-

synthesis)  „πªí®®ÿ∫—π π—°«‘®—¬®÷ßπ‘¬¡„™â‰´¬“‚π

·∫§∑’‡√’¬‡ªìπµâπ·∫∫„π°“√»÷°…“‡°’Ë¬«°—∫°≈‰°°“√

 —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß  ‚¥¬‡©æ“–Õ¬à“ß¬‘Ëß “¬æ—π∏ÿå

Synechocystis sp. PCC 6803 ́ ÷Ëß‡ªìπ‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬

√Ÿª√à“ß‡´≈≈å‡¥’Ë¬«µ—«·√°∑’Ë∑√“∫®’‚π¡·≈â« µ—Èß·µàªï §.».

1996 (Kaneko et al., 1996) πÕ°®“°π’È ‰´¬“‚π

·∫§∑’‡√’¬¬—ß “¡“√∂‡µ‘∫‚µ‰¥â¿“¬„µâ¿“«–§«“¡‡§√’¬¥

®“° ‘Ëß·«¥≈âÕ¡„π™à«ß∑’Ë°«â“ß (Joset et al., 1996) Õ“∑‘

‡™àπ §«“¡‡§Á¡ ÕÕ ‚¡ ‘́   (Jantaro et al., 2003; Jantaro

et al., 2005) · ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡ Ÿß (He et al., 2001)

·≈–¿“«–·Àâß·≈âß (Williams et al., 2008) ‡ªìπµâπ

· ß (light) „π‡™‘ßøî ‘° å ‡ªìπ√—ß ’·¡à‡À≈Á°

‰øøÑ“„π∑ÿ°™à«ß§«“¡¬“«§≈◊Ëπ  ´÷Ëß·À≈àß°”‡π‘¥¢Õß

· ß¡“®“°À≈“¬·À≈àß ‰¥â·°à ¥«ßÕ“∑‘µ¬å À≈Õ¥‰øøÑ“

·≈–‰ø ‡ªìπµâπ  ·À≈àß°”‡π‘¥À≈—° §◊Õ · ß®“°¥«ß

Õ“∑‘µ¬å ́ ÷Ëß¡’ ‡ª°∑√—¡¢Õß√—ß ’·¡à‡À≈Á°‰øøÑ“∑’Ë “¡“√∂

·∫àßÕÕ°‡ªìπ 3  à«πµ“¡°“√‡æ‘Ë¡¢Õß§«“¡¬“«§≈◊Ëπ

π—Ëπ§◊Õ ™à«ß√—ß ’¬Ÿ«’ (100-400 π“‚π‡¡µ√)  ™à«ß· ß∑’Ë

¡Õß‡ÀÁπ‰¥â (400-700 π“‚π‡¡µ√) ·≈–™à«ßÕ‘πø√“‡√¥

(700-106 π“‚π‡¡µ√) µ“¡≈”¥—∫ ‚¥¬ª°µ‘·≈â« ‘Ëß¡’™’«‘µ

®”æ«°‚ø‚∑ÕÕ‚∑-‚∑√ª (photoautotroph) ‡™àπ æ◊™

 “À√à“¬ ’‡¢’¬« ·≈–‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬ ®–„™â· ß‡ªìπ

·À≈àßæ≈—ßß“π  ·µà‡¡◊ËÕ„¥∑’Ë‡´≈≈å‰¥â√—∫· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡

 Ÿß¡“°‡°‘π°«à“∑’Ë®–π”‰ª„™â„π°√–∫«π°“√ —ß‡§√“–Àå

¥â«¬· ß °ÁÕ“® àßº≈°√–∑∫∑’Ë√ÿπ·√ß ®π∑”„Àâ‡´≈≈å

∂÷ß·°à§«“¡µ“¬‰¥â (Melis, 1999)

¿“«–‡§√’¬¥®“°ÕÕ° ‘́‡¥™—π (oxidative

stress)  ¿“¬„µâ¿“«–‡§√’¬¥®“°· ß ‡ªìπ¿“«–∑’Ë‡´≈≈å

∂Ÿ°‡Àπ’Ë¬«π”„Àâ¡’°“√ √â“ßÕπÿ¡Ÿ≈Õ‘ √–„π√Ÿª·∫∫¢Õß

™π‘¥ÕÕ°´‘‡®π∑’Ë‰«ªØ‘°‘√‘¬“ (reactive oxygen species

À√◊Õ ROS) ¢÷Èπ„π√–∫∫· ß (photosystem) ‚¥¬ ROS

∑’Ë‡°‘¥¢÷Èπ√«¡∂÷ß Õπÿ¡Ÿ≈´Ÿ‡ªÕ√åÕÕ°‰´¥å (O
2
•-) Õπÿ¡Ÿ≈

‰Œ¥√Õ°´‘≈ (.OH) ‰Œ‚¥√‡®π‡ªÕ√åÕÕ°‰´¥å (H
2
O

2
)

·≈–ÕÕ°´‘‡®π´‘ß‡°≈µ (1O2) ‡ªìπµâπ (Foyer et al,

1994)  ®“°√Ÿª∑’Ë 1 º≈¢Õß· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡ ŸßµàÕ

°“√‡°‘¥ ROS „π‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬  ‡ÀÁπ‰¥â™—¥‡®π«à“

‡¡◊ËÕ· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡ Ÿßµ°°√–∑∫∫√‘‡«≥‡¬◊ËÕ‰∑≈“§Õ¬¥å

(thylakoid membranes) ¢Õß‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬ ‰ø‚§-

∫‘≈‘‚´¡ (§”¬àÕ Pbsome) ́ ÷Ëß‡ªìπ “√ª√–°Õ∫‡™‘ß´âÕπ∑’Ë

‡°Á∫‡°’Ë¬«· ß®–¥Ÿ¥°≈◊πæ≈—ßß“π∑’Ë¡“°‡°‘π·≈–ª≈àÕ¬

ÕÕ°¡“„π√Ÿª¢Õß§«“¡√âÕπ  πÕ°®“°π’È §≈Õ‚√øî≈≈å

´÷Ëß‡ªìπ√ß§«—µ∂ÿ„π√–∫∫· ß∑’Ë 2 (PSII) ®–¥Ÿ¥°≈◊πæ≈—ß

ß“π∑’Ë¡“°‡°‘πæÕ¥â«¬‡™àπ°—π  ·≈â« àßº≈„Àâ‡°‘¥Õπÿ¡Ÿ≈

ÕÕ°´‘‡®π´‘ß‡°≈µ (1O2) ÕÕ°¡“ ‚¥¬Õπÿ¡Ÿ≈ÕÕ°´‘‡®π

´‘ß‡°≈µ‡ªìπº≈‘µ¿—≥±å¢Õß°“√∂à“¬‚Õπæ≈—ßß“π¡“°°«à“

°“√∂à“¬‚ÕπÕ‘‡≈Á°µ√Õπ¢Õß√ß§«—µ∂ÿ∑’Ë‡°’Ë¬«¢âÕß°—∫°“√

 —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß´÷Ëß¡’°“√„™âÕÕ° ‘́‡®π„π°√–∫«π-

°“√ —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß  ªØ‘°‘√‘¬“∑’Ë√ÿπ·√ßÕ—πÀπ÷Ëß®–

‡°‘¥¢÷Èπ‡¡◊ËÕÕπÿ¡Ÿ≈´Ÿ‡ªÕ√åÕÕ°‰´¥å·≈–‰Œ‚¥√‡®π‡ªÕ√å

ÕÕ°‰´¥å∑”Àπâ“∑’Ë‡ªìπ “√µ—Èßµâπ¢ÕßªØ‘°‘√‘¬“Œ“‡∫Õ√å-

‡«  å (Haber-Weiss reaction) ∑’Ë∂Ÿ°‡√àß¥â«¬‚≈À– ®π

°àÕ°”‡π‘¥Õπÿ¡Ÿ≈ÕÕ°´‘·¥πµå∑’Ë¡’ƒ∑∏‘Ï√ÿπ·√ß (√Ÿª∑’Ë 1 F

·≈– G) π—Ëπ§◊Õ Õπÿ¡Ÿ≈‰Œ¥√Õ°´‘≈∑’Ë “¡“√∂‡¢â“‰ª

∑”≈“¬™’«‚¡‡≈°ÿ≈®”æ«°≈‘æ‘¥ ‚ª√µ’π ·≈–¥’‡ÕÁπ‡Õ

¿“¬„π‡´≈≈å ‚¥¬°“√‡°‘¥ªØ‘°‘√‘¬“ÕÕ°´‘‡¥™—π¢Õß°√¥

‰¢¡—π·≈–°√¥Õ–¡‘‚π ‡ªìπµâπ (Scandalios, 1997)
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°≈‰°„π°“√µÕ∫ πÕß‡æ◊ËÕ§«“¡Õ¬Ÿà√Õ¥„π

‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬µàÕ¿“«–‡§√’¬¥®“°· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡

 Ÿß   “¡“√∂·∫àßÕÕ°‰¥âÀ≈—°Ê ¥—ßπ’È

1. °√–∫«π°“√ à́Õ¡·´¡„π√–∫∫· ß

»Ÿπ¬å°≈“ßªØ‘°‘√‘¬“°“√ —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß¢Õß√–∫∫

· ß∑’Ë 2 (PSII) ª√–°Õ∫¥â«¬‚ª√µ’π D1 ·≈– D2 ´÷Ëß

®—∫‰¢«â°—π‡ªìπ≈—°…≥–‡Œ‡∑Õ‚√‰¥‡¡Õ√å  „π¢≥–∑’Ë‡´≈≈å

‰¥â√—∫æ≈—ßß“π¡“°‡°‘π¢Õß· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡ Ÿß  æ∫«à“

‚ª√µ’π D1 ∑’Ë¡’¢π“¥ 32 °‘‚≈¥“≈µ—π ∂Ÿ°∑”≈“¬¥â«¬

ÕÕ° ‘́‡®π ‘́ß‡°≈µ∑’Ë‡°‘¥¢÷Èπ‰¥â‰«°«à“‚ª√µ’π D2 (Kyle

et al., 1984; Melis, 1999; Aro et al., 1993)  Õ¬à“ß‰√

°Áµ“¡ ¿“¬À≈—ß®“°π—Èπ®–‡°‘¥°“√§◊π ¿“æ°≈—∫¡“¢Õß

‚ª√µ’π D1 ‰¥â‰«‡™àπ‡¥’¬«°—π (Melis, 1999)  ÷́Ëß

°√–∫«π°“√´àÕ¡·´¡„π√–∫∫· ß¥—ß°≈à“«∑’Ë‡°‘¥¢÷Èπ

(Aro et al., 1993; Melis, 1999, Yokthongwattana

and Melis, 2006) ®–ª√–°Õ∫¥â«¬¢—ÈπµÕπµ“¡≈”¥—∫

¥—ßµàÕ‰ªπ’È §◊Õ

- °“√ ≈“¬¢Õß‚ª√µ’π D1 ́ ÷Ëß∂Ÿ°∑”≈“¬

- °“√ —ß‡§√“–Àå‚ª√µ’π D1 ¢÷Èπ¡“„À¡à

- °“√ Õ¥·∑√°‚ª√µ’π D1 ÷́Ëß∂Ÿ°

 —ß‡§√“–Àå„À¡à‡¢â“‰ª„π‡¬◊ËÕ‰∑≈“§Õ¬¥å

- °“√®—∫µ—«°—∫§≈Õ‚√øî≈≈å·≈–‚ª√µ’π

D2 ∫√‘‡«≥»Ÿπ¬å°≈“ßªØ‘°‘√‘¬“

- ·≈–°“√√«¡°≈ÿà¡°—∫‚ª√µ’π¿“¬„π

√–∫∫· ß∑’Ë 2 µ—«Õ◊Ëπ Ê

 ”À√—∫°“√‡°‘¥¿“«–°“√¬—∫¬—Èß¥â«¬· ß

(photoinhibition) „π¢≥–∑’Ë‡´≈≈å‰¥â√—∫· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡

 Ÿßπ“π‡°‘π‰ª  æ∫«à“¡’ “‡Àµÿ¡“®“°°“√∑”≈“¬‡π◊ËÕß®“°

√Ÿª∑’Ë 1 √–∫∫°“√ªÑÕß°—π·≈–°“√ª√—∫µ—«¢Õß‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬¿“¬„µâ¿“«–‡§√’¬¥®“°· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡ Ÿß (µ—«

¬àÕ Pbsome §◊Õ‰ø‚§∫‘≈‘‚´¡ Chl §◊Õ§≈Õ‚√øî≈≈å PSII §◊Õ√–∫∫· ß∑’Ë Õß PQ §◊Õ æ≈“ -‚∑§«‘‚ππ

Cyt §◊Õ‰´‚∑‚§√¡ PSI §◊Õ√–∫∫· ß∑’ËÀπ÷Ëß PC §◊Õæ≈“ ‚∑‰´¬“π‘π SOD §◊Õ Ÿ́‡ªÕ√åÕÕ°‰´¥å¥‘ ¡‘«‡∑ 

PXD §◊Õ‡ªÕ√åÕÕ°´‘‡¥  CAT §◊Õ§“∑“‡≈  ·≈– CAR §◊Õ·§‚√∑’-πÕ¬¥å) (¥—¥·ª≈ß®“° Foyer et al.,

1994)
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¿“«–‡§√’¬¥®“°ÕÕ°´‘‡¥™—ππ—Èπ‡°‘¥‰¥â√«¥‡√Á«°«à“

°√–∫«π°“√ à́Õ¡·´¡„π√–∫∫· ß  ®÷ß àßº≈„Àâ

ª√– ‘∑∏‘¿“æ°“√ —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß¢Õß‡´≈≈å≈¥≈ß

‰ª„π∑’Ë ÿ¥ (Powles, 1984; Aro et al., 1993)

2. °“√‡ª≈’Ë ¬π·ª≈ßÕß§åª√–°Õ∫¢Õß

 “√ª√–°Õ∫‡™‘ß´âÕπ∑’Ë‡°Á∫‡°’Ë¬«· ß (Light-harvesting

complex) ‰ø‚§∫‘≈‘‚´¡ (phycobilisomes À√◊Õ PBS)

‡ªìπ “√ª√–°Õ∫‡™‘ß´âÕπ∑’Ë‡°Á∫‡°’Ë¬«· ßÀ≈—°„π‰´¬“‚π

·∫§∑’‡√’¬ (Glazer, 1985) ‚¥¬Õ¬Ÿà∫√‘‡«≥√Õ∫πÕ°‡¬◊ËÕ

‡¡¡‡∫√π ∑’Ë “¡“√∂‡°Á∫‡°’Ë¬«æ≈—ßß“π· ß·≈–∂à“¬‚Õπ

æ≈—ßß“π·∫∫∑‘»∑“ß‡¥’¬« (unidirectional energy flow)

‰ª¬—ß»Ÿπ¬å°≈“ßªØ‘°‘√‘¬“°“√ —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß (¥Ÿ¿“æ

∑’Ë 1 A)  PBS ®–ª√–°Õ∫¥â«¬‚§√‚¡‚ª√µ’π®”æ«°

Õ—≈‚≈-‰ø‚§‰´¬“π‘π (allophycocyanin À√◊Õ AP)

‰ø‚§-‰´¬“π‘π (phycocyanin À√◊Õ PC)  ‰ø‚§Õ‘√‘∑√‘π

(phycoerythrin À√◊Õ PE)  À√◊Õ‰ø‚§Õ‘√‘‚∑√‰´¬“π‘π

(phycoerythrocyanin)  ´÷Ëß√ß§«—µ∂ÿ‡À≈à“π’È®–‡°‘¥°“√

‡ª≈’Ë¬π·ª≈ß‰¥â¢÷Èπ°—∫§ÿ≥¿“æ¢Õß· ß∑’Ë¡—π‰¥â√—∫

(Grossman et al., 2001) ‚¥¬Õ“»—¬°√–∫«π°“√ Com-

plementary Chromatic Adaptation À√◊Õ CCA ∑’Ë‡ªìπ

º≈¡“®“°°“√‡ª≈’Ë¬π·ª≈ß¢ÕßÕß§åª√–°Õ∫‚ª√µ’π„π

PBS π—Ëπ‡Õß (Bennett and Bogorad, 1973; Grossman

and Kehoe, 1997)  πÕ°®“°π’È ¬—ß¡’ªí®®—¬Õ◊ËπÊ ∑’Ë¡’

Õ‘∑∏‘æ≈µàÕ°“√‡ª≈’Ë¬π·ª≈ßÕß§åª√–°Õ∫¢Õß PBS

Õ“∑‘‡™àπ §«“¡‡¢â¡· ß Õÿ≥À¿Ÿ¡‘ §«“¡‡¢â¡¢âπ¢Õß

°ä“´§“√å∫Õπ‰¥ÕÕ°‰´¥å ·≈–ª√‘¡“≥ “√Õ“À“√

‡ªìπµâπ (Tandeau de Marsac and Houmard, 1993;

Grossman et al., 1993) ‚¥¬„πªï §.». 1997 Tandeau

de Marsac ‰¥â·∫àß‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬µ“¡°√–∫«π°“√

CCA ÕÕ°‡ªìπ 3 °≈ÿà¡ ¥—ßπ’È

°≈ÿà¡ 1   “¬æ—π∏ÿå∑’Ë “¡“√∂º≈‘µ∑—Èß PE

·≈– PC ·µà‰¡à‡ª≈’Ë¬π·ª≈ßÕ—µ√“ à«π¢Õß‰ø‚§∫‘≈‘-

‚ª√µ’π‡À≈à“π’È‡¡◊ËÕ§ÿ≥¿“æ· ß‡ª≈’Ë¬π‰ª

°≈ÿà¡ 2   “¬æ—π∏ÿå∑’Ë “¡“√∂º≈‘µ PE ‰¥â

‡æ‘Ë¡¢÷Èπ‡¡◊ËÕ‰¥â√—∫· ß ’‡¢’¬« ·µàª√‘¡“≥ PC ‰¡à‡ª≈’Ë¬π-

·ª≈ß

°≈ÿà¡ 3   “¬æ—π∏ÿå∑’Ë “¡“√∂º≈‘µ∑—Èß PE

·≈– PC ‡¡◊ËÕ§ÿ≥¿“æ· ß‡ª≈’Ë¬π‰ª  ‚¥¬‰´¬“‚π

·∫§∑’‡√’¬ Fremyella diplosiphon ‡ªìπµâπ·∫∫‡¥àπ

¢Õß°≈ÿà¡π’È∑’Ë¡’°“√»÷°…“¡“π“π∑—Èß„π™’««‘∑¬“‡™‘ß· ß

(Photobiology) ·≈–™’««‘∑¬“‡™‘ß‚¡‡≈°ÿ≈ (Molecular

Biology) (∫∑∑∫∑«π, ¥Ÿ Grossman et al., 2001;

Stowe-Evans and Kehoe, 2004)

3. °“√®—¥°√–®“¬¢÷Èπ„À¡à¢Õßæ≈—ßß“π°“√

‡√â“√–À«à“ß√–∫∫· ß (Redistribution of excitation

energy) À√◊Õ State transitions  °“√ª√—∫‡ª≈’Ë¬π

ª√‘¡“≥ —¡æ—π∏å¢Õß√–∫∫· ß (photosystem stoichi-

ometry) „π‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬ ®–‡°‘¥¢÷Èπ‡æ◊ËÕ™à«¬‡æ‘Ë¡

ª√– ‘∑∏‘¿“æ¢Õß°“√ —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß¢Õß‡´≈≈å„Àâ

¡’§«“¡‡À¡“– ¡‡¡◊ËÕÕ¬Ÿà¿“¬„µâ¿“«–· ß∑’Ë‡ª≈’Ë¬π‰ª

(Fujita, 1997) „πªï §.». 1987 Fujita ·≈– Murakami

‰¥â∑”°“√»÷°…“ª√‘¡“≥¢Õß√–∫∫· ß∑’Ë 1 (PSI)

√–∫∫· ß∑’Ë 2 (PSII) ‰ø‚§∫‘≈‘‚´¡ (PBS) ·≈–

 “√ª√–°Õ∫‡™‘ß´âÕπ Cyt b
6
-f „π‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬

Synechocystis PCC 6714 ¿“¬„µâ¿“«–∑’Ë·µ°µà“ß°—π

¢Õß°“√‡≈’È¬ß·∫∫ Autotroph ·≈– Heterotroph  æ∫

«à“ª√‘¡“≥ —¡æ—π∏å¢Õß PSI µàÕ PSII ‡ª≈’Ë¬π·ª≈ß‰ª

¢÷Èπ°—∫§ÿ≥¿“æ¢Õß· ß „π¢≥–∑’Ëª√‘¡“≥ —¡æ—π∏å¢Õß

PSII µàÕ Cyt b
6
-f  ·≈– PBS µàÕ PS II §àÕπ¢â“ß§ß∑’Ë

„π°“√‡≈’È¬ß∑—Èß Õß·∫∫  ¥—ßπ—Èπ º≈®“°°“√‡ª≈’Ë¬π·ª≈ß

¢Õßª√‘¡“≥ —¡æ—π∏å„π√–∫∫°“√ —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß

®÷ß¢÷ÈπÕ¬Ÿà°—∫ª√‘¡“≥¢Õß PSI ∑’Ë‡ª≈’Ë¬π‰ª  ∑—Èßπ’È°“√

‡ª≈’Ë¬π·ª≈ß¥—ß°≈à“«‡°‘¥¢÷Èπ‰¥â‡π◊ËÕß®“°°≈‰°°“√

µÕ∫ πÕßµàÕ ¿“«–√’¥Õ°´å (redox state) ¢Õß·À≈àß

√«¡Õ‘‡≈Á°∑√Õπ√–À«à“ß Õß√–∫∫· ß (Fujita, 1997)

Õ¬à“ß‰√°Áµ“¡ °≈‰°°“√µÕ∫ πÕßµàÕ§«“¡‡¢â¡· ß∑’Ë Ÿß

‡ªìπ√–¬–‡«≈“π“πÕ“® àßº≈‰ª¬—ß°“√‡ª≈’Ë¬π·ª≈ß°“√

· ¥ßÕÕ°∑—Èß„π√–¥—∫¬’π·≈–√–¥—∫‚ª√µ’π¢Õß ‘Ëß¡’™’«‘µ

‰¥â‡™àπ°—π (∫∑∑∫∑«π ¥Ÿ Scheibe et al., 2005)

4. °“√√—°…“‡ ∂’¬√¿“æ¢Õß‡¬◊ËÕ‡¡¡‡∫√π∑’Ë

‡°’Ë¬«°—∫°“√ —ß‡§√“–Àå· ß¥â«¬°“√ª≈¥ª≈àÕ¬§«“¡√âÕπ

(¥—ß√Ÿª∑’Ë 1B) ‚¥¬ª°µ‘„πæ◊™™—Èπ Ÿß®–¡’√–∫∫Àπ÷Ëß‡æ◊ËÕ
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√—°…“ ¡¥ÿ≈¿“¬„µâ¿“«–· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡µË”À√◊Õ Ÿß

ºà“π∑“ß«—Ø®—°√´’‡Õ·´π∑‘π (zeaxanthin cycle)  ·µà

„π‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬¡’√–∫∫∑’Ë·µ°µà“ßÕÕ°‰ª‡π◊ËÕß®“°

¡’Õß§åª√–°Õ∫¢Õß‚ª√µ’π‡°Á∫‡°’Ë¬«· ß∑’Ë·µ°µà“ß°—π

°≈à“«§◊Õ ªØ‘°‘√‘¬“°“√ —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß‡°‘¥¢÷Èπ„π

¢≥–∑’Ë‰¥â√—∫· ß§«“¡‡¢â¡¢âπµË”À√◊Õ‡À¡“– ¡  ‚¥¬

§≈Õ‚√øî≈≈å∫√‘‡«≥∑’Ë ‡°Á∫‡°’Ë¬«· ß¥Ÿ¥ —́∫æ≈—ßß“π

§«Õπµ—¡¢Õß· ß·≈–„™âª√–‚¬™πåæ≈—ßß“π∑—ÈßÀ¡¥

„π°√–∫«π°“√ —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß   ”À√—∫æ≈—ßß“π

¢Õß‚¡‡≈°ÿ≈§≈Õ‚√øî≈≈å  ́ ‘ß‡°≈µ∑’Ë∂Ÿ°‡√â“®–‡§≈◊ËÕπ¬â“¬

‰ª¬—ß§≈Õ‚√øî≈≈å¢Õß»Ÿπ¬å°≈“ßªØ‘°‘√‘¬“¢Õß√–∫∫· ß

∑’Ë 1 ·≈– 2 ·≈â«‡°‘¥°“√·¬°ª√–®ÿ¢÷Èπ ‡√’¬°«à“ Photo-

chemical quenching (qP)  ¥—ßπ—Èπ √–∫∫ªÑÕß°—π·≈–

°“√ª√—∫µ—«Õ—πÀπ÷Ëß¢Õß‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬„π™à«ß·√°

‡¡◊ËÕ‰¥â√—∫· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡ Ÿß¢÷ÈπÀ√◊Õ¡’æ≈—ßß“π‡æ‘Ë¡

¡“°¢÷Èπ §◊Õ °“√ª≈¥ª≈àÕ¬‚¡‡≈°ÿ≈§≈Õ‚√øî≈≈ǻ ‘ß‡°≈µ

´÷Ëß∂Ÿ°‡√â“ÕÕ°¡“‡ªìπø≈ŸÕÕ‡√ ‡´π´å (qF) (∫∑∑∫∑«π

¥Ÿ Karapetyan, 2007)  ∑—Èßπ’ÈÀ“°√–∫∫°“√ª√—∫µ—«π’È

‰¡à “¡“√∂§«∫§ÿ¡ª√‘¡“≥æ≈—ßß“π∑’Ë¡“°‡°‘ππ—Èπ‰¥â

æ≈—ßß“π∑’Ë¥Ÿ¥ —́∫‰«â·µà·√°®–∂Ÿ° àßºà“πÕÕ°¡“‡ªìπ

§«“¡√âÕπ ‡√’¬°«à“ Nonphotochemical quenching

(NPQ) „π√Ÿª·∫∫ High-energy-state quenching (qE)

(∫∑∑∫∑«π ¥Ÿ Holt et al, 2004)  àßº≈„Àâ‡°‘¥ ¿“«–

∑√‘ª‡≈µ (triplet state) ¢Õß§≈Õ‚√øî≈≈å‰¥â ‚¥¬

Õ—πµ√°‘√‘¬“√–À«à“ß§≈Õ‚√øî≈≈å∑√‘ª‡≈µ°—∫ÕÕ°´‘‡®π

®– √â“ßÕÕ°´‘‡®π´‘ß‡°≈µ (singlet oxygen) ÕÕ°¡“

∑”≈“¬√–∫∫°“√ —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß (∫∑∑∫∑«π ¥Ÿ

Karapetyan, 2007)

5. °“√‡Àπ’Ë¬«π”™’« —ß‡§√“–Àå¢ÕßæÕ≈‘‡ªª-

‰∑¥å¿“¬„π√–∫∫· ß „π°≈ÿà¡¢Õß‚ª√µ’π∑’Ë∂Ÿ°‡Àπ’Ë¬«π”

„Àâ √â“ß¢÷Èπ‡¡◊ËÕ‡´≈≈å‰¥â√—∫· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡ Ÿß ‡√’¬°«à“

Early light-inducible proteins À√◊Õ ELIPs (Adamska

et al., 1992; Pötter and Kloppstech, 1993) À√◊Õ‡√’¬°

«à“ High light-inducible proteins (HLIPs) (He et al.,

2001; Dolganov et al., 1995) ‚¥¬„π∞“π¢âÕ¡Ÿ≈¢Õß

‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬ Synechocystis sp. PCC 6803

(Kaneko et al., 1996) æ∫«à“ ¬’π∑’Ë‡¢â“√À— ‚ª√µ’π‡À≈à“

π’È¡’ 5 ™π‘¥¥â«¬°—π π—Ëπ§◊Õ HliA HliB HliC HliD ·≈–

HemH  (¬’π¢Õß‚ª√µ’π∑’Ë‡°‘¥®“°°“√√«¡¢ÕßæÕ≈‘-

‡ªª‰∑¥å∑’Ë§≈â“¬ Hli °—∫‡øÕ√å‚√§‘≈“-‡∑ )  ‚¥¬‡©æ“–¬’π

®”π«π 4 ¬’π (HliA-D) ¡’§«“¡§≈â“¬§≈÷ß°—∫æÕ≈‘-

‡ªª‰∑¥å¢Õß “√ª√–°Õ∫‡™‘ß ấÕπ∑’Ë‡°Á∫‡°’Ë¬«· ß„π

æ◊™™—Èπ Ÿß  „π¢≥–∑’Ë‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬‰¥â√—∫· ß∑’Ë¡’

§«“¡‡¢â¡ Ÿß æ∫«à“ ‡°‘¥°“√‡Àπ’Ë¬«π”ª√‘¡“≥æÕ≈‘-

‡ªª‰∑¥å Hli „Àâ¡’°“√ √â“ß Ÿß¢÷Èπ  Õ¬à“ß‰√°Áµ“¡ ™π‘¥

¢ÕßæÕ≈‘‡ªª‰∑¥å Hli °Á¡’°“√· ¥ßÕÕ°∑’Ë·µ°µà“ß°—π

‡™àπ ª√‘¡“≥ HliC ‡æ‘Ë¡Õ¬à“ß√«¥‡√Á«‡¡◊ËÕ‡´≈≈å‰¥â√—∫

· ßπ“π∂÷ß 24 ™—Ë«‚¡ß „π¢≥–∑’Ë HliA ·≈– HliB

‡æ‘Ë¡Õ¬à“ß√«¥‡√Á«‡©æ“–„π™à«ß 1-9 ™—Ë«‚¡ß·√°∑’Ë‰¥â√—∫

· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡ Ÿß‡∑à“π—Èπ  (He et al., 2001) ´÷Ëß

æ∫«à“ °≈‰°∑’Ë‡°‘¥¢÷Èππ’È¡’Õ‘∑∏‘æ≈µàÕ§«“¡Õ¬Ÿà√Õ¥¢Õß

‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬„π¿“«–¥—ß°≈à“«Õ¬à“ß™—¥‡®π ‡π◊ËÕß®“°

‡¡◊ËÕ¡’°“√ √â“ß “¬æ—π∏ÿå°≈“¬¢Õß‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬

‚¥¬°“√¬—∫¬—Èß°“√∑”ß“π¢Õß¬’π HliA-D ·≈â« ‰´¬“‚π

·∫§∑’‡√’¬‰¡à “¡“√∂Õ¬Ÿà√Õ¥‰¥â¿“¬„µâ§«“¡‡¢â¡· ß∑’Ë Ÿß

æÕ-≈‘‡ªª‰∑¥å Hli ®÷ßÕ“®∑”Àπâ“∑’Ë ”§—≠ à«πÀπ÷Ëß

‡°’Ë¬«°—∫°“√≈¥°“√‡°‘¥ÕÕ°´‘‡¥™—π¿“¬„π‡´≈≈å¢Õß

‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬ (Jantaro et al., 2006) ·≈–µàÕ¡“¬—ß

§âπæ∫«à“ HLIPs ¡’Àπâ“∑’Ë„π°“√√—°…“‡ ∂’¬√¿“æ¢Õß

 “√ª√–°Õ∫‡™‘ß´âÕπ¢Õß√–∫∫· ß∑’Ë 1 „π¿“«–‡§√’¬¥

‡π◊ËÕß®“°· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡ Ÿß¥â«¬‡™àπ°—π (Wang et al.,

2008)

6. °“√ —ß‡§√“–Àå “√µâ“πÕÕ°´‘‡¥™—π ·§-

‚√∑’πÕ¬¥å„π‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬  πÕ°®“°®–∑”Àπâ“∑’Ë

‡ªìπ√ß§«—µ∂ÿ„π°“√ —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß·≈â« ¬—ß∑”Àπâ“∑’Ë

„π°“√°√–®“¬æ≈—ßß“π à«π‡°‘π∑’Ë‡°‘¥¢÷Èπ‡π◊ËÕß®“°

§≈Õ‚√øî≈≈å´÷Ëß∂Ÿ°‡√â“  ·≈–≈¥°“√‡°‘¥Õπÿ¡Ÿ≈Õ‘ √–„π

√Ÿª·∫∫¢Õß™π‘¥ÕÕ°´‘‡®π∑’Ë‰«ªØ‘°‘√‘¬“ (ROS) ‰¥â

(Adams et al., 1993) Õ“∑‘‡™àπ ‚¥¬°“√‡ª≈’Ë¬π√Ÿª¢Õß

ÕÕ° ‘́‡®π´‘ß‡°≈µ„Àâ‡ªìπÕÕ° ‘́‡®π (Foyer et al., 1994)

(¥—ß√Ÿª∑’Ë 1 E)  ‚¥¬ª°µ‘·≈â«„π‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬

ª√–°Õ∫¥â«¬·§‚√∑’πÕ¬¥åÀ≈“¬™π‘¥  ‰¥â·°à  ∫’∑“-
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·§‚√∑’π (β-carotene)  ´’‡Õ·´π∑‘π (zeaxanthin)

‡Õ‰™‡ππ‚Õπ (echinenone)  ·§π-∑“·´π∑‘π

(canthaxanthin)  ·≈–‰¡‚´·´π‚∑øî≈≈å (myxoxan-

thophyll) ‡ªìπµâπ  ÷́Ëß·µ°µà“ß°—π‰ª„π‰´¬“‚π

·∫§∑’‡√’¬·µà≈– “¬æ—π∏ÿå  Õ¬à“ß‰√°Áµ“¡ ¡’°“√æ∫«à“

ª√‘¡“≥¢Õß·§‚√∑’πÕ¬¥å¿“¬„π‡´≈≈å¢Õß‰´¬“‚π

·∫§∑’‡√’¬‡æ‘Ë¡¢÷Èπ¿“¬„µâ¿“«–‡§√’¬¥®“°· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡

 Ÿß  ¥—ßπ—Èπ‡ªìπ‰ª‰¥â«à“ ·§‚√∑’πÕ¬¥å∑”Àπâ“∑’Ë‡æ‘Ë¡§«“¡

 “¡“√∂„π°“√ªÑÕß°—π√–∫∫°“√ —ß‡§√“–Àå¥â«¬· ß

π—Ëπ‡Õß (Schagerl and Müller, 2006)  ®“°∑’Ë‰¥â°≈à“«

‰«â¢â“ßµâπ«à“‰´¬“‚π·∫§∑’‡√’¬‰¡à¡’«—Ø®—°√´’‡Õ·´π∑‘π

„π°“√ª√—∫µ—«¿“¬„µâ· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡ Ÿß‡À¡◊Õπæ◊™

¥—ßπ—Èπ ª√‘¡“≥´’‡Õ·´π∑‘π∑’Ëæ∫¿“¬„π‡´≈≈å‰´¬“‚π

·∫§∑’‡√’¬  ®÷ß‡ªìπº≈‘µº≈®“°∫’∑“-·§‚√∑’π‡∑à“π—Èπ

(Demmig-Adams, 1990)

7. °“√ —ß‡§√“–Àå‡Õπ‰´¡å∑’Ë∑”Àπâ“∑’Ëµâ“π

ÕÕ°´‘‡¥™—π  °“√ —ß‡§√“–Àå‡Õπ‰´¡å∑’Ë¡’Àπâ“∑’Ë‡°’Ë¬«°—∫

°“√µâ“πÕÕ° ‘́‡¥™—π∑’Ë‡°‘¥¢÷Èπ¿“¬„π‡´≈≈å ‰¥â·°à °“√

 —ß‡§√“–Àå‡Õπ‰´¡å´Ÿ‡ªÕ√åÕÕ°‰´¥å¥‘ ¡‘«‡∑  (super-

oxide dismutase) (√Ÿª∑’Ë 1 C) ∑’Ë “¡“√∂‡ª≈’Ë¬π

Õπÿ¡Ÿ≈Õ‘ √– Ÿ́‡ªÕ√åÕÕ°‰´¥å„Àâ°≈“¬‡ªìπ‰Œ‚¥√‡®π‡ªÕ√å

ÕÕ°‰´¥å (H
2
O

2
)  °“√ —ß‡§√“–Àå‡Õπ‰´¡å§“∑“‡≈ 

(catalase) ·≈–‡ªÕ√åÕÕ°´‘‡¥  (peroxidase) ∑’Ë “¡“√∂

‡ª≈’Ë¬π‰Œ‚¥√‡®π‡ªÕ√åÕÕ°‰´¥å„Àâ°≈“¬‡ªìππÈ”·≈–

ÕÕ°´‘‡®π (√Ÿª∑’Ë 1 D) (Tytler et al, 1984; Foyer

et al., 1994) ‡ªìπµâπ  „π°√≥’∑’Ë√–∫∫¢Õß‡Õπ‰´¡å∑’Ë

µâ“πÕÕ° ‘́‡¥™—π‰¡à “¡“√∂§«∫§ÿ¡ ∂“π°“√≥å‰¥â ®– àß

º≈„Àâª√‘¡“≥‰Œ‚¥√‡®π‡ªÕ√åÕÕ°‰´¥åÀ≈ß‡À≈◊Õ„π

√–∫∫  ·≈– “¡“√∂∑”ªØ‘°‘√‘¬“°—∫Õ–µÕ¡‡À≈Á° (II)

À√◊Õ‡À≈Á°‡øÕ√å√—  (ferrous iron) ∑’Ë‡ªìπº≈¡“®“°°“√∑’Ë

 “√ª√–°Õ∫‡™‘ß ấÕπ®”æ«°Œ’¡ (heme) ‡À≈Á°∑’Ë‰¡à„™àŒ’¡

À√◊Õ°≈ÿà¡‡À≈Á°- —́≈‡øÕ√å (iron-sulfur clusters) ∂Ÿ°∑”≈“¬

‚¥¬· ß∑’Ë§«“¡‡¢â¡ Ÿß ·≈– √â“ßÕπÿ¡Ÿ≈Õ‘ √–∑’Ë√â“¬·√ß

°«à“µ—«Õ◊Ëπ Ê §◊Õ Õπÿ¡Ÿ≈Õ‘ √–‰Œ¥√Õ°´‘≈ÕÕ°¡“ (√Ÿª

∑’Ë 1 F) (Abdul-Tehrani et al., 1999) ¥—ß∑’Ë°≈à“«‰«â

·≈â«¢â“ßµâπ

 √ÿª

„π¿“«–¢Õß‚≈°∑’Ë‡ª≈’Ë¬π‰ª ≥ ªí®®ÿ∫—π  àß

º≈∂÷ß°“√‡ª≈’Ë¬π·ª≈ß·≈–°“√ª√—∫µ—«¢Õß ‘Ëß¡’™’«‘µ

∑ÿ°™π‘¥  ¿“«–§«“¡‡§√’¬¥®“°· ß∑’Ë¡’§«“¡‡¢â¡ Ÿß°Á¡’º≈

‡™àπ°—π  ‚¥¬‡©æ“–Õ¬à“ß¬‘ËßµàÕ ‘Ëß¡’™’«‘µ∑’Ë —ß‡§√“–Àå

¥â«¬· ß∑’Ë‡ªìπ·À≈àßÕ“À“√¢Õß‚≈°  °“√»÷°…“·≈–
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This review discusses recent advances on polyamines in cyanobacteria regarding their biosynthetic and transport 
aspects together with their responses to abiotic stress. Polyamines are ubiquitous and positively charged 
compounds which are essential constituents in all living organisms including cyanobacteria. There are three main 
naturally occurring polyamines namely putrescine, spermidine and spermine. The accumulation of these three 
classes of polyamines under various types of abiotic stress has been well documented in higher plants but not in 
cyanobacteria. Recent studies in a fresh-water cyanobacterium Synechocystis sp. PCC 6803 demonstrate the 
stimulatory effect by salt and osmotic stresses on the contents of the three polyamines as well as on the activity of 
arginine decarboxylase, the enzyme catalyzing the formation of putrescine. Other abiotic stresses such as high 
temperature and UV-irradiation also have an effect on polyamine metabolism. For instance, short-term irradiation 
with UV-A, B and C can drastically decrease the content of perchloric acid-insoluble (the bound form) spermidine. 
Polyamine transport system is also affected by abiotic stress. Both salt and osmotic stresses enhance the uptake of 
putrescine and spermidine. In the review, we will also discuss the involvement of a periplasmic polyamine-binding 
protein PotD. The role of PotD in the transport of polyamine has been confirmed using the Synechocystis potD 
knockout mutant. 
 
Keywords polyamines; cyanobacteria; Synechocystis; biosynthesis; transport; abiotic stress 
 
 
1. Introduction 

 
Polyamines, the major polycationic compounds inside the cells, are present in all living organisms. These include kingdoms 
of “Plantae”; higher plants [1, 2], “Animalia”; animals, such as mouse [3] and human [4], “Fungi”; filamentous fungi [5] 
and yeast [6], “Protista”; green algae [7] and “Prokaryota”; bacteria, such as Escherichia coli [8], and cyanobacteria [9–11].  
The most common polyamines in most living cells are triamine spermidine (1,8-diamino-4-azaoctane), tetramine spermine 
(1,12-diamino-4,9-diazadodecane) and their diamine precursor putrescine (1,4-diaminobutane). These three common 
polyamines are found in a cyanobacterium Synechocystis sp. PCC 6803 (hereafter Synechocystis), with spermine 
representing a minor content [9]. The polyamine localization inside the cells seems related to their positive charges at 
physiological pH. This allows polyamines to function in different forms such as free, conjugated or bound form in vivo. 

The roles of polyamines are not only in the regulation of cell division and morphogenesis in plants, but they are also 
known to affect the folds of DNA by their binding [12], protein synthesis, membrane stability, and stress responses of plants 
and cyanobacteria [1]. Arginine decarboxylase (ADC) activity increases have been reported for cell growth and 
embryogenesis, DNA synthesis and stress responses. On the other hand, ornithine decarboxylase (ODC) has been reported 
to be associated with growth proliferation and fruit development [13]. Moreover, a role of hydroxycinnamic acid amide 
conjugates in defence mechanism against biotic and abiotic stress has been reported in higher plants [2]. In addition, there 
have been reports that the number of polyamine linkages occurring in the chloroplast is enhanced in the presence of light 
[14]. Spermine is thought to be bound intimately with chromatin [15]; consequently, spermine might have a direct role as a 
free radical scavenger in protecting DNA from free radical attack caused by oxidative stress [16]. Moreover, polyamines 
may contribute to the osmotic and excess ion adaptation by maintaining a proper cation-anion balance and by stabilizing 
membranes at high external salinity. Polyamine oxidation has been reported to be important in the oxidative burst which 
induces programmed cell death [17]. Although the known mechanisms and functions of polyamines have not been 
completely elucidated, they strongly act in a number of cellular processes including the responses toward environmental 
stresses. During the last decade very few studies on polyamines in cyanobacteria have been reported. Here we review the 



current knowledge on some aspects of the metabolism of polyamines in cyanobacteria with particular emphasis on 
Synechocystis. 

 
2. Polyamine Biosynthesis 
 
2.1 Current understanding of biosynthesis pathway of polyamines 

 
In plants and bacteria, putrescine is formed either by direct decarboxylation of L-ornithine by the enzyme ornithine 
decarboxylase (ODC; EC 4.1.1.17), or by decarboxylation of arginine by arginine decarboxylase (ADC; EC 4.1.1.19) via 
agmatine and N-carbamoylputrescine intermediates (Fig. 1a). In mammals and fungi, only one pathway (ODC reaction) 
leads to putrescine formation [18]. The synthesis of spermidine and spermine is accomplished by the sequential addition of 
an aminopropyl group onto putrescine and spermidine, respectively, in reactions catalyzed by the enzyme spermidine 
synthase (EC 2.5.1.16) and spermine synthase (EC 2.5.1.22). The aminopropyl group is donated by decarboxylated S-
adenosylmethionine (SAM), which is produced by S-adenosylmethionine decarboxylase (SAMDC; EC 4.1.1.50). Until 
now, a large number of genes for polyamine biosynthesis have been isolated from Arabidopsis 
(http://www.arabidopsis.org/) in contrast to only a limited number of genes for cyanobacteria (http://genome.kazusa.    
or.jp/cyanobase/) (Table 1).  

Although Arabidopsis genes are identified with strong homology to those in the photosynthetic bacterium Synechocystis 
[19], only four separate genes are found that correlate to polyamine biosynthesis in Synechocystis, as well as two related 
genes in Anabaena 7120 (Table 1). So far, the genetic information of Synechocystis reveals that the dominant pathway to 
produce putrescine is via the decarboxylation of arginine by ADC with agmatine as an intermediate (Fig. 1b). Recent 
studies on arginine catabolism in cyanobacteria have found the existence of ADC in all 24 strains of cyanobacteria 
including Synechocystis [20]. Even though ornithine can be detected by the action of arginase on arginine, the conversion of 
ornithine to putrescine is unlikely due to the lack of ODC in cyanobacteria. Polyamines and the activity of ADC are 
detectable in Synechocystis. SAMDC activity is also detectable in Synechocystis; however, its corresponding gene is not 
found in the genome sequence. Similarly, no gene sequences for spermidine and spermine synthases are found despite the 
detectable spermidine and spermine contents in Synechocystis [9]. This indicates that both spermidine and spermine are 
synthesized by some other enzymes or these two polyamines arise from the degradation of some related metabolites.  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 1  (a) The pathway of polyamine synthesis in higher plants (modified from [1]). 1, Arginine decarboxylase (ADC); 2, 
Arginase; 3, Ornithine decarboxylase (ODC); 4, Agmatine iminohydrolase; 5, N-carbamoyl putrescine amidohydrolase; 6, 
S-adenosylmethionine decarboxylase (SAMDC); 7, Spermidine synthase; 8,  Spermine synthase; 9, SAM synthase; 10, 
ACC synthase; 11, ACC oxidase; 12, Ornithine transcarbamylase; 13, Arginine synthase. (b) The pathway of polyamine 
synthesis in cyanobacterium Synechocystis sp. PCC 6803. 
 

From Table 1 and Fig. 1b together with all available data until now, ADC seems to be the most important enzyme for 
polyamine biosynthetic pathway in cyanobacteria. Based on structural modeling, Synechocystis ADCs have a putative extra 

 

a) 

 

b) 



domain, which might be involved in the posttranslational regulation of ADC activity in Synechocystis. Moreover, two 
symmetric inter-subunit disulfide bonds seem to stabilize the dimeric structure of ADCs [21]. 

 
     Table 1 Genes related to polyamine biosynthesis in plant [75] and cyanobacteria based on Cyanobase  

 Arabidopsis [75] Synechocystis 6803 Anabaena 7120 

Arginine decarboxylase adc1, adc2 adc1 (slr1312),   
adc2 (slr0662) 

all3401 

Arginase aqrgah1, argah2 speB1 (sll0228) - 

Agmatinase - speB2 (sll1077) alr2310 

Ornithine decarboxylase - - - 

Agmatine iminohydrolase aih - - 

N-carbamoyl putrescine 
amidohydrolase 

cpa - - 

S-adenosylmethionine 
decarboxylase 

samdc1, samdc2 - - 

Spermidine synthase spds1, spds2 - - 

Spermine synthase spms, acl5 - - 

SAM synthase - - - 

Ornithine transcarbamylase - - - 

Arginine synthase - - - 
 
On the other hand, the mammalian ADC differs from ADC isoforms expressed in plants, bacteria, or Caenorhabditis 

elegans and is distinct from ODC [22]. The distribution of both ADC and ODC enzymes in different organism species is 
regulated in a developmental and tissue specific manner [23]. The location of ODC enzyme in animals and plants is 
observed in both cytoplasm and nucleus [24] whereas ADC is localized in chloroplasts associated with the thylakoid 
membrane [25]. In plants, SAM, aside from participating in numerous transmethylation reactions, as it does in other 
organisms, is also a precursor of the plant hormone ethylene. A variety of other related compounds have been found in 
plants, including cadaverine. Cadaverine diamine is synthesized predominantly as the result of lysine decarboxylase (LDC; 
EC 4.1.1.18) activity. This diamine is not as widely distributed as putrescine and is mainly found in Leguminoseae and in 
the flowers of Arum lilies [26]. However, recently we have found cadaverine in Synechocystis cells under either ionic or 
osmotic stress conditions. This is consistent with the presence of a gene encoding lysine decarboxylase (sll1683) in 
Cyanobase. Moreover, some uncommon polyamines including branched pentamines, hexamines and heptamines have been 
detected in the extreme thermophilic bacteria [2]. 

Specific inhibitors for each of these enzymes have been used in many tissues to manipulate cellular polyamine 
metabolism. DL-α-difluoromethylornithine (DFMO) is a highly effective inhibitor of all animal ornithine decarboxylases 
while its effectiveness for plant ornithine decarboxylases is quite variable. DMFO also exerts an inhibitory effect on the 
expression of ADC in Synechocystis. The adc transcripts decrease in cells grown in the presence of DMFO. Moreover, the 
increased adc transcripts observed in cells under osmotic stress is abolished upon addition of DMFO. 

In most plant tissues, DL-α-difluoromethylarginine (DFMA) and methylglyoxal bis-guanylhydrazone (MGBG) are 
generally quite effective in inhibiting the activities of arginine decarboxylase and S-adenosylmethionine decarboxylase, 
respectively. S-adenosylmethionine decarboxylase activity and transcript levels are known to increase in actively dividing 
tissues. On the other hand, due to its ability to inhibit cell division, MGBG has been widely used both in animal and plant 
cells for basic studies as well as for therapeutic applications in cancer treatment [27].  
 

2.2 Polyamine forms existing inside the cells 
 
Since the molecules of polyamines are basic with positive charges at physiological pH, they may not only occur as free 
molecules but also as conjugates to small molecules [2] like phenolic acids (conjugated forms) and also to various 



macromolecules like proteins (bound forms) [28]. Spermidine is the most abundant free forms of polyamines in most 
organisms including cyanobacteria [9] and it is present predominantly in the cytosolic fraction [29]. 
 

2.2.1   Conjugated forms  
 

Conjugated polyamines are the most commonly found forms of polyamines in plants. Polyamines are conjugated by the 
formation of an amide linkage, utilizing esters of CoA for the provision of the activated carboxyl groups [30]. The most 
common conjugated polyamines are those that are covalently linked to cinnamic acids. The levels of conjugated 
polyamines, such as hydroxycinnamic acid amides, are correlated with developmental phenomena. They accumulate in 
roots and shoots, upon floral initiation in tobacco. Polyamine content increases during all three organogenic programs, 
especially during meristemoid formation and up to the protrusion of the first organs [27]. Putrescine mainly forms 
monomers (perchloric acid-soluble fraction) with coumaric acid, caffeoyl acid or feruloyl acid. These conjugates are of 
particular importance both for the regulation of polyamine concentration inside the cell, and for their interaction. In fact 
hydroxycinnamic acid bridges, through ester-ester linkages, different cell wall polymers, essentially hemicellulose and 
lignin [2]. During all developmental programs, there is a possibility that the balance between the levels of free and 
conjugated polyamines may contribute to growth regulation and play a role during morphogenesis. Aliphatic amines 
(putrescine, spermidine and spermine) appear as water-soluble forms, whereas conjugated forms with aromatic and aliphatic 
amines that use each terminal amino group to bind cinnamic acid are water-insoluble [28]. It has been reported that only 
polyamines in the free form are translocated from one organ to another organ of plant and that conjugated polyamines have 
no effect on cell division process [2]. 
 

2.2.2 Bound forms 
 
The delocalized positive charges of polyamines can provide the electrostatic linking to charged proteins and/or 
phospholipids and nucleic acids making their effect more complicated. Thus polyamines can bridge elements of membrane 
and cytoskeletal network and impart rigidity to biological membranes. Polyamine-binding proteins have been identified in a 
wide range of organisms including mammals, yeasts, and bacteria. The interaction between polyamines and membranes is 
suggested to be an intermediate in cellular membrane fusion [31]. The peptidoglycans, which are essential for both cell 
surface integrity and normal cell growth, form covalent linkage to polyamines in Anaerovibrio lipolytica [32]. The post-
translational covalent linkage of polyamines to proteins is catalyzed by a class of enzymes known as transglutaminase (EC 
2.3.2.13), which have been localized both intra- and extra-cellularly [33]. Transglutaminases are calcium-dependent 
enzymes capable of linking polyamines to glutamine residues and may thus cross-link proteins. Having an active site 
cysteine, transglutaminases change activity upon treatment with N-ethylmaleimide. The cross-linking of proteins through 
covalently attached polyamines makes tissues more stable and resistant to both proteolysis and physical degradation [34].  
 

3. Polyamine transport 
 
3.1 Proteins involved in polyamine transport 
 

Despite the fact that de novo synthesis is the major source of polyamines, transport in and out of the cell, also contributes to 
polyamine homeostasis. Organisms are equipped with a well-organized transport system for exogenous polyamines uptake. 
Indeed, there is only a single transporter or, individual transport systems for the various polyamines, capable of transporting 
all the polyamine molecules. In mammalian cells, two polyamine transport systems have been suggested [35]. In one model, 
polyamines are transported through unidentified membrane transporters driven by a membrane potential. The second model 
proposes a role for the heparin sulfate side chains of recycling glypican-1 (GPC-1). For higher plant cells a model for a 
polyamine transport system has not yet been available. However, some early studies on long-distant polyamine transport 
suggest the existence of a nonpolar translocation within the plant which occurs mainly via the xylem vessels [36]. In E. coli 
and yeast polyamine transport systems have been well investigated. In E. coli, six systems, (1) spermidine preferential 
uptake system (PotABCD), (2) putrescine specific uptake system (PotFGHI), (3) putrescine/ornithine exchanger (PotE), (4) 
cadaverine/lysine exchanger (CadB), (5) spermidine excretion system (MdtJI) and (6) putrescine transporter (PuuP), have 
been identified [37]. In yeast, nine proteins have been identified as polyamine transport proteins [38]. TPO1-5 are efflux-
pumps for polyamines. UGA4 takes up putrescine along with γ-aminobutyric acid. GAP takes up polyamines into cytoplasm 
along with amino acids. DUR3 and SAM3 also carry polyamines into the cytoplasm.  

There are a few scattered reports on putrescine transport in cyanobacteria. The earliest one was the study in Anacystis 
nidulans where the mechanism of putrescine transport was passive diffusion and ion trapping within the cells [39]. 
Polyamine transport in Synechocystis has been characterized for the first time by our research group. This polyamine uptake 



system is very rapid and energy-dependent driven by proton-gradient and membrane potential. The Km values for putrescine 
and spermidine in the Synechocystis uptake system are 92 and 67 µM, respectively [40]. The exogenous spermidine was 
found to be metabolized rapidly to diaminopropane in Anacystis nidulans [41]. Most of the known details of polyamine 
transport in prokaryotes have been characterized in E. coli. The uptake systems which belong to ATP binding cassette 
(ABC) polyamine transporters are typically composed of the substrate-binding protein (PotD), two transmembrane proteins 
(PotB and PotC) and a membrane-associated ATPase (PotA); of these only PotD has been annotated in Synechocystis based 
on sequence similarity to E. coli PotD [42]. The homology model of Synechocystis PotD was verified based on the structural 
comparison with E. coli PotD and PotF, the three amino acids that are known to be crucial for polyamine binding [43, 44] 
were totally conserved in Synechocystis PotD (Glu209, Trp267 and Asp295) indicating a polyamine binding capacity. The 
overall sequence identity between E. coli PotD and Synechocystis PotD is 24 %, but the residues within 8 Å radius from the 
active site are more conserved and share a sequence identity of 38 %. Based on this analysis, the active site of Synechocystis 
PotD is more similar to the active site of E. coli spermidine-preferential PotD than to putrescine-specific E. coli PotF. 
Binding studies using recombinant PotD overexpressed in E. coli showed that Synechocystis PotD binds specifically to 
polyamines but not to other amino acids and prefers spermidine over putrescine. This is in line with results from the uptake 
experiment using radioactively labeled spermidine, which revealed that the Ki value of putrescine is about 4-fold higher than 
the Km of spermidine transport in Synechocystis suggesting spermidine preferential binding for the transport system [40]. 
Machius et al. [45] have recently solved the crystal structure of Treponema pallidum PotD (TpPotD, PDB: 2V84), which 
binds putrescine stronger than spermidine but does not bind spermine at all, and summarized some structural features that 
might be used to predict the specificity of polyamine binding. The in vivo transport assays with potD knockout mutant 
confirm that the PotD homolog in Synechocystis has a physiological role in polyamine transport [43]. The mutants showed a 
50% lower spermidine uptake than the wild type. More experiments are needed to clarify the properties of transmembrane 
protein (PotB and PotC) and membrane-associated ATPase (PotA). For example, there are possibilities that polyamine 
transport system in Synechocystis might have its own transmembrane and ATPase subunits (Fig. 2a) or it might share the 
channel-forming proteins (PotB and PotC) and ATPase (PotA) with another ABC transport system (Fig. 2b). The outcome 
of such investigation would improve our understanding of the mechanism of polyamine transport in cyanobacteria.  

 
 

 
 

 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

Fig. 2  The proposed polyamine transport system in Synechocystis sp. PCC 6803. (a) PotD is substrate-binding protein 
which might have its own transmembrane and ATPase subunits, (b) PotD is substrate-binding protein which might share the 
channel-forming proteins (PotB and PotC) and ATPase (PotA) with another ABC transport system.  
 

3.2 Regulation of polyamine uptake 
 

Intracellular polyamine levels are actively maintained by their synthesis, degradation, and transport [46, 47]. In mouse 
embryonic fibroblast cells the uptake rate is negatively regulated by an antizyme, a small protein of 227 amino acid 
residues, which is known to be induced by polyamines [48]. In E. coli, transcription of the spermidine-preferential 
transporter genes is down-regulated by the PotD protein and the inhibition is enhanced by spermidine [49]. In 
Saccharomyces cerevisiae, Tpo1 transporters are regulated at the post-transcriptional level by activation of serine/threonine 
protein kinases [46]. None of these mechanisms have been yet described in cyanobacteria. However, we have initially 
characterized the basic function of polyamine transport in Synechocystis. We found that Synechocystis can regulate the 
polyamine uptake according to the environmental conditions including extracellular pH, salinity and osmotic fluctuation 
[11, 40]. The putrescine transport operates optimally at pH 7.0, whereas the spermidine transport is at pH 8.0. The different 
pattern of uptake of putrescine and spermidine, especially at alkaline pH, suggests that these two polyamines might bind at 
distinct sites on the transporter. This is substantiated by the results showing noncompetitive inhibition of spermidine 
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transport by putrescine [40]. The dependence of polyamine uptake on the extracellular pH has also been reported in 
Anacystis nidulans [50] and a sea water red alga Ulva rigida [51]. Upshift of the external osmolality generated by either 
NaCl or sorbitol causes an increase in putrescine and spermidine transport in Synechosystis with about 1.5-2.0 fold increase 
at 10-20 mosmol/kg upshift [11, 40]. This suggests that cells require polyamines to better thrive against osmotic upshift. 
Furthermore, it is concluded that the increase in polyamine uptake due to NaCl or sorbitol is caused by an osmotic rather 
than an ionic effect. This conclusion is drawn from the results showing that sorbitol with no ionic effect has a similar pattern 
of stimulated uptake seen for NaCl.  The polyamine uptake appears to be dependent on de novo synthesis of a transport 
protein or protein(s) regulating the activity of preexisting transport protein(s) because it can be inhibited by 
chloramphenicol. In fact PotD is an important subunit for polyamine transport in bacteria and parasites [37, 52]. Moreover, 
PotD has been shown to contribute to virulence in both a murine sepsis model and a pneumonia model with capsular type 3 
pneumococci [53]. 

 
4. Effect of abiotic stress on cellular polyamines 

 
Polyamine metabolism is responsive to wide arrays of environmental stress conditions [1]. The levels of polyamines are an 
integral part of the response mechanisms of living organisms to various stresses such as osmotic [54, 55], salinity [9, 20, 56-
59], heat, drought, and light [60, 61], as well as chilling temperature [62] and UV radiation [63, 64]. One possible 
mechanism of salt resistance in cyanobacteria is due to the highly increased contents of spermidine and spermine against the 
small increase in putrescine content [9]. Alternatively, the salt sensitivity in plants is due to a large increase of putrescine 
and incapacity to maintain high levels of spermidine and spermine [65]. In general, putrescine accumulation is very often 
characteristic of a stress response. Although this accumulation could play a protective role in the cell, it has also been 
reported that putrescine excess may have some negative effects [66]. The endogenous levels of polyamines may serve as 
markers for different phases of the growth response under NaCl concentrations [65]. However, no clear relationship is 
observed between the mean levels of salinity resistance and the endogenous concentrations of spermidine or spermine [67]. 
Table 2 shows the effect of various abiotic stresses on ADC and PotD in terms of transcript, activity and protein levels. The 
transcriptional levels of adc1 (slr1312) in Synechocystis is highly induced under ionic stress whereas another adc gene, 
namely adc2 (slr0662) is not affected, showing constant levels after ionic-stress treatment (Pothipongsa et al., unpublished). 
The uncharacterized environmental regulation of the functionally active Synechocystis potD gene at the transcript and 
protein levels has been studied [43]. The steady-state transcript amounts of the potD gene are under regulation by a wide 
spectrum of environmental factors including light, osmolarity, temperature and nutrient availability and the PotD protein 
amount also shows regulation but its direction cannot be predicted from the transcript levels. 

The levels of perchloric acid-soluble and -insoluble polyamines show a dynamic change in response to ionic, osmotic 
and UV stresses. UV radiations (UV-A, UV-B and UV-C) decrease the perchloric acid-insoluble polyamine contents, under 
short term stress of one hour [64]. Putrescine and spermine are increased under UV-B and UV-C. UV-A increases the free 
form of spermidine as opposed to the decrease in the bound form of spermidine. Osmotic stress highly regulates the 
perchloric acid-insoluble levels whereas ionic stress has no effect on the bound form of polyamines [68]. In a green alga 
Scenedesmus obliquus, high CO2 concentrations cause an increase in the levels of thylakoid-bound putrescine which leads 
to an increase of the active reaction center density with a decrease in the light harvesting complex II size [7].  

The osmotica with widely different assimilation routes, such as sorbitol [69], mannitol, sucrose, glycerol [71], 
polyethylene glycol [67, 70], all induce a rise in putrescine. These changes are associated with measurable signs of stress, 
such as wilting and protein loss [1]. On the basis of osmotic strength, NaCl, KCl, sucrose, or glycerol can induce similar 
decreases in cellular homospermidine content in the soybean rhizobia Rhizobium fredii P220. Homospermidine, an analog 
of spermidine, is an organic polycation detected ubiquitously in the soil environment and its occurrence has been 
demonstrated in a wide variety of microorganisms. Subsequently, the cellular levels of homospermidine in strain P220 may 
be regulated by mechanisms related to their pH and osmotic tolerance [71]. In a highly salt-tolerant strain, Mg2+ and 
homospermidine, a major polyamine in Rhizobium, might be closely associated with osmoregulation, since the cellular 
levels of Mg2+ and homospermidine are also regulated critically in response to the external medium osmolarity [71]. The 
decline of spermidine and spermine levels beyond 30 min of stress in tolerant rice callus, indicates a shift towards the 
production and accumulation of the higher molecular mass rare polyamines, norspermidine and norspermine. The pattern of 
accumulation of uncommon polyamines under heat stress in the tolerant cultivar’s callus is consistent with that observed in 
heat-tolerant cotton [72]. Recent studies in a bacterium Yersinia pestis have shown that polyamines are required for the 
formation of biofilm. When the genes for ADC and ODC were mutated; both putrescine and spermidine levels were hardly 
detectable and this led to a loss of biofilm formation. This situation was reversed by the addition of putrescine [73].The 
biofilm formation renders a valuable protective mechanism against various detrimental conditions such as pH, UV stress as 
well as the host defence mechanism [74]. These indicate that the changes of polyamine forms and contents might be the 
adaptation mechanism for the survival under insulting environments in all organisms. 



                   Table 2 Changes in ADC and PotD in Synechocystis sp. PCC 6803 under different abiotic stresses 

Stress conditions 
ADC PotD 
Transcript Activity Transcript Protein 

Short-term treatmenta 

Darkness ± [21] ± [21] ± [43] ND 

High light intensity + [21] + [21] ND ND 

UV B irradiation  - [64] + [64] ND ND 

Low temperature  + [21] - [21] ± [43] ND 

High temperature + [21] + [21] ± [43] ND 

Salt stress + [21] + [21] + [43] ND 

Salt stress + High light intensity + [21] + [21] ND ND 

Long-term treatmentb 

Darkness ± [21] ± [21] ± [43] - [43] 

Low temperature ND ND + [43] ± [43] 

High temperature ND ND - [43] - [43] 

Salt stress + [9] ± [9] + [43] - [43] 

Osmotic stress + [9] + [9] + [43] ± [43] 

                    a: incubation time from 15 min to 18 h 
                              b: incubation time from 3 d to 10 d 
                   The symbols +, - and ± indicate an increased, a decreased and an unchanged level, respectively, 
                    based on data from references shown in the brackets. ND: not determined. 
 

 

5. Concluding remarks and future perspectives 
 

The overall picture of polyamine metabolism in cyanobacteria is still far from clear, encompassing the biosynthesis, 
transport and catabolism. This should encourage more researchers to unveil the mechanism governing the regulation and 
function of polyamines in vivo. Although ADC has been shown to play a role in the adaptation of cells under various stress 
conditions [2, 9, 20]; the localization of the enzyme still remains obscure. SAMDC activity is found in Synechocystis cells 
[9] although its gene has not been found. Two other enzymes, spermidine synthase and spermine synthase, which are 
involved in the addition of the propylamine group onto putrescine to produce spermidine and onto spermidine to produce 
spermine, still remain elusive in cyanobacteria. New biochemical approaches such as gene walking technique, bioinformatic 
tools and appropriate mutant construction are recommended as a research tool for further study on polyamine metabolism in 
cyanobacteria. Importantly, the forms of polyamines which can influence the function and regulation of polyamines in vivo 
are still mysterious. Polyamines bound with proteins or enzymes have impacts on the intracellular processes and actions. 
Membranes are also one target of polyamine binding inside the cell based on the positive charges of polyamine molecules. 
On the other hand, the actual mechanism of polyamine in response to environmental stress is also another important topic. 
The aspect regarding polyamine catabolism is also worth studying. There are many findings confirming that polyamine 
oxidation is involved in the induction of programmed cell death. The study on polyamine catabolism in cyanobacteria, may 
help us to better understand how programmed cell death occurs in living organism. 

The properties of the polyamine transport systems in Synechocystis sp. PCC 6803 have been presently studied in detail. 
However, many characteristics still remain unknown or poorly understood. This is especially true for the membrane-
associated proteins such as ATPase and transmembrane proteins. The polyamine uptake and its binding study defines the 
characteristics of the polyamine binding sites on PotD proteins. It is known that a sequence comparison with Synechocystis 
PotD and E. coli PotD revealed several amino acid residues crucial for polyamine binding. We expect that the polyamine 
transporter in Synechocystis is structurally similar to the polyamine transporter in E. coli. Analyses of knockout strain of 
Synechocystis lacking PotD and other subunits are vital for the insight into the mechanism of polyamine transport in 



cyanobacteria. Last but not least, the possibility that PotD might also be involved in the excretion of polyamines to 
overcome the toxicity problems inside the cells cannot be overlooked. 
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