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คำ�นิยม

ดิิฉัันในฐานะนัักประสาทวิิทยาศาสตร์์คนหน่ึ่�งของประเทศไทย ได้้อ่่านหนัังสืือ/ตำราประสาท

วิิทยาศาสตร์์ฉบัับภาษาต่่างประเทศที่่�ถููกเผยแพร่่มาแล้้วมากมาย แต่่มีีเป็็นจำนวนน้้อยที่่�เป็็นฉบัับภาษาไทย 

พอได้้เห็็นตำราเล่่มนี้้�ที่่�เขีียนขึ้้�นโดยคณาจารย์์กลุ่่�มประสาทวิิทยาศาสตร์์ไทย ดิ ฉัันรู้้�สึึกภููมิิใจเหล่่าคณาจารย์์ที่่�

ได้้ทุ่่�มเทเขีียนหนัังสืือ/ตำรานี้้�ขึ้้�นอย่่างยิ่่�ง โดยรวบรวมความรู้้�ทางด้้านโครงสร้้างหรืือกายวิิภาคศาสตร์์ กลไก

การทำงาน หรืือสรีีรวิิทยา ประสาทวิิทยาศาสตร์์ที่่�เกี่่�ยวข้้องกัับทางการแพทย์์ โรคต่่าง ๆ ตลอดจนกลไกการ

ทำงานของระบบประสาททั้้�งในระดัับเซลล์์และโมเลกุุล เป็็นต้้น ซึ่ ่�งทั้้�งหมดนี้้�จะเป็็นศาสตร์์เบื้้�องต้้นที่่�ทำให้้ 

นัักเรีียนนัักศึึกษาเข้้าใจประสาทวิิทยาศาสตร์์ได้้ดีี และนำความรู้้�เบื้้�องต้้นนี้้�ไปศึึกษาต่่อยอด เชื่่�อมโยงกัับปััจจััย

ต่่าง ๆ ซึ่�งนำไปสู่่�ความเข้้าใจโรคต่่าง ๆ ที่่�เกี่่�ยวข้้องกัับระบบประสาท ในปััจจุุบัันมีีโรคต่่าง ๆ หรืือพฤติิกรรม 

ต่่าง ๆ  ของมนุุษย์์ที่่�ยัังเป็็นปััญหาสลัับซัับซ้้อน และต้้องการนักประสาทวิิทยาศาสตร์์รุ่่�นใหม่่ ๆ  ขึ้้�นมาศึึกษาและ

ต่่อยอด ความสััมพัันธ์์เหล่่านี้้�และหาแนวทางในการแก้้ไขปััญหา พััฒนา และการรัักษาต่่อไป

การนี้้� ดิิฉัันขอขอบคุุณและขอส่่งเสริิมคณาจารย์์ที่่�ทุ่่�มเทเขีียนหนัังสืือ/ตำราดีี ๆ เพื่่�อนำไปสู่่�สัังคมของ

การเรีียนรู้้� และทำให้้นัักเรีียนนัักศึึกษารุ่่�นใหม่่ ๆ เข้้าใจด้้านประสาทวิิทยาศาสตร์์

ศาสตราจารย์ ดร.ปิยะรัตน์ โกวิทตรพงศ์  

ศาสตราจารย์เกียรติคุณ (สาขาประสาทวิทยาศาสตร์)

นักวิทยาศาสตร์ดีเด่น (สาขาประสาทวิทยาศาสตร์)
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ตำราประสาทวิิทยาศาสตร์์ เล่่ม 2 เป็็นผลจากวิิริิยอุุตสาหะยิ่่�งของ ผู้้�ช่ ่วยศาสตราจารย์์ ดร .กิิตติิคุุณ 

วิิวััฒน์์ภิิญโญ และคณะผู้้�นิพนธ์์ ที่่�ร่่วมกัันรวบรวมสรรพวิิทยาการ สรรค์์สร้้างองค์์ความรู้้�ลึึกซึ้้�งในด้้านประสาท

วิิทยาศาสตร์์ ตลอดจนศาสตร์์อื่่�น ๆ  ที่่�เกี่่�ยวข้้อง ไม่่ว่่าจะเป็็นเรื่่�องสมบััติิเชิิงไฟฟ้้าของเซลล์์ประสาท ชีวเคมีีของ

กรดแอมิิโนและสารสื่่�อประสาท จิ ตวิทยา ฯลฯ จึึ งเป็็นแหล่่งอ้้างอิิงที่่�มีีความสมบููรณ์์พร้้อม สำหรัับนัักเรีียน 

นัักศึึกษา นัักวิิจััย คณาจารย์์ และผู้้�สนใจทั่่�วไป

ด้้วยเทคโนโลยีีและเครื่่�องมืือวิิจััยขั้้�นสููงในปััจจุุบััน ทำให้้ประสาทวิิทยาศาสตร์์ และศาสตร์์ที่่�เกี่่�ยวข้้อง 

เช่่น จิ ิตวิิทยา จิ ิตเวชศาสตร์์ ปริิชานศาสตร์์ ก้ ้าวล้้ำอย่่างรวดเร็็ว ขยายขอบเขตสู่่�อาณาบริิเวณใหม่่ที่่�เป็็นสห

วิิทยาการ ซึ่่�งรวมถึึงวิิทยาการคอมพิิวเตอร์์ หุ่่�นยนต์์ ปััญญาประดิิษฐ์์ เมตาเวิิร์์ส เป็็นต้้น การมีีแหล่่งอ้้างอิิงอััน

ทัันสมััย ครบถ้้วน รอบด้้าน มีีมาตรฐานสููง ดัังเช่่นตำราประสาทวิิทยาศาสตร์์ที่่�ท่่านกำลัังอ่่านอยู่่�นี้้� จึึงเป็็นสิ่่�ง

สำคััญที่่�จะช่่วยให้้วงวิิชาการและวงการวิจััยของประเทศพััฒนาขึ้้�นอย่่างก้้าวกระโดด  และยัังเป็็นพื้้�นฐานที่่�ส่่ง

เสริิมให้้บััณฑิิตและนัักวิิชาการรุ่่�นใหม่่สร้้างองค์์ความรู้้�ใหม่่ได้้อย่่างต่่อเนื่่�อง

ที่่�สำคััญคืือ ทั้้ �งบรรณาธิิการและคณะผู้้�นิิพนธ์์ทุุกท่่านให้้ความสำคััญแก่่ความถููกต้้องของข้้อมููล ร าย

ละเอีียดของภาพประกอบ และเอกสารอ้้างอิิง จึึ งเช่ื่�อมั่่�นได้้ว่่า ความรู้้�ที่่�บรรจุแน่่นอยู่่�ในตำราเล่่มนี้้�เปี่่�ยมไป

ด้้วยคุุณภาพและความปรารถนาดีี ที่่ �มุ่่�งให้้ผู้้�อ่่านได้้รัับความรู้้�และนำความรู้้�นั้้�นไปต่่อยอดให้้เกิิดประโยชน์์แก่่

วงวิิชาการและสัังคมตลอดไป

ศาสตราจารย์์ ดร. นพ.นรััตถพล เจริิญพัันธุ์์�

ผู้้�อำนวยการสถาบัันชีีววิิทยาศาสตร์์โมเลกุุล มหาวิิทยาลััยมหิิดล

ภาคีีสมาชิิก สำนัักวิิทยาศาสตร์์ ราชบัณฑิิตยสภา
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ประสาทวิิทยาศาสตร์์เป็็นแขนงวิิชาที่่�มุ่่�งเน้้นการทำความเข้้าใจในโครงสร้้างและกลไกการทำงานของ

ระบบประสาท ศาสตร์์แขนงนี้้�ไม่่เพีียงแต่่ได้้รัับการยอมรัับว่่าเป็็นพื้้�นฐานที่่�ขาดไม่่ได้้ในการศึึกษาทางด้้าน

การแพทย์์ จิ ตวิทยาและพฤติิกรรมศาสตร์์ แต่่ปััจจุบัันยัังมีีการนำเอาความรู้้�ทางประสาทวิิทยาศาสตร์์ผนวก

เข้้ากัับศาสตร์์มากมายหลายแขนง ตั้้�งแต่่วิิศวกรรมศาสตร์์ นาโนเทคโนโลยีี วิ ิทยาการคอมพิิวเตอร์์ ต ลอดจน

สัังคมศาสตร์์ มนุุษยศาสตร์์และปรััชญา ทำให้้ประสาทวิิทยาศาสตร์์เป็็นหน่ึ่�งในศาสตร์์ที่่�เติิบโตและก้้าวหน้้า

เร็็วที่่�สุุดในโลกปััจจุุบััน 

ด้้วยความมุ่่�งหมายที่่�จะเผยแพร่่ความรู้้�ทางประสาทวิิทยาศาสตร์์แก่่นัักเรีียน นิสิิต นักศึึกษา และบุุคคล

ทั่่�วไปที่่�สนใจในความก้้าวหน้้าทางประสาทวิิทยาศาสตร์์ คณาจารย์์ของศููนย์์วิิจััยประสาทวิิทยาศาสตร์์ สถาบััน

ชีีววิิทยาศาสตร์์โมเลกุุล มหาวิิทยาลััยมหิิดล จึึงร่่วมกัันนิิพนธ์์ตำราประสาทวิิทยาศาสตร์์นี้้�ขึ้้�น เพื่่�อใช้้เป็็นแหล่่ง

ค้้นคว้้าและประกอบการเรีียนการสอนในสถานศึึกษาและหลัักสููตรที่่�มีีการเรีียนวิิชาทางประสาทวิิทยาศาสตร์์  

ซึ่่�งได้้แบ่่งเนื้้�อหาออกเป็็นสองเล่่ม โดยเล่่มที่่�หนึ่่�งจะมีีเนื้้�อหาส่่วนใหญ่่เกี่่�ยวกัับโครงสร้้างและวิิถีีประสาทพื้้�น

ฐานของระบบประสาท ส่ ่วนเล่่มที่่�สองจะเน้้นไปในด้้านกลไกทางสรีีรวิิทยาและการทำงานของระบบประสาท

ในระดัับสููง 

ในการเขีียนตำราทั้้�งสองเล่่มนี้้� ผู้้�นิิพนธ์์เลืือกใช้้ศััพท์์ภาษาไทยที่่�บััญญััติิโดยสำนัักงานราชบัณฑิิตยสถาน

เป็็นหลััก เพื่่�อให้้ผู้้�อ่่านที่่�อาจไม่่คุ้้�นเคยกัับการอ่่านศััพท์์ทางเทคนิิคที่่�เป็็นภาษาอัังกฤษได้้เข้้าใจได้้ง่่ายขึ้้�น  

แต่เ่นื่่�องจากศัพัท์บ์ัญัญัตัิทิางด้า้นประสาทวิทิยาศาสตร์ท์ี่่�เป็น็ภาษาไทยนั้้�นมีคี่อ่นข้า้งจำกัดั ทางผู้้�นิพินธ์จ์ึึงจำเป็น็

ต้้องใช้้คำภาษาไทยทัับศััพท์์ภาษาอัังกฤษในการอธิิบาย โดยจะมีีคำภาษาอัังกฤษกำกัับไว้้โดยตลอด

คณะผู้้�นิิพนธ์์ ขอขอบคุุณสำนัักพิิมพ์์มหาวิิทยาลััยมหิิดลในการสนัับสนุุน ตร วจสอบคุุณภาพ  และ 

จััดพิิมพ์์ หากมีีปััญหา ข้ ้อบกพร่่อง หรืือข้้อเสนอแนะใด ๆ ของตำรานี้้� กรุุณาแจ้้งมาที่่�ศููนย์์วิิจััยประสาท

วิิทยาศาสตร์์ สถาบัันชีีววิิทยาศาสตร์์โมเลกุุล มหาวิิทยาลััยมหิิดล เพื่่�อทางคณะผู้้�นิพนธ์์จะได้้แก้้ไขปรัับปรุุงใน

การพิมพ์์ครั้้�งต่่อไป และเพื่่�อให้้ตำราประสาทวิิทยาศาสตร์์มีีเนื้้�อหาที่่�ทัันสมััยและเป็็นประโยชน์์แก่่นัักศึึกษาและ

ผู้้�อ่่านทั่่�วไป ประโยชน์์ใดที่่�ผู้้�อ่่านได้้รัับจากตำรานี้้� ขอมอบให้้แด่่บุุรพาจารย์์ผู้้�ประสิิทธิ์์�ประสาทวิิชาทางประสาท

วิิทยาศาสตร์์แก่่คณาจารย์์ผู้้�นิพนธ์์ทุุกคน

กิิตติิคุุณ วิิวััฒน์์ภิิญโญ

บรรณาธิิการ
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รููปท่ี่�  19.1 แผนภาพแสดงความเข้้มข้้นที่่�แตกต่่างกัันระหว่่างประจุุในของเหลวภายนอก

เซลล์์และภายในเซลล์์ โดยภายนอกเซลล์์จะมีีประจุุโซเดีียม (Na+) และ 

คลอไรด์์ (Cl-) มากกว่่า ขณะที่่�ภายในเซลล์์จะมีีประจุุโพแทสเซีียม (K+) และ

ประจุุลบอิินทรีีย์์ (organic anion; A-) มากกว่่า เมื่่�อพิิจารณาเฉพาะการ

เคลื่่�อนที่่�ของประจุุโพแทสเซีียม พบว่่า ความแตกต่่างของความเข้้มข้้นจะผลััก

ให้้ประจุไุหลออกจากเซลล์์ แต่่แรงทางไฟฟ้้าจะผลัักให้้ประจุไุหลเข้้าภายในเซลล์์

401

รููปที่่�  19.2 แผนภาพแสดงการทำงานของโปรตีีนขนส่่งประจุุโซเดีียมและโพแทสเซีียม  

(Na+/K+ pump) โดยในขั้้�นตอนที่่� (1) ประจุุโซเดีียม 3 ประจุุจับักัับโปรตีนขนส่่ง 

จากนั้้�นในขั้้�นตอนที่่� (2) โปรตีีนขนส่่งได้้พลัังงานจากการสลายพัันธะฟอสเฟต

ในโมเลกุุลเอทีีพีี ทำให้้มีีการเปลี่่�ยนโครงสร้้างและขัับประจุุโซเดีียมออกนอก

เซลล์์ ในขั้้�นตอนที่่� (3) โปรตีีนขนส่่งที่่�ได้้รัับหมู่่�ฟอสเฟตจากเอทีีพีีจะรัับประจุุ

โพแทสเซีียมจากภายนอกเซลล์ ์2 ประจุ ุและขั้้�นตอนที่่� (4) หมู่่�ฟอสเฟตแยกตัวั

ออกจากโปรตีีนขนส่่ง และทำให้้ประจุุโพแทสเซีียมไหลเข้้าภายในเซลล์์

403

รููปท่ี่�  19.3 แผนภาพแสดงองค์์ประกอบที่่�ใช้้ในการศึึกษาคุุณสมบััติิทางไฟฟ้้าของเซลล์์

ประสาทโดยเทคนิิคการตรึึงความต่่างศัักย์์
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รููปท่ี่�  19.4 แผนภาพการควบคุุมการทำงานของโปรตีีนช่่องทางประจุุ (ก) ชนิ ดควบคุุม

ด้้วยศัักย์์ไฟฟ้้า (ข) ชนิ ิดควบคุุมด้้วยลิิแกนด์์ (ค) ชนิ ิดรั่่�วไหล ซึ่ ่�งประจุุไหล

ผ่่านได้้ตามความแตกต่่างของความเข้้มข้้นระหว่่างภายนอกและภายในเซลล์์ 

(ง) ชนิ ดควบคุุมด้้วยแรงกล ซึ่ �งอาศััยโปรตีีนโครงร่่างเซลล์์ที่่�ยึึดติิดกัับโปรตีีน

ช่่องทางประจุุในการส่่งแรงกลเพื่่�อควบคุุมการทำงาน

407

รููปท่ี่�  19.5 แผนภาพแสดงโครงสร้้างของหน่่วยย่่อยอััลฟาของโปรตีนช่่องทางประจุุโซเดีียม

ชนิดิควบคุมุด้้วยศักัย์์ไฟฟ้้า ซึ่�งประกอบด้้วย 4 ส่วน (domain I–IV) ที่่�มีีลำดับั

กรดอะมิิโนคล้้ายกััน แต่่ละส่่วนจะมีีท่่อน S4 (ทรงกระบอกสีีดำ) ที่่�ทำหน้้าที่่�รับัรู้้�

การเปลี่่�ยนแปลงศักัย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์ และส่่วนบริเิวณพี ี(P region) ระหว่่างท่่อน 

S5 กับั S6 ทำหน้้าที่่�เป็็นบริเิวณกำหนดขนาดของช่่องทางเฉพาะประจุโุซเดียีม
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รููปท่ี่�  19.6 แผนภาพแสดงสถานะการทำงานของโปรตีนช่่องทางประจุโุซเดียีมควบคุุมด้้วย

ศักัย์์ไฟฟ้้า ได้้แก่่ สถานะปิิด สถานะเปิิด (ซึ่่�งประตูเูปิิดการทำงานเปิิดออกจาก

ศัักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์) และสถานะหยุุดการทำงาน (ซึ่่�งเกิิดจากประตููหยุุดการ

ทำงานเคลื่่�อนเข้้ามาปิิดช่่องทางประจุุ)

409
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รููปที่่�  19.7 (บน) แผนภููมิิระหว่่างศัักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์กับัเวลา ในการกระตุ้้�นที่่�ทำให้้เกิิดศัักยะ

งาน โดยแบ่่งเป็็น 4 ช่วง คือ ช่วงที่่� (1) เมื่่�อได้้รับัการกระตุ้้�น ประจุโุซเดียีมไหลเข้้า

เซลล์์และทำให้้ศักัย์์ไฟฟ้้าเปลี่่�ยนจากศัักย์์ไฟฟ้้าขณะพักั (resting membrane 

potential; RMP) ขึ้้�นมาถึึงระดับัขีดีเริ่่�ม (threshold potential; TP) ที่่� -55 

มิิลลิิโวลท์์ ช่ วงที่่� (2) คื ือช่่วงดีีโพลาไรเซชััน ซึ่ ่�งโปรตีีนช่่องทางประจุุโซเดีียม

ควบคุุมด้้วยศัักย์์ไฟฟ้้าเปิิดออกเต็็มที่่� ทำให้้ประจุุโซเดีียมไหลเข้้าเซลล์์อย่่าง

รวดเร็ว็ และศักัย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์ขึ้้�นไปถึึงระดับัศักัยะงาน (action potential; 

AP) ที่่� +40 มิลลิโิวลท์์ ช่วงที่่� (3) คือช่่วงรีโีพลาไรเซชันั ซึ่�งไม่่มีีการไหลเข้้าของ

ประจุโุซเดียีม แต่่มีกีารไหลออกของประจุโุพแทสเซีียม ทำให้้ศัักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์

กลับัลงมาเป็็นลบ ช่วงที่่� (4) คือืช่่วงไฮเพอร์์โพลาไรเซชันั ซึ่่�งประจุโุพแทสเซียีม

ไหลออกจากเซลล์์ต่่อเนื่่�องจนศัักย์์ไฟฟ้้าเป็็นลบมากกว่่าระดัับศัักย์์ไฟฟ้้าขณะ

พักั หลังัจากนี้้�ศักัย์์ไฟฟ้้าจะกลัับเข้้าระดัับพักัอีกีครั้้�งโดยอาศััยโปรตีนขนส่่งประจุุ

โซเดียีมและโพแทสเซีียม (ล่่าง) แผนภูมูิแิสดงปริมิาณการไหลของประจุโุซเดียีม

และโพแทสเซีียมที่่�สัมัพันัธ์์กัับแต่่ละช่่วงเวลาของแผนภููมิิบน

413

รููปท่ี่�  19.8 แผนภููมิิระหว่่างศัักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์กัับเวลา แสดงความแตกต่่างระหว่่างการ 

กระตุ้้�นที่่�ทำให้้เกิิดการตอบสนองแบบลำดัับขั้้�น (graded response) และ

การตอบสนองแบบทั้้�งหมดหรืือไม่่ตอบสนอง (all-or-none response) ที่่ �

ทำให้้เกิิดศัักยะงาน โดยในช่่วงที่่� (1) เมื่่�อกระตุ้้�นด้้วยแรงกระตุ้้�นที่่�ต่่ำกว่่า

ระดัับขีีดเริ่่�ม จ ะทำให้้ศัักย์์ไฟฟ้้ามีีขนาดการเปลี่่�ยนแปลงตามแรงกระตุ้้�น ซึ่ ่�ง

เป็น็การตอบสนองแบบลำดับัขั้้�น และไม่เ่กิดิศักัยะงาน ในช่ว่งที่่� (2) เมื่่�อให้แ้รง

กระตุ้้�นที่่�ถึึงระดัับขีีดเริ่่�ม จะมีีการตอบสนองแบบทั้้�งหมดหรืือไม่่ตอบสนอง ซึ่�ง

มีีการสร้้างศัักยะงาน ช่่วงที่่� (3) เมื่่�อให้้การกระตุ้้�นที่่�ทำให้้เยื่่�อเซลล์์อยู่่�ในภาวะ 

ไฮเพอร์์โพลาไรเซชััน จ ะมีีการตอบสนองแบบลำดัับขั้้�นคล้้ายกัับในช่่วงที่่� 1 

และไม่่สร้้างศัักยะงาน

415

รููปท่ี่�  19.9 แผนภููมิิระหว่่างศัักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์กัับเวลา ในการกระตุ้้�นที่่�ทำให้้เกิิดศัักยะ

งาน แสดงช่่วงเวลาของระยะดื้้�อสััมบููรณ์์และระยะดื้้�อสััมพััทธ์์ระหว่่างการ

เปลี่่�ยนแปลงของศัักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์

418
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รููปท่ี่�  19.10 แผนภููมิิระหว่่างศัักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์กับัเวลา เปรีียบเทีียบระหว่่าง (ก) การกระตุ้้�น

ต่่อเนื่่�องที่่�ระดับัขีดีเริ่่�ม ซึ่�งให้้ศักัยะงานที่่�ความถี่่�น้้อยกว่่า เพราะต้้องให้้ผ่่านระยะ

ดื้้�อทั้้�งสองช่่วงจึึงจะเกิิดศัักยะงานได้้อีกี กับ (ข) การกระตุ้้�นต่่อเนื่่�องที่่�ระดัับเหนืือ

ขีดีเริ่่�ม ซึ่�งมีคีวามถี่่�ของศักัยะงานมากกว่่า เพราะสามารถสร้้างศักัยะงานครั้้�งถัดั

ไปได้้ตั้้�งแต่่ในระยะดื้้�อสัมัพัทัธ์์

419

รููปท่ี่�  19.11 แผนภาพแสดงลำดัับการถ่่ายทอดศัักยะงานจากการเกิิดกระแสเฉพาะที่่� (ก) 

เมื่่�อบริิเวณของแอกซอนถููกกระตุ้้�นและอยู่่�ในภาวะดีีโพลาไรเซชััน จะมีีกระแส

เฉพาะที่่�จากการไหลของประจุุโซเดีียมไปยัังบริิเวณใกล้้เคีียง (ข) เมื่่�อบริิเวณ

ใกล้้เคีียงนี้้�มีีประจุุโซเดีียมไหลเข้้าจำนวนมากจนศัักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์ถึึงระดัับ

ขีีดเริ่่�ม จะทำให้้เกิิดดีีโพลาไรเซชัันเป็็นลำดัับต่่อไป ขณะที่่�บริิเวณที่่�เกิิดศัักยะ

งานไปแล้้วจะเข้้าสู่่�ระยะดื้้�อสััมบููรณ์์ และไม่่สามารถถููกกระตุ้้�นจากกระแส

เฉพาะที่่�ได้้ชั่่�วคราว (ค) ศัักยะงานถููกถ่่ายทอดไปตามความยาวของแอกซอน

จากการเคลื่่�อนที่่�ของกระแสเฉพาะที่่�ไปยัังบริิเวณถััดออกไป

421

รููปที่่�  19.12 แผนภาพวงจรไฟฟ้้าของเยื่่�อเซลล์์ประสาท แทนการไหลของประจุุขณะที่่�

กระแสเฉพาะที่่�เคลื่่�อนที่่�ผ่่านแอกซอนตามทฤษฎีีสายเคเบิิล โดยมีีความ

ต้้านทานไฟฟ้้าภายนอกเซลล์์ (external resistance; r
E
) และความต้้านทาน

ไฟฟ้้าภายในเซลล์์ (internal resistance; r
I
) ที่่�มีีผลต่่อการเคลื่่�อนของประจุุที่่�

ภายนอกและภายในเซลล์์ ตามลำดัับ และการไหลของประจุุระหว่่างภายนอก

และภายในเซลล์์ จ ะขึ้้�นกัับความต้้านทานไฟฟ้้าที่่�เยื่่�อเซลล์์ (membrane  

resistance; r
M
) และค่่าความจุุไฟฟ้้าที่่�เยื่่�อเซลล์์ (membrane capacitance; 

c
m
)

422

รููปท่ี่�  19.13 แผนภาพแสดงหน้้าตััดตามยาวของแอกซอนที่่�มีีปลอกหุ้้�มไมอีีลิิน และมีีการ

ถ่่ายทอดสัญัญาณประสาทแบบก้้าวกระโดด โดยอาศััยกระแสเฉพาะที่่�ที่่�เคลื่่�อน

ไปในบริเิวณอินิเตอร์์โนด และกระตุ้้�นให้้เกิดิศักัยะงานที่่�โนดออฟรองวิเิอร์์

424

รููปท่ี่�  20.1 แผนภาพแสดงลัักษณะของซิินแนปส์์ไฟฟ้้า (ก) องค์์ประกอบของแกปจัังก์์ชััน 

ประกอบด้้วยโปรตีนีคอนเนกซินิจำนวน 6 หน่่วยที่่�รวมตัวักันัเป็็นคอนเนกซอน 

ฝัังอยู่่�ในเยื่่�อเซลล์์ที่่�อยู่่�ชิดกััน (ข) การเปลี่่�ยนแปลงโครงสร้้างของคอนเนกซิิน 

ทั้้�ง 6 หน่่วย ทำให้้เกิิดช่่องทางที่่�ให้้ประจุุไฟฟ้้าหรืือสารโมเลกุุลเล็็กไหลผ่่าน

ระหว่่างเซลล์์ได้้

432



XXI  

หน้า

รููปที่่�  20.2 แผนภาพแสดงองค์์ประกอบของซินิแนปส์์เคมีรีะหว่่างเซลล์์ประสาท 435

รููปที่่�  20.3 แผนภาพแสดงการจำแนกชนิิดของซิินแนปส์์เคมีีโดยตำแหน่่งของซิินแนปส์์

บนเซลล์์ประสาท

436

รููปที่่�  20.4 ภาพวาดแสดงโครงสร้้างของรอยต่่อระหว่่างปลายเซลล์์ประสาทสั่่�งการกัับ

เซลล์์กล้้ามเนื้้�อลาย ซึ่ ่�งเป็็นซิินแนปส์์เคมีีชนิดหนึ่่�งที่่�มีีแนวพัับหลัังรอยต่่อ

จำนวนมากบนเยื่่�อเซลล์์กล้้ามเนื้้�อหรืือซาร์์โคเลมมา

437

รููปที่่�  20.5 แผนภาพแสดงกระบวนการหลั่่�งสารสื่่�อประสาทที่่�บริิเวณเยื่่�อเซลล์์ประสาท

ก่่อนซิินแนปส์์ ซึ่ ่�งเริ่่�มต้้นจากศัักยะงานที่่�มาถึึงที่่�บริิเวณปลายซิินแนปส์์และ

กระตุ้้�นการไหลเข้า้ของประจุแุคลเซียีม และกระตุ้้�นการขับัเคลื่่�อนถุงุซินิแนปส์์

มายัังแอคทีีฟโซน และสิ้้�นสุุดที่่�กระบวนการเอกโซไซโทซิิส และการนำถุุง

ซิินแนปส์์กลัับเข้้าสู่่�ไซโตพลาสซึึม

439

รููปที่่�  20.6 แผนภาพแสดงขั้้�นตอนของการนำถุุงซิินแนปส์์มาที่่�เยื่่�อเซลล์์ประสาทก่่อน

ซิินแนปส์์ และกระบวนการเอกโซไซโทซิิส (1) ถุ ุงซิินแนปส์์ที่่�ถููกติิดฉลาก

ด้้วยซิินแนปโตเบรวิิน ซึ่่�งเป็็นโปรตีีนกลุ่่�มสแนร์์สบนถุุงซิินแนปส์์ (vesicular 

SNAREs) ชนิ ิดหนึ่่�ง ถู ูกนำมาที่่�บริิเวณแอคทีีฟโซน (2) ซิ ินแนปโตเบรวิินจัับ

กัับซิินแทกซิินและสแนป-25 ซึ่ ่�งเป็็นโปรตีีนกลุ่่�มสแนร์์สเป้้าหมาย (target 

membrane SNAREs) ทำให้้เกิิดโครงสร้้างเชิิงซ้้อนที่่�เสถีียรขึ้้�น และทำให้้ถุุง

ซิินแนปส์์เข้้าชิิดเยื่่�อเซลล์์ก่่อนซิินแนปส์์ (3) เมื่่�อได้้รัับการกระตุ้้�นจากประจุุ

แคลเซีียม จ ะเกิิดการหลอมรวมของเยื่่�อเซลล์์กัับเยื่่�อถุุงซิินแนปส์์ และ (4) 

โครงสร้้างเชิิงซ้้อนของโปรตีนกลุ่่�มสแนร์์สแยกตััวออกจากถุุงซิินแนปส์์ ทำให้้

ถุุงซิินแนปส์์เปิิดออกและหลั่่�งสารสื่่�อประสาทออกสู่่�ร่่องซิินแนปส์์

442

รููปท่ี่�  20.7 แผนภาพแสดงการรวมสััญญาณประสาทจากซิินแนปส์์ (ก) การรวมเชิิงพื้้�นที่่�

จากเซลล์์ประสาท 2 เซลล์์ที่่�ให้้ศัักย์์ไฟฟ้้าแบบ EPSP ทำให้้ระดัับศัักย์์ไฟฟ้้า

ในเซลล์์ประสาทเป้้าหมายสููงกว่่าขีีดเริ่่�มและส่่งสััญญาณประสาทต่่อ (ข) การ

รวมเชิิงพื้้�นที่่�ระหว่่างเซลล์์ประสาทที่่�ให้้ศัักย์์ไฟฟ้้าแบบ EPSP และ IPSP ทำให้้

ศัักย์์ไฟฟ้้าของเซลล์์เป้้าหมายหัักล้้างกัันและไม่่เกิิดการส่่งสััญญาณประสาท 

(ค) การรวมเชิิงเวลาของเซลล์์ประสาทที่่�ให้้ศัักย์์ไฟฟ้้าแบบ EPSP ความถี่่�สููง 

ทำให้้มีีการรวมกัันของศัักย์์ไฟฟ้้าของเซลล์์เป้้าหมาย และมีีการส่่งสััญญาณ

ประสาทต่่อ

444
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รููปท่ี่�  20.8 แผนภาพแสดงกระบวนการระหว่่างการสร้้างซินิแนปส์์ใหม่่ที่่�บริเิวณรอยต่่อเซลล์์

ประสาทกัับกล้้ามเนื้้�อ โดยโกรว์ทโคนของปลายแอกซอนที่่�กำลัังไปถึึงหลอด

กล้้ามเนื้้�อจะได้้รับัการกระตุ้้�นจากเซลล์์ชวานน์์ให้้สร้้างโปรตีนแอกรินิ นิวิเรกกูลิูิน 

ซีจีีอีาร์์พี ีและแอซิทิิลิโคลีนี เพื่่�อเหนี่่�ยวนำให้้มีกีารเจริญิพัฒันาของหลอดกล้้าม

เนื้้�อ เช่่น การแสดงออกและการรวมตัวัของโปรตีนตััวรัับแอซิิทิลิโคลีีนชนิดินิิโคติิ

นิคิ การกระตุ้้�นการพัฒันากล้้ามเนื้้�อลาย และการสร้้างโมเลกุลุยึึดเกาะระหว่่าง

เซลล์์ในบริเิวณซินิแนปส์์ เป็็นต้้น

448

รููปที่่�  20.9 แผนภาพแสดงการเสริิมแรงระยะยาวของซิินแนปส์์ในฮิิปโปแคมปััลฟอร์์เมชััน 

(ก) ภาวะที่่�มีีการส่่งสััญญาณประสาทปกติิ (ข) เมื่่�อมีีการส่่งสััญญาณประสาท

ความถี่่�สููง และกระตุ้้�นการทำงานของโปรตีีนซีีเอเอ็็มเคทููในเซลล์์ประสาทหลังั

ซินิแนปส์์ (ค) โปรตีนีซีเีอเอ็ม็เคทูกูระตุ้้�นการเปลี่่�ยนแปลงต่่าง ๆ ของเยื่่�อเซลล์์

ประสาทหลัังซิินแนปส์์ ทำให้้การส่่งสััญญาณผ่่านซิินแนปส์์มีีประสิิทธิิภาพ

มากขึ้้�น

450

รููปที่่�  21.1 แผนภาพแสดงวิิถีีการสัังเคราะห์์สารสื่่�อประสาทกลููตาเมทจากกรดอะมิิโน

ชนิดกลููตามีีน และจากอััลฟา-คีีโตกลููตาเรท และแสดงการเปลี่่�ยนกลููตาเมท

เป็็นแกมมาอะมิิโนบิิวทีีริิคแอซิิด หรืือกาบา ซึ่ ่�งเป็็นสารสื่่�อประสาทที่่�สำคััญ

อีีกชนิิดหน่ึ่�ง

462

รููปท่ี่�  21.2 แผนภาพแสดงวััฏจัักรกลููตาเมท-กลููตามีีน ที่่�เกิิดขึ้้�นที่่�ซิินแนปส์์ที่่�ใช้้กลููตาเมท

เป็น็สารสื่่�อประสาท โดยกลูตูาเมทที่่�เปลี่่�ยนจากกลููตามีนีถููกบรรจุในถุงุเก็บ็สาร

สื่่�อประสาท เมื่่�อกลููตาเมทถููกปล่่อยลงมาในร่่องซิินแนปส์์จะจัับกัับโปรตีีนตััว

รัับกลููตาเมทชนิิดต่่าง ๆ บนเยื่่�อเซลล์์ประสาทหลัังซิินแนปส์์ แล้้วจึึงถููกขนส่่ง

กลัับเข้้าไปในแอสโตรไซท์์เพื่่�อเปลี่่�ยนกลัับเป็็นกลููตามีีน

463

รููปท่ี่�  21.3 แผนภาพเปรีียบเทีียบการขนส่่งประจุุไฟฟ้้าโดยโปรตีนตััวรัับกลููตาเมทชนิด 

AMPA และ NMDA โดยสัังเกตว่่าโปรตีนตััวรัับชนิด NMDA ยอมให้้ประจุุ

แคลเซีียมผ่่านได้้ด้้วย นอกจากนี้้�ยัังมีีบริิเวณที่่�กระตุ้้�น (แทนด้้วยรููปหกเหลี่่�ยม

สีีขาว) และบริิเวณที่่�ยัับยั้้�ง (แทนด้้วยวงรีีสีีดำ) การทำงานของโปรตีีนตััวรัับ

ชนิด NMDA

465

รููปท่ี่�  21.4 แผนภาพแสดงวิิถีีการส่่งสััญญาณภายในเซลล์์ที่่�เมื่่�อกลููตาเมทจัับกัับโปรตีน

ตััวรัับกลููตาเมทชนิิดเมแทบอโทรปิิกชนิิด ﻿mGluR class I (บน) และ ﻿mGluR 

class II/III (ล่่าง)

467
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รููปที่่�  21.5 แผนภาพการสังเคราะห์์สารสื่่�อประสาทแอสพาร์์เทตจากการย้้ายหมู่่�อะมิิโน 

จากกลููตาเมทมายัังออกซาโลแอซิิเตท โดยอาศััยเอนไซม์์แอสพาร์์เทตอะมิิโน

ทรานสเฟอเรส

469

รููปที่่�  21.6 แผนภาพแสดงการสังัเคราะห์ก์าบา และการกำจัดักาบาออกจากร่อ่งซินิแนปส์์

โดยโปรตีีนขนส่่งกาบา 1 บนปลายแอกซอน และโปรตีีนขนส่่งกาบา 2 บน

แอสโตรไซท์์

471

รููปท่ี่�  21.7 แผนภาพแทนโครงสร้้างของโปรตีีนตััวรัับกาบาชนิิดเอ ซึ่ ่�งยอมให้้ประจุุคลอ

ไรด์์ไหลเข้้าเซลล์์เมื่่�อจัับกัับกาบา โดยบริิเวณที่่�รัับกาบาจะอยู่่�ระหว่่างโปรตีีน

หน่่วยย่่อยอััลฟาและเบตา ขณะที่่�บริิเวณที่่�จัับกัับยากลุ่่�มเบนโซไดอะซีีพีีนจะ

อยู่่�ระหว่่างโปรตีีนหน่่วยย่่อยอััลฟาและแกมมา

473

รููปท่ี่�  21.8 แผนภาพแสดงการทำงานของโปรตีีนตััวรัับกาบาชนิดบีี ซึ่�งเมื่่�อได้้รัับกาบาจะ

กระตุ้้�นการส่่งสััญญาณภายในเซลล์์ ทำให้้โปรตีีนช่่องทางประจุุโพแทสเซีียม

เปิดิออก และระงับัการทำงานของโปรตีนีช่อ่งทางประจุแุคลเซียีม ผลคือืทำให้้

ศัักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์มีีความเป็็นลบมากขึ้้�น

474

รููปที่่�  21.9 แผนภาพแสดงการสัังเคราะห์์สารสื่่�อประสาทไกลซีีนจากกรดอะมิิโนชนิดซีีรีีน 

และการกำจััดไกลซีีนออกจากร่่องซิินแนปส์์โดยโปรตีีนขนส่่งไกลทีี-1 บนแอส

โตรไซท์ ์และโปรตีนขนส่ง่ไกลทีี-2 บนปลายแอกซอน ซึ่�งไกลซีีนในแอสโตรไซท์์

จะถููกทำลายโดยระบบทำลายไกลซีีนในไมโตคอนเดรีีย

475

รููปท่ี่�  21.10 แผนภาพแสดงตำแหน่่งของกลุ่่�มเซลล์์ประสาทที่่�สร้้างแอซิิทิิลโคลีีนในสมอง 

(แทนด้้วยวงรีีสีีเทา) ได้้แก่่ เซปทััลนิิวเคลีียส นิ ิวเคลีียสเบซััลลิิส และกลุ่่�ม

เซลล์์ประสาทด้้านข้้างของเทคเมนตััมส่่วนหลัังของก้้านสมองส่่วนพอนส์์ แนว

เส้้นประแทนทิิศทางของแอกซอนที่่�นำแอซิิทิิลโคลีีนจากกลุ่่�มเซลล์์ประสาทดััง

กล่่าวไปยัังบริิเวณต่่าง ๆ ของสมอง

477

รููปท่ี่�  21.11 แผนภาพแสดงสารสื่่�อประสาทในระบบประสาทส่่วนปลาย เปรีียบเทีียบ

ระหว่่างระบบสั่่�งการที่่�มีีเป้้าหมายคืือกล้้ามเนื้้�อลาย และระบบประสาท

อััตโนมััติิที่่�มีีเป้้าหมายที่่�กล้้ามเนื้้�อเรีียบและต่่อมของอวััยวะภายใน

478

รููปที่่�  21.12 แผนภาพแสดงปฏิิกิิริิยาการสังเคราะห์์แอซิิทิิลโคลีีนจากโคลีีนและแอซิิทิิลโค

เอนไซม์์เอ โดยอาศััยเอนไซม์์โคลีีนแอซิิทิิลทรานสเฟอเรส และการสลายแอ

ซิิทิิลโคลีีนกลัับเป็็นโคลีีนและแอซิิเตทโดยเอนไซม์์แอซิิทิิลโคลีีนเอสเทอเรส

479
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รููปท่ี่�  21.13 แผนภาพของซิินแนปส์์ที่่�ใช้้แอซิิทิิลโคลีีนเป็็นสารสื่่�อประสาท แสดงวิิถีีการ

สัังเคราะห์์ การหลั่่�ง และการทำลายแอซิิทิิลโคลีีนเพื่่�อให้้ได้้สารตั้้�งต้้นที่่�นำมา

ใช้้สัังเคราะห์์ใหม่่

480

รููปที่่�  21.14 แผนภาพแทนโครงสร้้างของโปรตีีนตััวรัับแอซิิทิิลโคลีีนชนิิดนิิโคติินิิค ซึ่ ่�งมีี

โปรตีีนหน่่วยย่่อยชนิิด α
3
 จำนวน 2 หน่่วย และชนิด β

4
 จำนวน 3 หน่่วย 

โดยบริิเวณที่่�จัับกัับแอซิิทิิลโคลีีนจะอยู่่�ระหว่่างหน่่วยย่่อย α
3
 กับ β

4
 และเมื่่�อ

โปรตีีนตััวรัับชนิิดนี้้�ทำงาน จะทำให้้ประจุุโซเดีียมไหลเข้้าสู่่�เซลล์์ได้้

482

รููปท่ี่�  21.15 แผนภาพแสดงการส่่งสััญญาณภายในเซลล์์เมื่่�อแอซิิทิิลโคลีีน (อัักษรย่่อ Ach) 

กระตุ้้�นการทำงานของโปรตีีนตััวรัับแอซิิทิิลโคลีีนชนิดมััสคาริินิิค (อัักษรย่่อ 

mAChR) (บน) การส่่งสััญญาณโดย M1, M3 และ M5 ทำให้้โปรตีีนช่่องทาง

ประจุแุคลเซียีมเปิดิออก และทำให้ป้ระจุแุคลเซียีมไหลเข้า้สู่่�เซลล์ไ์ด้ ้(ล่า่ง) การ

ส่ง่สัญัญาณโดย M2 และ M4 จะทำให้โ้ปรตีนช่อ่งทางประจุแุคลเซีียมปิดิ ขณะ

ที่่�กระตุ้้�นให้้โปรตีนช่่องทางประจุุโพแทสเซีียมเปิิด และให้้ประจุุโพแทสเซีียม

ไหลออกจากเซลล์์

485

รููปท่ี่�  22.1 โครงสร้้างทางเคมีีของสารสื่่�อประสาทกลุ่่�มแคทีีคอลามีีน ได้้แก่่ โดพามีีน 

(dopamine) นอร์เ์อพิเินฟรินิ (norepinephrine) และเอพิเินฟรินิ (epineph-

rine) ซึ่่�งทุุกชนิิดมีีโครงสร้้างของแคทีีคอล (catechol) เป็็นโครงสร้้างร่่วม

494

รููปท่ี่�  22.2 แผนภาพแสดงตำแหน่่งของกลุ่่�มเซลล์์ประสาทที่่�สร้้างโดพามีีนในสมอง (แทน

ด้้วยวงรีีสีีดำ) แนวเส้้นประแทนทิิศทางของแอกซอนที่่�นำโดพามีีนจากกลุ่่�ม

เซลล์์ประสาทดัังกล่่าวไปยัังบริิเวณต่่าง ๆ ของสมอง

495

รููปที่่�  22.3 แผนภาพแสดงขั้้�นตอนการสัังเคราะห์์โดพามีีนจากกรดอะมิิโนชนิิดไทโร

ซีีน ประกอบด้้วยขั้้�นแรกที่่�อาศััยเอนไซม์์ไทโรซีีนไฮดรอกซีีเลส (tyrosine 

hydroxylase) และขั้้�นที่่�สองที่่�อาศััยเอนไซม์์โดพาดีีคาร์์บอกซีีเลส (DOPA 

decarboxylase)

496

รููปท่ี่�  22.4 แผนภาพของซิินแนปส์์ที่่�ใช้้โดพามีีนเป็็นสารสื่่�อประสาท โดยที่่�โดพามีีนที่่�

สัังเคราะห์์ขึ้้�นจะถููกขนส่่งเข้้าสู่่�ถุงเก็็บสารสื่่�อประสาทโดยใช้้โปรตีนขนส่่ง 

VMAT1/2 เมื่่�อโดพามีีนออกมาในร่่องซิินแนปส์์ จะถููกนำกลัับเข้้าไซโตพลาส

ซึึมโดยโปรตีนขนส่่งโดพามีีน หรืือ DAT ซึ่ ่�งโดพามีีนที่่�ถููกนำกลัับสามารถนำ

เข้้าสู่่�ถุงเก็็บสารสื่่�อประสาท หรืือถููกทำลายโดยเอนไซม์์

498
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รููปที่่�  22.5 แผนภาพแสดงขั้้�นตอนการเปลี่่�ยนโดพามีีนให้้เป็็นกรดโฮโมวานิิลลิิค โดย

เอนไซม์์สองชนิิด คืือ เอนไซม์์โมโนเอมีีนออกซิิเดส (monoamine oxidase) 

และเอนไซม์์แคทีีคอล-โอ-เมธิิลทรานสเฟอเรส (catechol-O-methyltrans-

ferase)

499

รููปที่่�  22.6 แผนภาพการส่่งสััญญาณภายในเซลล์์โดยโปรตีีนตััวรัับโดพามีีน โดยรููปบน

แสดงผลของการกระตุ้้�นโปรตีนตััวรัับโดพามีีนกลุ่่�มคล้้าย D1 ซึ่ �งเพิ่่�มการ

สัังเคราะห์์ไซคลิิกเอเอ็็มพีีและกระตุ้้�นการทำงานของโปรตีีนไคเนสเอ และรููป

ล่า่งแสดงผลของการกระตุ้้�นโปรตีนตัวัรับักลุ่่�มคล้า้ย D2 ซึ่่�งมีผีลในทางตรงข้า้ม

501

รููปที่่�  22.7 แผนภาพแสดงตำแหน่่งของโลคััสซีีรููเลีียส ที่่�เป็็นกลุ่่�มเซลล์์ประสาทสร้้างนอร์์

เอพิิเนฟริินในสมอง แนวเส้้นประแทนทิิศทางของแอกซอนที่่�นำนอร์์เอพิิเนฟ

ริินจากโลคััสซีีรููเลีียสไปยัังบริิเวณต่่าง ๆ ของสมองและไขสัันหลััง

503

รููปที่่�  22.8 แผนภาพแสดงขั้้�นตอนการสัังเคราะห์์นอร์์เอพิิเนฟริินจากโดพามีีน ซึ่ ่�งอาศััย

เอนไซม์์โดพามีีนเบตาไฮดรอกซิิเลส (dopamine beta-hydroxylase) ใน

เซลล์์โครแมฟฟิินของต่่อมหมวกไตชั้้�นในจะมีีเอนไซม์์ฟีีนิิลเอทานอลามีีน   

เอ็็น-เมธิิลทรานสเฟอเรส (phenylethanolamine N-methyltransferase) 

ซึ่่�งเปลี่่�ยนนอร์์เอพิิเนฟริินให้้เป็็นเอพิิเนฟริิน

504

รููปที่่�  22.9 แผนภาพของซิินแนปส์์ที่่� ใช้้นอร์์เอพิิเนฟริินเป็็นสารสื่่�อประสาท ซึ่ ่�งมีี

กระบวนการนำกลัับและการทำลายสารสื่่�อประสาทคล้้ายกัับโดพามีีน

505

รููปท่ี่�  22.10 แผนภาพแสดงการเปลี่่�ยนนอร์์เอพิิเนฟริินให้้เป็็นนอร์์เมทาเนฟริินอััลดีีไฮด์์ 

โดยเอนไซม์์โมโนเอมีีนออกซิิเดสและเอนไซม์์แคทีีคอล-โอ-เมธิิลทรานเฟอเรส 

ซึ่่�งจะถููกเปลี่่�ยนเป็็นกรดวานิิลิิลแมนเดลิิค และ 3-เมธอกซีี-4-ไฮดรอกซีีเมธิิล 

ไกลคอล โดยเอนไซม์์อััลดีีไฮด์์ดีีไฮโดรจีีเนส และเอนไซม์์อััลดีีไฮด์์รีีดัักเทส 

ตามลำดัับ

505

รููปที่่�  22.11 แผนภาพสรุุปการส่่งสััญญาณภายในเซลล์์เมื่่�อนอร์์เอพิิเนฟริินกระตุ้้�นการ

ทำงานของโปรตีีนตััวรัับอะดรีีเนอจิิคชนิิดต่่าง ๆ

506

รููปท่ี่�  22.12 แผนภาพแสดงขั้้�นตอนการสังัเคราะห์ซ์ีโีรโทนินิจากกรดอะมิโินชนิดิทริิปโตเฟน

โดยอาศััยเอนไซม์ท์ริปิโตเฟนไฮดรอกซิิเลส (tryptophan hydroxylase) และ

เอนไซม์์อะโรมาติิก แอล-อะมิิโนแอซิิดดีีคาร์์บอกซิิเลส (aromatic L-amino 

acid decarboxylase) ซีโรโทนิินสามารถถููกทำลายให้้เป็็นกรด 5-ไฮดรอกซีี

อิินดอลแอซิิติิค โดยเอนไซม์์โมโนเอมีีนออกซิิเดส

511



XXVI  

หน้า

รููปท่ี่�  22.13 แผนภาพของซิินแนปส์์ที่่�ใช้้ซีีโรโทนิินเป็็นสารสื่่�อประสาท ซึ่ ่�งมีีกระบวนการ

นำกลัับและการทำลายสารสื่่�อประสาทคล้้ายกัับสารสื่่�อประสาทกลุ่่�มโมโนเอ

มีีนชนิิดอื่่�น คืือ โดพามีีน และนอร์์เอพิิเนฟริิน

512

รููปที่่�  22.14 แผนภาพสรุุปการส่ง่สัญัญาณภายในเซลล์เ์มื่่�อซีีโรโทนินิกระตุ้้�นการทำงานของ

โปรตีีนตััวรัับซีีโรโทนิินแต่่ละชนิิดย่่อย โดยมีีชนิิดย่่อย 5-HT
3
 เท่่านั้้�นที่่�เป็็น

โปรตีีนตััวรัับชนิิดไอออนโนโทรปิิก ส่่วนชนิิดย่่อยอื่่�นเป็็นโปรตีีนตััวรัับชนิดเม

แทบอโทรปิิกที่่�ทำงานร่่วมกัับโปรตีีนจีี

514

รููปท่ี่�  22.15 แผนภาพแสดงการสัังเคราะห์์ฮิิสตามีีนจากกรดอะมิิโนชนิิดฮิิสติิดีีน โดยอาศััย

เอนไซม์์ฮิิสติิดีีนดีีคาร์์บอกซิิเลส

515

รููปที่่�  22.16 เปรียีบเทียีบโครงสร้า้งทางเคมีรีะหว่า่ง เมท-เอนเคฟาลินิ (met-enkephalin) 

ซึ่่�งเป็็นนิิวโรเปปไทด์์ (บน) กัับมอร์์ฟีีน (morphine) ซึ่่�งเป็็นโอพิิออยด์์ที่่�ได้้จาก

ฝิ่่�น (ล่่าง) บริิเวณของโครงสร้้างทางเคมีีที่่�เน้้นด้้วยเส้้นหนา แสดงความคล้้าย

กัันระหว่่างโอพิิออยด์์ทั้้�งสองชนิิด

519

รููปท่ี่�  22.17 โครงสร้้างทางเคมีีของสารสื่่�อประสาทกลุ่่�มพิิวรีีนที่่�พบในระบบประสาท  

ได้้แก่่ แอดีีโนซีีนไตรฟอสเฟต (adenosine triphosphate) และแอดีีโนซีีน 

(adenosine)

525

รููปท่ี่�  22.18 แผนภาพแสดงซิินแนปส์์ที่่�ใช้้สารสื่่�อประสาทกลุ่่�มพิิวรีีน โดยเอทีีพีีจะหลั่่�งออก

มาในร่่องซิินแนปส์์พร้้อมกัับสารสื่่�อประสาททั่่�วไป และสามารถจัับกัับโปรตีน

ตััวรัับพิิวรีีเนอจิิค ขณะที่่�บางส่่วนจะถููกเปลี่่�ยนเป็็นแอดีีโนซีีนโดยเอนไซม์์ 2 

ชนิิด แอดีีโนซีีนส่่วนหนึ่่�งจะถููกขนส่่งออกมาจากเซลล์์ประสาทก่่อนซิินแนปส์์

ผ่่านโปรตีนตััวรัับ ENT ซึ่ ่�งแอดีีโนซีีนสามารถกระตุ้้�นเซลล์์ประสาทหลััง

ซิินแนปส์์ผ่่านทางโปรตีีนตััวรัับแอดีีโนซีีน

525

รููปที่่�  22.19 โครงสร้า้งทางเคมีขีองสารสื่่�อประสาทกลุ่่�มเอนโดแคนนาบินิอยด์ท์ี่่�พบในระบบ

ประสาท ได้แ้ก่ ่อนันัดาไมด์ ์(anandamide) และ 2-อะราคิิโดโนอิิลกลีีเซอรอล 

(2-arachidonoylglycerol) เปรีียบเทียีบกับัโครงสร้า้งของเดลตา-9-เตตระไฮ

โดรแคนนาบิินอล (delta-9-tetrahydrocannabinol) ซึ่่�งเป็็นสารกลุ่่�มแคน

นาบิินอยด์์ที่่�พบในกััญชา

528
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รููปที่่�  22.20 แผนภาพแสดงการส่่งสััญญาณแบบย้้อนกลัับของสารสื่่�อประสาทกลุ่่�มเอนโด

แคนนาบิินอยด์์ โดยเมื่่�อโปรตีีนตััวรัับกลููตาเมทชนิิด NMDA บนเซลล์์ประสาท

หลัังซิินแนปส์์ถููกกระตุ้้�น และทำให้้ประจุุแคลเซีียมไหลเข้้าสู่่�เซลล์์ จ ะมีีผล 

กระตุ้้�นการสัังเคราะห์์เอนโดแคนนาบิินอยด์์จากไขมัันที่่�เยื่่�อหุ้้�มเซลล์์ เมื่่�อเอน

โดแคนนาบิินอยด์์ถููกปล่่อยเข้้ามาในร่่องซิินแนปส์์ จ ะกระตุ้้�นเซลล์์ประสาท

ก่่อนซิินแนปส์์ผ่่านทางโปรตีีนตััวรัับแคนนาบิินอยด์์

529

รููปที่่�  23.1 แผนภาพแสดงการขนส่ง่น้้ำตาลกลููโคสจากกระแสเลืือด ผ่า่นเซลล์เ์ยื่่�อบุหุลอด

เลืือด และเข้้าสู่่�แอสโตรไซท์์และเซลล์์ประสาท โดยอาศััยโปรตีีนขนส่่งกลููโคส

ชนิิดกลููทีี-1 และกลููทีี-3 ต ามลำดัับ และแสดงการขนส่่งแลคเตทจากแอส

โตรไซท์์เข้้าเซลล์์ประสาทโดยอาศััยโปรตีีนขนส่่งชนิดเอ็็มซีีทีี 4 และเอ็็มซีีทีี 2  

โดยเซลล์์ประสาทใช้้ทั้้�งกลููโคสและแลคเตทในการสร้้างพลัังงาน

542

รููปท่ี่�  23.2 แผนภาพแสดงการเปลี่่�ยนกลููโคสให้้เป็็นกลููโคส-6-ฟอสเฟต ซึ่ ่�งสามารถเข้้า

สู่่�วิถีีไกลโคไลซิิสเพื่่�อเปลี่่�ยนเป็็นไพรููเวต  2 โมเลกุุล และนำพลังงานที่่�ได้้จาก

การสลายกลููโคสในการสังเคราะห์์เอทีีพีีและรีีดิิวซ์์โมเลกุุลของ NAD+ หรืือนำ

เข้้าสู่่�วิถีีเพนโทสฟอสเฟตเพื่่�อนำผลผลิิตไปใช้้ในการสังเคราะห์์สารชีวโมเลกุุล

ชนิดอื่่�น เช่่น ไขมััน และกรดนิิวคลิิอิิก

544

รููปท่ี่�  23.3 แผนภาพแสดงการเปลี่่�ยนไพรููเวตให้้เป็็นแอซิิทิิลโคเอนไซม์์เอ และจะถููกนำ

เข้้าสู่่�วัฏจัักรกรดซิิตริิกเพื่่�อนำพลังงานไปใช้้ในการสังเคราะห์์จีีทีีพีี และรีีดิิวซ์์

โมเลกุุลของ NAD+ และ FAD

545

รููปที่่�  23.4 แผนภาพแสดงการควบคุุมการสลายไกลโคเจนให้้เป็็นกลููโคสในแอสโตรไซท์์ 

ซึ่่�งเร่่งโดยเอนไซม์์ไกลโคเจนฟอสโฟรีีเลส ที่่ �ถููกควบคุุมการทำงานผ่่านการ

เติิมหมู่่�ฟอสเฟตโดยเอนไซม์์ฟอสโฟรีีเลสไคเนส โดยที่่�เอนไซม์์ฟอสโฟรีีเลสไค

เนสจะถููกกระตุ้้�นการทำงานโดยการเปลี่่�ยนแปลงของประจุุไฟฟ้้าชนิิดต่่าง ๆ 

ระหว่่างการเกิิดศัักยะงานของเซลล์์ประสาท

547

รููปที่่�  23.5 แผนภาพแสดงการขนส่ง่สารกลุ่่�มคีีโตนบอดี ีได้แ้ก่ ่แอซิิโตแอซิิเตท (acetoac-

etate; AcAc) และเบตา-ไฮดรอกซีีบิิวทีีเรท (beta-hydroxybutyrate; 3HB) 

จากเซลล์ต์ับัผ่า่นกระแสเลืือดและเข้า้สู่่�เซลล์ป์ระสาท ซึ่�งเซลล์ป์ระสาทสามารถ

เปลี่่�ยนแอซิโิตแอซิเิตทกลับัเป็น็แอซิิทิลิโคเอนไซม์เ์อ และนำไปใช้ส้ร้า้งพลังงาน 

หรืือนำแอซิิโตแอซิิเตทไปใช้้ในการสังเคราะห์์สารกลุ่่�มไขมััน

548
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รููปท่ี่�  24.1 ภาพวาดของภาคตััดตามขวางของลููกตา แสดงชั้้�นต่่าง ๆ ของลููกตาและ

โครงสร้้างที่่�เป็็นส่่วนประกอบที่่�สำคััญของลููกตา

558

รููปที่่�  24.2 ภาพวาดแสดงเซลล์ช์นิดต่า่ง ๆ  ที่่�ประกอบขึ้้�นเป็น็ชั้้�นของจอประสาทตา ตัวเลข

โรมันทางด้้านซ้้ายของภาพแทนแต่่ละชั้้�นของจอประสาทตา ได้้แก่่ I: ชั้้ �น

เนื้้�อเยื่่�อบุุผิิวมีีรงควััตถุของจอประสาทตา II: ชั้้�นเซลล์์รัับแสง III: ชั้้�นเยื่่�อจำกััด

ด้้านนอก IV: ชั้้�นนิิวเคลีียสด้้านนอก V: ชั้้�นร่่างแหด้้านนอก VI: ชั้้�นนิิวเคลีียส

ด้้านใน VII: ชั้้�นร่่างแหด้้านใน VIII: ชั้้�นเซลล์์ปมประสาท IX: ชั้้�นเส้้นประสาท

ตา X: ชั้้�นเยื่่�อจำกััดด้้านใน

560

รููปท่ี่�  24.3 การเปลี่่�ยนแปลงโครงสร้้างแบบไอโซเมอไรเซชััน (isomerization) ของ 

11-cis-retinal เป็็น all-trans-retinal เมื่่�อได้้รัับแสง พันธะภายในโมเลกุุลที่่�

เน้้นด้้วยเส้้นหนา คืือตำแหน่่งที่่�มีีการเปลี่่�ยนแปลงโครงสร้้างด้้วยแสง

568

รููปท่ี่�  24.4 แผนภาพของกระบวนการแปรพลังงานแสงให้้เป็็นสััญญาณไฟฟ้้าบนแผ่่นเยื่่�อ

รููปจานของเซลล์์รัับแสง (บน) ในภาวะที่่�ไม่่มีีแสง โรดอปซิินจะไม่่เปลี่่�ยนแปลง

โครงสร้้าง และในไซโตพลาสซึึมของเซลล์์รัับแสงมีีโมเลกุุลซีีจีีเอ็็มพีี (cGMP) 

จำนวนมากเพราะเอนไซม์์ฟอสโฟไดเอสเทอเรส (PDE) ยั งไม่่ทำงาน ซี จีีเอ็็ม

พีีจะเปิิดให้้โปรตีีนช่่องทางโซเดีียมนำประจุุโซเดีียมเข้้าสู่่�เซลล์์ จึึ งทำให้้เซลล์์

อยู่่�ในภาวะดีีโพลาไรเซชััน (ล่่าง) เมื่่�อโรดอปซิินได้้รัับแสง จ ะกระตุ้้�นการส่่ง

สััญญาณภายในเซลล์์ที่่�ทำให้้เอนไซม์์ PDE ทำงานและสลายซีีจีีเอ็็มพีีให้้เป็็นจีี

เอ็็มพีี โปรตีีนช่่องทางโซเดีียมจึึงปิิดลง เมื่่�อประจุุโซเดีียมเข้้าสู่่�เซลล์์ไม่่ได้้ เซลล์์

จึึงอยู่่�ในภาวะไฮเพอร์์โพลาไรเซชััน

568

รููปท่ี่�  24.5 แผนภาพแสดงความแตกต่่างของการส่่งสััญญาณประสาทผ่่านเซลล์์ประสาท

สองขั้้�ว ทั้้�งแบบออนเซนเตอร์์ (ON-center) และออฟเซนเตอร์์ (OFF-center) 

(ซ้้าย) เมื่่�อเซลล์์รัับแสงในลานรัับสััมผััสส่่วนกลางอยู่่�ในที่่�มืืดและมีีการหลั่่�งกลูู

ตาเมทมาก จ ะมีีเฉพาะเซลล์์ประสาทสองขั้้�วชนิิดออฟเซนเตอร์์เท่่านั้้�นที่่�เกิิด

ดีีโพลาไรเซชัันและส่่งสััญญาณต่่อให้้กัับเซลล์์ปมประสาท เนื่่�องจากบนเซลล์์

ประสาทสองขั้้�วชนิิดออฟเซนเตอร์์เท่่านั้้�นที่่�มีีการแสดงออกของโปรตีีนตััวรัับ

กลููตาเมทชนิิดเอเอ็็มพีีเอที่่�ถููกกระตุ้้�นตามปริิมาณกลููตาเมทที่่�ได้้รัับ (ขวา) เมื่่�อ

เซลล์์รัับแสงได้้รัับแสงและลดการหลั่่�งกลููตาเมทลง เซลล์์ประสาทสองขั้้�วชนิิด

ออนเซนเตอร์์จะเกิิดดีีโพลาไรเซชัันเนื่่�องจากมีีโปรตีนตััวรัับกลููตาเมทชนิดเม

แทบอโทรปิิกที่่�ทำงานได้้เมื่่�อกลููตาเมทมีีระดัับต่่ำ

571
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รููปที่่�  24.6 แผนภาพแสดงการยัับยั้้�งด้้านข้้างของเซลล์์แนวนอนที่่�รัับสััญญาณจากเซลล์์

รัับภาพในลานรัับสััมผััสส่่วนนอก (ซ้้าย) หากเซลล์์รัับแสงของลานรัับสััมผััส

ส่่วนนอกได้้รัับแสงจะไม่่กระตุ้้�นการทำงานของเซลล์์แนวนอน และไม่่ยัับยั้้�ง

การหลั่่�งกลููตาเมท ทำให้้เซลล์์ประสาทสองขั้้�วชนิิดออฟเซนเตอร์์ถููกกระตุ้้�น

มากขึ้้�น (ขวา) หากเซลล์์รัับแสงของลานรัับสััมผััสส่่วนนอกอยู่่�ในที่่�มืืด จะเพิ่่�ม

การทำงานของเซลล์์แนวนอนและยิ่่�งลดการหลั่่�งกลููตาเมทลงอีีก ซึ่่�งจะยิ่่�งเพิ่่�ม

การกระตุ้้�นที่่�เซลล์์ประสาทสองขั้้�วชนิดออนเซนเตอร์์

573

รููปที่่�  24.7 แผนภาพแสดงวิิถีีประสาทของรีีเฟล็็กซ์์การตอบสนองต่่อแสงของม่่านตา โดย

เซลล์์ปมประสาทของจอประสาทตาจะส่่งข้้อมููลความเข้้มแสงผ่่านทางเส้้น

ประสาทตา และเข้้าสู่่�พรีเทคตััลแอเรีียในก้้านสมองส่่วนมิิดเบรน ซึ่ �งจะส่่ง

ข้้อมููลต่่อให้้กัับเอดิิงเงอร์์-เวสต์์ฟาลนิิวเคลีียสทั้้�งสองข้้าง จ ากนั้้�นจึึงนำคำสั่่�ง

ออกไปทางเส้้นประสาทออคคิิวโลมอเตอร์์ เพื่่�อกระตุ้้�นให้้กล้้ามเนื้้�อเรีียบสฟิิง

เตอร์์พิิวพิิลลีีของม่่านตาหดตััว

575

รููปท่ี่�  24.8 แผนภาพแสดงวิิถีีประสาทการมองเห็็นในระบบประสาทส่่วนกลาง จากภาพ

บนลานสายตาจะตกกระทบบนลานจอประสาทตา จ ากนั้้�นแต่่ละครึ่่�งของ

ลานจอประสาทตาจะนำส่่งสััญญาณประสาทไปตามเส้้นประสาทตา โดยแอก

ซอนจากลานประสาทตาคร่ึ่�งด้้านจมูกทั้้�งสองข้้างจะทอดข้้ามไปด้้านตรงข้้าม

ที่่�ส่่วนไขว้้ประสาทตา จ ากนั้้�นจึึงรวมเป็็นลำประสาทตาเข้้าสู่่�แลทเทอรััลเจนิ

คิิวเลทนิิวเคลีียส แล้้วส่่งต่่อให้้กัับเปลืือกสมองส่่วนการมองเห็็นผ่่านทางส่่วน

แผ่่ประสาทตา โดยเส้้นทึึบแทนส่่วนแผ่่ประสาทตากลุ่่�มด้้านบน และเส้้นประ

แทนส่่วนแผ่่ประสาทตากลุ่่�มด้้านล่่างที่่�บางส่่วนโค้้งเข้้าไปในเซรีีบรััมกลีีบขมัับ

577

รููปท่ี่�  24.9 ภาพวาดแสดงการเรีียงตััวเป็็นชั้้�นของกลุ่่�มเซลล์์ประสาทในแลทเทอรััลเจนิิคิิว

เลทนิิวเคลีียส และการรับข้้อมููลจากเซลล์์ปมประสาทที่่�มาจากจอประสาทตา

แต่่ละข้้าง

581

รููปท่ี่�  24.10 ภาพวาดแสดงบริเิวณของเปลืือกสมองส่ว่นการมองเห็็นปฐมภููมิิ (V1) และส่ว่น

ประสานงานการมองเห็็น ซึ่่�งได้้แก่่เปลืือกสมองส่่วนการมองเห็็นทุุติิยภููมิิ (V2) 

และตติยภููมิิ (V3, V4 และ V5) รวมทั้้�งบริิเวณที่่�เกี่่�ยวข้้องกัับการควบคุุมการ

เคลื่่�อนไหวของลููกตาที่่�ได้้รัับข้้อมููลจากเปลืือกสมองส่่วนประสานงานการมอง

เห็็น ได้้แก่่ ฟรอนทััลอายฟิิลด์์ (frontal eye field; FEF) ที่่�เปลืือกสมองกลีีบ

หน้้าผาก และเปลืือกสมองด้้านหลัังของกลีีบข้้างขม่่อม (posterior parietal 

cortex; PPC) หรืือเรีียกอีีกชื่่�อว่่า พาไรทััลอายฟิิลด์์ (parietal eye field)

582
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รููปท่ี่�  24.11 แผนภาพแสดงการนำส่่งข้้อมููลด้้านการเคลื่่�อนไหวของภาพ  (ซ้้าย) และรููป

ทรง สี และมิิติิสััมพัันธ์์ (ขวา) จากแลทเทอรััลเจนิิคิิวเลทนิิวเคลีียสมายัังเซลล์์

ประสาทในเปลืือกสมองส่่วนการมองเห็็นปฐมภููมิิ

584

รููปที่่�  24.12 แผนภาพอย่่างง่่ายที่่�แสดงการจััดเรีียงของคอลััมน์์ขนาดเล็็กบนเปลืือกสมอง

ส่่วนการมองเห็็นปฐมภููมิิตามการศึึกษาของฮููเบลและวีีเซล ซึ่ ่�งแบ่่งออกเป็็น

คอลัมัน์แ์นวทิศิทางที่่�รับัรู้้�เส้น้ขอบของภาพในองศาต่า่ง ๆ  คอลัมัน์ร์ับัภาพจาก

ตาข้า้งเด่น่ที่่�รับัภาพจากจอประสาทตาข้า้งซ้า้ยและขวาสลัับกันั และบริเิวณรููป

ทรงกระบอกที่่�เรีียกว่่าบล็็อบที่่�แทรกอยู่่�ในชั้้�นด้้านบนของเปลืือกสมอง

584

รููปที่่�  24.13 แผนภาพแสดงความผิิดปกติิของการมองเห็็นภาพบนลานสายตาในกรณีีที่่�มีี

รอยโรคที่่�จุุดต่่าง ๆ บนวิิถีีประสาทการมองเห็็น

588

รููปท่ี่�  25.1 แผนภาพแสดงคลื่่�นเสีียงจากการบีบตััวและขยายตััวของโมเลกุุลในอากาศ

ที่่�เกิิดจากการสั่่�นสะเทืือนของลำโพง โดยความต่่างระหว่่างความดัันอากาศ

สููงสุุดและต่่ำสุุดคืือแอมพลิิจููดของคลื่่�น และระยะทางระหว่่างจุุดที่่�โมเลกุุล

อากาศบีีบตััวสููงสุุดในแต่่ละรอบคืือความยาวคลื่่�น

594

รููปที่่�  25.2 ภาพวาดแสดงโครงสร้้างของหูู และส่่วนประกอบภายในหููชั้้�นนอก หููชั้้�นกลาง 

และหููชั้้�นใน

596

รููปที่่�  25.3 ภาพวาดแสดงโครงสร้้างภายในหููชั้้�นกลาง ได้้แก่่ กระดููกค้้อน กระดููกทั่่�ง และ

กระดููกโกลน ซึ่่�งทำหน้้าที่่�ถ่่ายทอดและขยายความสั่่�นสะเทืือนจากเยื่่�อแก้้วหูู

เข้้าสู่่�หูชั้้�นในผ่่านทางช่่องรููปไข่่ โดยมีีช่่องรููปกลมทำหน้้าที่่�ระบายความสั่่�น

สะเทืือนจากหููชั้้�นในออกมายัังหููชั้้�นกลาง และท่่อยููสเตเชีียนทำหน้้าที่่�ปรัับ

ความดัันระหว่่างโพรงหููชั้้�นกลางกัับคอหอย

597

รููปที่่�  25.4 ภาพวาดแสดงองค์ป์ระกอบของหูชูั้้�นใน ประกอบด้ว้ยเยื่่�อห้อ้งหูชูั้้�นใน (บริเิวณ

สีเีทา) ซ้อ้นอยู่่�ภายในโพรงกระดูกูห้อ้งหูชูั้้�นใน ภายในเยื่่�อห้อ้งหูชูั้้�นในเป็น็ที่่�อยู่่�

ของโครงสร้้างที่่�ใช้้ในการรัับรู้้�การทรงตััว ได้้แก่่ คริิสตาแอมพููลลาริิส แซคคููล 

และยููทริิเคิิล และโครงสร้้างของการรัับรู้้�เสีียง คื ือท่่อโคเคลีียร์์ ที่่ �มีีลัักษณะ

ม้้วนเป็็นก้้นหอย

600

รููปท่ี่�  25.5 ภาพวาดแสดงภาคตััดตามขวางของโคเคลีียร์์ แสดงห้้องภายใน 3 ห้ ้อง คื อ 

สกาลาเวสติิบิิวไล สกาลามีีเดีีย และสกาลาทิิมพาไน ซึ่ �งวนรอบแกนกระดููก

ที่่�เรีียกว่่า โมดิิโอลััส ภายในโมดิิโอลััสจะพบปมประสาทสไปรััลที่่�นำสััญญาณ

ประสาทออกไปยัังเส้้นประสาทเวสติิบิิวโลโคเคลีียร์์

601
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รููปที่่�  25.6 (ก) ภาพวาดแสดงภาคตััดขวางของห้้องทั้้�ง 3 ห้้องภายในโพรงโคเคลีียร์์ แสดง

เยื่่�อเวสติบิิวิลาร์ท์ี่่�กั้้�นระหว่า่งสกาลาเวสติิบิวิไลกับัสกาลามีเีดียี กับัเยื่่�อเบซิลิาร์์

ที่่�กั้้�นระหว่่างสกาลามีีเดีียกัับสกาลาทิิมพาไน และแสดงตำแหน่่งของอวััยวะ

ของคอร์์ติิ ซึ่่�งอยู่่�ภายในสกาลามีีเดีีย และวางอยู่่�บนเยื่่�อเบซิิลาร์์ (ข) แผนภาพ

แสดงการเดิินทางของความสั่่�นสะเทืือนจากกระดููกโกลน เข้้ามาภายในสกาลา

เวสติิบิิวไล และกลัับออกไปทางสกาลาทิิมพาไน และช่่องรููปกลม

602

รููปท่ี่�  25.7 ภาพวาดแสดงโครงสร้้างของอวััยวะของคอร์์ติิ ประกอบด้้วยเซลล์์ขนและ

เซลล์์ค้้ำจุุนที่่�วางอยู่่�บนเยื่่�อเบซิิลาร์์ และแผ่่นของเยื่่�อเทคโทเรีียลที่่�แขวนอยู่่�

ด้้านบนของเซลล์์ขน

603

รููปท่ี่�  25.8 แผนภาพแสดงการเปลี่่�ยนแปลงที่่�เซลล์์ขนเมื่่�อเกิิดความสั่่�นสะเทืือนที่่�เยื่่�อ

เบซิิลาร์์ (ก) ในสภาพปกติิ ที่่�ไม่่มีีแรงเฉืือนที่่�มาจากความสั่่�นสะเทืือน ประจุุ

โพแทสเซีียมจะเข้้าสู่่�เซลล์์ขนได้้น้้อย (ข) เมื่่�อแผ่่นเบซิิลาร์์ยกตััวขึ้้�น เกิิดแรง

เฉืือนที่่�ปลายของเซลล์์ขน ทำให้้โปรตีีนช่่องทางโพแทสเซีียมเปิิดออกมากขึ้้�น 

จึึงเกิิดภาวะดีีโพลาไรเซชัันจากการที่่�ประจุุโพแทสเซีียมไหลเข้้าเซลล์์ (ค) เมื่่�อ

แผ่น่เบซิลิาร์ก์ดลง ทิศทางของแรงเฉือืนจะเป็น็ในทิศิตรงข้า้ม ทำให้โ้ปรตีนช่อ่ง

ทางโพแทสเซีียมปิิดตััวลง เซลล์์จึึงอยู่่�ในภาวะไฮเพอร์์โพลาไรเซชััน เนื่่�องจาก

ไม่่มีีประจุุโพแทสเซีียมไหลเข้้าเซลล์์

607

รููปท่ี่�  25.9 แผนภููมิิแสดงตััวอย่่างของเส้้นโค้้งขีีดเริ่่�มของการตอบสนองในเซลล์์ประสาท

สองขั้้�วชนิดที่่� 1 ของปมประสาทสไปรััล 3 เซลล์์ประสาทที่่�มีีค่่าความถี่่�ที่่�ตอบ

สนองได้้ดีีที่่�สุุดแตกต่่างกััน เช่่น เซลล์์ประสาท ก มีขีีดเริ่่�มที่่�ประมาณ 55 เดซิิ

เบล ที่่�ความถี่่�ประมาณ 300 เฮิิรตซ์์ ขณะที่่�เซลล์์ประสาท ค มีขีีดเริ่่�มที่่� 10 เดซิิ

เบล และที่่�ความถี่่� 10 กิิโลเฮิิรตซ์์ เป็็นต้้น

609

รููปที่่�  25.10 แผนภาพแสดงการตอบสนองแบบการเคลื่่�อนที่่�ด้้วยไฟฟ้้าของเซลล์์ขนด้้าน

นอก (ก) สภาพปกติิ (ข) ขณะเกิิดดีีโพลาไรเซชััน ซึ่ �งการไหลเข้้าของประจุุ

โพแทสเซีียมจะกระตุ้้�นให้้โปรตีีนเพรสติินหดตััว และดึึงให้้เยื่่�อเทคโทเรีียลและ

เยื่่�อเบซิิลาร์์เข้้าใกล้้กัันมากขึ้้�น

610

รููปที่่�  25.11 แผนภาพแสดงการตอบสนองต่่อเสีียงความถี่่�ที่่�แตกต่่างกัันภายในโคเคลีียร์์ 

โดยเยื่่�อเบซิลิาร์ท์ี่่�ส่ว่นฐานของโคเคลียีร์จ์ะหนาและไม่ย่ืดืหยุ่่�น ทำให้ต้อบสนอง

ต่่อเสีียงความถี่่�สููงได้้ดีี ขณะที่่�เยื่่�อเบซิิลาร์์ที่่�ส่่วนยอดของโคเคลีียร์์จะบางและ

ยืืดหยุ่่�นมากกว่่า จึึงตอบสนองต่่อเสีียงความถี่่�ต่่ำได้้ดีีกว่่า

611
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รููปท่ี่�  25.12 แผนภาพแสดงวิิถีีประสาทของการได้้ยิินในระบบประสาทส่่วนกลาง 612

รููปท่ี่�  25.13 แผนภาพแสดงการจััดระเบีียบของเซลล์์ประสาทตามความถี่่�ของคลื่่�นเสีียงที่่�

รัับมาจากแต่่ละส่่วนของท่่อโคเคลีียร์์ โดยโคเคลีียร์์นิิวเคลีียสส่่วนด้้านหน้้า

รัับแอกซอนที่่�มาจากส่่วนยอดของโคเคลีียร์์ที่่�รัับเสีียงความถี่่�ต่่ำ และโคเคลีียร์์

นิิวเคลีียสส่่วนหลัังรัับแอกซอนที่่�มาจากฐานของโคเคลีียร์์

613

รููปท่ี่�  25.14 แผนภาพแสดงเปลืือกสมองส่่วนการได้้ยิินที่่�บริิเวณรอยนููนทรานสเวิิร์์สเทม

โพรััลและบางส่่วนของรอยนููนซุุพีีเรีียร์์เทมโพรััล และแบ่่งพื้้�นที่่�เป็็นเปลืือก

สมองส่ว่นการได้ย้ินิปฐมภูมิูิ ที่่�มีีการจัดัระเบียีบตามความถี่่�เสีียง ล้อ้มรอบด้ว้ย

เปลืือกสมองส่่วนการได้้ยิินทุุติิยภููมิิและตติิยภููมิิ

617

รููปที่่�  25.15 แผนภาพแสดงการระบุุตำแหน่่งของแหล่่งกำเนิิดเสีียงในแนวราบ โดยเสีียง

จากแหล่่งกำเนิิดเสีียงมาถึึงหููซ้้ายและหููขวาที่่�เวลาแตกต่่างกััน ทำให้้สััญญาณ

ประสาทที่่�ออกจากโคเคลีียร์์นิิวเคลีียสของหููข้้างซ้้ายและขวาแตกต่่างกัันไป

ด้ว้ย สัญญาณประสาทจากโคเคลีียร์น์ิวิเคลีียสทั้้�งสองข้า้งที่่�มาถึึงเซลล์ป์ระสาท

ของซุุพีีเรีียร์์โอลิิวารีีนิิวเคลีียสที่่�เวลาที่่�แตกต่่างกััน (แทนด้้วยตััวเลข 1 ถึึง 4) 

จะถููกประมวลผลแล้้วส่่งต่่อไปยัังอิินฟีีเรีียร์์คอลลิิคิิวลััส

619

รููปที่่�  26.1 ภาพวาดแสดงโครงสร้้างของบริิเวณรัับกลิ่่�นในโพรงจมููก (ก) ภาคตััดในแนว

ระนาบแบ่่งซ้้ายขวาของโพรงจมูก แสดงตำแหน่่งของออลแฟคทอรีีบััลบ์์ ซึ่ �ง

วางอยู่่�บนแผ่่นคริิบริิฟอร์์ม และส่่งเส้้นใยประสาทรัับกลิ่่�นมาที่่�ส่่วนบนของ

โพรงจมููก (ข) ภาพวาดแสดงโครงสร้้างของเนื้้�อเยื่่�อบุุผิิวรัับกลิ่่�น ซึ่่�งประกอบ

ด้้วยเซลล์์ประสาทรัับกลิ่่�น แทรกอยู่่�ร่่วมกัับเซลล์์ค้้ำจุุนและเซลล์์ต้้นกำเนิิด

ชั้้�นฐาน โดยมีีต่่อมบาวแมนและเส้้นใยประสาทที่่�มายัังเซลล์์ประสาทรัับกลิ่่�น 

แทรกอยู่่�ในชั้้�นลึึกของเนื้้�อเยื่่�อบุุผิิว

629

รููปท่ี่�  26.2 แผนภาพแสดงการส่่งสััญญาณที่่�เยื่่�อเซลล์์ประสาทรัับกลิ่่�น เมื่่�อโมเลกุุลของ

สารให้้กลิ่่�นจัับกัับโปรตีนตััวรัับ จ ะกระตุ้้�นการทำงานของโปรตีนจีีชนิด G
olf 

และเพิ่่�มการสังเคราะห์์ไซคลิิกเอเอ็็มพีีผ่่านการกระตุ้้�นเอนไซม์์แอดีีไนลิิลไซ

เคลส ผลของไซคลิิกเอเอ็็มพีีจะทำให้้โปรตีนช่่องทางที่่�ควบคุุมด้้วยไซคลิิกนิิว

คลีีโอไทด์์เปิิด ทำให้้ประจุุบวก เช่่น ประจุุโซเดีียม ประจุุแคลเซีียม ไหลเข้้าสู่่�

เซลล์์และเกิิดภาวะดีีโพลาไรเซชััน

631
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รููปที่่�  26.3 แผนภาพแสดงกลุ่่�มเซลล์์รัับสััญญาณที่่�ส่่งจากเซลล์์ประสาทรัับกลิ่่�น ผ่่านเส้้น

ประสาทออลแฟคทอรีีและซิินแนปส์์ที่่�บริิเวณออลแฟคทอรีีโกลเมอรููลััส ก่่อน

จะส่่งสััญญาณต่่อให้้กัับเซลล์์ไมทรััลและเซลล์์ทััฟเตด ซึ่ �งแอกซอนจากเซลล์์

ประสาททั้้�งสองชนิดิจะส่ง่ไปยังัเปลือืกสมองส่ว่นรับักลิ่่�นปฐมภูมูิ ิมีเซลล์แ์กรนูลู 

และเซลล์์เพอริิโกลเมอรููลาร์์ ซึ่ �งรัับสััญญาณจากแอนทีีเรีียร์์ออลแฟคทอรีี

นิิวเคลีียส และมีีผลยัับยั้้�งที่่�เดนไดรท์์ของเซลล์์ไมทรััล

633

รููปที่่�  26.4 โครงสร้้างสมองที่่�เป็็นองค์์ประกอบของระบบการรับกลิ่่�น (ก) ภาพวาดพื้้�น

ผิิวด้้านล่่างของสมองกลีีบหน้้าผากและกลีีบขมัับ แสดงตำแหน่่งของเซลล์์

ประสาทที่่�สำคัญัในวิถิีปีระสาทการรับกลิ่่�น (ข) แผนภาพแสดงวิิถีปีระสาทการ

รับักลิ่่�น โดยสัญัญาณประสาทจากเซลล์ไ์มทรัลัและเซลล์ท์ัฟัเตดในออลแฟคทอ

รีีบััลบ์์จะถููกส่่งไปยัังส่่วนต่่าง ๆ  ของเปลืือกสมองส่่วนรัับกลิ่่�นปฐมภููมิิและทุุติิย

ภููมิิ และมีีบางส่่วนที่่�ส่่งไปที่่�แอนทีีเรีียร์์ออลแฟคทอรีีนิิวเคลีียส ซึ่ ่�งมีีผลป้้อน

กลัับแบบยัับยั้้�งต่่อการทำงานของเซลล์์ในออลแฟคทอรีีบััลบ์์

635

รููปที่่�  26.5 ภาพวาดแสดงตำแหน่่งและโครงสร้้างของปุ่่�มลิ้้�นและปุ่่�มรัับรส (ก) ต ำแหน่่ง

ของปุ่่�มลิ้้�นแต่่ละชนิิดที่่�พบบนพื้้�นผิิวด้้านบนของลิ้้�น (ข) ภาพตัดขวางของปุ่่�ม

ลิ้้�นชนิดิเซอร์ค์ัมัวัลัเลต แสดงตำแหน่ง่ของปุ่่�มรับัรสที่่�ฝังัอยู่่�ในชั้้�นเยื่่�อเมือืก และ

สามารถพบเส้้นใยประสาทรัับรสที่่�ส่่วนกลางของปุ่่�มลิ้้�น (ค) ภาพวาดแสดง

เซลล์์แต่่ละชนิิดที่่�ประกอบเป็็นปุ่่�มลิ้้�น

638

รููปท่ี่�  26.6 แผนภาพการสั่่�งสััญญาณที่่�เยื่่�อเซลล์์รัับรสเมื่่�อได้้รัับโมเลกุุลที่่�มีีรสหวาน  

รสอููมามิิ และรสขม โดยแต่่ละชนิิดจัับกัับโปรตีีนตััวรัับ TAS ต่่างชนิด แต่่วิิถีี

ของการส่่งสััญญาณภายในเซลล์์จากการกระตุ้้�นด้้วยโมเลกุุลทั้้�ง 3 ร ส ต้ ้อง

อาศััยโปรตีีนจีี กระตุ้้�นการทำงานของเอนไซม์์ฟอสโฟไลเปสซีี เพื่่�อสัังเคราะห์์ 

อินิอซิิทอลไตรฟอสเฟตเหมืือนกััน ผลสุุดท้า้ยคืือเซลล์อ์ยู่่�ในภาวะดีีโพลาไรเซชััน 

จากการเปิิดของโปรตีีนช่่องทางชนิิด TRPV5

640

รููปที่่�  26.7 แผนภาพแสดงวิิถีีประสาทของระบบการรัับรสในสมอง ซึ่่�งสััญญาณประสาท

จากปุ่่�มรัับรสจะมาถึึงโซลิิทารีีนิิวเคลีียสส่่วนบน ซึ่ ่�งจะถููกส่่งต่่อไปยัังเวนทรััล

โพสทีีโรมีีเดีียลนิิวเคลีียสของธาลามััส และสิ้้�นสุุดที่่�เปลืือกสมองส่่วนการรับ

รสปฐมภููมิิ ที่่�ส่่วนล่่างของรอยนููนอิินฟีีเรีียร์์ฟรอนทััลและบางส่่วนของเปลืือก

สมองส่่วนอิินซููลาร์์

642
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รููปท่ี่�  27.1 ภาพวาดของภาคตััดขวางในระนาบแบ่่งซ้้ายขวาของไฮโพธาลามััสและต่่อมใต้้

สมอง แสดงตำแหน่่งของกลุ่่�มเซลล์์ประสาทของไฮโพธาลามััสและโครงสร้้างที่่�

เป็็นขอบเขตของไฮโพธาลามััส

648

รููปที่่�  27.2 ภาพวาดเปรีียบเทีียบการควบคุุมการทำงานของต่อ่มใต้ส้มองโดยไฮโพธาลามััส 

โดยต่่อมใต้้สมองส่่วนหลัังมีีกลุ่่�มแอกซอนที่่�ส่่งมาจากซุุปราออพติคนิิวเคลีียส 

(SON) และพาราเวนทริิคิิวลาร์์นิิวเคลีียส (PVN) ของไฮโพธาลามััส ขณะที่่� 

ต่อ่มใต้ส้มองส่ว่นหน้า้ถูกูควบคุุมโดยกลุ่่�มฮอร์โ์มนที่่�หลั่่�งจากเซลล์ป์ระสาทต่อ่ม

ไร้้ท่่อในพรีออพติคนิิวเคลีียสกลุ่่�มใกล้้แนวกลาง (mPO) อาร์์คิิวเอทนิิวเคลีียส 

(ARC) และพาราเวนทริิคิิวลาร์์นิิวเคลีียส มายัังหลอดเลืือดฝอยในบริิเวณ 

มีีเดีียนเอมิิเนนซ์์ ซึ่่�งมีีผลต่่อการทำงานของเซลล์์ในต่่อมใต้้สมองส่่วนหน้้า

649

รููปท่ี่�  27.3 ภาพวาดแสดงหลอดเลืือดในบริเิวณส่ว่นล่า่งของไฮโพธาลามััสและรอบต่อ่มใต้้

สมอง โดยหลอดเลืือดแดงซุุพีีเรีียร์์ไฮโพไฟเซีียลจะแตกแขนงให้้กระจุุกหลอด

เลืือดฝอยปฐมภููมิิของระบบไฮโพไฟเซีียลพอร์์ทััลที่่�บริิเวณมีีเดีียนเอมิิเนนซ์์ 

จากนั้้�นจะส่่งไปยัังกระจุุกหลอดเลืือดฝอยทุุติิยภููมิิผ่่านทางหลอดเลืือดดำไฮ

โพไฟเซีียลพอร์ท์ัลั ซึ่่�งนำฮอร์โ์มนจากไฮโพธาลามััสไปยัังต่อ่มใต้ส้มองส่ว่นหน้า้ 

สำหรัับต่่อมใต้้สมองส่่วนหลัังจะหลั่่�งฮอร์์โมนมากระจุุกหลอดเลืือดฝอยที่่�เป็็น

แขนงของหลอดเลืือดแดงอิินฟีีเรีียร์์ไฮโพไฟเซีียล

650

รููปที่่�  27.4 แผนภาพแสดงการควบคุุมการเจริิญเติิบโตของร่่างกาย ผ่่านทางแกนไฮโพธา

ลามััส-ต่่อมใต้้สมอง-โซมาโตโทรปิิค โดยลููกศรทึึบแสดงการกระตุ้้�น และเส้้น

ประแสดงการยัับยั้้�งการทำงานของโครงสร้้างในแกนนี้้�

652

รููปที่่�  27.5 แผนภาพแสดงการควบคุุมระดัับเมแทบอลิิซึึมของร่่างกาย ผ่ ่านทางแกนไฮ

โพธาลามััส-ต่่อมใต้้สมอง-ต่่อมไทรอยด์์ โดยลููกศรทึึบแสดงการกระตุ้้�น และ

เส้้นประแสดงการยัับยั้้�งการทำงานของโครงสร้้างในแกนนี้้�

653

รููปที่่�  27.6 แผนภาพแสดงการควบคุุมวััฏจัักรของระบบสืืบพัันธุ์์� ผ่ ่านทางแกนไฮโพธา

ลามััส-ต่่อมใต้้สมอง-อวััยวะสืืบพัันธุ์์�  โดยลููกศรทึึบแสดงการกระตุ้้�น และเส้้น

ประแสดงการยัับยั้้�งการทำงานของโครงสร้้างในแกนนี้้�

655

รููปที่่�  27.7 แผนภาพแสดงการควบคุุมการตอบสนองของระบบร่่างกายต่่อความเครีียด 

ผ่่านทางแกนไฮโพธาลามััส-ต่่อมใต้้สมอง-ต่่อมหมวกไต  โดยลููกศรทึึบแสดง

การกระตุ้้�น และเส้้นประแสดงการยัับยั้้�งการทำงานของโครงสร้้างในแกนนี้้�

657
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รููปที่่�  27.8 แผนภาพแสดงการควบคุุมการสร้้างน้้ำนม ผ่ ่านทางแกนไฮโพธาลามััส-ต่่อม

ใต้้สมอง-โพรแลคติิน โดยลููกศรทึึบแสดงการกระตุ้้�น และเส้้นประแสดงการ

ยัับยั้้�งการทำงานของโครงสร้้างในแกนนี้้�

660

รููปท่ี่�  27.9 แผนภาพแสดงปััจจััยที่่�กระตุ้้�นการหลั่่�งออกซิิโทซิินจากพาราเวนทริิคิิวลาร์์

และซุปุราออพติคินิวิเคลียีสของไฮโพธาลามัสั และผลของออกซิโิทซินิต่อ่เซลล์์

กล้้ามเนื้้�อเรีียบและกลุ่่�มเซลล์์ประสาทในสมอง

663

รููปที่่�  27.10 แผนภาพแสดงการควบคุุมระดัับออสโมลาลิิตีีในน้้ำเลืือดและความดัันเลืือด 

โดยเมื่่�อร่่างกายขาดน้้ำหรืือความดัันเลืือดลดลง จะส่่งผลกระตุ้้�นการหลั่่�งอาร์์

จิินีีนวาโซเพรสซิินจากพาราเวนทริิคิิวลาร์์และซุุปราออพติิคนิิวเคลีียสของ

ไฮโพธาลามััส และมีีผลเพิ่่�มการดููดซึึมน้้ำกลัับที่่�ท่่อรวมของหน่่วยไต ซึ่ ่�งช่่วย

รัักษาระดัับน้้ำในร่่างกาย และกระตุ้้�นการหดตััวของกล้้ามเนื้้�อเรีียบหลอด

เลืือด ทำให้้เพิ่่�มความดัันเลืือด

665

รููปที่่�  27.11 แผนภาพแสดงการควบคุมุระยะยาวของการบริโิภคอาหารและการรักษาระดับั

พลัังงานสะสมในร่่างกาย โดยในภาวะที่่�มีีพลังงานสะสมมาก ฮอร์์โมนเลปติิน

และอิินซููลิินจะกระตุ้้�นกลุ่่�มเซลล์์ประสาท POMC ในอาร์์คิิวเอทนิิวเคลีียสให้้

กระตุ้้�นศููนย์์อิ่่�ม และยัับยั้้�งการทานอาหาร ขณะที่่�ในภาวะขาดอาหาร ฮอร์์โมน

เกรลิินจะกระตุ้้�นเซลล์์ประสาท AgRP ในอาร์์คิิวเอทนิิวเคลีียสให้้กระตุ้้�นศููนย์์

หิิว และกระตุ้้�นความรู้้�สึึกอยากอาหาร

668

รููปที่่�  27.12 แผนภาพแสดงการควบคุุมอุุณหภููมิิร่่างกาย โดยข้้อมููลการรัับรู้้�อุุณหภููมิิจะถููก

ส่ง่มาที่่�พรีออพติคนิวิเคลีียสของไฮโพธาลามััส ซึ่่�งจะกระตุ้้�นให้ม้ีกีารตอบสนอง

ของร่่างกายเพื่่�อปรัับอุุณหภููมิิของร่่างกายให้้คงที่่�

670

รููปที่่�  28.1 แผนภาพแสดงโครงสร้้างของระบบประสาทอััตโนมััติิแผนกซิิมพาเธติิค ซึ่ ่�ง

มีีเซลล์์ประสาทก่่อนปมประสาทอยู่่�ในไขสัันหลัังระดัับ T1 ถึึ ง L2 และให้้

แอกซอนก่่อนปมประสาท (แทนด้้วยเส้้นทึึบสีีดำ) ไปยัังเซลล์์ประสาทหลััง

ปมประสาท ซึ่ �งอยู่่�ในแนวสายโซ่่ซิิมพาเธติิค หรืือในปมประสาทซิิมพาเธติิค 

หน้้ากระดููกสัันหลััง ในกรณีีหลััง แอกซอนก่่อนปมประสาทจะรวมกัันเป็็นก

ลุ่่�มเส้้นประสาทสแปลนชนิิค ก่่อนไปที่่�ปมประสาทซิิมพาเธติิคหน้้ากระดููกสััน

หลััง ทั้้�งหมดนี้้�จะให้้แอกซอนหลัังปมประสาท (แทนด้้วยเส้้นประสีีเทา) ไปที่่�

อวััยวะเป้้าหมาย

680
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รููปท่ี่�  28.2 แผนภาพแสดงวิิถีีประสาทของเซลล์์ประสาทก่่อนปมประสาทในแผนกซิิม

พาเธติิค จ ากกลุ่่�มเซลล์์ประสาทอิินเตอร์์เมดิิโอแลทเทอรััลในไขสัันหลััง เข้้า

สู่่�แนวสายโซ่่ซิิมพาเธติิคผ่่านทางไวท์์เรมััสคอมมิิวนิิแคนส์์ เพื่่�อซิินแนปส์์กัับ

เซลล์์ประสาทหลัังปมประสาท หากเป้้าหมายที่่�ผิิวหนัังและหลอดเลืือด แอก

ซอนของเซลล์์ประสาทหลัังปมประสาทจะกลัับไปที่่�เส้้นประสาทไขสัันหลััง

ผ่่านทางเกรย์์เรมััสคอมมิิวนิิแคนส์์ หากไปยัังอวััยวะในศีีรษะและทรวงอก 

จะแยกออกเป็็นแขนงเส้้นประสาทเฉพาะ สำหรัับวิิถีีประสาทที่่�ไปยัังอวััยวะ

ในช่่องท้้องและอุ้้�งเชิิงกราน แอกซอนของเซลล์์ประสาทก่่อนปมประสาทจะ

ผ่่านแนวสายโซ่่ซิิมพาเธติิค เพื่่�อซิินแนปส์์กัับเซลล์์ประสาทหลัังปมประสาทที่่�

ปมประสาทหน้้ากระดููกสัันหลััง

684

รููปที่่�  28.3 แผนภาพเปรีียบเทีียบสารสื่่�อประสาทที่่�สร้้างจากเซลล์์ประสาทในระบบสั่่�ง

การกล้้ามเนื้้�อ กั บระบบประสาทอััตโนมััติิทั้้�งแผนกซิิมพาเธติิคและพาราซิิม

พาเธติิค

685

รููปท่ี่�  28.4 แผนภาพแสดงโครงสร้้างของระบบประสาทอััตโนมััติิแผนกพาราซิิมพาเธติิค 

ซึ่่�งมีีเซลล์์ประสาทก่่อนปมประสาทอยู่่�ในก้้านสมอง และในไขสัันหลัังระดัับ 

S2 ถึึง S4 และให้้แอกซอนก่่อนปมประสาท (แทนด้้วยเส้้นทึึบสีีดำ) ไปยัังเซลล์์

ประสาทหลัังปมประสาท ซึ่�งอยู่่�ในปมประสาทพาราซิิมพาเธติิคในศีีรษะ หรืือ

ที่่�ร่่างแหประสาทใกล้้กัับอวััยวะภายในทรวงอก ช่่องท้้องและอุ้้�งเชิิงกราน และ

ให้้แอกซอนหลัังปมประสาท (แทนด้้วยเส้้นประสีีเทา) ไปที่่�อวััยวะเป้้าหมาย

691

รููปท่ี่�  28.5 แผนภาพแสดงโครงสร้้างที่่�นำข้้อมููลสิ่่�งเร้้าต่่าง ๆ เข้้าสู่่�เซลล์์ประสาทในพารา

เวนทริิคิิวลาร์์นิิวเคลีียสของไฮโพธาลามััส ซึ่ ่�งเป็็นที่่�อยู่่�ของเซลล์์ประสาท

ควบคุุมระบบประสาทอััตโนมััติิ เพื่่�อประมวลผลข้้อมููลแล้้วสั่่�งการไปยัังเซลล์์

ประสาทก่่อนปมประสาทของทั้้�งแผนกซิิมพาเธติิคและพาราซิิมพาเธติิค

695

รููปท่ี่�  28.6 (บน) ภาพวาดแสดงตำแหน่่งของกลุ่่�มเซลล์์ประสาทในก้้านสมองส่่วนเมดััลลา

ที่่�เกี่่�ยวข้อ้งกับัการควบคุมุการทำงานของหัวัใจ (ล่า่ง) แผนภาพการทำงานแบบ

ป้้อนกลัับของกลุ่่�มเซลล์์ประสาทที่่�ควบคุุมการทำงานของหััวใจในการรัักษา

ระดัับความดัันเลืือดและอััตราชีีพจร

697

รููปท่ี่�  28.7 ภาพวาดแสดงตำแหน่่งของกลุ่่�มเซลล์์ประสาทในก้้านสมองส่่วนเมดััลลาและ

พอนส์์ที่่�เกี่่�ยวข้้องกัับการควบคุุมการหายใจ

700
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รููปที่่�  28.8 แผนภาพแสดงการทำงานของกลุ่่�มเซลล์์ประสาทที่่�ควบคุุมการหายใจ  (ก) 

ในภาวะปกติิ ซึ่ ่�งกลุ่่�มเซลล์์ประสาทหายใจส่่วนหลััง (dorsal respiratory 

group; DRG) กระตุ้้�นให้้หายใจเข้้า จ ากนั้้�นปลายประสาทรัับรู้้�การยืดขยาย

ของปอดจะส่่งสััญญาณไปยัับยั้้�ง DRG ทำให้้หายใจออกโดยอััตโนมััติิ (ข) ขณะ

คาร์์บอนไดออกไซด์์ในเลืือดสููงขึ้้�น สั ญญาณจากโซลิิทารีีนิิวเคลีียส (solitary 

nucleus; NST) จะกระตุ้้�นศููนย์์นิิวโมแทกซิิค (pneumotaxic center; PC) 

ให้้เพิ่่�มการกระตุ้้�นการทำงานของ DRG และกระตุ้้�นการทำงานของกลุ่่�มเซลล์์

ประสาทหายใจส่่วนหน้้า (ventral respiratory group; VRG) ให้้มีีการหายใจ

แบบใช้้แรง

701

รููปที่่�  28.9 แผนภาพแสดงชั้้�นของผนัังทางเดิินอาหาร ตำแหน่่งของร่่างแหประสาทใต้้ชั้้�น

เยื่่�อเมืือกและร่่างแหประสาทไมเอนเทอริิค ร วมทั้้�งเซลล์์ประสาทในร่่างแห

ประสาททั้้�งสองตำแหน่่ง ซึ่่�งควบคุุมการทำงานของทางเดิินอาหาร

703

รููปที่่�  28.10 แผนภาพแสดงการทำงานของกลุ่่�มเซลล์์ประสาทที่่�ผนัังทางเดิินอาหารในการ

เคลื่่�อนที่่�แบบเพอริิสทััลซิิส ซึ่�งขัับเคลื่่�อนก้้อนอาหารไปยัังทางเดิินอาหารส่่วน

ท้้าย

704

รููปท่ี่�  28.11 แผนภาพแสดงการควบคุุมการขับปััสสาวะ โดยศููนย์์ขัับปััสสาวะในก้้านสมอง

ส่่วนพอนส์์จะกระตุ้้�นการทำงานของแผนกพาราซิิมพาเธติิค และยัับยั้้�งการ

ทำงานของแผนกซิิมพาเธติิคและโอนุุฟนิิวเคลีียส เพื่่�อทำให้้กระเพาะปััสสาวะ

บีีบตััวและกล้้ามเนื้้�อหููรููดของท่่อปััสสาวะคลายตััว

707

รููปที่่�  29.1 แผนภาพแสดงกระบวนการของวงจรป้้อนกลัับระหว่่างการถอดรหััสและการ

แปลรหััสของยีีนและโปรตีีนที่่�เกี่่�ยวข้้องกัับการควบคุุมจัังหวะชีีวภาพ  โดย

โปรตีีน CLOCK และ BMAL1 กระตุ้้�นการแสดงออกของยีีน Per และ Cry 

ผ่่านลำดัับดีีเอ็็นเอที่่�เรีียกว่่า E-box และมีีการสร้้างโปรตีีน PER และ CRY ใน

ไซโตพลาสซึึม ซึ่่�งจะไปยัับยั้้�งการทำงานของโปรตีน CLOCK และ BMAL1 จึึง

มีีผลยัับยั้้�งการแสดงออกของยีีน Per และ Cry ต่่อมาโปรตีน PER และ CRY 

จะถููกทำลาย ทำให้้เริ่่�มวงจรใหม่่อีีกครั้้�ง

715

รููปท่ี่�  29.2 แผนภาพแสดงผลของการกระตุ้้�นกลุ่่�มเซลล์ป์ระสาทในไฮโพธาลามัสัโดยเส้น้ใย

ประสาทเรติโนไฮโพธาลามิิคที่่�รัับแสงจากจอประสาทตา

717
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รููปท่ี่�  29.3 แผนภาพการตรวจวััดคลื่่�นไฟฟ้้าสมอง โดยผู้้�เข้้ารัับการตรวจจะสวมหมวก

ครอบศีีรษะที่่�มีีขั้้�วไฟฟ้้าติิดที่่�บริิเวณต่่าง ๆ ของศีีรษะ ซึ่ ่�งจะตรวจวัดการ

เปลี่่�ยนแปลงทางไฟฟ้้าของเปลืือกสมอง แล้้วส่่งสััญญาณให้้เครื่่�องขยาย

สััญญาณ เพื่่�อนำเข้้าคอมพิิวเตอร์์สำหรัับการประมวลผลและแสดงผลออก

มาเป็็นรููปคลื่่�น

719

รููปที่่�  29.4 ตััวอย่่างคลื่่�นไฟฟ้้าสมองที่่�ตรวจวัดจากขั้้�วไฟฟ้้าที่่�จุุดกลางเซรีีบรััมกลีีบ

ท้้ายทอยในช่่วงเวลา 1 วิินาทีี

720

รููปที่่�  29.5 ตััวอย่่างของแผนภููมิิการนอนหลัับ (hypnograph) ของผู้้�ใหญ่่ที่่�มีีสุุขภาพปกติิ 

แสดงการเปลี่่�ยนเข้้าสู่่�ช่่วงต่่าง ๆ ของการนอนหลัับในระยะเวลา 8 ชั่่�วโมง

722

รููปที่่�  29.6 ภาพวาดแสดงตำแหน่ง่ของกลุ่่�มเซลล์ป์ระสาทที่่�สร้า้งสารสื่่�อประสาทกลุ่่�มโมโน

เอมีีนที่่�ส่่งแอกซอนไปยัังเปลืือกสมองและกระตุ้้�นความตื่่�นตััว

724

รููปที่่�  29.7 ภาพวาดแสดงตำแหน่่งของกลุ่่�มเซลล์์ประสาทสร้้างแอซิทิิลิโคลีีนในฐานเซรีบีรัมั 

กลีีบหน้้าผากและในก้้านสมอง

725

รููปที่่�  29.8 แผนภาพแสดงการทำงานของกลุ่่�มเซลล์ป์ระสาทควบคุมุการตื่่�นต่อ่การทำงาน 

ของธาลามััสและเปลืือกสมอง (บน) ขณะตื่่�น ทั้้�งกลุ่่�มเซลล์์ประสาทสร้้างสาร

สื่่�อประสาทกลุ่่�มโมโนเอมีีนและแอซิิทิิลโคลีีน และกระตุ้้�นการทำงานของทั้้�ง

ธาลามััสและเปลืือกสมอง ขณะที่่�กลุ่่�มเซลล์์ประสาทในเรติิคิิวลาร์์นิิวเคลีียส

ของธาลามััสจะไม่่ทำงาน (ล่่างซ้้าย) ขณะหลัับในระยะ NREM กลุ่่�มเซลล์์

ประสาทของศููนย์์ควบคุุมการตื่่�นทั้้�งหมดจะลดการทำงานลง และทำให้้เรติิ

คิิวลาร์์นิิวเคลีียสของธาลามััสไม่่ถููกยัับยั้้�ง ในภาวะนี้้�ทั้้�งเปลืือกสมองและธา

ลามััสจะลดระดัับสติิสััมปชััญญะลง (ล่่างขวา) ในการหลัับระยะ REM พบว่่า

กลุ่่�มเซลล์์ประสาทเมโซพอนทีีนทำงาน และระงัับการทำงานของเรติิคิิวลาร์์

นิิวเคลีียสของธาลามััส ทำให้้ธาลามััสและเปลืือกสมองทำงานเพิ่่�มขึ้้�น และมีี

รููปแบบคลื่่�นไฟฟ้้าสมองคล้้ายขณะตื่่�น

727

รููปที่่�  29.9 แผนภาพแสดงวงจรการทำงานระหว่า่งกลุ่่�มเซลล์ป์ระสาทในโลคัสัซีรีูเูลียีสและ

ราเฟ่่นิวิเคลียีส ที่่�มีีผลยับัยั้้�งการทำงานของกลุ่่�มเซลล์ป์ระสาทเมโซพอนทีีน ซึ่่�ง

ในการหลัับช่่วง NREM การยัับยั้้�งดัังกล่่าวนี้้�จะลดลง ทำให้้กลุ่่�มเซลล์์ประสาท

เมโซพอนทีนีทำงานได้ ้และเปลี่่�ยนช่ว่งการหลับัจาก NREM เป็น็ REM แต่ก่ลุ่่�ม

เซลล์์ประสาทเมโซพอนทีีนนี้้�สามารถเพิ่่�มการทำงานของโลคััสซีีรููเลีียสและรา

เฟ่่นิวเคลีียส จึึงทำให้้การหลัับช่่วง REM เกิิดขึ้้�นระยะหน่ึ่�ง แล้้วอาจกลัับเข้้าสู่่�

ช่่วง NREM ระยะที่่� 1 หรืืออาจตื่่�นหากโลคััสซีีรููเลีียสและราเฟ่่นิวเคลีียสไม่่ถููก

ลดการทำงานโดยศููนย์์ควบคุุมการหลัับ

728



XXXIX  

หน้า

รููปที่่�  29.10 แผนภาพของการควบคุุมการหลัับตื่่�นโดยกลุ่่�มเซลล์์ประสาทสร้้างโอเรกซิินใน

ไฮโพธาลามััสส่่วนด้้านข้้างตามโมเดลสลัับแบบฟลิิปฟล็็อป (ก) ขณะตื่่�น กลุ่่�ม

เซลล์์ประสาทดัังกล่่าวนี้้�จะส่่งโอเรกซิินซึ่่�งกระตุ้้�นการทำงานของศููนย์์ควบคุุม

การตื่่�น เช่่น โลคััสซีีรููเลีียส (LC) ราเฟ่่นิวเคลีียส (RN) และทููเบอร์์โรแมมมิิล

ลารีนีิวิเคลียีส (TMN) ซึ่่�งมีผีลยับัยั้้�งการทำงานของศูนูย์ค์วบคุมุการหลับัที่่�ส่ว่น

เวนโทรแลทเทอรััลของพรีีออพติคนิิวเคลีียส (VLPO) ทำให้้สามารถคงสภาพ

การตื่่�นได้้ (ข) ขณะหลัับ VLPO จะยัับยั้้�งการทำงานทั้้�งกลุ่่�มเซลล์์ประสาทที่่�

สร้้างโอเรกซิิน และศููนย์์ควบคุุมการตื่่�น ทำให้้กระตุ้้�นและคงสภาพการหลัับ

729

รููปท่ี่�  29.11 แผนภาพแสดงวิิถีีประสาทที่่�ควบคุุมการหลั่่�งเมลาโทนิินจากต่่อมไพเนีียล 

(PG) (บน) ในช่่วงกลางวััน แสงจะกระตุ้้�นการทำงานของซุุปราไคแอสมาติิก

นิิวเคลีียส (SCN) ซึ่ �งมีีผลยัับยั้้�งการทำงานของพาราเวนทริิคิิวลาร์์นิิวเคลีียส 

(PVN) ที่่ �ส่่งสััญญาณไปยัังระบบประสาทอััตโนมััติิแผนกซิิมพาเธติิค ได้้แก่่  

อิินเตอร์์เมดิิโอแลทเทอรััลนิิวเคลีียส (IML) ในไขสัันหลััง และปมประสาทซุุพีี

เรียีร์เ์ซอร์วิ์ิคัลั (SCG) ตามลำดับั ทำให้ก้ารหลั่่�งเมลาโทนินิอยู่่�ในระดับัต่่ำ (ล่า่ง) 

ในช่่วงกลางคืืนที่่�แสงน้้อย ซุุปราไคแอสมาติิกนิิวเคลีียสไม่่ถููกกระตุ้้�น จึึงทำให้้

วิิถีีประสาทจากพาราเวนทริิคิิวลาร์์นิิวเคลีียสทำงานและเพิ่่�มการหลั่่�งเมลา 

โทนิิน และมีีผลกระตุ้้�นการหลัับ

731

รููปที่่�  29.12 แผนภููมิิแสดงระดัับของแรงขัับดันัการหลัับทั้้�งจากภาวะธำรงดุุล (จากระดัับแอ

ดีีโนซีีน) และจากจัังหวะรอบวััน (จากระดัับเมลาโทนิิน) โดยระดัับแอดีีโนซีีน

ที่่�สะสมในช่่วงกลางวััน ประกอบกัับเมลาโทนิินที่่�หลั่่�งมากในช่่วงกลางคืืนจะ

กระตุ้้�นให้้เริ่่�มต้้นการหลัับ (ที่่�เครื่่�องหมายดอกจััน) ซึ่�งจะทำให้้ระดัับแอดีีโนซีีน 

ลดลง และระดัับเมลาโทนิินที่่�ลดลงในช่่วงเช้้าจะทำให้้แรงขัับดัันการหลัับน้้อย

ลง และกระตุ้้�นให้้ตื่่�นนอน

732

รููปท่ี่�  30.1 ภาพวาดของภาคตัดัตามแนวแบ่่งหน้้าหลังัของสมองส่่วนด้้านหน้้าของเซรีบีรัมั 

แสดงตำแหน่่งของอะมิิกดาลาและกลุ่่�มเซลล์์ประสาทแต่่ละกลุ่่�มภายใน 

อะมิิกดาลา

748

รููปท่ี่�  30.2 แผนภาพแสดงโครงสร้้างในสมองที่่�มีีเส้้นใยประสาทเช่ื่�อมโยงกัับกลุ่่�มเซลล์์

ประสาทต่่าง ๆ ในอะมิิกดาลา

748



XL  

หน้า

รููปท่ี่�  30.3 แผนภาพแสดงการทดลองอารมณ์ก์ลัวัจากการเรียีนรู้้�แบบมีีเงื่่�อนไขในกระต่า่ย 

(ก) กรงที่่�ใช้้ในการทดลอง ซึ่่�งมีีพื้้�นล่่างที่่�กระตุ้้�นไฟฟ้้าอย่่างอ่่อน และลำโพงที่่�

ผนััง (ข) เมื่่�อกระต่่ายได้้ยิินเสีียง ตามมาด้้วยกระแสไฟฟ้้าที่่�พื้้�น ทำให้้กระต่่าย

เกิิดอารมณ์์กลััว (ค) หลัังจากฝึึกจนเรีียนรู้้�เงื่่�อนไข กระต่่ายจะแสดงอารมณ์์

กลััวเมื่่�อได้้ยิินเสีียงจากลำโพง แม้้ว่่าจะไม่่มีีกระแสไฟฟ้้าที่่�พื้้�น

749

รููปท่ี่�  30.4 แผนภาพวิิถีีการตอบสนองทางอารมณ์์ตามแนวคิิดของ โจเซฟ อีี เลอโด โดย

เมื่่�อกระตุ้้�นด้้วยสิ่่�งเร้้า ข้ ้อมููลจะส่่งผ่่านวิิถีีการตอบสนองแบบเร็็วเพื่่�อทำให้้

ตอบสนองในทัันทีี ขณะเดีียวกััน ข้ ้อมููลส่่วนหนึ่่�งจะส่่งผ่่านวิิถีีการตอบสนอง

แบบช้้าที่่�ผ่่านเปลืือกสมองส่่วนรัับความรู้้�สึึกและเปลืือกสมองกลีีบหน้้าผาก

ส่่วนหน้้าสุุด เพื่่�อปรัับเปลี่่�ยนการตอบสนอง

751

รููปที่่�  30.5 แผนภาพแสดงผลของความเครีียดและวิิตกกัังวล ที่่ �กระตุ้้�นการหลั่่�งฮอร์์โมน

กลุ่่�มกลููโคคอร์์ติิคอยด์์ผ่่านการทำงานของไฮโพธาลามััส ต่ ่อมใต้้สมองส่่วน

หน้้า และต่่อมหมวกไตชั้้�นนอก

752

รููปท่ี่�  30.6 แผนภาพแสดงการทดลองของโอลดส์์และมิิลเนอร์์ ซึ่ �งหนููทดลองอยู่่�ในกรงที่่�

มีีคานสวิิตช์์ที่่�กระตุ้้�นขั้้�วไฟฟ้้าที่่�ฝัังในสมองส่่วนต่่าง ๆ

753

รููปท่ี่�  30.7 ภาพวาดแสดงตำแหน่่งของสมองที่่�เกี่่�ยวข้้องกัับระบบการได้้รางวััล โดยลููกศร

แสดงเส้้นใยประสาทเมโซลิิมบิิคและเมโซคอร์์ติิคััล ที่่�ส่่งโดพามีีนจากเวนทรััล

เทคเมนทััลแอเรีียไปยัังนิิวเคลีียสแอคคััมเบนส์์ และเปลืือกสมองกลีีบหน้้าผาก

ส่่วนหน้้าสุุด ตามลำดัับ

755

รููปท่ี่�  30.8 โครงสร้้างทางเคมีีของยาเสพติิดที่่�มีีความสำคััญ 757

รููปท่ี่�  30.9 แผนภาพแสดงผลของโคเคน แอมเฟตามีีน และเมธแอมเฟตามีีน ต่่อโปรตีีน

ที่่�ควบคุมุระดับัโดพามีนีที่่�ปลายแอกซอนของเซลล์ป์ระสาทในเวนทรัลัเทคเมน 

ทััลแอเรีีย โดยโคเคนยัับยั้้�งการทำงานของโปรตีีนขนส่่งโดพามีีน ส่่วนแอมเฟ

ตามีีนและเมธแอมเฟตามีีนยัับยั้้�งการทำงานของโปรตีนขนส่่งโมโนเอมีีนที่่�ถุุง

เวสิิเคิิล ทั้้�งหมดนี้้�มีีผลทำให้้มีีปริิมาณโดพามีีนสะสมที่่�ร่่องซิินแนปส์์

758

รููปที่่�  30.10 แผนภาพแสดงผลของยาเสพติิดชนิิดต่่าง ๆ  ต่่อโปรตีีนตััวรัับและโปรตีีนขนส่่ง

ของเซลล์์ประสาทในระบบการได้้รางวััลของสมอง

759
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รููปที่่�  30.11 แผนภาพแสดงการส่่งสััญญาณภายในเซลล์์รููปแบบหน่ึ่�งที่่�สััมพัันธ์์กัับการ

เปลี่่�ยนแปลงของเซลล์์ประสาทในนิิวเคลีียสแอคคััมเบนส์์ในภาวะเสพติิด โดย

เมื่่�อโดพามีีนจัับกัับโปรตีีนตััวรัับ จะกระตุ้้�นการส่่งสััญญาณภายในเซลล์์ผ่่านไซ

คลิิกเอเอ็็มพีี (cyclic AMP; cAMP) ซึ่่�งกระตุ้้�นการทำงานของโปรตีีนไคเนสเอ 

(protein kinase A; PKA) ที่่�ทำหน้้าที่่�เติิมหมู่่�ฟอสเฟตให้้กัับโปรตีีนซีีอาร์์อีีบีี 

จากนั้้�น โปรตีนซีีอาร์อ์ีบีีทีี่่�ถููกกระตุ้้�นการทำงานจะเข้า้ไปกระตุ้้�นการแสดงออก

ของยีีนหลายชนิิด เช่่น เดลตาฟอสบีี (∆FosB) บีดีีเอ็็นเอฟ (BDNF) ซึ่�งเป็็น

ปััจจััยกระตุ้้�นการเพิ่่�มจำนวนซิินแนปส์์ และไดนอร์์ฟิิน (dynorphin) ซึ่่�งทำให้้

เกิิดภาวะทนต่่อยา และกระตุ้้�นให้้ใช้้ยาเพิ่่�มขึ้้�น

761

รููปท่ี่�  31.1 แผนภาพแสดงการเรีียนรู้้�แบบมีีเงื่่�อนไขชนิดดั้้�งเดิิมของสุุนััข (ก) เมื่่�อสุุนััขเห็็น

ชิ้้�นเนื้้�อ ซึ่ �งเป็็นสิ่่�งเร้้าที่่�ไม่่มีีเงื่่�อนไข สุ นััขจะแสดงพฤติิกรรมหลั่่�งน้้ำลาย (ข) 

เมื่่�อสุุนััขได้้ยิินเสีียงจากเครื่่�องกำหนดจัังหวะเป็็นครั้้�งแรก จ ะไม่่มีีการแสดง

พฤติิกรรมใด (ค) เมื่่�อให้้ชิ้้�นเนื้้�อพร้้อมเสีียงเครื่่�องกำหนดจัังหวะ สุ นััขแสดง

พฤติิกรรมหลั่่�งน้้ำลาย (ง) หลัังจากให้้เงื่่�อนไขดัังในภาพ (ค) ซ้้ำหลายครั้้�ง สุนััข

มีีการเรีียนรู้้�แบบเงื่่�อนไขชนิดดั้้�งเดิิม และแสดงพฤติิกรรมหลั่่�งน้้ำลายแม้้ว่่าจะ

ได้้ยิินเพีียงเสีียงเครื่่�องกำหนดจัังหวะ

769

รููปที่่�  31.2 แผนภาพแสดงตััวอย่่างการศึึกษาพฤติิกรรมการเรีียนรู้้�แบบมีีเงื่่�อนไขชนิด

ดำเนิินการ  โดยให้้สััตว์์ทดลองอยู่่�ในกล่่องของสกิินเนอร์์ (Skinner’s box) 

ซึ่่�งเมื่่�อสััตว์์ทดลองกดคาน จะมีีอาหารลงมาในถาดหรืือถููกกระตุ้้�นไฟฟ้้าที่่�เท้้า 

ขึ้้�นกัับเงื่่�อนไขของผู้้�ศึึกษา

770

รููปที่่�  31.3 แผนภาพแสดงระดับัของกระบวนการเก็บ็ความจำ จากความจำรับัรู้้�เป็น็ความ

จำระยะสั้้�นหรืือความจำใช้้งาน และความจำระยะยาว ตามลำดัับ และแสดง

ชนิิดย่่อยของความจำใช้้งานและความจำระยะยาว

772

รููปท่ี่�  31.4 แผนภาพการเชื่่�อมต่่อของเซลล์์ประสาทภายในฮิิปโปแคมปััส (ก) แผนภาพ

จากภาคตััดในระนาบแบ่่งหน้้าหลัังของฮิิปโปแคมปััส แสดงส่่วนต่่าง ๆ ของ

ฮิิปโปแคมปััส และวิิถีีประสาทหลัักที่่�เชื่่�อมต่่อเซลล์์ประสาทในแต่่ละส่่วน (ข) 

แผนภาพอย่่างง่่ายจากรููป (ก) แสดงการเชื่่�อมต่่อของฮิิปโปแคมปััสแต่่ละส่่วน

เป็็นวงจรสามซิินแนปส์์ และสััญญาณประสาทที่่�มาถึึงฮิิปโปแคมปััลฟอร์์เมชััน

ส่ว่น CA1 สามารถออกจากฮิิปโปแคมปัสัผ่า่นทางเส้น้ใยประสาทอัลัเวีียส หรือื

วนกลัับเข้้าเอนโตไรนัลคอร์์เทกซ์์ผ่่านทางซัับบิิคิิวลััม

775
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รููปท่ี่�  31.5 ภาพวาดแสดงโครงสร้้างของสมองที่่�เป็็นองค์์ประกอบของวงจรพาเพซ และ

ทิิศทางของการส่่งสััญญาณประสาทที่่�วนเป็็นวงจร จ ากฮิิปโปแคมปััสไปยััง

แมมมิิลลารีีบอดีีผ่่านทางเส้้นใยประสารทฟอร์์นิิกซ์์ จ ากนั้้�นจึึงส่่งต่่อไปยััง 

แอนทีีเรีียร์์นิิวเคลีียสของธาลามััสทางเส้้นใยประสาทแมมมิิลโลธาลามิิค และ

จึึงส่ง่ไปยังัเปลือืกสมองส่ว่นซิงิกูเูลท ซึ่่�งสามารถนำสัญัญาณประสาทกลับัมายังั

ฮิิปโปแคมปััสอีีกครั้้�ง

776

รููปท่ี่�  31.6 แผนภาพแสดงขั้้�นตอนของกระบวนการเสริมิแรงระยะยาวที่่�ซินิแนปส์ร์ะหว่า่ง

เซลล์์ประสาทส่่วน CA3 และ CA1 ของฮิิปโปแคมปััลฟอร์์เมชััน (ก) ในภาวะ

ปกติิ โปรตีีนตััวรัับชนิิดเอเอ็็มพีีเอเท่่านั้้�นที่่�จะให้้ประจุุโซเดีียมผ่่านเยื่่�อเซลล์์

ประสาทหลังัซิินแนปส์ห์ลังัจากจับักัับสารสื่่�อประสาทกลูตูาเมทจากปลายแอก

ซอน เนื่่�องจากโปรตีนตััวรัับชนิดเอ็็นเอ็็มดีีเอถููกปิิดกั้้�นโดยประจุุแมกนีีเซีียม 

(Mg2+) (ข) เมื่่�อได้้รัับสััญญาณประสาทความถี่่�สููง และมีีการหลั่่�งกลููตาเมท

จากปลายแอกซอนมากขึ้้�น จ ะกระตุ้้�นการไหลเข้้าของประจุุโซเดีียมจำนวน

มาก ทำให้้ประจุุแมกนีีเซีียมหลุุดออกจากโปรตีีนตััวรัับชนิดเอ็็นเอ็็มดีีเอ  

ดัังนั้้�น ทั้้�งประจุุโซเดีียมและประจุุแคลเซีียมจึึงไหลผ่่านเยื่่�อเซลล์์ประสาทหลััง

ซิินแนปส์์ได้้ ประจุุแคลเซีียมที่่�ไหลเข้้ามาจะจัับกัับโปรตีีนแคลเซีียม/แคลโม

ดููลิิน (Ca2+/calmodulin) ซึ่ �งกระตุ้้�นการทำงานของเอนไซม์์แคลเซีียม/แคล

โมดููลิินไคเนสทูู (CaMKII) (ค) การกระตุ้้�นเอนไซม์์แคลเซีียม/แคลโมดููลิินไค

เนสทูู สร้้างความเปลี่่�ยนแปลงที่่�เซลล์์ประสาทหลัังซิินแนปส์์หลายประการ 

เช่่น ทำให้้มีีการเคลื่่�อนย้้ายโปรตีนตััวรัับชนิด AMPA มากขึ้้�น เพิ่่�มความไวใน

การนำประจุุโซเดีียม เป็็นต้้น

779

รููปท่ี่�  31.7 แผนภาพแสดงชนิดของภาวะสููญเสีียความจำเมื่่�อเกิิดความเสีียหายต่่อสมอง 783

รููปท่ี่�  31.8 ภาพวาดแสดงเซลล์์ประสาทปกติิ เปรีียบเทีียบกัับเซลล์์ประสาทในผู้้�ป่่วย 

โรคอัลัไซเมอร์ ์ซึ่่�งมีกีารสะสมของคราบแอมีลีอยด์เ์บตาภายนอกเซลล์ป์ระสาท 

และกระจุุกเส้้นใยนิิวโรไฟบริิลภายในเซลล์์ประสาทแทนที่่�ไมโครทููบููลปกติิ 

ทำให้้การส่่งสััญญาณประสาทผิิดปกติิและทำให้้เซลล์์ประสาทได้้รัับบาดเจ็็บ

และเสื่่�อมสลาย

784

รููปที่่�  32.1 ภาพวาดแสดงโครงสร้้างของสมองซีีกเด่่น (ในที่่�นี้้�คืือสมองซีีกซ้้าย) ที่่�เป็็นองค์์

ประกอบในโมเดลแบบดั้้�งเดิิมของกระบวนการทางภาษา

797
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รููปที่่�  32.2 ภาพวาดแสดงโครงสร้้างของสมองซีีกเด่่น (ในที่่�นี้้�คืือสมองซีีกซ้้าย) ที่่ �เป็็น

องค์์ประกอบในโมเดลของกระบวนการทางภาษาแบบสองเส้้นทาง โดยที่่�

เส้้นทางส่่วนบนเชื่่�อมระหว่่างพื้้�นที่่�ของแวร์์นิิเกอร์์ไปยัังพื้้�นที่่�ของโบรคาและ

เปลืือกสมองส่่วนเตรียมสั่่�งการ ขณะที่่�เส้้นทางส่่วนทางเช่ื่�อมระหว่่างพื้้�นที่่�ของ 

แวร์์นิิเกอร์์ไปที่่�ส่่วนหน้้าของรอยนููนซุุพีีเรีียร์์และมิิดเดิิลเทมโพรััล และสิ้้�นสุุด

ที่่�พื้้�นที่่�ของโบรคา

801

รููปท่ี่�  32.3 แผนภาพแสดงกระบวนการทางภาษาของสมองในการอ่่าน โดยยกตััวอย่่าง

จากการอ่่านคำศััพท์์ภาษาญี่่�ปุ่่�น

803

รููปท่ี่�  33.1 ภาพวาดแสดงตำแหน่่งของเซลล์์ประสาทชนิดต่่าง ๆ ที่่ �พบในเปลืือกสมอง

แต่่ละชั้้�น

811

รููปที่่�  33.2 แผนภาพแสดงกลุ่่�มเซลล์์ประสาทที่่�นำสััญญาณประสาทเข้้าสู่่�เปลืือกสมอง

ชั้้�นที่่� 1-4 และกลุ่่�มเซลล์์ประสาทที่่�เป็็นเป้้าหมายของเซลล์์ประสาทในเปลืือก

สมองชั้้�นที่่� 3, 5 และ 6

813

รููปที่่�  33.3 ภาพวาดของเซรีีบรััมซีีกซ้้าย แสดงบริิเวณต่่าง ๆ ที่่�ประกอบเป็็นเปลืือกสมอง

ส่่วนประสานงานกลีีบข้้างขม่่อม

815

รููปท่ี่�  33.4 แผนภาพแสดงการเกิิดอาการละเลยพื้้�นที่่�ซีีกซ้้ายจากรอยโรคที่่�เปลืือกสมอง

กลีีบข้้างขม่่อมส่่วนหลัังซีีกขวา ซึ่ �งเป็็นเพราะบริิเวณดัังกล่่าวควบคุุมความ

สนใจเชิิงพื้้�นที่่�ทั้้�งซีีกซ้้ายและขวาและลานสายตา (โดยเน้้นที่่�ซีีกซ้้ายของลาน

สายตามากกว่่า) เมื่่�อเกิิดรอยโรคที่่�บริิเวณนี้้� จึึงมีีอาการละเลยวััตถุที่่�อยู่่�ในลาน

สายตาซีกีซ้า้ย ขณะในกรณีทีี่่�รอยโรคอยู่่�ทางด้า้นซีกีขวา อาการละเลยพื้้�นที่่�จะ

ไม่่เด่่นชััด เนื่่�องจากความสนใจในซีีกขวาของลานสายตายัังรัับรู้้�ได้้โดยเปลืือก

สมองกลีีบข้้างขม่่อมส่่วนหลัังซีีกขวา

819

รููปท่ี่�  33.5 ภาพวาดพื้้�นผิิวด้้านล่่างของเซรีีบรััม แสดงพื้้�นที่่�ของเปลืือกสมองส่่วนอิินฟีี

โรเทมโพรัล ซึ่ �งอยู่่�บนรอยนููนฟิิวสิิฟอร์์มและรอยนููนอิินฟีีเรีียร์์เทมโพรัล (ใน

ภาพแสดงเฉพาะซีีกซ้้าย)

820

รููปท่ี่�  33.6 ภาพวาดของเซรีีบรััมซีีกซ้้าย แสดงบริิเวณของเปลืือกสมองส่่วนเสริิมการสั่่�ง

การ และเปลืือกสมองส่่วนเตรียมการสั่่�งการ ซึ่�งเป็็นส่่วนหน่ึ่�งของเปลืือกสมอง

ส่่วนประสานงานกลีีบหน้้าผากที่่�มีีหน้้าที่่�ในระบบสั่่�งการเคลื่่�อนไหว

822
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รููปท่ี่�  33.7 ภาพวาดพื้้�นผิิวด้้านแนวกลางของเซรีีบรััมซีีกขวา และพื้้�นผิิวด้้านข้้างของ 

เซรีีบรััมซีีกซ้้าย แสดงบริิเวณต่่าง ๆ ที่่ �ประกอบเป็็นเปลืือกสมองกลีีบขมัับ

ส่่วนหน้้าสุุด

824

รููปที่่�  33.8 ภาพพิมพ์์แสดงกะโหลกศีีรษะของฟิินเนีียส เกจ ที่่�ถููกเหล็็กเส้้นเสีียบที่่�เซรีีบรััม 

กลีีบหน้้าผากซีีกซ้้าย และเป็็นกรณีศึึกษาที่่�มีีช่ื่�อเสีียงของภาวะผิิดปกติิของ

หน้้าที่่�เชิิงบริิหารจากความเสีียหายที่่�เปลืือกสมองกลีีบหน้้าผากส่่วนหน้้าสุุด

826

รููปท่ี่�  33.9 แผนภาพแสดงตำแหน่ง่ของเปลืือกสมองที่่�เป็น็องค์ป์ระกอบหลัักของโครงข่า่ย

สมองขนาดใหญ่่ ได้้แก่่ (ซ้้าย) โครงข่่ายสภาวะปกติิ (กลาง) โครงข่่ายตรวจ

ข้้อมููลเด่่นชััด และ (ขวา) โครงข่่ายบริิหารกลาง

830

รููปที่่�  34.1 ภาพวาดแสดงบริิเวณที่่�สููญเสีียการมองเห็็นบนลานสายตา จากรอยโรคที่่�ส่่วน

แผ่่ประสาทตากลุ่่�มบนในเซรีีบรััมกลีีบข้้างขม่่อม

846

รููปที่่�  34.2 ภาพวาดแสดงบริิเวณที่่�สููญเสีียการมองเห็็นบนลานสายตา จากรอยโรคที่่�ส่่วน

แผ่่ประสาทตากลุ่่�มล่่างในเซรีีบรััมกลีีบขมัับ

849

รููปที่่�  34.3 ภาพวาดแสดงบริเิวณที่่�สูญูเสียีการมองเห็็นบนลานสายตา จากรอยโรคที่่�เซรีบีรััม 

กลีีบท้้ายทอย สั งเกตว่่าพื้้�นที่่�ส่่วนกลางของลานสายตายัังสามารถรัับภาพได้้ 

เนื่่�องจากส่ว่นขั้้�วของเซรีบีรัมักลีบีท้า้ยทอยมักัจะยังัได้ร้ับัเลือืดจากหลอดเลือืด

โพสทีีเรีียร์์เซรีีบรััลหรืือมิิดเดิิลเซรีีบรััล

850
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ตารางที่่�  19.1 ค่่าความเข้้มข้้น (ในหน่่วยมิิลลิิโมลาร์์) ของประจุุไฟฟ้้าชนิิดโมโนเวเลนต์์ 

(monovalent ions) ในของเหลวภายนอกเซลล์์และภายในเซลล์์ของเซลล์์

สััตว์์เลี้้�ยงลููกด้้วยน้้ำนม

400

ตารางที่่�  19.2 ความแตกต่า่งของคุุณสมบัตัิใินการตอบสนองแบบทั้้�งหมดหรืือไม่ต่อบสนอง 

กัับแบบลำดัับขั้้�น

416

ตารางที่่�  21.1 ผลของการกระตุ้้�นโปรตีนีตัวัรับัของสารสื่่�อประสาทกลูตูาเมท ต่อประจุไุฟฟ้้า

และระดัับของโมเลกุุลส่่งสััญญาณภายในเซลล์์

468

ตารางที่่�  21.2 ชนิิดย่่อย องค์์ประกอบของโปรตีีนหน่่วยย่่อย และบริิเวณที่่�พบโปรตีนตััว

รัับแอซิิทิิลโคลีีนชนิิดนิิโคติินิิค ทั้้ �งชนิดเซลล์์ประสาทและชนิดเซลล์์กล้้าม

เนื้้�อลาย

483

ตารางที่่�  21.3 สรุุปคุุณสมบััติิของโปรตีีนตััวรัับแอซิิทิิลโคลีีนชนิิดมััสคาริินิิคแต่่ละชนิิด 

ได้้แก่่ ผลของการกระตุ้้�นโปรตีีนตััวรัับ เนื้้�อเยื่่�อที่่�พบการแสดงออก และ

ผลต่่อการทำงานของอวััยวะภายในที่่�เป็็นเป้้าหมายของปลายประสาทที่่�

ใช้้แอซิิทิิลโคลีีน

486

ตารางที่่�  21.4 สรุุปประเภทของโปรตีนตััวรัับ ผลต่่อเซลล์์เป้้าหมาย ผลต่่อศัักย์์ไฟฟ้้า

ของเยื่่�อเซลล์์เป้้าหมายของสารสื่่�อประสาทกลุ่่�มอนุุพัันธ์์กรดอะมิิโนและ 

แอซิิทิิลโคลีีน

488

ตารางที่่�  22.1 เปรีียบเทีียบการส่่งสััญญาณภายในเซลล์์ประสาทและศัักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์

หลัังซิินแนปส์์ ร ะหว่่างโปรตีนตััวรัับโดพามีีนกลุ่่�มคล้้าย D1 และกลุ่่�ม

คล้้าย D2

501

ตารางที่่�  22.2 สรุุปคุุณสมบััติิของโปรตีีนตััวรัับอะดรีีเนอจิิคแต่่ละชนิิด ได้้แก่่ ผลของการ 

กระตุ้้�นโปรตีีนตััวรัับ เนื้้�อเยื่่�อที่่�พบการแสดงออก และผลต่่อการทำงาน

ของอวััยวะภายในที่่�เป็็นเป้้าหมายของปลายประสาทที่่�ใช้้นอร์์เอพิิเนฟริิน

และเอพิิเนฟริิน

509

ตารางที่่�  22.3 ลำดับักรดอะมิโินของนิวิโรเปปไทด์ก์ลุ่่�มทาคีไีคนินิ 4 ชนิดิที่่�พบมากในระบบ

ประสาท โดยกรดอะมิิโนที่่�เน้้นด้้วยสีีดำ คืือลำดัับกรดอะมิิโนที่่�พบเหมืือน

กัันในทาคีีไคนิินทั้้�ง 4 ชนิิด

518

ตารางที่่�  22.4 เปรีียบเทีียบชนิิดของโปรตีีนตััวรัับโอพิิออยด์์ 3 ชนิิด ได้้แก่่ ความสามารถ

ในการจัับกัับนิิวโรเปปไทด์์กลุ่่�มโอพิิออยด์์ เนื้้�อเยื่่�อที่่�พบ และผลของการ 

กระตุ้้�นโปรตีีนตััวรัับโอพิิออยด์์แต่่ละชนิด

521
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ตารางที่่�  22.5 สรุุปประเภทของโปรตีีนตััวรัับ ผลต่่อเซลล์์เป้้าหมาย ผลต่่อศัักย์์ไฟฟ้้าของ

เยื่่�อเซลล์์เป้้าหมายของสารสื่่�อประสาทกลุ่่�มโมโนเอมีีน กลุ่่�มนิิวโรเปปไทด์์ 

และกลุ่่�มพิิเศษ

533

ตารางที่่�  24.1 เปรีียบเทีียบการตอบสนองต่่อแสงระหว่่างเซลล์์รููปแท่่งและเซลล์์รููปกรวย 565

ตารางท่ี่�  27.1 สรุุปโครงสร้้างในแกนประสาทต่่อมไร้้ท่่อที่่�ควบคุุมการหลั่่�งฮอร์์โมนจาก 

ต่่อมใต้้สมองส่่วนหน้้าและหน้้าที่่�หลัักของแต่่ละแกน

661

ตารางท่ี่�  28.1 วิิถีีประสาทของแผนกซิิมพาเธติิคที่่�ไปยัังอวััยวะเป้้าหมายในช่่องท้้องและ 

อุ้้�งเชิิงกรานผ่่านทางกลุ่่�มเส้้นประสาทสแปลนชนิิคแต่่ละเส้้น และตำแหน่่ง

ของเซลล์์ประสาทหลังัปมประสาทที่่�สัมัพันัธ์์กับักลุ่่�มเส้้นประสาทสแปลนชนิคิ
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ตารางท่ี่�  34.1 แสดงรููปแบบการสูญเสีียความรู้้�สึึกที่่�สััมพัันธ์์กัับตำแหน่่งที่่�เป็็นไปได้้ของ

รอยโรคในระบบประสาท

842

ตารางที่่�  34.2 แสดงวิิถีีประสาทและการตอบสนองของรีีเฟล็็กซ์์ของก้้านสมองที่่� มีี

ประโยชน์์ในการตรวจผู้้�ป่่วยที่่�มีีระดัับสติิสััมปชััญญะเปลี่่�ยนแปลง

853



คุณสมบัติเชิงไฟฟ้าของเซลล์ประสาทและการถ่ายทอดสัญญาณประสาท  I  397  

บทที่่� 19

คุุณสมบััติิเชิิงไฟฟ้้าของเซลล์์ประสาท
และการถ่่ายทอดสััญญาณประสาท
(Electrical properties of neurons 

and propagation of nerve impulse)
ผู้้�ช่่วยศาสตราจารย์์ ดร.สุุคนธา งามประมวญ



398  I  ตำ�ราประสาทวิทยาศาสตร์ เล่ม 2



คุณสมบัติเชิงไฟฟ้าของเซลล์ประสาทและการถ่ายทอดสัญญาณประสาท  I  399  

บทที่่� 19

คุุณสมบััติิเชิิงไฟฟ้้าของเซลล์์ประสาท
และการถ่่ายทอดสััญญาณประสาท
(Electrical properties of neurons 

and propagation of nerve impulse)

ความสามารถในการสร้้างสััญญาณประสาทและนำส่่งสััญญาณนี้้�ไปยัังเซลล์์เป้้าหมายเป็็นคุุณลัักษณะ

ทางสรีีรวิิทยาที่่�สำคััญที่่�สุุดของเซลล์์ประสาท และเป็็นต้้นกำเนิิดของการแสดงออกของพฤติิกรรมในสััตว์์ทุุก

ชนิิดที่่�มีีระบบประสาท พื้้ �นฐานของสััญญาณประสาทเกิิดจากการเปลี่่�ยนแปลงทางไฟฟ้้าเคมีีที่่�เยื่่�อหุ้้�มเซลล์์

ประสาท ซึ่่�งเรีียกว่่า ศักยะงาน (action potential) โดยเป็็นกระบวนการที่่�อาศััยการทำงานร่่วมกัันของโปรตีีน

ช่่องทางประจุุ (ion channels) หลายชนิิดที่่�ควบคุุมการไหลเข้้าออกของประจุุไฟฟ้้าระหว่่างภายนอกและ

ภายในเซลล์์ประสาท การศึึกษาคุุณสมบััติิทางไฟฟ้้าของเซลล์์ประสาท และกระบวนการที่่�เซลล์์ประสาทนำส่่ง

สััญญาณประสาทอย่่างต่่อเนื่่�องไปจนถึึงเซลล์์เป้้าหมาย จึึ งเป็็นพื้้�นฐานที่่�สำคััญยิ่่�งในการทำความเข้้าใจกลไก

การทำงานของเซลล์์ประสาท

ในบทนี้้�จะกล่่าวถึึงตั้้�งแต่่ปรากฏการณ์์ทางไฟฟ้้าเคมีีที่่�เกิิดขึ้้�นที่่�เยื่่�อเซลล์์ประสาท เพื่่�อปููพื้้�นฐานความ

เข้้าใจเกี่่�ยวกัับศัักย์์ไฟฟ้้าขณะพััก (resting membrane potential) ซึ่ ่�งเป็็นคุุณสมบััติิของเซลล์์ประสาทใน

ภาวะปกติิ ชนิิดและคุุณสมบััติิของโปรตีีนช่่องทางประจุุที่่�มีีบทบาทสำคััญในสรีีรวิิทยาไฟฟ้้าของเซลล์์ประสาท 

กลไกและลำดัับขั้้�นตอนของการเกิิดสััญญาณประสาทในรููปของศัักยะงาน การถ่่ายทอดศัักยะงานไปตามเส้้นใย

ประสาท และปััจจััยที่่�มีีผลต่่ออััตราเร็็วในการถ่่ายทอดศัักยะงาน

19.1 คุุณสมบััติิทางไฟฟ้้าเคมีีที่่�เยื่่�อเซลล์์ (Electrochemical properties of plasma 

membrane)
ในเซลล์ท์ี่่�บรรจุสารชีวโมเลกุุล เช่น่ โปรตีนและสารพันธุุกรรม ล้อ้มรอบด้ว้ยเยื่่�อหุ้้�มเซลล์ซ์ึ่่�งทำหน้า้ที่่�เป็น็

เยื่่�อเลืือกผ่่าน (selectively permeable membrane) สารชีีวโมเลกุุลทำหน้้าที่่�เป็็นตััวถููกละลาย (solutes) 

และทำให้้โมเลกุุลน้้ำจากภายนอกเซลล์์แพร่่ผ่่านเยื่่�อหุ้้�มเซลล์์เข้้าสู่่�ภายในเซลล์์แบบออสโมซิิส (osmosis) หาก

เซลล์์ไม่่มีีกลไกควบคุุมน้้ำที่่�แพร่่เข้้าสู่่�เซลล์์อย่่างต่่อเนื่่�องนี้้� ในที่่�สุุดเซลล์์ก็็จะบวมน้้ำและแตก สิ่่ �งสำคััญที่่�ทำให้้

เซลล์์สามารถควบคุุมการแพร่่เข้้าของน้้ำ และรัักษาทั้้�งรููปร่่างของเซลล์์และสารชีวโมเลกุุลที่่�อยู่่�ภายในเซลล์์ได้้ 

คืือ ตั วถููกละลายกลุ่่�มอิิเล็็กโทรไลต์์ (electrolytes) ซึ่ �งเมื่่�อละลายในน้้ำแล้้วจะแตกตััวเป็็นประจุุไฟฟ้้า และ

รัักษาความเข้้มข้้นของตััวถููกละลายระหว่่างภายในเซลล์์และภายนอกเซลล์์ให้้ใกล้้เคีียงกััน ประจุุที่่�สำคััญในการ

ควบคุุมการแพร่่ของน้้ำที่่�เยื่่�อเซลล์์ ได้้แก่่ ประจุุโซเดีียม (sodium ion; Na+) ประจุุโพแทสเซีียม (potassium 

ion; K+) และประจุุคลอไรด์์ (chloride ion; Cl-) ค่่าเฉลี่่�ยของความเข้้มข้้นของประจุุทั้้�ง 3 ชนิดในเซลล์์ของสััตว์์

เลี้้�ยงลููกด้้วยน้้ำนม แสดงในตารางที่่� 19.1
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ตารางที่่� 19.1 ค่่าความเข้้มข้้น (ในหน่่วยมิิลลิิโมลาร์์) ของประจุุไฟฟ้้าชนิดโมโนเวเลนต์์ (monovalent ions) 

ในของเหลวภายนอกเซลล์์และภายในเซลล์์ของเซลล์์สััตว์์เลี้้�ยงลููกด้้วยน้้ำนม (อ้้างอิิงจาก Blaustein MP, Kao 

JPY, Matteson DR. Cellular Physiology and Neurophysiology: Mosby Physiology Series (Mosby’s 

Physiology Monograph). 3rd ed. St. Louis, MO. 2019.)

ชนิิดประจุุไฟฟ้้า ความเข้้มข้้นภายใน

เซลล์์ (Intracellular 

concentration; [X]
i
)

ความเข้้มข้้นภายนอก

เซลล์์ (Extracellular 

concentration; [X]
o
)

อััตราส่่วน [X
i
]/ [X

o
]

ประจุุโพแทสเซีียม (K+) 140 5 28

ประจุุโซเดีียม (Na+) 10 145 0.069

ประจุุคลอไรด์์ (Cl-) 6 106 0.057

เมื่่�อพิิจารณาเฉพาะประจุุโพแทสเซีียมในตารางที่่� 19.1 จะพบว่่า ความเข้้มข้้นของประจุุโพแทสเซีียม

ภายในเซลล์์สููงกว่่าภายนอกเซลล์์ถึึง 28 เท่่า ดังนั้้�น หากพิิจารณาความแตกต่่างทางความเข้้มข้้น (concentra-

tion gradient) ประจุุโพแทสเซีียมย่่อมต้้องแพร่่จากภายในเซลล์์ออกมาภายนอกเซลล์์ แต่่หากพิิจารณาความ

แตกต่่างทางไฟฟ้้าเคมีี (electrochemical gradient) ประจุุโพแทสเซีียมที่่�อยู่่�ภายนอกเซลล์์จะถููกดึึงดููดเข้้า

มาภายในเซลล์์ด้้วยแรงทางไฟฟ้้า เนื่่�องจากภายในเซลล์์มีีโปรตีีนประจุุลบอิินทรีีย์์ (organic anions) จำนวน

มาก (รููปที่่� 19.1)
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รููปที่่� 19.1 แผนภาพแสดงความเข้้มข้้นที่่�แตกต่่างกัันระหว่่างประจุุในของเหลวภายนอกเซลล์์และภายใน

เซลล์์ โดยภายนอกเซลล์์จะมีีประจุุโซเดีียม (Na+) และคลอไรด์์ (Cl-) มากกว่่า ขณะที่่�ภายในเซลล์์จะมีีประจุุ

โพแทสเซีียม (K+) และประจุุลบอิินทรีีย์์ (organic anion; A-) มากกว่่า เมื่่�อพิิจารณาเฉพาะการเคลื่่�อนที่่�ของ

ประจุุโพแทสเซีียม พบว่่า ความแตกต่่างของความเข้้มข้้นจะผลัักให้้ประจุุไหลออกจากเซลล์์ แต่่แรงทางไฟฟ้้า

จะผลัักให้้ประจุุไหลเข้้าภายในเซลล์์
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เมื่่�อพิิจารณาเฉพาะการไหลของประจุุโพแทสเซีียม จะทราบว่่า แรงทางไฟฟ้้ามีีทิิศทางตรงข้้ามกัับแรง

จากการแพร่ต่ามความเข้ม้ข้น้ ซึ่่�งแรงทั้้�งสองนี้้�จะมีคี่า่เท่า่กันัที่่�ความต่า่งศักัย์ร์ะหว่า่งด้า้นนอกและด้า้นในของเยื่่�อ

เซลล์์ค่่า ๆ  หนึ่่�ง และทำให้้อััตราการแพร่่สุุทธิิ (net diffusion rate) ของประจุุไฟฟ้้ามีีค่่าเท่่ากัับศููนย์์ (การแพร่่

เข้า้เซลล์แ์ละการแพร่อ่อกจากเซลล์เ์ท่า่กันั) เรียีกค่า่ความต่า่งศักัย์น์ี้้�ว่า่ ศัักย์ส์มดุลุ (equilibrium potential) 

โดยสามารถคำนวณหาค่่าศัักย์์สมดุุลของประจุุไฟฟ้้าใด ๆ  เมื่่�อทราบความเข้้มข้้นภายนอกและภายในเซลล์์ของ

ประจุุไฟฟ้้าชนิิดนั้้�น ได้้ด้้วยสมการเนิิร์์นสต์์ (Nernst equation) ดัังแสดงในสมการ (1)
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รูปที่ 19.1 แผนภาพแสดงความเข:มข:นที่แตกต9างกันระหว9างประจุในของเหลวภายนอกเซลล-และภายในเซลล- 

โดยภายนอกเซลล-จะมีประจุโซเดียม (Na+) และคลอไรด- (Cl-) มากกว9า ขณะที ่ภายในเซลล-จะมีประจุ

โพแทสเซียม (K+) และประจุลบอินทรีย- (organic anion; A-) มากกว9า เมื่อพิจารณาเฉพาะการเคลื่อนที่ของ

ประจุโพแทสเซียม พบว9า ความแตกต9างของความเข:มข:นจะผลักให:ประจุไหลออกจากเซลล- แต9แรงทางไฟฟdา

จะผลักให:ประจุไหลเข:าภายในเซลล- 

 

เมื่อพิจารณาเฉพาะการไหลของประจุโพแทสเซียม จะทราบว9า แรงทางไฟฟdามีทิศทางตรงข:ามกับแรง

จากการแพร9ตามความเข:มข:น ซึ่งแรงทั้งสองนี้จะมีค9าเท9ากันที่ความต9างศักย-ระหว9างด:านนอกและด:านในของ

เยื่อเซลล-ค9า ๆ หนึ่ง และทำให:อัตราการแพร9สุทธิ (net diffusion rate) ของประจุไฟฟdามีค9าเท9ากับศูนย- (การ

แพร9เข:าเซลล-และการแพร9ออกจากเซลล-เท9ากัน) เรียกค9าความต9างศักย-นี ้ว9า ศักยBสมดุล (equilibrium 

potential) โดยสามารถคำนวณหาค9าศักย-สมดุลของประจุไฟฟdาใด ๆ เมื่อทราบความเข:มข:นภายนอกและ

ภายในเซลล-ของประจุไฟฟdาชนิดน้ัน ได:ด:วยสมการเนิร-นสต- (Nernst equation) ดังแสดงในสมการ (1) 

Ex= 
!"
#$

ln
[X]o

[X]i
    ……………………………………………………………(1) 	 	 ........................................(1)

โดยที่่� E
x
 คื อ ศั ักย์์สมดุุลของประจุุไฟฟ้้าชนิิด x ค่ ่า R คื อ ค่ ่าคงที่่�สากลของก๊๊าซ (universal gas  

constant) มีค่่าเท่่ากัับ 8.3145 จูลต่่อโมลเคลวิิน ค่่า T คือ ค่่าอุุณหภููมิิสััมบููรณ์์ (absolute temperature) ใน

หน่่วยเคลวิิน (แปลงจากอุุณหภููมิิในหน่่วยองศาเซลเซีียสได้้ โดยบวกด้้วยค่่า 273.15) ค่่า z คือ ค่่าประจุุไฟฟ้้าที่่�

นำมาใช้้คำนวณ เช่่น +1 สำหรัับประจุุโพแทสเซีียม -1 สำหรัับประจุุคลอไรด์์ เป็็นต้้น ค่่า F คืือ ค่่าคงที่่�ฟาราเดย์์ 

ซึ่่�งมีีค่า่เท่า่กัับ 96,485 คูลอมบ์ต์่อ่โมล และค่า่ [X]
o
 และ [X]

i
 แทนค่า่ความเข้ม้ข้น้ภายนอกเซลล์แ์ละภายในเซลล์์

ของประจุุที่่�ใช้้ในการคำนวณ ตามลำดัับ (ในหน่่วยโมล) เมื่่�อกำหนดให้้อุุณหภููมิิที่่� 37 องศาเซลเซีียส พจน์์ RT/F 

ในสมการ (1) สามารถคำนวณได้้เป็็นค่่าคงที่่�เท่่ากัับ 26.7 ดัังในสมการที่่� (2) และสามารถใช้้ลอการิิทึึมฐาน 10 

แทนลอการิิทึึมฐานธรรมชาติิได้้ดัังแสดงในสมการที่่� (3) ซึ่�งทำให้้ง่่ายต่่อการคำนวณและการสร้้างกราฟมากขึ้้�น
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 โดยที่ Ex คือ ศักย-สมดุลของประจุไฟฟdาชนิด x ค9า R คือ ค9าคงที่สากลของกnาซ (universal gas 

constant) มีค9าเท9ากับ 8.3145 จูลต9อโมลเคลวิน ค9า T คือ ค9าอุณหภูมิสัมบูรณ- (absolute temperature) 

ในหน9วยเคลวิน (แปลงจากอุณหภูมิในหน9วยองศาเซลเซียสได: โดยบวกด:วยค9า 273.15) ค9า z คือ ค9าประจุ

ไฟฟdาที่นำมาใช:คำนวณ เช9น +1 สำหรับประจุโพแทสเซียม -1 สำหรับประจุคลอไรด- เป/นต:น ค9า F คือ 

ค9าคงที่ฟาราเดย- ซึ่งมีค9าเท9ากับ 96,485 คูลอมบ-ต9อโมล และค9า [X]o และ [X]i แทนค9าความเข:มข:นภายนอก

เซลล-และภายในเซลล-ของประจุที่ใช:ในการคำนวณ ตามลำดับ (ในหน9วยโมล) เมื่อกำหนดให:อุณหภูมิที่ 37 

องศาเซลเซียส พจน- RT/F ในสมการ (1) สามารถคำนวณได:เป/นค9าคงที่เท9ากับ 26.7 ดังในสมการที่ (2) และ

สามารถใช:ลอการิทึมฐาน 10 แทนลอการิทึมฐานธรรมชาติได:ดังแสดงในสมการที่ (3) ซึ่งทำให:ง9ายต9อการ

คำนวณและการสร:างกราฟมากข้ึน 

Ex= 
%&.(
#

ln
[X]o

[X]i
    ……………………………………………………………..(2) 

Ex= 
&).*
#

log
[X]o

[X]i
  ……………………………………………………………..(3) 

 

 เมื่อนำค9าความเข:มข:นภายนอกเซลล-และภายในเซลล-ของประจุโพแทสเซียมจากตารางที่ 19.1 แทน

ค9าใน [X]o และ [X]i ของสมการเนิร-นสต- จะพบว9า ค9าศักย-สมดุลของประจุโพแทสเซียมของเซลล-มีค9า     EK = 

-89.1 ซึ่งหมายความว9า หากเยื่อเซลล-มีความต9างศักย-เท9ากับ -89.1 มิลลิโวลท- อัตราการแพร9ออกของประจุ

โพแทสเซียมจะเท9ากับอัตราการแพร9เข:า  

สำหรับประจุโซเดียมซึ่งมีความเข:มข:นภายนอกเซลล-สูงกว9าภายในเซลล-มาก เมื่อคำนวณค9าศักย-สมดุล

ตามสมการเนิร-นสต-จะมีค9าศักย-สมดุล ENa = +71.5 มิลลิโวลท- ทั้งนี้ เมื่อพิจารณาทิศทางของแรงทางไฟฟdา

และแรงจากการแพร9ตามความเข:มข:น จะพบว9ามีทิศทางแพร9เข:าสู9ภายในเซลล-ทั้งคู9 และทำให:ประจุโซเดียมมี

แนวโน:มที่จะรั่วไหลเข:าสู9ภายในเซลล-ตลอดเวลา อย9างไรก็ตาม เซลล-มีกลไกสำคัญในการขับประจุโซเดียมออก

จากเซลล- คือการทำงานของโปรตีนขนสHงประจุโซเดียมและโพแทสเซียม (Na+/K+ pump) ซึ ่งอาศัย

พลังงานจากการสลายพันธะของโมเลกุลแอดีโนซีนไตรฟอสเฟต หรือเอทีพี (adenosine triphosphate; ATP) 

ในการขับประจุโซเดียม 3 ประจุออกจากเซลล- พร:อมกับการนำประจุโพแทสเซียม 2 ประจุเข:าสู9เซลล- (รูปท่ี 

19.2) และรักษาระดับความแตกต9างของประจุภายในเซลล-และภายนอกเซลล-ได: ในเซลล-ที่ไม9สามารถสร:าง

พลังงานในรูปของโมเลกุลเอทีพี เช9น ขาดน้ำตาลกลูโคส โปรตีนขนส9งประจุโซเดียมและโพแทสเซียมจะหยุด

ทำงาน ทำให:ประจุโซเดียมรั่วไหลเข:ามาในเซลล-จนความเข:มข:นของตัวทำละลายในเซลล-เพิ่มขึ้น ส9งผลให:น้ำ

สามารถออสโมซิสเข:ามาในเซลล- จนเซลล-บวมน้ำและแตกสลาย (cell lysis) ในท่ีสุด 

	 	 ........................................(2)
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 เมื่อนำค9าความเข:มข:นภายนอกเซลล-และภายในเซลล-ของประจุโพแทสเซียมจากตารางที่ 19.1 แทน

ค9าใน [X]o และ [X]i ของสมการเนิร-นสต- จะพบว9า ค9าศักย-สมดุลของประจุโพแทสเซียมของเซลล-มีค9า     EK = 

-89.1 ซึ่งหมายความว9า หากเยื่อเซลล-มีความต9างศักย-เท9ากับ -89.1 มิลลิโวลท- อัตราการแพร9ออกของประจุ

โพแทสเซียมจะเท9ากับอัตราการแพร9เข:า  

สำหรับประจุโซเดียมซึ่งมีความเข:มข:นภายนอกเซลล-สูงกว9าภายในเซลล-มาก เมื่อคำนวณค9าศักย-สมดุล

ตามสมการเนิร-นสต-จะมีค9าศักย-สมดุล ENa = +71.5 มิลลิโวลท- ทั้งนี้ เมื่อพิจารณาทิศทางของแรงทางไฟฟdา

และแรงจากการแพร9ตามความเข:มข:น จะพบว9ามีทิศทางแพร9เข:าสู9ภายในเซลล-ทั้งคู9 และทำให:ประจุโซเดียมมี

แนวโน:มที่จะรั่วไหลเข:าสู9ภายในเซลล-ตลอดเวลา อย9างไรก็ตาม เซลล-มีกลไกสำคัญในการขับประจุโซเดียมออก

จากเซลล- คือการทำงานของโปรตีนขนสHงประจุโซเดียมและโพแทสเซียม (Na+/K+ pump) ซึ ่งอาศัย

พลังงานจากการสลายพันธะของโมเลกุลแอดีโนซีนไตรฟอสเฟต หรือเอทีพี (adenosine triphosphate; ATP) 

ในการขับประจุโซเดียม 3 ประจุออกจากเซลล- พร:อมกับการนำประจุโพแทสเซียม 2 ประจุเข:าสู9เซลล- (รูปท่ี 

19.2) และรักษาระดับความแตกต9างของประจุภายในเซลล-และภายนอกเซลล-ได: ในเซลล-ที่ไม9สามารถสร:าง

พลังงานในรูปของโมเลกุลเอทีพี เช9น ขาดน้ำตาลกลูโคส โปรตีนขนส9งประจุโซเดียมและโพแทสเซียมจะหยุด

ทำงาน ทำให:ประจุโซเดียมรั่วไหลเข:ามาในเซลล-จนความเข:มข:นของตัวทำละลายในเซลล-เพิ่มขึ้น ส9งผลให:น้ำ

สามารถออสโมซิสเข:ามาในเซลล- จนเซลล-บวมน้ำและแตกสลาย (cell lysis) ในท่ีสุด 

 	 	 ........................................(3)

เมื่่�อนำค่่าความเข้้มข้้นภายนอกเซลล์์และภายในเซลล์์ของประจุุโพแทสเซีียมจากตารางที่่� 19.1 แทนค่่า

ใน [X]
o
 และ [X]

i
 ของสมการเนิร์ิ์นสต์์ จะพบว่่า ค่าศักัย์์สมดุลุของประจุโุพแทสเซีียมของเซลล์์มีีค่่า EK = -89.1 ซึ่่�ง

หมายความว่่า หากเยื่่�อเซลล์์มีีความต่่างศัักย์์เท่่ากัับ -89.1 มิิลลิิโวลท์์ อััตราการแพร่่ออกของประจุุโพแทสเซีียม

จะเท่่ากัับอััตราการแพร่่เข้้า

สำหรัับประจุุโซเดีียมซ่ึ่�งมีีความเข้้มข้้นภายนอกเซลล์์สููงกว่่าภายในเซลล์์มาก เมื่่�อคำนวณค่่าศัักย์์สมดุุล

ตามสมการเนิิร์์นสต์์จะมีีค่่าศัักย์์สมดุุล E
Na
 = +71.5 มิ ิลลิิโวลท์์ ทั้้ �งนี้้� เมื่่�อพิิจารณาทิิศทางของแรงทางไฟฟ้้า

และแรงจากการแพร่่ตามความเข้้มข้้น จะพบว่่ามีีทิิศทางแพร่่เข้้าสู่่�ภายในเซลล์์ทั้้�งคู่่�  และทำให้้ประจุุโซเดีียมมีี

แนวโน้้มที่่�จะรั่่�วไหลเข้้าสู่่�ภายในเซลล์์ตลอดเวลา อย่่างไรก็็ตาม เซลล์์มีีกลไกสำคััญในการขัับประจุุโซเดีียมออก

จากเซลล์์ คืือการทำงานของโปรตีีนขนส่่งประจุุโซเดีียมและโพแทสเซีียม (Na+/K+ pump) ซึ่�งอาศััยพลังงาน

จากการสลายพัันธะของโมเลกุุลแอดีีโนซีีนไตรฟอสเฟต หรืือเอทีีพีี (adenosine triphosphate; ATP) ในการ

ขัับประจุุโซเดีียม 3 ประจุุออกจากเซลล์์ พร้้อมกัับการนำประจุุโพแทสเซีียม 2 ประจุุเข้้าสู่่�เซลล์์ (รููปที่่� 19.2) 



คุณสมบัติเชิงไฟฟ้าของเซลล์ประสาทและการถ่ายทอดสัญญาณประสาท  I  403  

และรัักษาระดัับความแตกต่่างของประจุุภายในเซลล์์และภายนอกเซลล์์ได้้ ในเซลล์์ที่่�ไม่่สามารถสร้้างพลังงานใน

รููปของโมเลกุุลเอทีีพีี เช่่น ขาดน้้ำตาลกลููโคส โปรตีีนขนส่่งประจุุโซเดีียมและโพแทสเซีียมจะหยุุดทำงาน ทำให้้

ประจุุโซเดีียมรั่่�วไหลเข้้ามาในเซลล์์จนความเข้้มข้้นของตััวทำละลายในเซลล์์เพิ่่�มขึ้้�น ส่่งผลให้้น้้ำสามารถออสโม

ซิิสเข้้ามาในเซลล์์ จนเซลล์์บวมน้้ำและแตกสลาย (cell lysis) ในที่่�สุุด

รููปที่่� 19.2 แผนภาพแสดงการทำงานของโปรตีนขนส่่งประจุุโซเดีียมและโพแทสเซีียม (Na+/K+ pump) โดย

ในขั้้�นตอนที่่� (1) ประจุุโซเดีียม 3 ประจุุจัับกัับโปรตีีนขนส่่ง จากนั้้�นในขั้้�นตอนที่่� (2) โปรตีีนขนส่่งได้้พลังงาน

จากการสลายพัันธะฟอสเฟตในโมเลกุุลเอทีีพีี ทำให้้มีีการเปลี่่�ยนโครงสร้้างและขัับประจุุโซเดีียมออกนอกเซลล์์  

ในขั้้�นตอนที่่� (3) โปรตีีนขนส่่งที่่�ได้้รัับหมู่่�ฟอสเฟตจากเอทีีพีีจะรัับประจุุโพแทสเซีียมจากภายนอกเซลล์์ 2 ประจุุ 

และขั้้�นตอนที่่� (4) หมู่่�ฟอสเฟตแยกตััวออกจากโปรตีีนขนส่่ง และทำให้้ประจุุโพแทสเซีียมไหลเข้้าภายในเซลล์์

19.2	ศัั กย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์ขณะพััก (Resting membrane potential)
แม้้ว่่าแนวคิิดของคุุณสมบััติิทางไฟฟ้้าเคมีีของเยื่่�อเซลล์์นั้้�นจะเป็็นที่่�ยอมรัับและสามารถคิิดคำนวณ

โดยอาศััยสมการเนิิร์์นสต์์ได้้ตั้้�งแต่่ช่่วงต้้นศตวรรษที่่� 20 แต่่ยัังไม่่มีีการศึึกษาทดลองเพื่่�อหาหลัักฐาน

ประจัักษ์์จากการวััดศัักย์์ไฟฟ้้าระหว่่างภายนอกและภายในเซลล์์ประสาทโดยตรง ด้ ้วยข้้อจำกััดทางด้้าน

เครื่่�องมืือและขนาดของเซลล์์ประสาท จนกระทั่่�งในปีี  ค.ศ. 1952 นักสรีีรวิทยาและชีีวฟิิสิกิส์์ชาวอัังกฤษ 2 ท่าน  

คือื อลันั ฮ อดจ์์กินิ (Alan Hodgkin) และแอนดรูวู ฮั กัซ์์เลย์์ (Andrew Huxley) ได้้ศึึกษาศักัย์์ไฟฟ้้าในแอกซอน 

ของเซลล์์ประสาทของหมึึกทะเล ซึ่ �งมีีขนาดเส้้นผ่่านศููนย์์กลางใหญ่่ถึึง 1 มิ ิลลิิเมตร  โดยวิิธีีการที่่�เรีียกว่่า  

เทคนิิคการตรึึงความต่่างศัักย์์ (voltage clamp technique) ซึ่ ่�งใช้้ขั้้�วไฟฟ้้าวััดความต่่างศัักย์์ระหว่่าง

ภายนอกกับัภายในแอกซอน ค่า่ความต่า่งศักัย์น์ี้้�จะถูกูขยายโดยเครื่่�องขยายสัญัญาณศักัย์ไ์ฟฟ้า้เยื่่�อเซลล์ ์(mem-

brane potential amplifier) ซึ่่�งนำสััญญาณเข้้าสู่่�เครื่่�องขยายสััญญาณป้้อนกลัับ (feedback amplifier) เพื่่�อ

เทีียบระหว่่างความต่่างศัักย์์ของเยื่่�อเซลล์์กัับความต่่างศัักย์์ควบคุุม (command voltage) ที่่�ผู้้�ทดลองสามารถ

กำหนดได้้ จ ากนั้้�น เครื่่�องขยายสััญญาณป้้อนกลัับจะปล่่อยกระแสไฟฟ้้าผ่่านลวดที่่�อยู่่�ภายในแอกซอน เพื่่�อ

ปรัับให้้ศัักย์์ไฟฟ้้าที่่�เยื่่�อเซลล์์ตรงกัับความต่่างศัักย์์ควบคุุม วิ ธีีการนี้้�ทำให้้ฮอดจ์์กิินและฮัักซ์์เลย์์สามารถบัันทึึก
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ค่่าศัักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์ที่่�ภาวะต่่าง ๆ และปริิมาณกระแสไฟฟ้้าที่่�เปลี่่�ยนแปลงจากการกำหนดค่่าความต่่างศัักย์์ 

ในแต่่ละระดัับได้้ (รููปที่่� 19.3) นอกจากนี้้�ยัังสามารถระบุุได้้ว่่า กระแสที่่�เกิิดขึ้้�นนั้้�นมาจากการไหลของประจุุ

โซเดีียมหรืือโพแทสเซีียมได้้จากการใช้้การแทนที่่�ประจุุ (ionic substitution) หรืือใช้้สารที่่�สามารถปิิดกั้้�น

โปรตีีนช่่องทางประจุุ (ion channel blockers) เพื่่�อขจััดปััจจััยจากประจุุชนิิดใดชนิดหน่ึ่�งออกจากการศึึกษา 

เช่่น เตโตรโดทอกซิิน (tetrodotoxin) ใช้้ปิิดกั้้�นการทำงานของโปรตีีนช่่องทางประจุุโซเดีียม และเตตระเอทิิล

แอมโมเนีียม (tetraethylammonium) ใช้้ปิิดกั้้�นโปรตีีนช่่องทางประจุุโพแทสเซีียม เป็็นต้้น งานวิิจััยที่่�ต่่อยอด

จากการศึึกษานี้้�ทำให้ท้ราบว่า่ เซลล์ป์ระสาทของมนุษุย์ม์ีคีุณุสมบัตัิทิางไฟฟ้า้ที่่�คล้า้ยกันั และนำไปสู่่�แนวคิิดของ

การทำงานของเซลล์์ประสาทที่่�เรีียกว่่า โมเดลฮอดจ์์กิิน-ฮัักซ์์เลย์์ (Hodgkin-Huxley model) ซึ่่�งใช้้อธิิบาย

การไหลของประจุุไฟฟ้้าของเซลล์์ประสาทขณะพัักและขณะถููกกระตุ้้�น การค้้นพบนี้้�ทำให้้ทั้้�งคู่่�ได้้รัับรางวััล 

โนเบลสาขาสรีีรวิิทยาหรืือการแพทย์์ในปีี ค.ศ. 1953

รููปที่่� 19.3 แผนภาพแสดงองค์์ประกอบที่่�ใช้้ในการศึึกษาคุุณสมบััติิทางไฟฟ้้าของเซลล์์ประสาทโดยเทคนิิคการ

ตรึึงความต่่างศัักย์์



คุณสมบัติเชิงไฟฟ้าของเซลล์ประสาทและการถ่ายทอดสัญญาณประสาท  I  405  

ในการทดลองของฮอดจ์์กิินและฮัักซ์์เลย์์ พบว่่า เซลล์์ประสาทที่่�ไม่่ได้้รัับการกระตุ้้�นหรืืออยู่่�ในขณะพััก 

(resting neuron) จะมีีค่่าศัักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์ประมาณ -75 มิลลิิโวลท์์ ซึ่�งมีีค่่าเป็็นบวกมากกว่่าค่่าศัักย์์สมดุุล

ของประจุุโพแทสเซีียม (E
K
 = -89.1) เล็็กน้้อย แสดงว่่า ศัักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์ขณะพััก (resting membrane 

potential; RMP) ของเซลล์์ประสาทนั้้�นไม่่ได้้ถููกกำหนดด้้วยการไหลของประจุุโพแทสเซีียมเพีียงชนิดเดีียว 

แต่่เกิิดจากการไหลของประจุุชนิิดอื่่�นร่่วมด้้วย เช่่น ประจุุโซเดีียมและประจุุคลอไรด์์ นัักสรีีรวิิทยาอีีก 2 คนที่่�

ศึึกษาด้้านศัักย์์ไฟฟ้้าของเยื่่�อเซลล์์ประสาท คืือ เดวิิด โกลด์์แมน (David Goldman) และเบอร์์นาร์์ด แคทซ์์ 

(Bernard Katz) ร่่วมกัับอลััน ฮอดจ์์กิิน สร้้างสมการที่่�พััฒนาขึ้้�นมาจากสมการเนิิร์์นสต์์ เพื่่�อใช้้ในการคำนวณ 

ค่า่ศัักย์ไ์ฟฟ้า้ของเยื่่�อเซลล์ข์ณะพััก ซึ่�งเรียีกว่า่ สมการโกลด์แ์มน-ฮอดจ์ก์ินิ-แคทซ์ ์(Goldman-Hodgkin-Katz 

equation) ดังแสดงในสมการที่่� 4
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(tetrodotoxin) ใช:ปkดกั ้นการทำงานของโปรตีนช9องทางประจุโซเดียม และเตตระเอทิลแอมโมเนียม 

(tetraethylammonium) ใช:ปkดก้ันโปรตีนช9องทางประจุโพแทสเซียม เป/นต:น งานวิจัยท่ีต9อยอดจากการศึกษา

นี้ทำให:ทราบว9า เซลล-ประสาทของมนุษย-มีคุณสมบัติทางไฟฟdาที่คล:ายกัน และนำไปสู9แนวคิดของการทำงาน

ของเซลล-ประสาทที่เรียกว9า โมเดลฮอดจBกิน-ฮักซBเลยB (Hodgkin-Huxley model) ซึ่งใช:อธิบายการไหล

ของประจุไฟฟdาของเซลล-ประสาทขณะพักและขณะถูกกระตุ:น การค:นพบนี้ทำให:ทั้งคู9ได:รับรางวัลโนเบลสาขา

สรีรวิทยาหรือการแพทย-ในปo ค.ศ. 1953  

 

 

รูปที่ 19.3 แผนภาพแสดงองค-ประกอบที่ใช:ในการศึกษาคุณสมบัติทางไฟฟdาของเซลล-ประสาทโดยเทคนิคการ

ตรึงความต9างศักย-  

 

 ในการทดลองของฮอดจ-กินและฮักซ-เลย- พบว9า เซลล-ประสาทท่ีไม9ได:รับการกระตุ:นหรืออยู9ในขณะพัก 

(resting neuron) จะมีค9าศักย-ไฟฟdาเยื่อเซลล-ประมาณ -75 มิลลิโวลท- ซึ่งมีค9าเป/นบวกมากกว9าค9าศักย-สมดุล

ของประจุโพแทสเซียม (EK = -89.1) เล็กน:อย แสดงว9า ศักยBไฟฟ>าเยื่อเซลลBขณะพัก (resting membrane 

potential; RMP) ของเซลล-ประสาทนั้นไม9ได:ถูกกำหนดด:วยการไหลของประจุโพแทสเซียมเพียงชนิดเดียว 

แต9เกิดจากการไหลของประจุชนิดอื่นร9วมด:วย เช9น ประจุโซเดียมและประจุคลอไรด- นักสรีรวิทยาอีก 2 คนท่ี

ศึกษาด:านศักย-ไฟฟdาของเยื่อเซลล-ประสาท คือ เดวิด โกลด-แมน (David Goldman) และเบอร-นาร-ด แคทซ- 

(Bernard Katz) ร9วมกับอลัน ฮอดจ-กิน สร:างสมการที่พัฒนาขึ้นมาจากสมการเนิร-นสต- เพื่อใช:ในการคำนวณ

ค9าศักย-ไฟฟdาของเยื่อเซลล-ขณะพัก ซึ่งเรียกว9า สมการโกลดBแมน-ฮอดจBกิน-แคทซB (Goldman-Hodgkin-

Katz equation) ดังแสดงในสมการท่ี 4 

 

RMP = 
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#$

ln
+!"[Na+]o,+#[K

+]o,+$%[Cl
-]o

+!"[Na+]i,+#[K+]i,+$%[Cl-]i
      ……………...………………………..………..(4) 

 

      .............................(4)

จากสมการข้้างต้้นจะเห็็นว่่า ศั ักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์ขณะพัักเกิิดจากผลรวมของศัักย์์สมดุุลของประจุุ

โซเดีียม ประจุุโพแทสเซีียม และประจุุคลอไรด์์ โดยที่่�มีีค่่าความสามารถในการแพร่่ผ่่านสััมพััทธ์์ (relative 

permeability; P) เพิ่่�มขึ้้�นมาเป็็นสััมประสิิทธิ์์�ของค่่าความเข้้มข้้นของประจุุแต่่ละชนิิด ซึ่ �งพบว่่ามีีค่่าไม่่เท่่า

กัันในเซลล์์ประสาทขณะพััก โดยอััตราส่่วนค่่าความสามารถในการแพร่่ผ่่านสััมพััทธ์์ของประจุุโพแทสเซีียม (P
K
)  

ต่อ่ประจุโุซเดียีม (P
Na
) และประจุุคลอไรด์ ์(P

Cl
) มีคี่า่เท่า่กับั 1 : 0.05 : 0.45 ซึ่่�งแสดงว่า่เยื่่�อเซลล์ป์ระสาทขณะพััก  

จะยอมให้้ประจุุโพแทสเซีียมผ่่านได้้มากกว่่าประจุุโซเดีียมถึึง 20 เท่่า และเป็็นเหตุุผลที่่�ค่่าศัักย์์ไฟฟ้้าขณะพัักมีี

ค่่าใกล้้เคีียงกัับค่่าศัักย์์สมดุุลของประจุุโพแทสเซีียม

จากการที่่�เยื่่�อเซลล์์ประสาทยอมให้้ประจุุโพแทสเซีียมแพร่่ผ่่านได้้ดีีกว่่าประจุุอื่่�น ความเข้้มข้้นของ

ประจุุโพแทสเซีียมทั้้�งภายนอกและภายในเซลล์์จึึงเป็็นปััจจััยสำคััญที่่�สุุดในการกำหนดค่่าศัักย์์ไฟฟ้้าเยื่่�อเซลล์์

ขณะพััก และส่่งผลต่่อความสามารถในการกระตุ้้�นได้้ (excitability) ของเซลล์์ประสาทและเซลล์์กล้้ามเนื้้�อ  

ในกรณีขีองภาวะโพแทสเซียีมในเลืือดต่่ำ (hypokalemia) อาจทำให้ผู้้้�ป่่วยมีีอาการกล้า้มเนื้้�ออ่อ่นแรง (muscle 

weakness) หรืือเป็็นอััมพาตชั่่�วคราว เพราะความสามารถในการกระตุ้้�นได้้ของเซลล์์กล้้ามเนื้้�อลดต่่ำลง ขณะที่่�

ภาวะโพแทสเซีียมในเลืือดสููง (hyperkalemia) อาจทำให้้มีีอาการหััวใจเต้้นผิิดจัังหวะ (cardiac arrhythmia) 

และหััวใจหยุุดเต้้นชั่่�วขณะได้้ เนื่่�องจากการสะสมของโพแทสเซีียมทำให้้การทำงานของระบบนำไฟฟ้้าของหััวใจ

ทำงานได้้ช้้าลงกว่่าปกติิ

สำหรัับในเนื้้�อเยื่่�อระบบประสาท จ ะมีีเซลล์์เกลีียชนิดแอสโตรไซท์์ทำหน้้าที่่�ควบคุุมระดัับโพแทสเซีียม

ภายนอกเซลล์์ให้้คงที่่�และเหมาะสมต่่อการทำงานของเซลล์์ประสาท อย่่างไรก็็ตาม ในบางอวััยวะของระบบ

ประสาทจะมีีการสะสมของประจุุโพแทสเซีียมมากเป็็นพิิเศษ เช่่น ของเหลวเอนโดลิิมฟ์์ (endolymph) ซึ่่�งเป็็น

ของเหลวนอกเซลล์์ขน (hair cells) ในท่่อโคเคลีียร์์ (cochlear duct) ของหููชั้้�นใน ซึ่�งทำหน้้าที่่�แปลงคลื่่�นเสีียง

ให้้เป็็นสััญญาณประสาท จะมีีความเข้้มข้้นของประจุุโพแทสเซีียมสููงถึึง 154 มิลลิิโมลาร์์ และทำให้้ศัักย์์ไฟฟ้้า

ขณะพัักของเยื่่�อเซลล์์ขนอยู่่�ที่่�ประมาณ -15 ถึึง -40 มิิลลิิโวลท์์ เซลล์์ขนจึึงไวต่่อการกระตุ้้�นอย่่างมาก และเพิ่่�ม

ประสิิทธิิภาพในกระบวนการแปลงคลื่่�นเสีียงให้้เป็็นสััญญาณประสาทในระบบการได้้ยิิน


