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บทคัดย่อภาษาไทย 

 กิตติศกัดิ์ สวา่งวารีสกลุ : การศกึษาความไวต่ออณุหภมูขิองเสียงสะทอ้นจากหชูัน้ในแบบเกิดขึน้
ไดเ้องโดยใชแ้บบจ าลองทางคณิตศาสตรข์องการเคล่ือนไหวของเซลลข์น. ( A STUDY OF THE 
THERMAL SENSITIVITY OF SPONTANEOUS OTOACOUSTIC EMISSIONS USING A 
MATHEMATICAL MODEL OF HAIR-CELL MOTILITY) อ.ที่ปรกึษาหลกั : ดร.ยทุธนา รุง่ธรรม
สกลุ 

  
หชูัน้ในของสตัวม์ีกระดูกสนัหลงัไม่เพียงแต่ท าหนา้ที่รบัเสียงแต่ยงัสามารถสรา้งเสียงสะทอ้นเมื่อ

ไม่มีเสียงกระตุ้นจากภายนอก  เรียกว่าเสียงสะท้อนจากหูชั้นในแบบเกิดขึ ้นเองหรือเสียงเอสโอเออี  
(Spontaneous otoacoustic emissions, SOAEs) ผลการทดลองวัดเสียงเอสโอเออีในกบและสัตวจ์ าพวก
กิง้ก่าพบว่าความถ่ีของเสียงเอสโอเออีมีค่าสงูขึน้แบบเชิงเสน้กับอุณหภูมิร่างกาย  นอกจากนีข้นาดของการ
เปล่ียนแปลงความถ่ียงัขึน้อยู่กบัความถ่ีเริ่มตน้ของเสียงเอสโอเออีแบบเอ็กซโ์ปเนนเชียล  เสียงเอสโอเออีอาจ
เกิดจากเซลลข์น (Hair cell) หรือเซลลร์บัเสียงภายในหูชัน้ใน ที่มดัขน (Hair bundle) สามารถสั่นไดเ้องแมไ้ม่
มีแรงกระตุน้จากภายนอก ในงานวิจยันีไ้ดศ้กึษาผลกระทบของการเปล่ียนแปลงอณุหภมูิต่อของการสั่นไดเ้อง
ของมดัขน โดยใชแ้บบจ าลองเกทติงสปริงซึ่งเป็นแบบจ าลองทางคณิตศาสตรท์ี่อธิบายมัดขนเป็นระบบสอง
สถานะ (Two-state system) ผลการวิจยัพบว่าการเปล่ียนแปลงอุณหภูมิและค่าคงที่สปริงของเกทติงสปริง
ส่งผลต่อแอมพลิจูดและความถ่ีของการสั่นของมดัขนผ่านการเปล่ียนแปลงรูปรา่งของแผนภาพพลงังานของ
ช่องไอออน นอกจากนีผ้ลจากการจ าลองเชิงตัวเลขและจากผลเฉลยเชิงวิเคราะหแ์สดงใหเ้ห็นว่ามีผลต่าง
พลงังานภายในที่เหมาะสมซึ่งแสดงความถ่ีของการสั่นและความไวต่อการเปล่ียนแปลงอุณหภูมิสงูสดุ  และ
เมื่อก าหนดใหค้่าคงที่สปรงิของเกทติงสปรงิมีค่าขึน้กับอุณหภมูิ พบว่าความไวต่อการเปล่ียนแปลงอุณหภมูิมี
ค่าสงูขึน้ สดุทา้ยนีค้วามไวต่อการเปล่ียนแปลงอุณหภูมิจากแบบจ าลองใหผ้ลสอดคลอ้งกับผลที่ไดจ้ากการ
ทดลอง งานวิจยันีไ้ดใ้หห้ลกัฐานเพิ่มเติมว่าเสียงเอสโอเออีเก่ียวขอ้งกบักระบวนการสั่นไดเ้องของมดัขน  
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บทคัดย่อภาษาอังกฤษ 

# # 6270007923 : MAJOR PHYSICS 
KEYWORD: auditory system, hair-cell bundle, otoacoustic emissions 
 Kittisak Sawangwareesakul : A STUDY OF THE THERMAL SENSITIVITY OF SPONTANEOUS 

OTOACOUSTIC EMISSIONS USING A MATHEMATICAL MODEL OF HAIR-CELL MOTILITY. 
Advisor: Dr. YUTTANA ROONGTHUMSKUL 

  
The inner ears of vertebrates can produce acoustic energy even in the absence of external 

acoustic stimulation, termed spontaneous otoacoustic emissions (SOAEs). Experimental measurements of 
SOAEs from frogs and lizards showed a linear increase of SOAE frequency with body temperature. The 
magnitude of the frequency shift shows an exponential increase with the emission frequency measured at 
room temperature. The underlying mechanisms of SOAE production, although largely undetermined, may 
involve the spontaneous oscillations displayed by the bundles of hair cells. In this work, we demonstrated 
the connection between the cellular active processes of hair cells and the inner ear’s spontaneous 
production of energy by investigating the effects of changes in temperature on the profile of spontaneous 
oscillations of hair bundles. A mathematical model describing the transduction channel as a two-state 
system tethered to a gating spring, the gating spring model, was utilized. Our results revealed that 
changes in the temperature and the stiffness of the gating spring could affect the amplitude and 
frequency of spontaneous oscillations exhibited by hair bundles via the alterations in the shape of the 
energy landscape of the ion channels. Moreover, results from both numerical simulations and analytical 
solutions revealed that an intrinsic property of the ion channel also controlled the oscillation frequency, 
with an optimal range of values of dE0 in which highest oscillation frequency and thermal sensitivity were 
observed. When the stiffness of the gating spring was assumed to be temperature dependent, the thermal 
sensitivity of spontaneous oscillation frequency was enhanced. Finally, we compared our numerical 
results to experimental observations of SOAEs and showed that the thermal sensitivity obtained from the 
model could be within the range corresponding to the experimental values. Our work has provided 
additional evidence that SOAEs are related to the active processes of hair bundles. 
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บทที ่1 
บทน า 

1.1 ทีม่าและความส าคัญ 

หูชั้นในไม่เพียงแต่ท าหน้าที่ในการรบัเสียง แต่ยังสามารถสรา้งเสียงสะท้อนซึ่งสามารถ

ตรวจจับได้จากการสอดไมโครโฟนเข้าไปในรูหู เสียงสะท้อนจากหูชั้นในสามารถแบ่งเป็น 2 

ประเภทตามลักษณะการกระตุ้น คือ เสียงสะท้อนจากหูชั้นใน จากการกระตุ้น  (Evoked 

otoacoustic emission, EOAEs) และเสียงสะทอ้นจากหูชัน้ในที่เกิดขึน้ในสภาวะที่ปราศจากเสียง

กระตุ้นจากภายนอก เรียกว่า เสียงสะท้อนจากหูชั้นในแบบเกิดขึน้เองหรือเสียงเอสโอเออี 

(Spontaneous otoacoustic emissions, SOAEs) ซึ่งสามารถพบไดใ้นสตัวม์ีกระดกูสนัหลงัเกือบ

ทุกชนิด เช่น มนุษย์[1, 2] กบ [3, 4] นก [5] และสัตวเ์ลือ้ยคลาน [6, 7] สเปกตรมัของสญัญาณ

เอสโอเออีประกอบดว้ยพีค (Peak) ที่หลายความถ่ี มีแอมพลิจูดค่าต่าง ๆ ตัง้แต่ -6 เดซิเบล ถึง 10 

เดซิเบล โดยความถ่ีและแอมพลิจดูมีค่าแตกต่างกนัไปขึน้กบัชนิดของสิ่งมีชีวิต 

 
รูปที่ 1.1 สเปกตรมัของเสียงเอสโอเออีที่อุณหภูมิรา่งกายต่าง ๆ จากตุ๊กแกบา้น  สเปกตรมัแต่ละเสน้ถกูพล็อตที่ 
offset ต่าง ๆ กนั เพื่อแสดงการเปล่ียนแปลงความถ่ีของแต่ละพีค ดดัแปลงจาก [8] 

ความถ่ีของเสียงเอสโอเออีมีความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิร่างกาย โดยความถ่ีจะมี

ค่าสูงขึน้เมื่อเพิ่มอุณหภูมิดังแสดงในรูปที่ 1.1 ผลการทดลองวัดเสียงเอสโอเออีจากตุ๊กแกบา้นที่

ผ่านมาระบุว่าขนาดของการเปลี่ยนแปลงความถ่ีของแต่ละพีคจะมีค่าเพิ่มขึน้กบัความถ่ีอา้งอิงของ

พีคนั้นๆ (เมื่ อวัดที่ อุณหภูมิร่างกายปกติที่ อุณหภูมิห้อง) เมื่ อนิยามความไวต่ออุณหภูมิ 
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(Temperature sensitivity) เท่ากับขนาดการเปลี่ยนแปลงความถ่ีของเสียงเอสโอเออีต่อการ

เปลี่ยนแปลงอุณหภูมิร่างกายหนึ่งองศาเซลเซียส พบว่าความไวต่ออุณหภูมิเพิ่มขึน้กับความถ่ี

อา้งอิงของพีคแบบไม่เชิงเสน้ โดยมีแนวโน้มสอดคลอ้งกับฟังก์ชันเอ็กซโ์ปเนนเชียลหรือพหุนาม

ก าลงัสอง [8, 9]  ซึ่งปัจจบุนัยงัไม่มีทฤษฎีที่สามารถอธิบายแนวโนม้ดงักล่าวได ้

ในงานวิจยันี ้เราพิจารณาสมมติฐานการเกิดเสียงเอสโอเออีเพื่ออธิบายแนวโนม้การเพิ่มขึน้

ของความไวต่ออณุหภมูิดงักลา่วขา้งตน้ ทฤษฎีหนึ่งที่เป็นที่ยอมรบัโดยทั่วไประบุว่า เสียงเอสโอเออี

ที่ตรวจพบจากหูของสตัวม์ีกระดกูสนัหลงัชัน้ต ่า เช่น กบ และตุ๊กแกบา้น อาจเกิดจากเซลลร์บัเสียง

ในหูชัน้ในที่เรียกว่าเซลลข์น (Hair cell) [10-12] โดยปกติส่วนของมดัขน (Hair bundle) ของเซลล์

ขน จะสั่นเมื่อมีคลื่นเสียงมากระทบ อย่างไรก็ตามผลการศึกษาเซลลข์นจากหูชัน้ในของกบแสดง

ว่าส่วนของมัดขนสามารถสั่นไดเ้องแมไ้ม่มีแรงกระตุน้จากภายนอก  [13] ตัวอย่างของการกระจัด

ของมดัขนแสดงในรูปที่ 1.2A 

 
รูปท่ี 1.2 A) การสั่นของมดัขนเมื่อไม่มีแรงกระตุน้ B) แสดงส่วนของมดัขนของเซลลข์นจากหชูัน้ในของกบ [14] 

ส่วนของมัดขนของเซลลข์นประกอบดว้ยกลุ่มของแท่งซิเลีย (Cilia) จัดเรียงลดหลั่นกนัตาม

ความสงู (รูปที่ 1.2B) โดยแต่ละแท่งมีช่องไอออนซึ่งสามารถเปิดและปิดไดด้ว้ยความตึงของเสน้ใย

ที่เชื่อมระหว่างช่องไอออนและยอดของซิเลียที่อยู่ติดกนั เมื่อมดัขนเกิดการกระจดัในทิศบวก (หรือ

ในทิศทางของซิเลียที่สงูที่สดุ) ช่องไอออนจะถกูดงึใหเ้ปิด และเมื่อมดัขนเคลื่อนที่ไปในทิศลบ (หรือ

ในทิศทางของซิเลียที่เตีย้ที่สดุ) ช่องไอออนจะปิด [15] พลศาสตรข์องมดัขนจึงอาจอธิบายไดด้ว้ย

ระบบสองสถานะ (Two-state system) ไดแ้ก่ สถานะที่ช่องไอออนบนมดัขนเปิดและสถานะที่ช่อง

ไอออนบนมัดขนปิด [16] โดยเสถียรภาพของแต่ละสถานะถูกควบคุมโดยการกระจัดของมัดขน
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และต าแหน่งของไมโอซินที่อยู่ภายใน และในทางทฤษฎี อัตราการเปลี่ยนสถานะของช่องไอออน

ควรมีค่าขึน้กับอุณหภูมิเนื่องจากก าแพงศักย์ระหว่างสถานะทั้งสองมีความสูงเปลี่ยนไปตาม

อณุหภมูิ [17] 

ผลการทดลองที่ผ่านมาโดย J. Azimzadeh และคณะยืนยันว่าการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิ

สามารถเปลี่ยนสถานะของช่องไอออนในมดัขนได ้โดยพบว่าเมื่อฉายคลื่นแม่เหล็กไฟฟ้าความยาว

คลื่น 350-400 นาโนเมตรไปยังเซลลข์น จะท าใหเ้กิดการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิของเซลล์ขน และ

สามารถท าให้เกิดการเคลื่อนที่ของมัดขน การเคลื่อนที่ดังกล่าวสอดคล้องกับการเปิดของช่อง

ไอออนในมัดขน [18] นอกจากนี ้งานวิจัยดังกล่าวได้สนันิษฐานว่าการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิยัง

อาจสง่ผลท าใหเ้กทติงสปรงิอ่อนตวัซึ่งท าใหม้ดัขนมีขนาดการกระจดัสงูขึน้และช่องไอออนสามารถ

เปิดไดม้ากขึน้ดว้ย 

ผูว้ิจัยจึงตั้งสมมติฐานว่ากลไกที่ควบคุมการเปลี่ยนแปลงความถ่ีของเสียงเอสโอเออีอาจ

เก่ียวขอ้งกับความไวต่ออุณหภูมิของการสั่นของเซลลข์น โครงงานวิจัยนีจ้ึงมุ่งใชก้ารจ าลองเชิง

ตัวเลขของแบบจ าลองทางคณิตศาสตร์ของพลศาสตรข์องเซลล์ขนเพื่อศึกษาผลกระทบจาก

อณุหภูมิที่มีต่อการสั่นของมดัขน และอธิบายแนวโนม้การเปลี่ยนแปลงความถ่ีของเสียงเอสโอเออี

ในตุ๊กแกบ้าน ผลการวิจัยนีจ้ะสนับสนุนสมมติฐานการเกิดเสียงเอสโอเออีเนื่องจากการสั่นของ

เซลลข์น และระบุกลไกภายในเซลลข์นที่ส  าคญัต่อการเกิดเสียงเอสโอเออีในสตัวม์ีกระดกูสนัหลงั

ชัน้ต ่า  

1.2 วัตถุประสงคข์องการวิจัย 

1. เพื่อศกึษาผลของอณุหภมูิต่อการสั่นของมดัขนของเซลลข์นโดยใชแ้บบจ าลองทาง

คณิตศาสตร ์

2. เพื่อใชผ้ลการค านวณเชิงตวัเลขจากแบบจ าลองเพื่อสรา้งสมมติฐานของกลไกการเกิด

เสียงสะทอ้นจากหชูัน้ในของตุ๊กแกบา้น 

1.3 ขอบเขตงานวิจัย 

การวิจยัในครัง้นีเ้ลือกใชแ้บบจ าลองเกทติงสปริงในการอธิบายการสั่นไดเ้องของมดัขน โดย

พิจารณาใหก้ารสั่นของมดัขนแต่ละกลุ่มเป็นอิสระต่อกนั และอณุหภูมิเปลี่ยนแปลงในช่วง 280 ถึง 
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320 เคลวิน และในงานวิจยันีไ้ม่ไดท้ าการทดลองวดัเสียงเอสโอเออีในสตัวแ์ต่ใช้ขอ้มลูการทดลอง

จากงานวิจยัโดย Y. Roongthumskul และคณะ [8] และจากงานวิจยัโดย T. Ngampatrapan [9] 

การเปรียบเทียบผลการจ าลองเชิงตัวเลขและผลการทดลองในงานวิจัยอ่ืน ๆ จะพิจารณาเฉพาะ

การเปลี่ยนแปลงความถ่ีของการสั่นเท่านัน้  

1.4 วิธีด าเนินการ 

1.4.1 ศกึษาเอกสารและงานวิจยัที่เก่ียวขอ้ง 

ศึกษาเอกสารและงานวิจัยที่เก่ียวขอ้งกับโครงสรา้งหูชัน้ในและเซลลข์น การสั่นไดเ้องของ

มดัขนของเซลลร์วมถึงแบบจ าลองทางคณิตศาสตรท์ี่อธิบายการสั่นไดเ้องของมดัขน ระเบียบวิธีที่

ใชใ้นการจ าลองเชิงตวัเลข และศกึษาเสียงสะทอ้นแบบเอสโอเออี  

1.4.2 ออกแบบและวางแผนการวิจยั 

เลือกแบบจ าลองการสั่นของมดัขน รวมถึงตวัแปรที่ใชใ้นแบบจ าลอง และระเบียบวิธีที่จะใช้

ในการจ าลองเชิงตัวเลขและวางแผนการวิจัยออกเป็น 3 ตอน ไดแ้ก่ 1. ผลจากการจ าลองการสั่น

ของมัดขนดว้ยแบบจ าลองเกทติงสปริง 2. ผลของค่าคงที่สปริงของเกทติงสปริงและมัดขน 3. ผล

จากการเปลี่ยนแปลงอณุหภมูิต่อการสั่นไดเ้องของมดัขน 

1.4.3 การจ าลองการสั่นของมดัขนดว้ยแบบจ าลองเกทติงสปรงิ 

ท าการจ าลองการสั่นของมัดขนดว้ยแบบจ าลองเกทติงสปริงโดยมีขัน้ตอนการด าเนินการ

ดังต่อไปนี ้ 1.จ าลองการสั่นของมัดขนและศึกษาการสั่นจากแผนภาพพลังงานของมัดขน 

เปลี่ยนแปลงค่าคงที่สปรงิของเกทติงสปรงิ 𝐾gsและสปรงิรวมที่ฐานของมดัขน 𝐾sp เพื่อหาตวัแปรที่

ควบคุมความถ่ีของการสั่นของมัดขนเพื่อใหส้อดคลอ้งกับเสียงจากหูชั้นในที่มีความถ่ีต่างกัน  2.

เปลี่ยนแปลงอุณหภูมิในแบบจ าลองในช่วง 280-320 เคลวินและวดัการเปลี่ยนแปลงความถ่ีและ

แอมพลิจดูของการสั่น และความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอณุภูมิ 3.เปรียบเทียบผลการเปลี่ยนแปลง

อณุหภูมิที่ไดจ้ากการจ าลองเชิงตัวเลขกับขอ้มูลจากการทดลองวัดเสียงสะทอ้นจากหูชัน้ในแบบ

เกิดขึน้เองจากตุ๊กแกบา้นโดยใชข้อ้มลูการทดลองจากงานวิจยัโดย Y. Roongthumskul และคณะ

[8] และจากงานวิจยัโดย T. Ngampatrapan [9] 

1.4.4 วิเคราะห ์และสรุปผลการวิจยั 

วิเคราะหแ์ละสรุปผลจากการวิจยัที่ได ้จากนัน้เขียนวิทยานิพนธฉ์บบัสมบรูณ์ 
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1.5 ประโยชนท์ีค่าดว่าจะได้รับ 

ไดผ้ลการศึกษาทางทฤษฎีที่บ่งบอกผลกระทบจากการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิที่มีต่อการได้

ยินและไดผ้ลการศึกษาทางทฤษฎีที่สนับสนุนสมมติฐานการเกิดเสียงสะท้อนจากหูชั้นในแบบ

เกิดขึน้เองจากการสั่นของมดัขนของเซลลข์น 

1.6 ภาพรวม 

ในบทต่อไปจะกลา่วถึงวรรณกรรมและงานวิจยัที่เก่ียวขอ้ง ไดแ้ก่ โครงสรา้งของหูชัน้ในและ

เซลลข์น แบบจ าลองทางคณิตศาสตรข์องการสั่นของมัดขนของเซลลข์น และเสียงสะทอ้นจาก

ชั้นในแบบเกิดขึน้เองของตุ๊กแกบ้านและผลของการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิร่างกาย บทที่ 3 จะ

กลา่วถึงระเบียบวิธีวิจยั ซึ่งประกอบไปดว้ยการจ าลองเชิงตวัเลขและการวิเคราะหข์อ้มลู ค่าของตวั

แปรที่ใชใ้นการจ าลองเชิงตวัเลข และวิธีการค านวณพลงังานและความสงูของก าแพงศกัย ์บทที่ 4 

จะกลา่วถึงผลจากการวิจยั ไดแ้ก่ ผลจากการจ าลองการสั่นของมดัขนดว้ยแบบจ าลองเกทติงสปริง 

ผลของค่าคงที่สปริงของเกทติงสปรงิและมดัขน และผลจากการเปลี่ยนแปลงอณุหภมูิต่อการสั่นได้

เองของมดัขน สดุทา้ยบทที่ 5 จะกลา่วถึงสรุปและอภิปรายผลการวิจยั 
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บทที ่2 
วรรณกรรมและงานวิจยัทีเ่ก่ียวข้อง 

2.1 โครงสร้างของหูชั้นในและเซลลข์น 

หเูป็นอวยัวะส าคญัในการรบัเสียงของสิ่งมีชีวิต โดยสิ่งมีชีวิตแต่ละชนิดต่างมีโครงสรา้งของ

หูที่แตกต่างกนั โดยทั่วไปหูประกอบไปดว้ย 3 ส่วน ไดแ้ก่ หูชัน้นอก หูชัน้กลาง และหูชัน้ในดงัรูปที่ 

2.1 หูชั้นนอกประกอบไปดว้ยส่วนใบหู รูหู ท าหน้าที่รบัและส่งคลื่นเสียงส่งผ่านไปยังหูชั้นกลาง 

อย่างไรก็ตาม สตัวม์ีกระดกูสนัหลงัชัน้ต ่าหลายชนิดไม่มีหูชัน้นอก หชูัน้กลางประกอบดว้ยเยื่อแกว้

หู (Eardrum) ซึ่งท าหน้าที่เปลี่ยนคลื่นเสียงในอากาศที่เขา้มาเป็นการสั่นในกระดูกภายในหูชั้น

กลาง ส าหรบัสตัวเ์ลีย้งลกูดว้ยนม กระดกูดงักล่าวมี 3 ชิน้ ไดแ้ก่ กระดกูคอ้น (Malleus) กระดกูทั่ง 

(Incus) และกระดกูโกลน (Stapes) ส  าหรบัสตัวเ์ลือ้ยคลาน เช่น ตุ๊กแกบา้น มีกระดกูในหูชัน้กลาง

เพียงสองชิน้ เรียกว่า คอลมัเมลลา(Columella) และเอ็กซต์รา้คอลมัเมลลา (Extracolumella) ดัง

แสดงในรูปที่ 2.2A และรูปที่ 2.2B 

การสั่นของกระดกูในหูชัน้กลางส่งต่อพลงังานการสั่นไปยงัหูชัน้ใน ซึ่งประกอบดว้ยช่องว่าง

คลา้ยทรงกระบอกยาวที่มีของเหลว ภายในมีเซลลร์บัเสียงจ านวนมาก หูชัน้ในของสัตวเ์ลีย้งลูก

ดว้ยนมประกอบดว้ยช่องว่างรูปคลา้ยกน้หอย เรียกว่าคอเคลีย (Cochlea) นอกจากนี ้หูชัน้ในของ

สัตวท์ุกชนิดยังประกอบไปด้วยช่องว่างอ่ืน ๆ ที่ใช้ควบคุมการทรงตัวของร่างกาย เช่น ท่อครึ่ง

วงกลม (Semicircular canal) เป็นตน้ 

 
รูปท่ี 2.1 โครงสรา้งหขูองมนษุยซ์ึ่งประกอบไปดว้ยหชูัน้นอก หชูัน้กลาง และหชูัน้ใน [14] 
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ภายในหชูัน้ในมีเซลลร์บัเสียงที่ชื่อว่า เซลลข์น (Hair cell) ที่จดัเรียงตวัอยู่ตามความยาวของ

ช่องว่างในหูชัน้ใน โดยมีจ านวนแตกต่างกนัไปตามชนิดของสิ่งมีชีวิต ส าหรบัตุ๊กแกบา้น เซลลข์นมี

จ านวนประมาณ 2000 เซลล ์จดัเรียงอยู่บนเนือ้เยื่อที่มีความกวา้งประมาณ 130 ไมโครเมตร ยาว 

2 มิลลิเมตรแสดงในรูปที่ 2.2C [19] โดยการเรียงตัวของเซลลข์นจะเรียงตามความถ่ี กล่าวคือ 

เซลลท์ี่ตอบสนองต่อความถ่ีต ่าจะอยู่ใกลท้างเขา้ของหูชัน้ใน และเซลล์ที่ตอบสนองต่อความถ่ีสูง

จะอยู่ลึกเขา้ไปในหูชัน้ใน โดยความถ่ีที่เซลลข์นของหูชัน้ในของตุ๊กแกตอบสนองไดดี้จะอยู่ในช่วงที่

ต  ่ากว่า 1 กิโลเฮิรตซไ์ปจนถึงประมาณ 8 กิโลเฮิรตซ ์

 

 
รูปที่ 2.2 โครงสรา้งหูของตุ๊กแก A) แสดงเยื่อแกว้หูของตุ๊กแก ดัดแปลงจาก [8] B) ภาพตัดขวางของหัวตุ๊กแก
บา้น แสดงต าแหน่งของหูของตุ๊กแก ดัดแปลงจาก [8] C) แสดงการเรียงตัวของเซลลข์นบนบาซิลา พาพิลลา
ภายในหชูัน้ใน ดดัแปลงจาก [19] 
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รูปท่ี 2.3 เซลลข์นและการตอบสนองต่อแรงภายนอกของมดัขน A) ภาพวาดแสดงโครงสรา้งของเซลลข์น [14] B) 
การกระตุน้มัดขนดว้ยแรงในทิศทางบวก มัดขนจะขยับไปในทิศทางบวกดว้ยอัตราเร็วสูงและเคล่ือนที่ต่อใน
ทิศทางเดิมดว้ยอตัราเรว็ที่ลดลง [14] 

เซลลข์นเป็นเซลลร์บัเสียงภายในหูชั้นใน ท าหน้าที่ในการแปลงสัญญาณคลื่นเสียงเป็น

สญัญาณประสาทเขา้สู่สมองเพื่อใหส้มองประมวลผลการรบัรู ้ โดยที่มาของชื่อเกิดจากส่วนของ

เซลล์ขนที่ยื่นออกมาจากตัวเซลล์มีลักษณะคล้ายกับกลุ่มของเส้นผม เรียกว่า มัดขน (Hair 

bundle) โดยมัดขนของเซลลข์นประกอบดว้ยสเตริโอซิเลีย (Stereocilia) ซึ่งมีเสน้ผ่านศูนยก์ลาง

ตั้งแต่ 0.2 ถึง 1 ไมโครเมตร และมีความสูงประมาณ 100 ไมโครเมตร [19] มีการจัดเรียงตาม

ความสงูจากสัน้ไปยาว ดงัรูปที่ 2.3A ในหนึ่งมดัขนมีจ านวนซิเลียประมาณ 10 ถึง 300 ซิเลียขึน้อยู่

กบัชนิดของสิ่งมีชีวิต ส าหรบัตุ๊กแกบา้นจะประกอบไปดว้ยประมาณ 40 ซิเลียต่อหนึ่งมดัขน [19] 

ซิเลียที่อยู่ติดกนัจะถกูยดึติดกนัดว้ยเสน้ใยที่เรียกว่า ทิปลิงก ์โดยปลายดา้นหนึ่งของทิปลิงก์

ยึดติดกับช่องไอออนที่อยู่บนปลายของซิเลียแต่ละเสน้และปลายอีกขา้งยึดกับไมโอซินของซิเลีย

ขา้งเคียงที่สงูกว่า ดงัรูปที่ 2.3B การขยบัของมดัขนไปในทิศทางบวก (ทิศทางที่ชีจ้ากซิเลียสัน้ไปซิ

เลียยาว) ท าใหแ้รงตึงในทิปลิงกม์ีค่าเพิ่มขึน้ การเพิ่มขึน้ของแรงตึงท าใหช้่องไอออนที่ปลายซิเลีย

เปิดและน าไปสู่การแพร่ของโพแทสเซียมไอออน (K+) และแคลเซียมไอออน (Ca2+) เขา้สู่ภายใน

เซลล ์การแพร่ของไอออนเขา้สู่เซลลข์นท าใหเ้กิดการเปลี่ยนแปลงของศักยไ์ฟฟ้าภายในเซลลข์น

และกระตุน้การปล่อยกลูตาเมต (Glutamate) ที่ริบบิน้ซิแนปส ์(Ribbon synapses) ซึ่งไปกระตุน้

เสน้ใยประสาทน าเขา้ (Afferent nerve terminal) และสง่ขอ้มลูไปยงัสมอง 
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ผลการศกึษาเซลลข์นจากหชูัน้ในของกบ แสดงว่า เมื่อสภาพแวดลอ้มทางเคมีเหมาะสม มดั

ขนสามารถสั่นไดเ้องเมื่อไม่มีแรงภายนอกมากระท า [13] ความไม่เสถียรของมัดขนดังกล่าวเป็น

ผลมาจากการที่มัดขนสามารถแสดงค่าคงที่สปริงที่มีค่าเป็นลบ (Negative stiffness) ไดใ้นช่วง

การกระจดันอ้ย ๆ [20] กลา่วคือ เมื่อใหแ้รงคงที่กระท าแก่มดัขนเพื่อท าใหม้ดัขนขยบั พบว่า ขนาด

ของการกระจัดสมัพันธ์กับแรงแบบไม่เชิงเสน้ โดยสามารถแสดงความชันเป็นค่าติดลบไดใ้นช่วง

การกระจัดน้อย ๆ นั่นคือหากตอ้งการใหม้ัดขนมีการกระจัดคงที่เป็นค่าบวกน้อยๆ ตอ้งออกแรง

กระท าต่อมดัขนในทิศลบ 

ลักษณะพิเศษดังกล่าวของมัดขนเก่ียวขอ้งกับการท างานของช่องไอออน โดยงานวิจัยที่

ศึกษาผลของยาเจนทาไมซิน (Gentamicin) ต่อการสั่นไดเ้องของมัดขน [13] พบว่า เมื่อแช่เซลล์

ขนในสารละลายที่มีเจนทาไมซิน ซึ่งสามารถระงบัการเปิดและปิดของช่องไอออนได้ มัดขนแสดง

ความสมัพนัธร์ะหว่างการกระจดัและแรงแบบเชิงเสน้ และการสั่นไดเ้องของมดัขนหายไปดงัแสดง

ในรูปที่ 2.4  

 
รูปที่ 2.4 ผลของยาเจนทาไมซินต่อค่าคงที่สปริงของมัดขน  มัดขนปกติแสดงช่วงที่ค่าคงที่สปริงที่เป็นลบ(จุด
ส่ีเหล่ียมและจดุวงกลมสีด า) เมื่อแช่สารละลายที่มเีจนทาไมซิน ชว่งที่คา่คงที่สปรงิเป็นลบหายไป(จดุวงกลมสี

ขาว) [13] 

กราฟความสมัพันธ์ระหว่างกระจัดและแรงยังขึน้อยู่กบัต าแหน่งของไมโอซินภายในมัดขน

อีกดว้ย [21] ไมโอซินเป็นมอเตอรโ์ปรตีนที่ยึดอยู่กบัปลายดา้นบนของทิปลิงก ์การเคลื่อนที่ของไม

โอซินตามแกนแอกตินท าให้ความตึงของทิปลิงก์เปลี่ยนไป และเลื่อนต าแหน่งของกราฟ
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ความสมัพันธร์ะหว่างกระจัดและแรง ดงัรูปที่ 2.5B เมื่อไมโอซินไถลลงตามแกนแอกติน จะท าให้

เสน้กราฟเลื่อนไปยงั quadrant ที่ 1 (เสน้สีฟ้าอ่อนจนถึงเสน้สีฟ้าเขม้) ในทางกลบักนั เมื่อไมโอซิน

เคลื่อนที่ขึน้ตามแกนแอกตินจะท าใหเ้สน้กราฟเลื่อนไปยงั quadrant ที่ 3 (เสน้สีแดงอ่อนจนถึงเสน้

สีแดงเขม้) เนื่องจากมดัขนจะอยู่ ณ จดุสมดลุเสถียรซึ่งมีแรงลพัธม์ีค่าเท่ากบัศนูย ์การเคลื่อนที่ของ

ไมโอซินจึงสอดคลอ้งกับการเปลี่ยนต าแหน่งไปมาของมัดขน การท างานร่วมกันดังกล่าวของไม

โอซินและช่องไอออนจึงท าใหเ้กิดการสั่นไดเ้องของมดัขน [14, 20] 

 
รูปท่ี 2.5 การสั่นไดเ้องของมดัขน  A) การกระจดัของมดัขนที่เวลาต่างๆ เมื่อไม่มีแรงภายนอกมากระท า B) แสดง
การเปล่ียนแปลงของกราฟความสัมพันธ์ระหว่างแรงและการกระจัดของมัดขนจากการปรบัตัวของไมโอซิน 
ตวัเลขก ากบัแสดงต าแหน่งของมดัขนที่สอดคลอ้งกบัการสั่นในรูป A  

ที่ผ่านมา มีงานวิจัยเพียงหนึ่งชิน้ที่แสดงผลของอุณหภูมิต่อการสั่นของมัดขน  [18] โดย

งานวิจัยดังกล่าวได้กระตุน้มัดขนดว้ยแสงอัลตราไวโอเลต และพบว่ามัดขนเกิดการขยับไปในทิศ

ทางบวกหรือทิศทางไปยงัซิเลียที่สงูที่สดุก่อนที่จะขยบักลบัมายงัต าแหน่งเดิมเมื่อหยุดการฉายแสง 

ดงัรูปที่ 2.6 การขยบัของมดัขนไม่ไดเ้กิดจากการชนของโฟตอนเนื่องจากเมื่อฉายแสงในทิศทางตัง้

ฉากกบัมดัขนยงัสามารถท าใหม้ดัขนขยบัได้ แต่เก่ียวขอ้งกบัการเปิดของช่องไอออนเนื่องจากเมื่อ

ตัดทิปลิงกอ์อกแลว้มัดขนไม่มีการตอบสนองต่อแสงอัลตราไวโอเลต โดยความยาวคลื่นที่ใหก้าร

ตอบสนองสูงสุดคือความยาวคลื่นประมาณ 400 นาโนเมตร เมื่อท าการวัดอุณหภูมิที่จุดต่าง ๆ 
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พบว่าการตอบสนองต่อแสงของมดัขนเป็นการตอบสนองผ่านความรอ้น โดยงานวิจยันีไ้ดแ้สดงว่า

แสงอัลตราไวโอเลตท าให้มัดขนมีอุณหภูมิสูงขึน้ และขนาดของการกระจัดของมัดขนมีค่า

สอดคลอ้งกบัอณุหภูมิ ดงัรูปที่ 2.6B-C และไดเ้สนอเพิ่มเติมว่าความรอ้นท าใหเ้กทติงสปรงิอ่อนตวั 

ท าใหม้ัดขนเกิดการเคลื่อนที่ในทิศบวกดว้ยขนาดการกระจัดที่มากขึน้ และท าใหช้่องไอออนเปิด

มากขึน้ดว้ย 

 
รูปท่ี 2.6 ผลของอณุหภูมิต่อการสั่นของมดัขนจากงานวิจยัที่กระตุน้มดัขนดว้ยการฉายแสง  A) การขยบัของมดั
ขนเมื่อกระตุน้ดว้ยแสงก่อน (เสน้บน) และหลงัตดัทิปลิงก ์(เสน้ล่าง) B) แสดงการตอบสนองสงูสดุของต่อแสงที่
ความยาวคลื่นประมาณ 400 นาโนเมตร C) แสดงการเพิ่มขึน้ของอณุหภมูิสงูสดุที่แสงความยาวคล่ืน 400 นาโน
เมตร [18] 

2.2 แบบจ าลองทางคณิตศาสตรข์องการส่ันของมัดขนของเซลลข์น 

แบบจ าลองทางคณิตศาสตรส์  าหรบัอธิบายการสั่นของมัดขนสามารถแบ่งออกไดเ้ป็น 2 

แบบ ไดแ้ก่ แบบจ าลองที่อา้งอิงจากพลศาสตรข์องระบบไม่เชิงเสน้ (Nonlinear dynamics) โดย

อธิบายการเคลื่อนที่ของมดัขนดว้ยตวัสั่นไม่เชิงเสน้ที่แสดงฮอปฟ์ไบเฟอรเ์คชนั (Hopf bifurcation) 

[22] และแบบจ าลองที่อา้งอิงจากกระบวนการทางชีววิทยาต่าง ๆ ที่เกิดขึน้ภายในมัดขน [13, 16, 

23-25] ซึ่งแบบจ าลองแบบหลงันีจ้ะอา้งอิงสมมติฐานว่าช่องไอออนภายในมดัขนเชื่อมต่อกับเสน้

ใยทิปลิงก์ที่ท าหน้าที่ เป็นเกทติงสปริง (Gating spring) ที่สามารถส่งผ่านแรงเพื่อเปิดปิดช่อง

ไอออน เรียกว่า แบบจ าลองเกทติงสปรงิ (Gating spring model) 

แบบจ าลองเกทติงสปริงอธิบายช่องไอออนเป็นระบบสองสถานะ ไดแ้ก่ สถานะช่องไอออน

เปิด และสถานะช่องไอออนปิด โดยช่องไอออนถูกยดึติดกบัซิเลียที่อยู่ขา้งเคียงดว้ยเสน้ใยทิปลิงกท์ี่

มีความยืดหยุ่น ท าหนา้ที่เป็นเกทติงสปริงคือสปรงิที่เปิดปิดช่องไอออน เมื่อมดัขนเกิดการเคลื่อนที่

ไปในทิศบวก ความไม่สมมาตรของความสงูของซีเลียในมดัขนจะสง่ผลใหเ้กทติงสปริงยืดออก และ

เกิดแรงตงึที่มากพอและสามารถดงึใหช้่องไอออนเปิดไดด้งัแสดงในรูปที่ 2.7  
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สมมติใหเ้กทติงสปริงมีค่าคงที่สปริงเท่ากับ 𝐾gs มีระยะยืดของเกทติงสปริงเท่ากับ 𝑋 เมื่อ

ช่องไอออนเปิด จะท าใหร้ะยะยืดของเกทติงสปริงลดลง ก าหนดใหร้ะยะยืดจากการเปิดของช่อง

ไอออนนีเ้ท่ากับ 𝑑 ดงัแสดงในรูปที่ 2.7D พลงังานของช่องไอออนเมื่อช่องไอออนปิดและเปิดมีค่า

เท่ากบั 

 𝑔𝑐
0 =

1

2
𝐾gs𝑥2 + 𝐸𝑐

0  (2.1) 

 𝑔𝑜
0 =

1

2
𝐾gs(𝑥 − 𝑑)2 + 𝐸𝑜

0 (2.2) 

 เราสามารถพิจารณาไดว้่าระยะยืดสุทธิของเกทติงสปริงเมื่อช่องไอออนปิด มีค่าเท่ากับ  

𝑥 = 𝛾𝑋 − 𝑋𝑎 + 𝑋𝑐โดยที่ 𝑋 และ 𝑋𝑎คือ ต าแหน่งของมัดขนและไมโอซิน ตามล าดับ 𝛾 คือ ค่า

โคไซน์ของมุมระหว่างแกนแอกตินและทิปลิงก์ โดยประมาณจากอัตราส่วนระหว่างระยะห่าง

ระหว่างซิเลียต่อความสูงของซีเลีย 𝑋𝑐 คือ ระยะยืดเริ่มตน้ของเกทติงสปริง 𝐸𝑜
0, 𝐸𝑐

0 คือ พลงังาน

ภายในของสถานะช่องไอออนเปิดและปิดตามล าดบั 

ดงันัน้ผลต่างพลงังานระหว่างสถานะเปิดและปิดของช่องไอออน คือ 

 𝛥𝑔0 = 𝑔𝑜
0 − 𝑔𝑐

0 = −𝐾gs𝑑(𝛾𝑋 − 𝑋𝑎 + 𝑋𝑐 − 𝑑/2) + 𝛥𝐸0 (2.3) 

เมื่อ 𝛥𝐸0 คือ ผลต่างของพลงังานศกัยข์องสถานะเปิดและปิดของช่องไอออนเมื่อไม่มีทิปลิงก ์ นั่น

คือ 𝛥𝐸0 = 𝐸𝑜
0 − 𝐸𝑐

0 

จากกฎของโบลตซ์มนันค์วามน่าจะเป็นที่ช่องไอออนจะเปิดสามารถค านวณไดจ้ากสมการ 

𝑝𝑜 = [1 + 𝑒𝑥𝑝(𝛥𝑔0/𝑘𝐵𝑇)]−1เมื่อแทนค่า 𝛥𝑔0จากสมการ (2.3) ดังนั้นความน่าจะเป็นที่ช่อง

ไอออนจะเปิด คือ 

 𝑝𝑜 =
1

1+𝑒𝑥𝑝[
𝛥𝐸0−𝐾gs𝑑(𝛾𝑋−𝑋𝑎+𝑋𝑐−𝑑/2)

𝑘𝐵𝑇
]
 (2.4) 

ส าหรับสมการการเคลื่อนที่ของมัดขน ก าหนดให้มัดขนเป็นกลุ่มของซิเลียที่ เคลื่อนที่

ภายใตเ้อนโดลิมฟ์ (Endolymph) ซึ่งเป็นของเหลวที่มีเลขเรยโ์นลดต์ ่า (Low Reynolds number 

liquid) ดังนั้นแรงที่กระท าต่อมัดขนจึงประกอบไปดว้ยแรงทั้งหมด 3 แรง ไดแ้ก่ แรงตา้นจากการ

เคลื่อนท่ีในของเหลวซึ่งแปรผนัตรงกบัความเร็วท่ีมีสมัประสิทธิ์แรงตา้นเท่ากบั 𝜉 แรงตึงในทิปลิงก์
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ที่ยึดระหว่างซิเลียและช่องไอออนทัง้หมด 𝑁 ช่อง และสดุทา้ยแรงเนื่องจากค่าคงที่สปรงิรวมที่ฐาน

ของมดัขน 𝐾gs โดยสามารถเขียนสมการการเคลื่อนที่ของมดัขนจากกฎของนิวตนัไดด้งันี ้

 𝜉
𝑑𝑋

𝑑𝑡
= −𝑁𝛾𝐾gs(𝛾𝑋 − 𝑋𝑎 + 𝑋𝑐 − 𝑝𝑜𝑑) − 𝐾sp(𝑋 − 𝑋sp) (2.5) 

เมื่อ 𝛾𝑋 − 𝑋𝑎 + 𝑋𝑐 − 𝑝𝑜𝑑 คือระยะยืดตามแนวทิปลิงก์ที่  𝑋sp คือ ต าแหน่งสมดุลของมัดขน 

เนื่องจากมัดขนมีมวลน้อย ประมาณ 1 พิโคกรมั และจากการประมาณอัตราเร่งของมัดขนจาก

ขอ้มูลการสั่นได้เองของมัดขนที่ได้จากการทดลอง ท าให้สามารถประมาณได้ว่าพจน์มวลคูณ

ความเรง่มีค่านอ้ยกว่าพจนอ่ื์น ๆ มาก และไม่ถกูรวมในสมการ (2.5) 

สมการการเคลื่อนที่ของไมโอซินสามารถพิจารณาไดจ้ากรูปที่ 2.7C ไมโอซินถูกยึดติดกับ

ช่องไอออนผ่านทางทิปลิงก ์และถูกกระท าโดยแรงสามแรง ไดแ้ก่ แรงเนื่องจากปฏิกิริยาทางเคมี

ระหว่างไมโอซินและแกนแอกตินซึ่งมีทิศขึน้ตามแกนแอกติน แรงตึงในทิปลิงก์ซึ่งเป็นแรงที่

พยายามดึงใหไ้มโอซินเคลื่อนที่ลงตามแกนแอกติน และนอกจากนีย้งัมีแรงเนื่องจากสปริง 𝐾es ที่

คอยยดึไมโอซินไวก้บัแกนแอกติน  

ในขณะที่ช่องไอออนปิด ความเขม้ขน้ของแคลเซียมภายในมัดขนต ่า ไมโอซินจะเคลื่อนที่

ขึน้ตามแนวของแกนแอกตินดว้ยอัตราคงที่ 𝐶 (Climbing rate) แต่เมื่อแคลเซียมเคลื่อนผ่านช่อง

ไอออนในสถานะเปิด จะสามารถสรา้งพนัธะกบัไมโอซิน ท าใหส้่วนหวัของไมโอซินปล่อยออกจาก

แกนแอกตินและถูกดึงลงตามแกนของแอกตินดว้ยแรงตึงในทิปลิงก ์โดยอตัราเร็วถูกก าหนดดว้ย

สมัประสิทธิ์ 𝑆 (Slipping rate) ดงันัน้สมการการเคลื่อนที่ของไมโอซินสามารถอธิบายไดด้งันี ้

 𝑑𝑋𝑎

𝑑𝑡
= −𝐶 + 𝑆[𝐾gs(𝛾𝑋 − 𝑋𝑎 + 𝑋𝑐 − 𝑝𝑜𝑑) − 𝐾es(𝑋𝑎 − 𝑋es)] (2.6) 

การเปิดของช่องไอออนเนื่องมาจากแรงตึงในทิปลิงกน์ าไปสู่การแพรข่องแคลเซียมไอออน

ภายนอกเซลลเ์ขา้สู่เซลล ์โดยขนาดของกระแสแคลเซียมไอออนสามารถประมาณไดโ้ดยสมการ

กระแสของโกลดแ์มน ฮอดจก์ิน แคทซ ์(Goldman-Hodgkin-Katz current equation) ดงันี ้

 𝐼Ca = 𝑝𝑜

𝑃Ca𝑧2𝑒𝐹𝑉𝑀[𝐶𝑎2+]
ext

𝑘𝐵𝑇(1−𝑒𝑥𝑝(
𝑧𝑒𝑉𝑀
𝑘𝐵𝑇

))
 (2.7) 

เมื่อ 𝑃Caคือ ความสามารถในการซมึผ่านของแคลเซียม 𝐹 คือ ค่าคงที่ของฟาราเดย ์ 𝑉𝑀คือ 

ศกัยไ์ฟฟ้าของเยื่อหุม้เซลล ์[𝐶𝑎2+]ext คือ ความเขม้ขน้ของแคลเซียมไอออนภายนอกเซลล ์โดย
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ความเขม้ขน้ของแคลเซียม ณ ต าแหน่งของไมโอซินสามารถประมาณไดจ้ากการแพร่ของ

แคลเซียมจากแหลง่ก าเนิดซึ่งเป็นจดุ มีค่าเท่ากบั 

 [𝐶𝑎2+]motor = −
𝐼Ca

2𝜋𝑧𝐹𝐷Ca𝑟𝑚
 (2.8) 

เมื่อ 𝐷Ca คือ สัมประสิทธิ์การแพร่ของแคลเซียมไอออน 𝑟𝑚 คือ ระยะจากช่องเปิดไปยังไมโอซิน  

แคลเซียมไอออนที่ไหลเขา้มาจะสรา้งพันธะกับไมโอซิน เมื่อสมมติใหเ้วลาในการสรา้งพนัธะมีค่า

น้อยกว่าช่วงเวลาการเปิดปิดของช่องไอออนมาก ความน่าจะเป็นของการสรา้งพันธะสามารถ

ค านวณไดจ้าก rate equation คือ  

 𝑝𝑚 = (1 +
𝑘m,off

𝑘m,on[𝐶𝑎2+]motor
)

−1

 (2.9) 

 เมื่อ 𝑘m,onและ 𝑘m,off คือ อัตราของแคลเซียมที่จับและคลายกับไมโอซินตามล าดับ เนื่องจาก

อตัราเร็วของการไถลลงตามแกนแอกตินของไมโอซินขึน้อยู่กบัการสรา้งพนัธะระหว่างไมโอซินกับ

แคลเซียม เราจึงก าหนดใหส้มัประสิทธิ์การไถลลง (𝑆) มีค่าขึน้กับความน่าจะเป็นในการจบัพันธะ

กบัไมโอซินของแคลเซียม 𝑝𝑚ดงันี ้ 

 𝑆 = 𝑆𝑚𝑎𝑥𝑝𝑚 (2.10) 

  

 
รูปที่ 2.7 แบบจ าลองเกทติงสปริง  A) แสดงเซลลข์นที่ประกอบไปดว้ยมดัขนที่ยื่นออกมาจากผิวเซลล์ B) แสดง
โครงสรา้งของมดัขนซึ่งประกอบไปดว้ยกลุ่มของซิเลียที่ถูกยึดติดกันดว้ยทิปลิงก ์C) แสดงโครงสรา้งบริเวณช่อง
ไอออน D) แสดงผลของการเปิดของช่องไอออนต่อระยะยืดสทุธิของทิปลิงก ์ 
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ส าหรบัค่าสัมประสิทธิ์แรงตา้นจากการเคลื่อนที่ในของเหลวที่ขึน้กับอุณหภูมิ  เนื่องจาก

การเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิสง่ผลต่อความหนืดของของเหลว โดยทั่วไปเมื่ออณุหภมูิสงูขึน้ความหนืด

ของของเหลวมีค่าลดลงดังรูปที่  2.8 [26] ดังนั้นการสั่ นของมัดขนในของเหลวเอนโดลิมฟ์ 

(Endolymph) จึงไดร้บัผลกระทบจากการเปลี่ยนแปลงความหนืดเนื่องจากอุณหภูมิ ก าหนดให้

สมัประสิทธิ์แรงตา้นจากการเคลื่อนของมัดขนในเอนโดลิมฟ์แปรผนัตรงกบัความหนืด[27] ดังนัน้

สมัประสิทธิ์แรงตา้นจากการเคลื่อนท่ีจะสามารถเขียนไดด้งัสมการ 

 𝜉 =
𝜇

𝜇0
𝜉0 (2.11) 

เมื่อ
2

0 0

0

exp
T T

a b c
T T





    
= + +         

 ส าหรบัน า้ 𝑇0 = 273.16 เคลวิน 𝜇0= 1.792×10-3 กิโลกรมั

ต่อเมตรวินาที 𝑎 = -1.94 𝑏 = -4.80 และ 𝑐 = 6.74 [26] 

 
รูปท่ี 2.8 ความหนืดของของเหลวชนิดต่าง ๆ ที่เปล่ียนแปลงตามอณุหภมูิที่ความดนั 1 atm [26]  
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2.3 เสียงสะท้อนจากหูชั้นในแบบเกิดขึน้เองของตุ๊กแกบ้านและผลของการ
เปล่ียนแปลงอุณหภูมิร่างกาย 

หูของสัตวม์ีกระดูกสันหลังไม่เพียงแต่ท าหน้าที่ในการรบัเสียงแต่ยังสามารถสรา้งเสียง

สะทอ้นออกมาจากหูชัน้ในได ้โดยเสียงสะทอ้นดังกล่าวสามารถตรวจจับไดโ้ดยการใชไ้มโครโฟน

สอดเขา้ไปในหขูองสิ่งมีชีวิต เสียงสะทอ้นจากหชูัน้ในสามารถแบ่งเป็น 2 ประเภทตามลกัษณะการ

กระตุน้ คือ เสียงสะทอ้นจากหูชัน้ในแบบกระตุน้ (Evoked otoacoustic emission, EOAEs) และ

เสียงสะท้อนจากหูชั้นในแบบเกิดขึ ้น เอง (Spontaneous otoacoustic emissions, SOAEs) 

ส าหรบัเสียงสะทอ้นจากหูชัน้ในแบบกระตุน้คือเสียงสะทอ้นที่เกิดจากการตอบสนองต่อสิ่งเรา้ต่าง 

ๆ ซึ่งสะทอ้นจากหูชัน้ในแบบกระตุน้ยังสามารถแบ่งแยกออกเป็นประเภทต่าง ๆ ไดอี้กตามชนิด

ของสิ่งกระตุ้น เช่น เสียงดีพีโอเออี (Distortion-product otoacoustic emission, DPOAEs) ถูก

กระตุ้นด้วยการส่งเสียงที่มีความถ่ีใกล้เคียงกัน 2 ความถ่ี  เสียงซี อีโอเออี (Click-evoked 

otoacoustic emission, CEOAEs) หรือเสียงสะท้อนจากการกระตุ้นด้วยไฟฟ้าในหูชั้น ใน 

(Electrically evoked otoacoustic emission)  

ส าหรบัเสียงสะทอ้นจากหูชัน้ในแบบเกิดขึน้เองหรือเสียงเอสโอเออีเป็นเสียงสะทอ้นที่เปล่ง

ออกจากหูชัน้ในในสภาวะที่ปราศจากเสียงกระตุน้จากภายนอก สามารถพบไดใ้นสตัวท์ี่มีกระดูก

สนัหลงัทุกชนิด เช่น มนษุย[์1, 2] นก[5] กบ[3, 4] และตุ๊กแกบา้น[6, 7] เป็นตน้ โดยสเปกตรมัของ

เสียงเอสโอเออีประกอบไปดว้ยพีคที่หลายความถ่ี และมีแอมพลิจูดแตกต่างกนัขึน้อยู่กบัชนิดของ

สิ่งมีชีวิต โดยเสียงเอสโอเออีจากตุ๊กแกบา้นมีความถ่ีในช่วง ตัง้แต่ 1  กิโลเฮิรตซ ์ถึง 5 กิโลเฮิรตซ ์

และมแีอมพลิจดูไดส้งูถึง 10 เดซิเบล  

ความถ่ีของเสียงเอสโอเออีสามารถตอบสนองต่อการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิ [3-4,8-9] จาก

การทดลองการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิต่อเสียงเอสโอเออีในตุ๊กแกบา้นพบว่าความถ่ีของแต่ละพีคใน

สเปกตรมัของเสียงเอสโอเออีมีค่าเพิ่มขึน้เมื่อเพิ่มอุณหภูมิร่างกายดังรูปที่ 2.9 โดยขนาดการ

เปลี่ยนแปลงของความถ่ีแต่ละพีคมีค่าเพิ่มขึน้กบัค่าความถ่ีอา้งอิง(เมื่อวดัที่อณุหภมูิรา่งกายปกติที่

อณุหภูมิหอ้ง) เมื่อนิยามความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิดว้ยขนาดการเปลี่ยนแปลงความถ่ี

ของเสียงเอสโอเออีต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิร่างกายหนึ่งองศาเซลเซียส พบว่าความไวต่อ

อณุหภูมิมีค่าขึน้กบัความถ่ีอา้งอิงของเสียงเอสโอเออีแบบเอ็กซโ์ปเนนเชียลหรือพหุนามก าลงัสอง

ดงัแสดงในรูปที่ 2.10 
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รูปท่ี 2.9 สเปกตรมัของเสียงเอสโอเออีจากตุ๊กแกบา้นท่ีอณุหภมูิต่าง ๆ  [9] 

 
รูปที่ 2.10 ความไวต่อการเปล่ียนแปลงอุณหภูมิแสดงความสัมพันธก์ับความถ่ีอา้งอิงของเสียงเอสโอเออีแบบ
เอ็กซโ์ปเนนเชียล  [9]  

y = 5.5957e0.0007x
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บทที ่3 
ระเบียบวิธีวิจัย 

3.1 การปรับปรุงแบบจ าลองทางคณิตศาสตร ์

งานวิจยันีมุ้่งเนน้ศกึษาผลของการเปลี่ยนแปลงอณุหภมูิที่มีต่อกลไกต่างๆภายในมดัขน โดย

นอกจากกระบวนการที่เป็นฟังกช์นัที่ขึน้อยู่กบัอณุหภูมิอย่างชดัแจง้ (explicit function) แลว้ ยงัมี

กระบวนการที่เราปรบัปรุงเพิ่มเติมเพื่อศึกษาผลกระทบจากการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิ ได้แก่ 

ค่าคงที่สปรงิของเกทติงสปรงิ และค่าสมัประสิทธิ์แรงตา้นจากการเคลื่อนท่ีในของเหลว 

3.1.1 การเปลี่ยนแปลงของค่าคงที่สปรงิของเกทติงสปรงิจากผลของอณุหภมูิ 

จากงานวิจัยที่เก่ียวขอ้งกับการกระตุ้นมัดขนดว้ยความรอ้นซึ่งแสดงว่าการ เพิ่มอุณหภูมิ

สามารถท าใหม้ดัขนเกิดการกระจดัในทิศบวก ไดเ้สนอว่าผลจากการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิอาจท า

ใหท้ิปลิงกเ์กิดการอ่อนตัวหรือค่า 𝐾gs มีค่าลดลง [18] อย่างไรก็ตาม ยังไม่มีงานวิจัยที่ศึกษาการ
เปลี่ยนแปลงค่า 𝐾gs กบัอณุหภมูิ รูปแบบของฟังกช์ั่น 𝐾gs กบัอณุหภมูิจึงยงัไม่เป็นที่ทราบแน่ชดั  

แมว้่าการเปลี่ยนแปลงค่า 𝐾gs กับอณุหภูมิอาจมีลกัษณะไม่เชิงเสน้ แต่ในการศึกษานี ้เรา

ท าการปรบัปรุงแบบจ าลองโดยประมาณให ้𝐾gs มีค่าลดลงแบบเชิงเสน้กับอุณหภูมิในช่วง 280 – 

320 เคลวิน โดยก าหนดให้การเปลี่ยนแปลงของ 𝐾gs แปรผันกับอุณหภูมิและค่า 𝐾gs อ้างอิงที่

อณุหภมูิ 300 เคลวิน ดงันี ้

 ( )0

0

gs

gs

K
T T

K



= −  (3.1) 

โดย 𝛼 คือ สมัประสิทธิ์การลดลงของ 𝐾𝑔𝑠 และ 𝐾𝑔𝑠0 และ 𝑇0 คือ ค่าคงที่สปริงอา้งอิงของทิปลิงก์

และอณุหภมูิอา้งอิงซึ่งมีค่าเท่ากบั 300 เคลวิน ตามล าดบั 

3.1.2 การเปลี่ยนแปลงของสมัประสิทธิ์แรงตา้นจากการเคลื่อนจากผลของอณุหภมูิ 

เราก าหนดใหส้มัประสิทธิ์แรงตา้นที่อณุหภูมิเท่ากบั 300 เคลวิน เป็นค่าอา้งอิงและปรบัปรุง

สมการ (2.11) ให้สัมประสิทธิ์แรงต้านท่ีอุณหภูมิ 𝑇1 แปรผันตรงกับสัมประสิทธิ์แรงต้านท่ี 𝑇2 

เท่ากบั 300 เคลวิน ดงัสมการ 
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 𝜉1 =
𝜇1

𝜇2
𝜉2 (3.2) 

โดยที่ 21
0 0 2 2

2 1 2 1 2

1 1 1 1
exp bT cT

T T T T





    
= − + −     

    
และ 𝑇2 𝜇2คืออุณหภูมิและความหนืดที่ 300 

เคลวิน 𝑇0 = 273.16 เคลวิน  𝑏 = -4.80 และ 𝑐 = 6.74  

 

3.2 การจ าลองเชิงตัวเลขและการวิเคราะหข์้อมูล 

สมการที่ (2.4)-(2.10) ในแบบจ าลองเกทติงสปริงถูกค านวณดว้ยระเบียบวิธีรุงเงอ-คุททา

อนัดับสี่ซึ่งเป็นกระบวนการที่ใชแ้กส้มการเชิงอนุพันธส์ามัญ[28] ส าหรบัสมการ (2.5) และ (2.6) 

สามารถจดัรูปใหม่ไดเ้ป็น 

𝑑𝑋

𝑑𝑡
=

1

𝜉
[−𝑁𝛾𝐾gs(𝛾𝑋 − 𝑋𝑎 + 𝑋𝑐 − 𝑝𝑜𝑑) − 𝐾sp(𝑋 − 𝑋sp)] = 𝐹(𝑡, 𝑋, 𝑋𝑎) 

𝑑𝑋𝑎

𝑑𝑡
= −𝐶 + 𝑆[𝐾gs(𝛾𝑋 − 𝑋𝑎 + 𝑋𝑐 − 𝑝𝑜𝑑) − 𝐾es(𝑋𝑎 − 𝑋es)] = 𝐺(𝑡, 𝑋, 𝑋𝑎) 

ดงันัน้จะไดว้่าผลเฉลยของต าแหน่งของมดัขนและไมโอซิน คือ 

 𝑡𝑖+1 = 𝑡𝑖 + 𝛥𝑡 (3.3) 

 𝑋𝑖+1 = 𝑋𝑖 +
1

6
(𝑘1 + 2𝑘2 + 2𝑘3 + 𝑘4)𝛥𝑡 (3.4) 

 𝑋𝑎,𝑖+1 = 𝑋𝑎,𝑖 +
1

6
(𝑚1 + 2𝑚2 + 2𝑚3 + 𝑚4)𝛥𝑡 (3.5) 

โดยที่ 𝑘1, 𝑘2, 𝑘3, 𝑘4 และ 𝑚1, 𝑚2, 𝑚3, 𝑚4 สามารถค านวณจาก 
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=
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=
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การจ าลองเชิงตัวเลขดว้ยจ านวน 220000 จุด ดว้ย 𝛥𝑡 = 0.1 มิลลิวินาที จะไดข้อ้มูลการ

สั่นของมัดขนยาวเป็นเวลา 22 วินาทีและตัดขอ้มูลการสั่นเวลาช่วง 2 วินาทีแรกออกเพื่อให้ได้

ขอ้มลูที่มีความถ่ีและแอมพลิจูดของการสั่นที่สม ่าเสมอ โดยพารามิเตอรค์วบคมุที่ใชท้ัง้หมดแสดง

ในตาราง 3.1 ความถ่ีของการสั่นของมัดขนถูกค านวณจากข้อมูลต าแหน่งของมัดขนด้วย

กระบวนการแปลงฟเูรียรแ์บบเรว็ (Fast Fourier transform, FFT) ความยาว 20 วินาที ส าหรบัแอม

พลิจดูของการสั่นถกูค านวณจากครึง่หนึ่งของแอมพลิจดูแบบพีคทพูีค (Peak-to-peak amplitude) 

ของมดัขน  

เราเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิในช่วง 280 เคลวิน ถึง 320 เคลวิน โดยก าหนดใหค่้ากลางของ

อณุหภูมิที่ 300 เคลวินเป็นอณุหภูมิอา้งอิง และความถ่ีที่วดัไดท้ี่อณุหภูมิดังกล่าวเรียกว่า ความถ่ี

อา้งอิง ความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิ ( )df dT  คือ การเปลี่ยนแปลงความถ่ีต่อหนึ่งหน่วย

อณุหภมูิ โดยค านวณไดจ้ากความชนัระหว่างกราฟของความถ่ีและอณุหภมูิ  

3.3 ค่าของตวัแปรต่าง ๆ  

งานวิจัยนีใ้ชค่้าตัวแปรที่อา้งอิงจากงานวิจัยก่อนหน้า [13, 23] โดยมีรายละเอียดและค า

นิยามของแต่ละตวัแปรดงัตาราง 3.1 ทัง้นี ้เราสามารถแบ่งปรมิาณต่าง ๆ ออกเป็นสามกลุ่ม ไดแ้ก่ 

1.ปริมาณที่เป็นค่าคงที่ที่ไดจ้ากการวัด 2.ปริมาณที่ไดจ้ากการประมาณแต่ถูกก าหนดเป็นค่าคงที่

ในงานวิจยันี ้และ 3.ปรมิาณที่ไดจ้ากการประมาณที่มีการเปลี่ยนแปลงในงานวิจยันี ้

ตาราง 3.1 ค่าของตวัแปรที่ใชใ้นการจ าลองเชิงตวัเลข 

ตัวแปร ค านิยาม Set 1 Set 2 Set 3 Set 4 
 ปริมาณจากการประมาณทีมี่การเปลี่ยนแปลง     

𝑆𝑚𝑎𝑥 อตัราการเคล่ือนท่ีลงตามแกนแอกตินสงูสดุ (m/sN) 6.4×105 6.1×105 1.1×106 5×106 

𝐶𝑚𝑎𝑥 อตัราการเคล่ือนท่ีขึน้ตามแกนแอกตินสงูสดุ (m/s) 8×10-8 1.2×10-7 3×10-7 5×10-7 

𝑘m,on อตัราการจบัพนัธะกบัไมโอซินของแคลเซียม (1/sM) 30×106 1×109 1×109 1×109 

𝑘m,off อตัราการคลายพนัธะกบัไมโอซินของแคลเซียม (1/s) 15×103 2×105 2×105 5×105 

 ปริมาณทีเ่ป็นค่าคงทีท่ีไ่ด้จากการวัด     

𝜉 สมัประสิทธ์ิแรงตา้นจากการเคล่ือนท่ี 1.3×10-7 

𝑁 จ านวนช่องไอออน 45 

𝛾 ค่าคงที่เนื่องจากมมุระหวา่งการกระจดัและทิปลิงก ์ 0.14 

𝑑 ระยะหดตวัของทิปลิงกเ์มื่อช่องไอออนเปิดเต็มที่ (nm) 7 
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𝑧 อิเล็กตรอนวงนอกของแคลเซียม 2 

𝑉 ศกัยไ์ฟฟ้าของเยื่อหุม้เซลล ์(mV) -55 

[𝐶𝑎2+]ext ความเขม้ขน้ของแคลเซยีมไอออนภายนอกเซลล ์(µM) 250 

𝑃Ca ความสามารถในการซมึผ่านของแคลเซียม 1x10-18 

𝐷Ca สมัประสิทธ์ิการแพรข่องแคลเซยีมไอออน 8×10-10 

 ปริมาณจากการประมาณแตก่ าหนดเป็นค่าคงที ่     

𝑋𝑐  ระยะยืดของเกทติงสปรงิเมื่อช่องไอออนปิด (nm) 17 

𝐾es ค่าคงที่สปรงิที่ยึดกบัไมโอซิน (µN/m) 140 

𝑋sp ต าแหน่งสมดลุของมดัขน (nm) 236 

𝑋es ต าแหน่งสมดลุของไมโอซิน (nm) 0 

𝑟𝑚 ระยะจากช่องเปิดไปยงัไมโอซิน  (nm) 20 

 

โดยตวัแปร Set 1 เป็นชุดตวัแปรเริ่มตน้ที่ใชส้ว่นใหญ่และหากมีการใชชุ้ดตวัแปรอ่ืน ๆ จะระบทุี่ใต้

รูป 

3.4 วิธีการค านวณแผนภาพพลังงานและความสูงของก าแพงศักย ์

การค านวณพลังงานของมัดขนเพื่ออธิบายการสั่นของมัดขนและการตอบสนองต่อการ

เปลี่ยนแปลงอุณหภูมิจะพิจารณาแรงที่กระท าต่อมัดขนขณะที่ไมโอซินไม่เคลื่อนที่  จากสมการ 

(2.5) แรงที่กระท าต่อมดัขนคือ 

𝐹 = −𝑁𝛾𝐾gs(𝛾𝑋 − 𝑋𝑎 + 𝑋𝑐 − 𝑝𝑜𝑑) − 𝐾sp(𝑋 − 𝑋sp) 

ก าหนดให ้𝑋𝑎มีค่าคงที่  จาก ∫ 𝑑𝑉 = − ∫ 𝐹𝑑𝑥  ดงันัน้พลงังานศกัยข์องมดัขน ณ ต าแหน่ง 𝑋𝑎

ใด ๆ คือ 

 𝑉 = 𝑁𝛾𝐾gs [
𝛾𝑋2

2
− (𝑋𝑎 − 𝑋𝑐)𝑋 +

𝑘𝐵𝑇

𝐾gs𝛾
𝑙𝑛(1 − 𝑝𝑜)] + 𝐾sp (

𝑋2

2
− 𝑋sp𝑋) + 𝑉0 (3.6) 

แผนภาพพลงังานที่ไดจ้ากการค านวณดว้ยสมการดังกล่าวมีความสมมาตรระหว่างสถานะช่อง

ไอออนเปิดและปิดที่แตกต่างกันไปขึน้กับต าแหน่งของไมโอซิน ดังนั้นการค านวณความสูงของ

ก าแพงศักยจ์ึงพิจารณา ณ ต าแหน่งไมโอซิน 𝑋𝑎 = 𝑋a,mean ซึ่งต าแหน่งดังกล่าวท าใหแ้ผนภาพ

พลงังานมีความสมมาตรระหว่างทัง้สองสถานะ  ความสงูของก าแพงศกัยค์ านวณไดจ้ากสมการ 

 𝛥𝐸𝐵 =
𝛥𝑉31+𝛥𝑉32

2
 (3.7) 
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โดยที่ 𝛥𝑉31และ 𝛥𝑉32เป็นผลต่างของพลังงานระหว่างจุดสมดุล 𝑥3 กับจุด 𝑥1 และระหว่างจุด

สมดลุ 𝑥3 กบัจดุ 𝑥2 ตามล าดบั ส าหรบัจุดเหลา่นีเ้ป็นจดุเปลี่ยนความชนั ซึ่งค านวณไดจ้ากการแก้

สมการ 𝐹 = 0 ด้วยวิธีแบ่งครึ่งช่วง  (Bisection method) ส าหรับความสูงของก าแพงศักย์ที่

ค  านวณจากผลต่างของพลงังานดังนัน้ค่าคงที่ 𝑉0จากสมการ(3.6) จึงสามารถละทิง้และไม่น ามา

คิดในการค านวณ ส าหรบัการค านวณระยะห่างระหว่างจดุเสถียรสามารถค านวณไดจ้ากสมการ 

 𝛥𝑋𝑠 = 𝑥2 − 𝑥1 (3.8) 

 
รูปท่ี 3.1 แสดงตวัแปรที่เก่ียวขอ้งกบัการค านวณก าแพงศกัยแ์ละระยะห่างระหว่างจดุสมดลุ 
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บทที ่4 

ผลการศึกษา 

4.1 การจ าลองการส่ันได้เองของมัดขนด้วยแบบจ าลองเกทติงสปริง 

จากการจ าลองเชิงตัวเลขของแบบจ าลองเกทติงสปริงพบว่าแบบจ าลองดังกล่าวสามารถ
จ าลองการสั่นไดเ้องของมัดขนดังแสดงรูปที่ 4.1A ซึ่งสอดคลอ้งกับผลการจ าลองของงานวิจัยที่
ผ่านมา [13, 23] การกระจัดของมัดขนมีลักษณะคล้ายกับการสั่นแบบ relaxation oscillation 
กล่าวคือมีช่วงเวลาที่มัดขนเคลื่อนที่ด้วยอัตราเร็วสูง และเคลื่อนต่อไปในทิศทางเดียวกันด้วย
อตัราเรว็ที่ลดลง เมื่อพิจารณาการเคลื่อนที่ของไมโอซิน พบว่าเมื่อมดัขนเคลื่อนที่ไปในทิศทางบวก 
ไมโอซินเคลื่อนที่ลงตามแกนของแอกติน ซึ่งนิยามเป็นทิศบวกในระบบพิกัดของไมโอซิน ในช่วง
เวลาดงักล่าว ความน่าจะเป็นของการเปิดของช่องไอออนมีค่าเขา้ใกล ้1 แสดงว่าช่องไอออนเกือบ
ทัง้หมดในมัดขนอยู่ในสถานะเปิด ในทางตรงกันขา้มเมื่อมัดขนเคลื่อนที่ไปในทิศทางลบ ไมโอซิน
จะเคลื่อนที่ไปในทิศทางลบหรือเคลื่อนที่ขึน้ตามแกนแอกติน และความน่าจะเป็นของการเปิดของ
ช่องไอออนมีค่าใกล ้0 แสดงว่าช่องไอออนอยู่ในสถานะปิด 

กราฟการเคลื่อนที่ของไมโอซินแสดงว่าไมโอซินเคลื่อนที่ดว้ยอัตราเร็วค่อนขา้งคงที่ดังรูปที่ 
4.1B จากทฤษฎีเก่ียวกบัการสั่นไดเ้องของมัดขนระบุว่าการเคลื่อนที่ของไมโอซินเป็นกระบวนการ
ที่สามารถปรบัขนาดของแรงตึงในทิปลิงก ์ซึ่งส่งผลถึงความน่าจะเป็นในการเปิดของช่องไอออน 
ดงัแสดงในกราฟในรูปที่ 4.1 เมื่อไมโอซินเคลื่อนไปในทิศทางบวก แรงตึงในทิปลิงกม์ีค่าลดลงและ
ความน่าจะเป็นของการเปิดของช่องไอออนมีค่าลดลง ในทางตรงกนัขา้มเมื่อไมโอซินเคลื่อนไปใน
ทิศทางลบ แรงตึงในทิปลิงกม์ีค่าสูงขึน้และความน่าจะเป็นของการเปิดของช่องไอออนมีค่าสูงขึน้ 
มีจุดที่น่าสงัเกตคือในช่วงการเปลี่ยนสถานะของช่องไอออน มัดขนเกิดการเคลื่อนที่ดว้ยอัตราเร็ว
สงู และเกิดจดุสงูสดุและต ่าสดุขึน้ในกราฟของแรงตงึในทิปลิงก ์การเพิ่มขึน้ของแรงตงึดงักลา่วเกิด
จากการที่ไมโอซินมีการปรบัตัวที่ชา้กว่าการสั่นของมัดขน ตัวอย่างเช่น เวลา ณ จุดสีแดงใน รูปที่ 
4.1  
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รูปที่ 4.1 ผลการจ าลองเชิงตวัเลขของการสั่นไดเ้องของมดัขนดว้ยแบบจ าลองเกทติงสปรงิ  A) ต าแหน่งของมดั

ขนท่ีเวลาต่าง ๆ B) ต าแหน่งของไมโอซินบนแกนแอกติน C) ความน่าจะเป็นท่ีช่องไอออนจะอยู่ในสถานะเปิด D) 

แรงตึงในทิปลิงก์ จุดสีแดงแสดงเวลาที่มัดขนเคล่ือนที่ดว้ยอัตราเร็วสูงไปในทิศลบ ซึ่งสอดคลอ้งกับเวลาที่ไม

โอซินมีการกระจดัสงูสดุ และแรงตงึในทิปลิงกม์ีค่าสงูสดุ  

งานวิจัยที่ ผ่านมาได้อธิบายกลไกการสั่ นได้เองของมัดขน โดยพิจารณาจากกราฟ
ความสมัพันธ์ระหว่างแรงภายนอกและต าแหน่งของมัดขน ซึ่งสามารถเลื่อนไดต้ามการเคลื่อนที่
ของไมโอซินซึ่งปรบัแรงตึงในทิปลิงก ์อย่างไรก็ตาม ในงานวิจยันีเ้ราอธิบายกลไกการสั่นไดเ้องของ
มดัขนดว้ยแผนภาพพลงังาน (Energy landscape) ตามวิธีค านวณในหวัขอ้ 3.4 เพื่อท าใหง้่ายต่อ
การพิจารณาผลของการเปลี่ยนแปลงอณุหภมูิในหวัขอ้ต่อ ๆ ไป 

หากพิจารณากราฟแผนภาพพลงังานของมัดขนดังรูปที่ 4.2 เมื่อต าแหน่งของไมโอซินอยู่ที่
ค่าเฉลี่ย พบว่าแผนภาพพลงังานของมัดขนมีลกัษณะเป็นบ่อศักยค์ู่ (Double-well potential) ที่มี
ก าแพงศักย์คั่นระหว่างจุดเสถียร 2 จุด (Stable fixed point) ซึ่งเป็นจุดที่มีพลังงานต ่าที่สุดใน
แผนภาพพลังงาน (รูปที่ 4.2 เสน้สีด า) การสั่นไดเ้องของมัดขนสอดคลอ้งกับการเคลื่อนที่ไปมา
ระหว่าง 2 จดุเสถียร โดยการเคลื่อนที่ของไมโอซินมีผลใหเ้สถียรภาพของแต่ละจุดเสถียรเปลี่ยนไป  

หากช่องไอออนมีสถานะเริ่มตน้ที่สถานะปิดเมื่อไมโอซินอยู่ ณ ต าแหน่งเฉลี่ย (หมายเลข 1) 
เมื่อไมโอซินมีการกระจดัในทิศลบจากค่าเฉลี่ย คือเคลื่อนที่ขึน้ตามแกนแอกติน จะท าใหพ้ลงังาน
ศกัยข์องทัง้ระบบเพิ่มขึน้เนื่องจากแรงตึงในทิปลิงกม์ีค่าสงูขึน้ (เสน้สีน า้เงิน หมายเลข 1→2) และ
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จดุเสถียรที่สอดคลอ้งกบัสถานะปิดของช่องไอออนมีค่าสงูกว่าสถานะเปิด เมื่อไมโอซินมีขนาดการ
กระจดัสูงกว่าค่าหนึ่ง ๆ ก าแพงศักยท์ี่คั่นระหว่าง 2 จุดจะหายไปและท าใหช้่องไอออนของมดัขน
เปลี่ยนสถานะเป็นสถานะเปิด (หมายเลข 2→3) การเปลี่ยนสถานะดังกล่าวสอดคลอ้งกับการ
เคลื่อนที่ของมดัขนในทิศบวก 

 จากนัน้ เนื่องจากการเคลื่อนที่เขา้ของแคลเซียมผ่านช่องไอออน จะท าใหไ้มโอซินปล่อยตัว
จากแกนแอกติน และเคลื่อนที่ลงตามแกนแอกตินซึ่งเป็นทิศบวก การกระจัดดังกล่าวท าให้
พลังงานศักยข์องทั้งระบบลดลง (หมายเลข 3→4→5) เนื่องจากระยะยืดของทิปลิงก์มีขนาด
ลดลง จนกระทั่งจุดเสถียรที่สอดคลอ้งกับสถานะปิดของช่องไอออนมีค่าต ่ากว่าสถานะเปิด ส่งผล
ใหช้่องไอออนเปลี่ยนสถานะเป็นสถานะปิดและมดัขนเกิดการกระจดัในทิศลบ (หมายเลข 5→6)  
จากนัน้ เมื่อแคลเซียมถูกก าจดัออกจากมดัขน ไมโอซินจะสามารถเคลื่อนที่ขึน้ตามแกนแอกตินใน
ทิศลบ และเกิดกระบวนการซ า้เป็นการสั่น 

 
รูปท่ี 4.2 แสดงแผนภาพพลงังานที่ค่าการกระจดัของไมโอซินสามค่า  ไดแ้ก่ ค่าเฉล่ีย (เสน้สีด า) ค่าสงูสดุ (เสน้สี

แดง) และค่าต ่าสดุ (เสน้สีน า้เงิน)  

 

4.2 ผลของค่าคงทีส่ปริง Kgs และ Ksp ต่อการส่ันได้เองของมัดขน 

งานวิจยัที่ผ่านมาไดว้ดัค่าคงที่สปรงิของมดัขนในหชูัน้ในของสตัวเ์ลีย้งลกูดว้ยนม และพบว่า

แต่ละมัดขนมีค่าความแข็งแตกต่างกัน ซึ่งเกิดจากค่าคงที่สปริง 𝐾gsและ 𝐾spที่แตกต่างกัน ใน

หวัขอ้นีเ้ราจึงศกึษาผลของค่าคงที่สปรงิที่มีต่อการสั่นไดเ้องของมดัขน 
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4.2.1 ผลของค่าคงที่สปรงิ Kgs 

ในหวัขอ้นีเ้ราศึกษาผลของการเปลี่ยนแปลงค่า 𝐾gs ต่อความถ่ีและแอมพลิจูดของการสั่นได้

เองของมัดขน ที่อณุหภูมิคงที่ 300 เคลวิน พบว่า เมื่อค่า 𝐾gs สงูขึน้ความถ่ีของการสั่นมีค่าลดลง 

และแอมพลิจูดมีค่าสูงขึน้ดงัแสดงในรูปที่ 4.3 การลดลงของความถ่ีสอดคลอ้งกบัการเพิ่มขึน้ของ

ช่วงเวลาที่การกระจัดของมัดขนมีค่าน้อยกว่าค่าเฉลี่ย คือช่วงที่ช่องไอออนปิด อย่างไรก็ตาม 

ช่วงเวลาที่ช่องไอออนเปิดมีค่าเพิ่มขึน้ไม่มากนกั ดงัแสดงในรูปที่ 4.4A 

  

 
รูปท่ี 4.3 แสดงการลดลงของความถ่ีและการเพิ่มขึน้ของแอมพลิจดูเมื่อ Kgs มีค่าสงูขึน้ 

ผลของการเปลี่ยนแปลงค่า 𝐾gs ต่อการสั่นของมัดขนดังกล่าวสามารถอธิบายได้โดยการ

พิจารณาแผนภาพพลงังาน ดังแสดงในรูปที่ 4.4B โดยพบว่าก าแพงศักยร์ะหว่างสถานะของช่อง

ไอออนเปิดและปิดมีค่าสงูเมื่อค่า 𝐾gs สงูขึน้ และระยะห่างระหว่างจดุเสถียรของทัง้สองสถานะมีค่า

สงูขึน้อีกดว้ย (วิธีค านวณแสดงในหวัขอ้ 3.4) จึงท าใหแ้อมพลิจูดของการสั่นมีค่ามากขึน้ ดงันัน้ไม

โอซินตอ้งเคลื่อนที่ดว้ยระยะทางที่ไกลขึน้เพื่อท าใหก้ าแพงศักยห์มดไปและช่องไอออนสามารถ

เปลี่ยนสถานะไดด้งัแสดงในรูปที่ 4.4C และเมื่อพิจารณาอตัราเร็วของไมโอซิน พบว่าอตัราเรว็ของ

ไมโอซินในช่วงที่ช่องไอออนปิดไม่ไดข้ึน้อยู่กบัค่า 𝐾gs อย่างมีนัยส าคัญ ดังแสดงในรูปที่ 4.4D จึง

ท าใหช้่วงที่ช่องไอออนปิดมีระยะเวลาที่นานขึน้ นอกจากนี ้แมว้่าอตัราเร็วของไมโอซินในช่วงที่ช่อง

ไอออนเปิดมีค่าเพิ่มขึน้กับค่า 𝐾gs แต่การเพิ่มขึน้ของแอมพลิจูดของการสั่นท าใหช้่วงระยะเวลาที่

ชอ่งไอออนเปิดมีค่าเปลี่ยนแปลงเพียงเล็กนอ้ยเมื่อเปลี่ยนค่า 𝐾gs 

จากผลการเปลี่ยนแปลงค่า 𝐾gs แสดงใหเ้ห็นว่าพารามิเตอรห์นึ่งที่สามารถควบคุมความถ่ี

ของการสั่นของมดัขนคือค่า 𝐾gs 
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รูปท่ี 4.4 แสดงผลของการเปล่ียนแปลงค่า Kgs ต่อการสั่นของมดัขน  A) แสดงการกระจดัของมดัขน เมื่อ Kgs มี

ค่า 750 (เสน้สีด า) 900 (เสน้สีแดง) และ 1000 (เสน้สีน า้เงิน) ไมโครนิวตันต่อเมตร B) แผนภาพพลังงานเมื่อ

ต าแหน่งไมโอซินมีค่าคงที่เท่ากบัค่าเฉล่ียที่ค่า Kgs ต่าง ๆ C) แสดงแอมพลิจดูของการสั่นของไมโอซินที่สงูขึน้เมื่อ

ค่า Kgs เพิ่มขึน้ D) อตัราเรว็สงูสดุของไมโอซินในช่วงที่ช่องไอออนเปิดและในช่วงที่ช่องไอออนปิดที่ Kgs ต่าง ๆ 

4.2.2 ผลของค่าคงที่สปรงิ Ksp 

ในหัวขอ้นีเ้ราศึกษาผลของการเปลี่ยนแปลงค่า 𝐾sp ซึ่งเป็นค่าคงที่สปริงที่ส่วนโคนของมัด

ขน ต่อความถ่ีและแอมพลิจูดของการสั่นไดเ้องของมดัขน ที่อุณหภูมิคงที่ 300 เคลวิน พบว่า เมื่อ

ค่า 𝐾sp สงูขึน้ความถ่ีของการสั่นมีค่าสงูขึน้ และแอมพลิจดูมีค่าลดลง  

เช่นเดียวกับการพิจารณาผลของการเปลี่ยนแปลงค่าคงที่สปริงของทิปลิงก์ แผนภาพ

พลังงานของมัดขนที่ค่า 𝐾sp ต่าง ๆ แสดงว่าก าแพงศักยม์ีความสูงลดลงเมื่อค่า 𝐾sp สูงขึน้ และ

ระยะห่างระหว่างจดุเสถียรของทัง้สองสถานะมีค่าลดลงอีกดว้ย  

เมื่อพิจารณาอตัราเร็วของไมโอซิน พบว่า อตัราเร็วของไมโอซินในช่วงที่ช่องไอออนปิดไม่ได้

ขึน้อยู่กับค่า 𝐾sp อย่างมีนัยส าคัญ ในขณะที่อัตราเร็วของไมโอซินในช่วงที่ช่องไอออนเปิดมีค่า

ลดลงกับค่า 𝐾sp ดังแสดงในรูปที่ 4.5D ดังนัน้ ช่วงเวลาที่ช่องไอออนปิดจึงมีค่าสัน้ลงเมื่อค่า 𝐾sp 
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สูงขึน้ จากผลการเปลี่ยนแปลงค่า 𝐾sp แสดงใหเ้ห็นว่าค่า 𝐾sp เป็นอีกหนึ่งพารามิเตอรท์ี่สามารถ

ควบคมุการสั่นของมดัขนเช่นเดียวกนั 

 
รูปท่ี 4.5 แสดงผลของการเปล่ียนแปลงค่า Ksp ต่อการสั่นของมดัขน A) การกระจดัของมดัขน เมื่อ Ksp มีค่า 200 
(เสน้สีน า้เงิน) 300 (เสน้สีแดง) และ 400 (เสน้สีด า) ไมโครนิวตันต่อเมตร B) แผนภาพพลงังานเมื่อต าแหน่งไม
โอซินมีค่าคงที่เท่ากับค่าเฉล่ีย ที่ค่า Ksp ต่าง ๆ C) แสดงแอมพลิจูดของการสั่นของไมโอซินที่ลดลงเมื่อค่า  Ksp 
เพิ่มขึน้ D) อตัราเรว็สงูสดุของไมโอซินในช่วงที่ช่องไอออนเปิดและช่วงที่ช่องไอออนปิดที่ Ksp ต่าง ๆ 

 
4.3 ผลของการเปล่ียนแปลงอุณหภูมิต่อการส่ันได้เองของมัดขน 

จากผลการศึกษาการวัดเสียงเอสโอเออีในตุ๊กแกบา้นพบว่าความถ่ีของเสียงเอสโอเออีมีค่า

สูงขึน้เมื่ออุณหภูมิร่างกายสูงขึน้ และความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิขึน้กับความถ่ีอา้งอิง

แบบพหุนามก าลงัสอง (รูปที่ 2.10) เพื่อศึกษาสมมติฐานการเกิดเสียงเอสโอเออีเนื่องจากการสั่น

ของมัดขน ในหัวขอ้นีจ้ึงมุ่งเน้นไปที่การศึกษาผลของการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิต่อกลไก ต่าง ๆ 

ภายในมดัขนโดยใชแ้บบจ าลองเกทติงสปริง โดยแบ่งเป็นกลไกที่เก่ียวขอ้งโดยตรงกบัช่องไอออนที่

เปิดดว้ยแรงเชิงกล (mechanically gated ion channel) ซึ่งเป็นกลไกในการถ่ายเทไอออนเขา้ออก
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จากมดัขน และกลไกอ่ืน ๆ ที่อาจขึน้อยู่กบัอณุหภูมิ เช่น ความหนืดของของเหลว และผลจากการ

เปลี่ยนแปลงอณุหภมูิเมื่อรวมกลไกทัง้หมด 

4.3.1 กลไกที่เก่ียวขอ้งโดยตรงกบัช่องไอออน 

กลไกการถ่ายเทไอออนเขา้ออกจากมดัขนอาศยัแรงกลในการเปิดช่องไอออน ซึ่งถูกอธิบาย

ดว้ยระบบสองสถานะ ที่มีความสูงของก าแพงศักยม์ีค่าขึน้อยู่กับอุณหภูมิ ในแบบจ าลองเกทติง

สปริง แรงกลดงักล่าวจะถูกส่งผ่านโดยการยืดของทิปลิงกซ์ึ่งมีค่าคงที่สปรงิเท่ากบั 𝐾gs ดังนัน้ การ

เปลี่ยนแปลงอณุหภูมิจึงอาจส่งผลต่อความน่าจะเป็นที่ช่องไอออนจะเปิด(Open probability, 𝑝𝑜) 

ผ่านทางการเปลี่ยนแปลงรูปรา่งของแผนภาพพลงังานของมดัขน หรืออาจสง่ผลโดยตรงต่อค่า 𝐾gs 

4.3.1.1 ความน่าจะเป็นที่ช่องไอออนจะเปิด  

ในหวัขอ้นีเ้ราพิจารณาผลของการเปลี่ยนแปลงอณุหภมูิที่มีต่อสมการความน่าจะเป็นที่ช่อง

ไอออนจะเปิด (𝑝𝑜) ดังสมการ (2.4) เมื่อต าแหน่งของไมโอซินมีค่าคงที่ เท่ากับค่าเฉลี่ย 𝑋𝑎 =

𝑋a,mean ความสมัพนัธร์ะหว่าง 𝑝𝑜 และต าแหน่งของมัดขน 𝑋 แสดงดงัรูปที่ 4.6A เมื่อ 𝐾gs เท่ากับ 

0.75 มิลลินิวตันต่อเมตร โดยต าแหน่งของมัดขนที่สอดคลอ้งกับค่า 𝑝𝑜 เท่ากบั 0.5 มีค่าประมาณ 

23.4 นาโนเมตร ต าแหน่งดังกล่าวยังเป็นค่ากลางของการสั่นของมัดขนอีกดว้ย (รูปที่ 4.4B) เมื่อ

อณุหภูมิเพิ่มขึน้จาก 300 เคลวินเป็น 320 เคลวิน พบว่าค่ากลางของต าแหน่งของมดัขนยงัคงมีค่า

เท่าเดิม เท่ากับ 23.4 นาโนเมตร อย่างไรก็ตามความชันของกราฟในช่วง 𝑝𝑜 = 0.5 มีค่าลดลง

เล็กนอ้ยจาก 0.044 ต่อนาโนเมตร เป็น 0.041 ต่อนาโนเมตร  

เมื่อก าหนดให้อุณหภูมิของกลไกอ่ืน ๆ ในมัดขนมีค่าคงที่เท่ากับ 300 เคลวิน และเพิ่ม

อณุหภูมิในฟังกช์ัน 𝑝𝑜 จาก 280 เคลวิน เป็น 320 เคลวิน พบว่าความถ่ีของการสั่นไดเ้องของมัด

ขนมีค่าสงูขึน้และแอมพลิจูดของการสั่นลดลงดงัรูปที่ 4.6B โดยความถ่ีของการสั่นของมดัขนมีค่า

สงูขึน้กบัอณุหภมูิแบบเชิงเสน้  

ในงานวิจยันีม้ีสมมติฐานเบือ้งตน้ว่าเสียงเอสโอเออีที่มีความถ่ีต่าง ๆ กนัอาจเกิดจากการสั่น

ของกลุ่มมัดขนที่มีค่า 𝐾gs ต่างกัน และในหัวขอ้ 4.2.1 เราไดแ้สดงว่าค่า 𝐾gs เป็นพารามิเตอรท์ี่

สามารถควบคุมความถ่ีของการสั่นของมัดขนได ้ในหัวขอ้นีจ้ึงศึกษาการเปลี่ยนแปลงความถ่ีของ

การสั่นของมดัขนที่มีค่า 𝐾gs ต่าง ๆ กนั โดยพบว่า ความถ่ีของการสั่น และขนาดการเปลี่ยนแปลง

ความถ่ีกบัอณุหภมูิ มีค่าเพิ่มขึน้เมื่อลดค่า 𝐾gs ดงัแสดงในรูปที่ 4.6C  
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เมื่อค านวณค่าความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิ (𝑑𝑓/𝑑𝑇) โดยที่แต่ละจุดขอ้มูล

ค านวณจากความชันของกราฟความถ่ีและอุณหภูมิจาก รูปที่  4.6C พบว่าความไวต่อการ

เปลี่ยนแปลงอุณหภูมิมีค่าขึน้กับความถ่ีอา้งอิงหรือความถ่ีที่อุณหภูมิ 300 เคลวิน แบบพหุนาม

ก าลงัสอง (รูปที่ 4.6D) นอกจากนีเ้พื่อตรวจสอบแนวโนม้ความสมัพนัธด์งักลา่ว จึงไดเ้ปลี่ยนชดุตวั

แปรทั้งหมด 4 ชุด จากตาราง 3.1 พบว่าความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิมีแนวโน้มขึน้กับ

ความถ่ีอา้งอิงใกลเ้คียงกนั โดยอาจประมาณเป็นฟังกช์นัพหนุามก าลงัสองดงัแสดงในรูปที่ 4.7  

 
รูปที่ 4.6 ผลของการเปล่ียนแปลงอุณหภูมิใน po ต่อการสั่นของมัดขน A) แสดงฟังก์ชันความน่าจะเป็นที่ช่อง

ไอออนจะเปิดเมื่อต าแหน่งของไมโอซินมีค่าคงที่เท่ากบัค่าเฉล่ีย ที่อณุหภูมิ 300 เคลวิน (เสน้ประสีด า) และ 320 

เคลวิน (เสน้สีแดง) B) การสั่นของมัดขนที่อุณหภูมิ 300 เคลวิน (เสน้สีด า) และ 320 เคลวิน (เสน้สีแดง) C) 

แสดงความถ่ีของการสั่นที่อุณหภูมิต่าง ๆ โดยกราฟแต่ละเสน้ไดจ้ากการจ าลองการสั่นโดยมีค่า  Kgs ที่แตกต่าง

กนัในหน่วยมิลลินิวตนัต่อเมตร D) แสดงความสมัพนัธร์ะหว่างความไวต่อการเปล่ียนแปลงอุณหภูมิกับความถ่ี

อา้งอิงแบบพหนุามก าลงัสอง 
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รูปท่ี 4.7 แสดงความสมัพนัธร์ะหว่างความไวต่อการเปล่ียนแปลงอณุหภมูิและความถ่ีอา้งอิงที่ชดุตวัแปรต่าง ๆ  

อย่างไรก็ตาม ในหวัขอ้ 4.2.2 เราไดแ้สดงว่าค่า 𝐾sp เป็นอีกพารามิเตอรห์นึ่งที่สามารถ

ควบคมุความถ่ีของการสั่นของมัดขนได ้เราจึงพิจารณาค่าการเปลี่ยนแปลงความถ่ีเนื่องจากการ

เปลี่ยนแปลงอุณหภูมิของมัดขนที่มีค่า 𝐾sp ต่าง ๆ กัน โดยพบว่าการเปลี่ยนแปลงความถ่ีกับ

อุณหภูมิมีค่าเพิ่มขึน้เมื่อเพิ่มค่า 𝐾sp โดยค่า 𝐾gs มีค่าคงที่เท่ากับ 800 ไมโครนิวตันต่อเมตร ดัง

แสดงในรูปที่  4.8A เมื่อพิจารณาความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิ  โดยที่แต่ละจุดข้อมูล

ค านวณจากความชันของกราฟความถ่ีและอุณหภูมิจาก รูปที่  4.8A  พบว่าความไวต่อการ

เปลี่ยนแปลงอณุหภูมิมีค่าเพิ่มขึน้กบัความถ่ีที่อณุหภูมิ 300 เคลวิน ซึ่งอาจพิจารณาไดเ้ป็นฟังกช์นั

พหุนามก าลงัสอง และเมื่อเปลี่ยนชุดตัวแปร 4 ชุดที่แตกต่างกนั จากตาราง 3.1 พบว่าความไวต่อ

การเปลี่ยนแปลงอณุหภมูิยงัมีค่าขึน้กบัความถ่ีอา้งอิงดงัแสดงในรูปที่ 4.9 

อย่างไรก็ตามเมื่อเทียบกรณีที่ผ่านมา ซึ่งก าหนดใหม้ัดขนมีค่า  𝐾gs ต่าง ๆ กัน พบว่า

กราฟความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิในกรณีเปลี่ยนค่า 𝐾sp มีใกลเ้คียงกับฟังกช์ันแบบเชิง

เสน้ (รูปที่ 4.8B) ซึ่งสอดคลอ้งกับผลการทดลองนอ้ยกว่า ดังนัน้ ในการศึกษาต่อไปในงานวิจยันี ้

จะอยู่ภายใตส้มมติฐานที่ว่า ความถ่ีของการสั่นของมดัขนถกูก าหนดโดยค่า 𝐾gs เท่านัน้ 
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รูปท่ี 4.8 A) แสดงความถ่ีของการสั่นที่อณุหภมูิต่าง ๆ โดยกราฟแต่ละเสน้ไดจ้ากการจ าลองการสั่นโดยมีค่า Ksp 
ที่แตกต่างกันในหน่วยมิลลินิวตนัต่อเมตร B) แสดงความสมัพนัธร์ะหว่างความไวต่อการเปล่ียนแปลงอุณหภูมิ
กบัความถ่ีอา้งอิงแบบพหนุามก าลงัสอง  

 
รูปท่ี 4.9 แสดงความสมัพนัธร์ะหว่างความไวต่อการเปล่ียนแปลงอณุหภมูิและความถ่ีอา้งอิงที่ตวัแปรต่าง ๆ  

เราสามารถอธิบายการเปลี่ยนแปลงความถ่ีของการสั่นเนื่องจากการเปลี่ยนแปลง

อณุหภูมิในฟังกช์นั 𝑝𝑜 ไดจ้ากแผนภาพพลงังาน โดยเมื่อพิจารณา ณ ต าแหน่งไมโอซินคงที่ 𝑋𝑎 =

𝑋a,mean พบว่าการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิจาก 300 เคลวิน เป็น 320 เคลวิน มีผลท าใหก้ าแพงศกัย์

มีค่าลดลงจาก 23.3 เซปโตจูล เป็น 18.0 เซปโตจูล และระยะห่างระหว่าง 2 จุดเสถียรมีค่าลดลง

จาก 29.7 นาโนเมตร เป็น 28.7 นาโนเมตร ดังรูปที่ 4.10A เมื่อพิจารณาระยะห่างระหว่าง 2 จุด

เสถียรและก าแพงศักย์ที่อุณหภูมิค่าต่าง ๆ พบว่าปริมาณทั้งสองมีค่าลดลงแบบเชิงเส้นกับ

อณุหภูมิในช่วง 280 ถึง 320 เคลวิน ดงัแสดงในรูปที่ 4.10B และ C ตามล าดบั ดังนัน้ เมื่อก าแพง

ศักยม์ีขนาดลดลงจึงท าใหไ้มโอซินเคลื่อนที่ดว้ยแอมพลิจูดที่สั้นลงก็สามารถท าใหม้ัดขนเปลี่ยน
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สถานะไปยงัจุดเสถียรใหม่ได ้นอกจากนีก้ารลดลงของระยะห่างระหว่างจุดเสถียรยงัส่งผลใหแ้อม

พลิจูดของการสั่นของมดัขนลดลงอีกดว้ย ดงันัน้การเพิ่มอณุหภมูิจึงท าใหแ้อมพลิจดูของทัง้การสั่น

ของมดัขนและไมโอซินลดลง  

เมื่อค านวณอัตราเร็วของไมโอซินในช่วงที่ช่องไอออนเปิด ดังแสดงในรูปที่ 4.10D 

พบว่าอตัราเรว็มีค่าลดลงเมื่ออณุหภูมิเพิ่มขึน้ อย่างไรก็ตาม อตัราเร็วของไมโอซินไดร้บัผลกระทบ

จากการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิน้อยกว่าแอมพลิจูด โดยพิจารณาไดจ้ากในช่วงการเปลี่ยนแปลง

อุณหภูมิจาก 280 ถึง 320 เคลวิน อัตราเร็วของไมโอซินลดลง 7% ในขณะที่แอมพลิจูดของไม

โอซินลดลง 28% การพิจารณาดังกล่าวสามารถอธิบายการเพิ่มขึน้ของความถ่ีของการสั่นของไม

โอซินและมดัขนเมื่ออณุหภมูิสงูขึน้ 

 
รูปที่ 4.10 ผลของการเปล่ียนแปลงอุณภูมิต่อแผนภาพพลังงาน  A) แผนภาพพลังงานที่อุณหภูมิ 300 เคลวิน 
และ 320 เคลวิน B) ระยะห่างระหว่างจุดเสถียรสองจุดในแผนภาพพลงังานลดลงแบบเชิงเสน้กับอุณหภูมิ C) 
แสดงความสูงของก าแพงศักยข์องมัดขนที่มีค่าลดลงแบบเชิงเสน้เมื่ออุณหภูมิสงูขึน้ D) แสดงแอมพลิจูดและ
อตัราเรว็ของไมโอซินในช่วงช่องไอออนเปิดที่อณุหภมูิต่าง ๆ  
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4.3.1.2 ผลของค่าผลต่างพลงังานภายในของช่องไอออน 

การศึกษาในหวัขอ้ 4.3.1.1 บ่งชีว้่าการเปลี่ยนแปลงรูปร่างของแผนภาพพลงังานของ

ช่องไอออนสามารถส่งผลต่อความถ่ีและแอมพลิจูดของการสั่นของมัดขนได ้อย่างไรก็ตาม จาก

สมการ (2.4) สมบติัภายใน (Intrinsic property) อย่างหนึ่งของช่องไอออนที่อาจส่งผลต่อรูปร่าง

ของแผนภาพพลังงาน คือผลต่างของพลังงานระหว่างสถานะที่ช่องไอออนเปิดและปิดเมื่อไม่มี

พลงังานศกัยเ์นื่องจากแรงภายนอกจากทิปลิงก ์(𝛥𝐸0) โดยเมื่อ 𝛥𝐸0 มีค่าเป็นบวก พลงังานศกัย์

ของสถานะช่องไอออนเปิดจะสูงกว่าพลงังานในสถานะช่องไอออนปิด 𝛥𝐸0 เป็นค่าที่บ่งบอกค่า

ความน่าจะเป็นที่ช่องไอออนจะเปิด เมื่อมัดขนอยู่ที่ต  าแหน่ง 𝑋 = 0 และ 𝑋𝑎 = 0 หรือ resting 

open probability (𝑝o,0)  ดงันี ้
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โดยการศึกษาในหวัขอ้ที่ผ่านมา เราไดก้ าหนดค่า 𝑝o,0 = 0.5 กล่าวคือ หากมดัขนอยู่ที่

ต  าแหน่ง 𝑋 = 0 และ 𝑋𝑎 = 0 และไม่มีแรงภายนอกใด ๆ มากระท า ช่องไอออนครึ่งหนึ่งจะอยู่ใน

สถานะเปิด และอีกครึ่งหนึ่งจะอยู่ในสถานะปิด และในหัวข้อนี ้เราจะศึกษาการเปลี่ยนแปลง

ความถ่ีของมดัขนที่มีค่า 𝛥𝐸0 ต่าง ๆ กนั  

เมื่อค านวณแผนภาพพลงังานของช่องไอออน พบว่า  เมื่อค่า 𝛥𝐸0 มีขนาดต่างกัน ซึ่ง

ส่งผลให้ค่า 𝑝o,0 มีค่าต่างกันด้วย แผนภาพพลังงานที่ต  าแหน่ง 𝑋 = 0 และ 𝑋𝑎 = 0 มีลักษณะ

ความสมมาตรแตกต่างกนั (รูปที่ 4.11A) โดยเมื่อ 𝛥𝐸0 มค่ีาประมาณ 78 เซปโตจูล สถานะทัง้สอง

ของช่องไอออนจะมีพลงังานศักยเ์ท่ากัน นั่นคือ 𝑝o,0 = 0.5 และเมื่อ 𝛥𝐸0 มีค่าสูงขึน้ สถานะปิด

ของช่องไอออนจะมีพลงังานต ่ากว่าสถานะเปิด นั่นคือ  𝑝o,0 < 0.5   

อย่างไรก็ตาม เมื่อมดัขนเกิดการสั่น ช่วงต าแหน่งของ 𝑋 และ 𝑋𝑎จะสอดคลอ้งกบัช่วงที่

แผนภาพพลงังานมีความสมมาตร กล่าวคือ ค่ากลางของ  𝑋 และ 𝑋𝑎จะเป็นค่าที่สอดคลอ้งกบัค่า 

𝑝𝑜 ประมาณ 0.5 เช่นเดิม (รูปที่  4.11B) ดังนั้น ค่า  𝛥𝐸0 ที่แตกต่างกันไม่ได้ท าให้รูปร่างของ

แผนภาพพลงังานแตกต่างกนัในระหว่างการสั่น แต่ท าใหม้ดัขนสั่นรอบต าแหน่งเฉลี่ยที่ไม่เท่ากัน 

(รูปที่ 4.11C) 

เราพบว่า แมว้่ารูปรา่งของแผนภาพพลงังานจะไม่ต่างกนั แต่ความถ่ีของการสั่นกลบัมี

ค่าไม่เท่ากัน โดยมีความถ่ีสูงสุดที่ค่า 𝛥𝐸0 หนึ่ง ๆ (รูปที่ 4.11D) และแอมพลิจูดของการสั่นไม่
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ขึ ้นกับ𝛥𝐸0 อย่างมีนัยส าคัญ  ดังนั้นการเปลี่ยนแปลงของความถ่ีอาจเป็นผลมาจากการ

เปลี่ยนแปลงอัตราเร็วในการเคลื่อนที่ของมดัขนและไมโอซิน เนื่องจากค่ากลางของ 𝑋 และ 𝑋𝑎 ที่

เปลี่ยนไป  

 
รูปที่ 4.11 ผลจากการเปล่ียนแปลงพลงังานภายในต่อแผนภาพพลงังาน A) แผนภาพพลงังานเมื่อไมโอซินอยู่ที่
ต  าแหน่ง Xa = 0 เมื่อ 𝛥E0 เท่ากับ 75 (เส้นสีด า), 85 (เสน้สีแดง) และ 90 (เสน้สีน า้เงิน) เซปโตจูล B) แสดง
ฟังกช์นัความน่าจะเป็นของการเปิดของช่องไอออนและต าแหน่งของมดัขน จดุวงกลมแสดงค่ากลางของ X และ 
Xa C) แสดงแผนภาพพลงังานเมื่อไมโอซินอยู่ที่ต  าแหน่งเฉล่ีย จดุวงกลมแสดงค่ากลางของ X และ Xa D) แสดง
ความถ่ีของการสั่นของมดัขนที่ค่า 𝛥E0 ต่าง ๆ  

เมื่อเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิในสมการ (2.4) เมื่อ 𝐾gs มีค่าคงที่เท่ากับ 800 ไมโครนิวตัน

ต่อเมตร เราพบว่าความถ่ีของการสั่นของมดัขนมีการเปลี่ยนแปลงดังรูปที่ 4.11D  ซึ่งความถ่ีของ

การสั่นมีค่าเพิ่มขึน้กับค่า 𝛥𝐸0 โดยอาจแสดงจุดสูงสุดได้เมื่ออุณหภูมิมีค่าสูง เช่น 320 เคลวิน 

(เสน้สีม่วง รูปที่ 4.11D) 

 เมื่อค านวณผลต่างระหว่างความถ่ีที่อณุหภมูิใด ๆ และความถ่ีที่อณุหภมูิอา้งอิงที่ 300 

เคลวิน พบว่า มัดขนที่มีค่า 𝛥𝐸0 ไม่เท่ากันจะมีความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิต่างกัน โดย 
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การเปลี่ยนแปลงความถ่ีมีค่าสงูสุดเมื่อ 𝛥𝐸0 อยู่ในช่วง  80 ถึง 100 เซปโตจูล ซึ่งสอดคลอ้งกับค่า

𝑝o,0 ประมาณ 0.003 - 0.26 ดงัแสดงในรูปที่ 4.12A  

เมื่อก าหนดค่า 𝛥𝐸0 ใหส้อดคลอ้งกบั 𝑝o,0 เท่ากบั 0.009, 0.2 และ 0.5 พบว่า ความไว

ต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิแสดงความสัมพันธ์แบบพหุนามก าลังสองกับความถ่ีอ้างอิง และ

แม้ว่าที่  𝑝o,0 เท่ากับ 0.009 จะมีความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณภูมิสูงสุดใน รูปที่ 4.12A แต่

เนื่องจากความถ่ีที่อุณหภูมิอา้งอิงมีค่ามากกว่าในกรณี 𝑝o,0 เท่ากับ 0.2 และ 0.5 จึงท าให้มีค่า

ความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมินอ้ยกว่า (รูปที่ 4.12B) นอกจากนี ้เมื่อก าหนดให ้𝑝o,0 เท่ากบั 

2×10-6 ความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิแสดงความสมัพนัธแ์บบเสน้ตรงกบัความถ่ีที่อณุหภูมิ

อา้งอิง (รูปที่ 4.12B) เราจะพิจารณากลไกที่อธิบายการผลการจ าลองดงักลา่วในหวัขอ้ 4.3.2.3 

ส าหรบักรณีค่า 𝐾gs อ่ืน ๆ เมื่อค านวณผลต่างระหว่างความถ่ีที่อุณหภูมิใด  ๆ และ

ความถ่ีที่อุณหภูมิอ้างอิงที่ 300 เคลวิน พบว่าการเปลี่ยนแปลงความถ่ีมีค่าสูงสุดที่ค่า 𝛥𝐸0 ที่

แตกต่างกนั เช่น กรณีที่ 𝐾gs เท่ากบั 750 ไมโครนิวตนัต่อเมตร การเปลี่ยนแปลงความถ่ีมีค่าสงูสุด

ที่ค่า 𝛥𝐸0 ประมาณ 90 เซปโตจูล (รูปที่ 4.13A) และ 𝛥𝐸0 ประมาณ 110 เซปโตจูล ส าหรบักรณี

𝐾gs เท่ากบั 900 ไมโครนิวตนัต่อเมตร (รูปที่ 4.13B) 

 
รูปท่ี 4.12 ผลจากการเปล่ียนแปลงพลงังานภายในต่อความถ่ีของการสั่นของมดัขน  A) การเปล่ียนแปลงความถ่ี
เทียบกับความถ่ีที่อุณหภูมิอา้งอิงที่ 300 เคลวินที่ค่า 𝛥E0 ต่าง ๆ และ Kgs เท่ากับ 800 ไมโครนิวตนัต่อเมตร B) 
แสดงความสมัพนัธร์ะหว่างความไวต่อการเปล่ียนแปลงอุณหภูมิกับความถ่ีอา้งอิง เมื่อ po,0 มีค่าเท่ากบั 0.009, 
0.2 และ 0.5 กรอบส่ีเหล่ียมแสดงจดุขอ้มลูที่ไดจ้ากค่า Kgs เท่ากบั 800 ไมโครนิวตนัต่อเมตร 
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รูปที่ 4.13 การเปล่ียนแปลงความถ่ีเทียบกับความถ่ีที่อุณหภูมิอา้งอิง 300 เคลวินที่ 𝛥E0 ต่าง ๆ A) ส าหรบั Kgs 

เท่ากบั 750 ไมโครนิวตนัต่อเมตร B) ส าหรบั Kgs เท่ากบั 900 ไมโครนิวตนัต่อเมตร 

4.3.1.3 ผลของค่า Kgs ที่ขึน้กบัอณุหภมูิ  

จากงานวิจัยที่ผ่านมาเก่ียวกับการขยับของมัดขนดว้ยการกระตุน้ดว้ยความรอ้นโดย J. 

Azimzadeh และคณะ [18] ไดเ้สนอว่าการเพิ่มอณุหภูมิอาจมีผลท าใหเ้กทติงสปรงิอ่อนตวัหรือลด

ค่าคงที่สปริงของเกทติงสปริง โดยพบว่า เมื่อเพิ่มอุณหภูมิ 4 เคลวิน มัดขนจะเคลื่อนที่ไปในทิศ

บวกดว้ยการกระจดัประมาณ 10 นาโนเมตร ถึง 100 นาโนเมตร  

 ในหัวขอ้นีเ้ราจึงไดท้ าการประมาณค่าการลดลงของ 𝐾gs จากผลการทดลองในงานวิจัย

ดงักล่าว โดยเพิ่มอุณหภูมิจาก 300 เคลวิน เป็น 310 เคลวิน และก าหนดใหค่้า 𝐾gs มีค่าอา้งอิงที่ 

700 ไมโครนิวตนัต่อเมตร พบว่าค่า 𝐾gs ตอ้งลดลงดว้ยอตัรา 8.76 ไมโครนิวตนัต่อเมตรต่อเคลวิน 

จึงจะท าใหเ้มื่ออณุหภูมิสงูขึน้ 10 เคลวิน มดัขนจะขยบัดว้ยขนาดการกระจัด 8.36 นาโมเมตร ซึ่ง

ใกลเ้คียงกบัการผลการทดลองในงานวิจยัดงักลา่วที่ขนาดการกระจดัมีค่าประมาณ 10 นาโนเมตร  

โดยในงานวิจยันีก้  าหนดให ้𝐾gs ลดลงแบบเชิงเสน้กบัอณุหภมูิ สอดคลอ้งกบัสมการ (3.1) 

( )0

0

gs

gs

K
T T

K



= −  

เมื่อ 𝛼 คือ สมัประสิทธิ์การลดลงของ 𝐾gs , 𝐾gs0 และ 𝑇0 คือ ค่าคงที่สปริงของทิปลิงกแ์ละอณุหภูมิ

ที่  300 เคลวิน จากการประมาณค่า 𝛼 จากผลงานทดลองในงานวิจัยข้างต้น พบว่าค่า 𝛼 มี

ค่าประมาณ 1×10-2 อย่างไรก็ตาม การกระจดัของมดัขนในงานวิจยัของ J. Azimzadeh และคณะ 

[18] อาจเป็นผลจากหลายกระบวนการร่วมกัน ในหัวข้อนี ้เราจึงศึกษาผลของอุณหภูมิเมื่อ
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สัมประสิทธิ์การเปลี่ยนแปลงค่า 𝐾gs กับอุณหภูมิน้อยกว่าค่าที่ประมาณได้ คือประมาณ 0 ถึง 

5×10-3  

เมื่อก าหนด 𝐾gs(𝑇) เป็นฟังกช์นัของอณุหภมูิ สมการ (2.4) จึงอยู่ในรูป 
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 − − −

+

 (4.2) 

เราพบว่าการลดลงของ 𝐾gs เนื่องจากการเพิ่มอณุหภูมิมีผลใหค้วามชนัของกราฟระหว่าง

ความถ่ีและอณุหภูมิมีค่าสงูขึน้ ดงัแสดงในรูปที่ 4.14B  โดยส าหรบัค่า 𝛼 = 5×10-3 พบว่าความชนั

มีค่าเพิ่มขึน้จาก 0.05 เฮิรตซ์ต่อเคลวิน เป็น 0.12 เฮิรตซ์ต่อเคลวิน ส่งผลให้ความไวต่อการ

เปลี่ยนแปลงอุณหภูมิมีค่าสูงขึน้ดังแสดงในรูปที่ 4.14C ที่แสดงความไวต่อการเปลี่ยนแปลง

อณุหภูมิที่ 𝛼 ค่าต่าง ๆ ไดแ้ก่ 0, 6.25×10-4, 1.25×10-3, 2.5×10-3, 3.75×10-3 และ 5×10-3 โดยค่า

ความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิมีค่าสงูขึน้เมื่อ 𝛼 สงูขึน้ตามล าดบั การเพิ่มขึน้ของความไวต่อ

การเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิดงักล่าวสอดคลอ้งกบัผลการศึกษาในหวัขอ้ 4.2 ซึ่งแสดงว่าเมื่อค่า 𝐾gs

ลดลงท าใหค้วามถ่ีของการสั่นมีค่าสงูขึน้ 

แนวโนม้การเพิ่มขึน้ของค่าความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิเมื่อเพิ่มค่า 𝛼 สามารถพบ

ได้ในกรณีที่ใช้ชุดตัวแปรชุดอ่ืน ๆ เช่น set 1 และ set 3 และค่าความไวต่อการเปลี่ยนแปลง

อณุหภมูิยงัมีค่าขึน้กบัอณุหภมูิอา้งอิงแบบพหนุามก าลงัสอง 
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รูปที่ 4.14 ผลของค่า Kgs ที่ขึน้กับอุณหภูมิต่อการสั่นของมดัขน  A) แสดงการเปล่ียนแปลงค่า Kgs กับอุณหภูมิ
เมื่อ α = 5×10-3 (เส้นด า) และเมื่อ α = 0 (เส้นประสีแดง) Kgs0 = 900 ไมโครนิวตันต่อเมตร B) แสดงการ
เปล่ียนแปลงความถ่ีของการสั่นของมัดขนในกรณีที่ Kgs ขึน้กับอุณหภูมิ α = 5×10-3 (เสน้สีด า) และ ไม่ขึน้กับ
อณุหภมูิ α = 0 (เสน้ประสีแดง) C) แสดงความไวต่อการเปล่ียนแปลงอณุหภมูิที่ α ค่าต่าง ๆ  

 
รูปที่ 4.15 ความสมัพนัธร์ะหว่างความไวต่อการเปล่ียนแปลงอุณหภูมิและความถ่ีอา้งอิงที่อุณหภูมิ 300  เคลวิน 
ส าหรบั α เท่ากบั 0 และ 0.005  A) กรณีที่ใชต้วัแปร Set 1 B) กรณีที่ใชต้วัแปร Set 3  
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4.3.2 ผลเฉลยเชิงวิเคราะห ์(Analytical solutions) 

ในหัวขอ้นีเ้ป็นการน าเสนอผลเฉลยเชิงวิเคราะหเ์พื่อสนับสนุนผลการเปลี่ยนแปลงความถ่ี

ของการสั่นจากการจ าลองเชิงตวัเลขของแบบจ าลองเกทติงสปริงในกรณีที่อุณหภูมิเปลี่ยนแปลง

เฉพาะใน 𝑝𝑜 ดังแสดงในสมการ (2.4) โดยจากรูปที่ 4.1 ไดแ้สดงว่าอัตราเร็วของไมโอซินในช่วง

ช่องไอออนเปิดและปิดสามารถประมาณได้เป็นค่าคงที่ เราจึงค านวณคาบของการสั่นโดยหา

อตัราสว่นระหว่างแอมพลิจดูของการสั่นของไมโอซิน และอตัราเรว็ในช่วงที่ช่องไอออนเปิดหรือปิด 

4.3.2.1 แอมพลิจดูของการสั่นของมดัขนและไมโอซิน  

แม้ว่าแอมพลิจูดของการสั่นของมัดขนจะสามารถค านวณได้จากระยะห่างระหว่าง

ต าแหน่งต ่าสดุทัง้สองของแผนภาพพลงังาน แต่แอมพลิจูดของไมโอซินไม่สามารถค านวณไดด้ว้ย

วิธีเดียวกัน ในหัวขอ้นีเ้ราจึงใชห้ลกัการที่อธิบายการสั่นไดเ้องของมัดขนว่าเกิดจากการเคลื่อนที่

ของโมโอซินมอเตอรท์ าใหเ้กิดการเปลี่ยนแปลงของจุดเสถียรหรือจุดที่ 𝐹 = 0 น าไปสู่การเคลื่อนที่

ของมัดขนเพื่อไปอยู่ที่จุดเสถียร(stable fixed point) ใหม่ กราฟระหว่างแรงและต าแหน่งของมัด

ขนที่ค่าต าแหน่งของไมโอซินต่างๆสามารถแสดงดงัรูปที่ 4.16  

 
รูปที่ 4.16 กราฟความสัมพันธ์ระหว่างแรงและต าแหน่งของมัดขนระหว่างการสั่น เมื่อ ไมโอซินอยู่ที่ต  าแหน่ง 
ต่าง ๆ ไดแ้ก่ ต าแหน่งการกระจดัต ่าสดุ(เสน้สีน า้เงิน) ต าแหน่งการกระจดัสงูสดุ(เสน้สีแดง) และต าแหน่งค่ากลาง

(เสน้สีด า) 

ดงันัน้แอมพลิจดูแบบพีคทพูีค (Peak-to-peak amplitude) ของการสั่นของมดัขนสามารถ

ประมาณไดจ้ากระยะห่างระหว่างจุด a’และ b’  โดยการหาต าแหน่งของ a’ และ b’  สามารถค านวณ

ไดโ้ดยอาศัยจุดสูงสุดและจุดต ่าสุดของกราฟระหว่างแรงและต าแหน่ง จาก รูปที่ 4.16 จะพบว่า

กราฟของแรงมีจุดเปลี่ยนความชนั 2 จุด ไดแ้ก่ a และ b ซึ่งค านวณไดจ้าก 𝑑𝐹/𝑑𝑥 = 0 เมื่อ 𝑋𝑎

คงที่ 
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 𝐹 = 𝑁𝛾𝐾gs(𝛾𝑋 − 𝑋𝑎 − 𝑝𝑜𝑑) + 𝐾sp(𝑋 − 𝑋sp) (4.3) 

 𝑑𝐹

𝑑𝑋
=

𝑑

𝑑𝑋
𝑁𝛾𝐾gs(𝛾𝑋 − 𝑋𝑎 − 𝑝𝑜𝑑) + 𝐾sp(𝑋 − 𝑋sp) = 0 (4.4) 

เมื่อแกส้มการจะไดต้ าแหน่ง 𝑋 ที่จดุสงูสดุ a และต ่าสดุ b ส าหรบั 𝑋𝑎 ใด ๆ 

 𝑋 =
𝑐1+𝑋𝑎+

𝑑

2

𝛾
 (4.5) 

โดยที่ 𝑐1 =
𝛥𝐸0−𝑘𝐵𝑇 𝑙𝑛 𝑐2

𝐾gs𝑑
  𝑐2 =

(1−2𝐶3)±√1−4𝐶3

2𝐶3
 และ 𝑐3 =

(𝑁𝛾2𝐾gs+𝐾sp)𝑘𝐵𝑇

𝑁𝛾2𝐾gs
2𝑑2   

เมื่อไมโอซินเคลื่อนไปในทิศทางลบจาก𝑋𝑎 = 𝑋a,mean (รูปที่ 4.16 เสน้สีด า) ไปยัง 𝑋𝑎 = 𝑋a,min 

(รูปที่ 4.16 เสน้สีน า้เงิน) จุดยอด a จะเคลื่อนที่ไปยงัจดุ a’ ในทางตรงกนัขา้มหากไมโอซินเคลื่อนที่

ไปในทิศทางบวกจาก 𝑋𝑎 = 𝑋a,meanไปยัง 𝑋𝑎 = 𝑋a,max (รูปที่ 4.16 เส้นสีแดง) จุดยอด b จะ

เคลื่อนที่ไปยังจุด b’ ดังนั้นจะได้ว่า 𝐹(𝑋𝑎) = 𝐹(𝑋a') = 0 และ 𝐹(𝑋𝑏) = 𝐹(𝑋b') = 0 นั่นคือ 

แทนค่าสมการ (4.5) ลงในสมการ (4.3) เมื่อแกส้มการจะไดว้่าต าแหน่งของไมโอซิน 𝑋a,min และ

𝑋a,max มีค่าเท่ากบั 

 
2

gs 2
a sp 1 1

sp 2

1

1 2 2

N K c d d
X X c c

K c




 −
= − − − − 

+ 
 (4.6) 

แทนค่าสมการ (4.6) ลงในสมการ (4.5) จะไดว้่าต าแหน่งที่จดุ a’ และ b’ คือ 

 gs 2
sp 1

sp 2

1

1 2

N K c d
X X c

K c

  −
= − − 

+ 
 (4.7) 

ดงันัน้แอมพลิจดูแบบพีคทพูีคของการสั่นของมดัขนและไมโอซินสามารถเขียนไดเ้ป็น 

 3 3B
3

gs 3

1 2 1 42
ln 1 4

2

c ck T
X d c

K d c





  − − −
 = + −  

    

 (4.8) 

 ( ) 3 3B
a 3

gs 3

1 2 1 42
1 ln 1 4

2

c ck T
X d c

K d c
 

 − − −
 = + + − 

 
 

 (4.9) 

โดย ( )2

gs sp B

3 2 2 2

gs

N K K k T
c

N K d





+
= และ 

2

gs

sp

N K

K


 =  

 

เมื่ อ เปรียบเทียบกับผลการจ าลองเชิงตัวเลข พบว่าผลจากการค านวณมีความ

คลาดเคลื่อนประมาณ 6% ความคลาดเคลื่อนนีอ้าจเกิดจากการประมาณในการค านวณว่ามดัขน

มีการกระจัดสูงสุดเมื่อไมโอซินมีการกระจัดสูงสุด ซึ่งผลจากการจ าลองเชิงตัวเลขแสดงว่าการ

กระจดัสงูสดุของไมโอซินอาจเกิดขึน้เมื่อมดัขนมีต าแหน่งต ่ากว่าค่าสงูสดุเล็กนอ้ย 
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เมื่อเพิ่มอณุหภมูิในสมการ (4.8) และ (4.9) พบว่าแอมพลิจดูของการสั่นของมดัขนและไม

โอซินในช่วงอณุหภูมิ 280 เคลวินถึง 320 เคลวินมีค่าลดลงแบบเชิงเสน้ สอดคลอ้งกับผลจากการ

จ าลองเชิงตวัเลขของแบบจ าลองเกทติงสปรงิดงัรูปที่ 4.17  

 
รูปที่ 4.17 แสดงการเปรียบเทียบผลจากการจ าลองเชิงตัวเลข (เส้นประ) และการค านวณดว้ยผลเฉลยเชิง
วิเคราะห ์(เสน้ทึบ) A) แอมพลิจดูของการสั่นของมดัขนที่อณุหภมูิต่าง ๆ B) แอมพลิจูดของการสั่นของไมโอซินที่
อณุหภมูิต่าง ๆ 

4.3.2.2 ความเรว็ของไมโอซิน 

ความเรว็ของไมโอซินสามารถอธิบายไดด้ว้ยสมการการเคลื่อนที่ (2.6) 

( ) ( )a

gs a o es a es

dX
C S K X X p d K X X

dt
 = − + − − − −   

แทนค่า 𝛾𝑋 − 𝑋𝑎จากสมการ (2.4) ลงในสมการ (2.6) 

 ( )
( )

0

Ba

gs es a es

ln 1 1 1

2

o

o

E k T pdX
C S p K d K X X

dt d

   − −  
= − + + − − −        

 (4.10) 

จากสมการ (4.10) พบว่าอัตราเร็วของไมโอซินมีค่าขึน้กับทั้งอุณหภูมิ 𝑇 และผลต่างพลังงาน

ภายใน 𝛥𝐸0 ดังแสดงในรูปที่ 4.18 พบว่าอัตราเร็วของไมโอซินมีการเปลี่ยนแปลงเนื่องจากการ

เพิ่มอุณหภูมิในช่วง 280 ถึง 320 เคลวิน เพียง 0.14% ต่อเคลวิน ซึ่งสามารถประมาณได้ว่ามี

ค่าคงที่กบัอณุหภูมิในช่วงดงักลา่ว ในขณะที่อตัราเร็วของไมโอซินในช่วงที่ช่องไอออนเปิดมีค่าเพิ่ม

ขึน้กบัพลงังานภายในแบบเชิงเสน้อย่างชัดเจน ดงันัน้ ในการค านวณในหัวขอ้ถดัไป เราประมาณ

อตัราเรว็ของไมโอซินในช่วงที่ช่องไอออนเปิดในช่วงอณุหภูมิ 280 ถึง 320 เคลวินว่าขึน้กบัค่า 𝛥𝐸0 

เท่านัน้ และอตัราเรว็ของไมโอซินในช่วงช่องไอออนปิดอาจประมาณไดว้่าเป็นค่าคงที่ 
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รูปที่ 4.18 A) แสดงอตัราเร็วของไมโอซินในช่วงที่ช่องไอออนเปิดและปิดที่อุณหภูมิต่าง ๆ B) แสดงการเพิ่มขึน้
แบบเชิงเสน้ของอตัราเรว็ของไมโอซินในช่วงที่ช่องไอออนเปิดกบัค่า 𝛥E0 และค่อนขา้งคงที่ในช่วงช่องไอออนปิด 

 

4.3.2.3 ความถ่ีของการสั่นและความไวต่ออณุหภมูิของมดัขน 

ความถ่ีของการสั่นของมดัขนสามารถประมาณไดจ้ากระยะเวลาที่ไมโอซินเคลื่อนที่ไปกลบั

หนึ่งรอบ พิจารณาใหไ้มโอซินเคลื่อนที่ดว้ยอตัราเร็วคงที่ทัง้ช่วงช่องไอออนเปิดและปิด โดยแอมพลิ

จูดของการสั่นของไมโอซินมีค่าขึน้กับอณุหภูมิแบบเชิงเสน้ดงัแสดงในรูปที่ 4.17 ซึ่งสามารถเขียน

ฟังกช์นัไดใ้นรูป 𝛥𝑋𝑎 ∼ 𝑎1𝑇 + 𝑎0 เมื่อ 𝑎0 และ 𝑎1คือ ค่าคงที่ และความเร็วของไมโอซินยังขึน้กับ

𝛥𝐸0แบบเชิงเส้นดังรูปที่  4.18 ซึ่งสามารถเขียนฟังก์ชันได้ในรูป 𝑣𝑎 ∼ 𝑎2𝛥𝐸0 + 𝑎3และ 𝑣𝑎 ∼

𝑏2𝛥𝐸0 + 𝑏3 โดยที่  𝑎1< 0 จากการพิจารณาในรูปที่ 4.10 ซึ่งแสดงว่าแอมพลิจูดของการสั่นไม่

ขึน้อยู่กับค่า 𝛥𝐸0 เราสามารถก าหนดใหส้มัประสิทธิ์ทัง้หมดมีค่าไม่ขึน้กับ 𝛥𝐸0 นอกจากนี ้จาก

ขอ้มลูในรูปที่ 4.18B สามารถสรุปไดว้่า |𝑏2|<<|𝑎2| และ 𝑎3<0 

คาบการสั่นสามารถประมาณไดจ้าก  𝜏 ∼
𝛥𝑋𝑎

𝑣
 โดยระยะเวลาการเคลื่อนที่ของไมโอซิน

ในช่วงช่องไอออนเปิด 𝜏openและปิด 𝜏close สามารถเขียนไดเ้ป็น 

 1 0
open 0

2 3

a T a

a E a


+

 +
 (4.11) 

 1 0
close 0

2 3

a T a

b E b


+

 +
 (4.12) 

ความถ่ีของการสั่นสามารถประมาณไดเ้ป็น 

 
1 0 1 0open close

0 0

2 3 2 3

1 1
f

a T a a T a

a E a b E b

 
= =

+ ++
+

 +  +

 (4.13) 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 44 

เนื่องจาก 𝑎1< 0  สมการ (4.13) จึงแสดงว่าความถ่ีมีค่าเพิ่มขึน้เมื่ออุณหภูมิสูงขึน้ เมื่อน าขอ้มูล

จากรูปที่ 4.13 และ 4.14 มาค านวณคาบการเคลื่อนที่ไมโอซิน จะพบว่า คาบในช่วงช่องไอออน

เปิดมีค่าลดลงแบบไม่เชิงเสน้กบัค่า 𝛥𝐸0 และคาบในช่วงที่ช่องไอออนปิดมีค่าเพิ่มขึน้เล็กนอ้ยกับ

ค่า 𝛥𝐸0 ( รูปที่ 4.19)  

 

 
รูปท่ี 4.19 แสดงคาบการสั่นในช่วงที่ช่องไอออนเปิด(เสน้สีด า) และช่องไอออนปิด(เสน้สีแดง) 

จากนัน้พิจารณา 𝑑𝑓/𝑑𝛥𝐸0  

 ( )

( )

( )

( )
1 0 2 1 0 2

2 2 20
0 0

2 3 2 31 0 1 0

0 0

2 3 2 3

1 a T a a a T a bdf

d E a E a b E ba T a a T a

a E a b E b

 
+ + = − − −

     +  ++ +
 + 

 +  + 

 (4.14) 

 ( )

( )

( )

( )
1 0 2 1 0 22

2 20
0 0

2 3 2 3

a T a a a T a bdf
f

d E a E a b E b

 
+ + = +

   +  +
 

 (4.15) 

 

เมื่อค านวณหาค่า 𝛥𝐸0
𝑚𝑎𝑥 ซึ่งเป็นค่า 𝛥𝐸0 ที่ท าใหเ้กิดความถ่ีของการสั่นสงูสดุ จะไดว้่า 

 ( )

( )

( )

( )
1 0 2 1 0 22

2 20
0 0

max
2 max 3 2 max 3

0
a T a a a T a bdf

f
d E a E a b E b

 
+ + = + =

   +  +
 

 (4.16) 

เมื่อแกส้มการจะไดว้่า 

 0 3 3
max

2 2

cb a
E

a cb

 −
 =  (4.17) 
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โดยที่ 𝑐 = √
−𝑎2

𝑏2
 และ |𝑏2|<<|𝑎2| และ 𝑎3<0 จะไดว้่า 𝛥𝐸0

𝑚𝑎𝑥  มี ค่ าค งที่ เป็ นบ วก  กล่ าว คื อ 

ความถ่ีของการสั่นได้เองสามารถมีค่าสูงสุดที่ ค่า 𝛥𝐸0
𝑚𝑎𝑥  ได้ ผลจากการวิเคราะห์ดังกล่าว

สอดคลอ้งกบัผลในรูปที่ 4.11D ซึ่ง 𝛥𝐸0
𝑚𝑎𝑥  มีค่าคงที่ไม่ขึน้กบัอณุหภมูิ  

 

นอกจากนีเ้มื่อพิจารณาความไวต่ออณุหภมูิของการสั่นพบว่า 

 1 1

2 0 0

2 3 2 3
1 0 1 0

0 0

2 3 2 3

1 a adf

dT a E a b E ba T a a T a

a E a b E b

 
= − + 

 +  +   + +
+ 

 +  + 

 (4.18) 

 2 1 1

0 0

2 3 2 3

a adf
f

dT a E a b E b

 − −
= + 

 +  + 
 (4.19) 

โดยที่ 𝑎1< 0 ที่ 𝛥𝐸0 คงที่ ความไวต่ออณุหภมูิแสดงค่าแปรผนัตรงกบัความถ่ีก าลงัสอง  

 2df
f

dT
  (4.20) 

นอกจากนี ้เน่ืองจากสมัประสิทธิ์ 𝑎1,𝑎2,𝑎3,𝑏2 และ 𝑏3ไม่ขึน้กบัค่า 𝛥𝐸0สมการ (4.19) จึงแสดงว่า 

ที่ความถ่ีอา้งอิงหนึ่ง ๆ ความไวต่ออณุหภูมิจะมีค่าลดลงเมื่อค่า 𝛥𝐸0 มีค่าเพิ่มขึน้ ซึ่งท าใหค่้า 𝑝o,0 

มีค่านอ้ยลง ซึ่งสอดคลอ้งกบัรูปที่ 4.12B 

 

4.3.3 ผลกระทบของอณุหภมูิจากปัจจยัอ่ืน ๆ 

นอกจากกลไกที่ เก่ียวข้องโดยตรงกับการถ่ายโอนไอออนที่ ได้รับผลกระทบจากการ

เปลี่ยนแปลงอุณหภูมิแลว้ ยังมีปัจจัยอ่ืน ๆ ที่สามารถไดร้บัผลกระทบจากการเปลี่ยนแปลงของ

อณุหภูมิ เช่น อตัราการเคลื่อนที่ของไมโอซิน อตัราการท างานของการก าจดัแคลเซียมภายในมัด

ขน (calcium extrusion pump) กระแสจากการไหลของแคลเซียมไอออนผ่านช่องไอออน (The 

calcium influx through the transduction channel) สมัประสิทธิ์แรงตา้นจากการเคลื่อนท่ี (Drag 

coefficient) เนื่องจากของไหลภายในหูชัน้ใน รวมทัง้การน าไฟฟ้าของช่องไอออนที่อยู่ภายในตัว

เซลล ์เป็นตน้  อย่างไรก็ตาม ในหวัขอ้นี ้เราจะศกึษาผลของการเปลี่ยนแปลงอณุหภมูิที่มีต่อกระแส

จากการไหลของแคลเซียมไอออนผ่านช่องไอออน  และสัมประสิทธิ์แรงต้านจากการเคลื่อนท่ี

เนื่องจากของไหลภายในหชูัน้ใน  
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4.3.3.1 กระแสจากการไหลของแคลเซียมไอออนผ่านช่องไอออน 

ในแบบจ าลองที่ใชใ้นงานวิจยันี ้กระแสจากการไหลของแคลเซียมไอออนผ่านช่องไอออนมี

ที่มาจากการประมาณสมการกระแสของโกลดแ์มน ฮอดจก์ิน แคทซ ์(Goldman-Hodgkin-Katz 

current) ตามสมการ (2.7) ซึ่งสมการดังกล่าวมีเทอมที่ขึน้กับอุณหภูมิ ดังนั้นจึงอาจมีผลกระทบ

จากการเปลี่ยนแปลงอณุหภมูิของสิ่งแวดลอ้ม 

เราศึกษาผลของการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิในเทอม 𝐼Ca ที่มีต่อการสั่นของมัดขน โดย

ก าหนดใหอ้ณุหภูมิในกระบวนการอ่ืน ๆ มีค่าคงที่เท่ากบั 300 เคลวิน และอณุหภูมิใน 𝐼Ca มีค่าอยู่

ในช่วง 280 ถึง 320 เคลวิน โดยพบว่าความถ่ีของการสั่นมีค่าลดลงแบบเชิงเสน้กบัอณุหภูมิ และมี

อตัราการลดลงที่มากขึน้เมื่อค่า 𝐾gs สงูขึน้(รูปที่ 4.20A) แต่แอมพลิจูดของการสั่นของมัดขนยังมี

ค่าคงที่ไม่ขึน้กบัอณุหภูมิ (รูปที่ 4.20B) ซึ่งผลจากการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิใน 𝐼Ca ต่อความถ่ีและ

แอมพลิจูดดังกล่าวแตกต่างจากผลของการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิในเทอม 𝑝𝑜 ในหัวขอ้ 4.3.1 ที่

แสดงว่าความถ่ีของการสั่นสงูขึน้และแอมพลิจดูของการสั่นลดลงเมื่ออณุหภมูิสงูขึน้ 

เมื่อพิจารณาแผนภาพพลงังานพบว่า การเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิใน 𝐼Ca ไม่ไดเ้ปลี่ยนแปลง

ลกัษณะของแผนภาพพลงังาน จึงเป็นสาเหตทุี่ท าใหแ้อมพลิจูดของการสั่นของมดัขนและไมโอซิน

ไม่เปลี่ยนแปลงกับอุณหภูมิ อย่างไรก็ตาม เมื่อพิจารณาค่า 𝐼Ca ที่อุณหภูมิต่าง ๆ พบว่าการเพิ่ม

อณุหภูมิมีผลท าให ้𝐼Ca มีขนาดลดลง(รูปที่ 4.20C) บ่งบอกว่าปรมิาณแคลเซียมไอออนที่ผ่านเขา้สู่

เซลลข์นมีค่าลดลง สอดคลอ้งกับการลดลงของอัตราเร็วของไมโอซินเมื่ออุณหภูมิสูงขึน้ดังรูปที่ 

4.20D  ซึ่งอาจอธิบายไดด้งันี ้เนื่องจากพนัธะระหว่างแคลเซียมและไมโอซินส่งผลใหไ้มโอซินหลดุ

จากแกนแอกตินไดดี้ขึน้ การไถลของไมโอซินลงตามแกนแอกตินในช่วงที่ช่องไอออนเปิดจึงขึน้อยู่

กบัจ านวนแคลเซียมไอออน การลดลงของกระแสแคลเซียมจึงท าใหไ้มโอซินหลดุออกจากแกนแอก

ตินไดน้อ้ยลง และไถลลงดว้ยอตัราเรว็ที่ต  ่าลง  
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รูปที่ 4.20 แสดงผลจากการเปล่ียนแปลงอุณหภูมิที่มีต่อกระแสของแคลเซียมไอออน A) ความถ่ีของการสั่นที่

อุณหภูมิต่าง ๆ ที่ค่า Kgs ต่าง ๆ ในหน่วยมิลลินิวตันต่อเมตร B) แอมพลิจูดของการสั่นมีค่าคงที่ไม่ขึน้กับ

อณุหภูมิ C) กระแสของแคลเซียมไอออนท่ีความน่าจะเป็นของการเปิดของช่องไอออนค่าต่าง ๆ ที่อุณหภมูิ 300 

เคลวิน (เสน้ประ) และ 320 เคลวิน (เสน้ทึบ) D) แอมพลิจูดและอตัราเร็วของไมโอซินในช่วงที่ช่องไอออนเปิดที่

อณุหภมูิต่าง ๆ  

4.3.3.2 สมัประสิทธิ์แรงตา้นจากการเคลื่อนท่ี  

มดัขนของเซลลข์นภายในหชูัน้ในอยู่ในของเหลวเอนโดลิมฟ์ (Endolymph) ซึ่งโดยทั่วไปการ

เปลี่ยนแปลงอณุหภูมิมีผลต่อความหนืดของของไหล เมื่ออณุหภูมิสงูขึน้ ความหนืดของของเหลว

จะมีค่าลดลง นอกจากนี ้งานวิจัยที่ผ่านมาไดท้ าการทดลองกับเซลลข์นจากหูชัน้ในของกบ และ

แสดงว่าเมื่อความหนืดของของไหลในหชูัน้ในมีค่าลดลงท าใหค้วามถ่ีของการสั่นเพิ่มขึน้ [29] 
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ในหวัขอ้นี ้เราก าหนดใหส้มัประสิทธิ์แรงตา้น (𝜉) จากการเคลื่อนของมดัขนในเอนโดลิมฟ์

มีค่าขึน้กบัอณุหภมูิดงัสมการ [27] 

 𝜉1 =
𝜇1

𝜇2
𝜉2 (4.21) 

โดยที่ 21
0 0 2 2

2 1 2 1 2

1 1 1 1
exp bT cT

T T T T





    
= − + −     

    
 เมื่อ 𝑇2 และ 𝜇2 คืออณุหภูมิและความหนืดที่ 

300 เคลวิน และก าหนดใหส้มัประสิทธิ์ 𝑏 และ 𝑐 ของของเหลวเอนโดลิมฟ์มีค่าเท่ากบัสมัประสิทธิ์

ของน า้ กลา่วคือ 𝑇0 = 273.16 เคลวิน 𝑏 = -4.80 และ 𝑐 = 6.74 

จากการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิพบว่า การเพิ่มขึน้ของอุณหภูมิท าให้ความหนืดของ

ของเหลวมีค่าลดลงแบบไม่เชิงเสน้ดงัแสดงในรูปที่ 4.21A  การเพิ่มอณุหภูมิจาก 300 เคลวิน เป็น 

320 เคลวิน ท าใหค้วามหนืดของของเหลวมีค่าลดลงเป็น 0.7 เท่า เมื่อพิจารณาความถ่ีของการ

สั่นของมัดขน พบว่าความถ่ีมีค่าเพิ่มขึน้เล็กนอ้ย และความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิมีค่า

ขึน้กบัความถ่ีอา้งอิงแบบพหนุามก าลงัสองดงัรูปที่ 4.21B 

เมื่อรวมผลของอุณหภูมิที่มีต่อความหนืดและผลต่อความน่าจะเป็น  𝑝𝑜 พบว่าการที่

สัมประสิทธิ์แรงต้านจากการเคลื่อนท่ีขึน้กับอุณหภูมิยังช่วยให้ความไวต่อการเปลี่ยนแปลง

อณุหภมูิมีค่าสงูขึน้จากกรณีท่ีสมัประสิทธิ์แรงตา้นไม่ขึน้กบัอณุหภมูิดงัรูปที่ 4.21B และรูปที่ 4.22 

 

 
รูปที่ 4.21 ผลจากสัมประสิทธ์ิความหนืดท่ีขึน้กับอุณหภูมิ  A) แสดงอัตราส่วนของความหนืดที่อุณหภูมิต่าง ๆ 
ต่อความหนืดที่อณุหภมูิอา้งอิงที่ 300 เคลวิน B) แสดงความไวต่อการเปล่ียนแปลงอณุหภมูิเมื่อสมัประสิทธ์ิแรง
ตา้นมีค่าขึน้กับอุณหภูมิ(เสน้สีด า) และเมื่อ po ขึน้กับอุณหภูมิ(เสน้สีน า้เงิน) และทั้งสองกระบวนการขึน้กับ
อณุหภมูิ(เสน้สีแดง) จากตวัแปร Set 1 
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รูปที่ 4.22 ความสมัพนัธร์ะหว่างความไวต่อการเปล่ียนแปลงอุณหภูมิและความถ่ีอา้งอิงที่อุณหภูมิ  300 เคลวิน 
เมื่อสัมประสิทธ์ิแรงต้านมีค่าขึน้อุณหภูมิ(เส้นด า) และเมื่อ po ขึน้กับอุณหภูมิ(เส้นสีน ้าเงิน) และทั้งสอง
กระบวนการขึน้กบัอณุหภมูิ(เสน้สีแดง) A) กรณีที่ใชต้วัแปร Set 2 B) กรณีที่ใชต้วัแปร Set 3 

4.4 ผลกระทบจากการเปล่ียนแปลงอุณหภูมิเมื่อรวมกลไกทัง้หมด 

ในหวัขอ้นีเ้ราศึกษาผลของการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิต่อกลไกที่เป็นไปไดท้ัง้หมดที่พิจารณา

ในหวัขอ้ที่ผ่านมา ไดแ้ก่ ความน่าจะเป็นที่ช่องไอออนจะเปิด ค่าคงที่สปริงของเกทติงสปริง กระแส

จากการไหลแคลเซียมไอออน และสมัประสิทธิ์แรงตา้นจากการเคลื่อนท่ีของมดัขนในเอนโดลิมฟ์  

เราพบว่าเมื่อ 𝑝𝑜 𝜉 และ 𝐾gs มีค่าขึน้กบัอณุหภมูิ จะส่งผลใหค้วามถ่ีของการสั่นมีค่าเพิ่มขึน้

เมื่ออุณหภูมิสูงขึน้และความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิมีค่าสูงขึน้กับความถ่ีอา้งอิงแบบพหุ

นามก าลังสอง (เส้นสีฟ้ าใน รูปที่  4.23A) โดยเมื่ อรวม  𝐼Ca(𝑇) มีผลท าให้ความไวต่อการ

เปลี่ยนแปลงอุณหภูมิมี ค่าลดลง (เส้นสี เขียวใน รูปที่  4.23A) และฟังก์ชันความไวต่อการ

เปลี่ยนแปลงอณุหภมูิมีลกัษณะสอดคลอ้งกบัพหนุามก าลงัสองนอ้ยลง 

นอกจากนี ้ เรายังพบว่าผลของการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิต่อ  𝑝𝑜 𝐼Ca และ 𝜉 สามารถ

พิจารณาแยกกนัได ้และการเปลี่ยนแปลงความถ่ีเนื่องจากทัง้สามกลไกรว่มกนัมีค่าเท่ากบัผลบวก

ของการเปลี่ยนแปลงความถ่ีของแต่ละกลไก ดงัแสดงในรูปที่ 4.23B 

นอกจากนีเ้รายังไดท้ าการเปลี่ยนตัวแปรทัง้หมด 4 ชุด เพื่อศึกษาผลของการเปลี่ยนแปลง

ความถ่ีเนื่องจากกลไกทั้งหมดมีค่าขึน้กับอุณหภูมิ พบว่า ความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิ

ยงัคงสมัพันธ์กับความถ่ีอา้งอิงสอดคลอ้งกับพหุนามก าลงัสอง โดยมีความถ่ีและความไวต่อการ

เปลี่ยนแปลงอณุหภมูิแตกต่างกนัไปขึน้กบัตวัแปรในชดุนัน้ ๆ 
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รูปที่ 4.23 ผลกระทบจากอุณหภูมิเมื่อรวมกลไกทั้งหมด A) แสดงความสมัพนัธร์ะหว่างความไวต่ออุณหภูมิกับ
ความถ่ีที่อุณหภูมิอา้งอิงเมื่อพิจารณากระบวนการต่าง ๆ B) แสดงการเปล่ียนแปลงความถ่ีเนื่องจากทั้งสาม
กลไกรว่มกัน (เสน้สีด า) มีค่าเท่ากับผลบวกของการเปล่ียนแปลงความถ่ีของแต่ละกลไก (เสน้สีแดง) จากตวัแปร 
Set 2 

 
รูปที่ 4.24 แสดงความสัมพันธร์ะหว่างความไวต่ออุณหภูมิกับความถ่ีที่อุณหภูมิอา้งอิงเมื่อรวมกลไกทัง้หมดที่
ขึน้กบัอณุหภมูิ โดยใชช้ดุตวัแปรที่แตกต่างกนั 4 ชดุ 
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4.5 เปรียบเทยีบกับผลการทดลอง 

ความถ่ีของการสั่นของมัดขนที่ได้จากแบบจ าลองมีค่าต ่ากว่า  100 Hz อย่างไรก็ตาม 

ความถ่ีของเสียงเอสโอเออีของตุ๊กแกบา้นมีค่าตัง้แต่ 1 kHz ขึน้ไป ดงันัน้ เพื่อเปรียบเทียบความไว

ต่อการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิที่ไดจ้ากการจ าลองเชิงตัวเลขกับขอ้มลูจากการทดลองจากงานวิจัย

โดย  Y. Roongthumskul และคณ ะ  [8 ]  (Data 1 และ  Data 2) และจากงาน วิจั ย โดย  T. 

Ngampatrapan [9] (Data 3) เราปรบัอตัราส่วนของขอ้มลูที่ไดจ้ากการทดลองดว้ยอตัราส่วน 70 : 

5250 และส าหรบัการจ าลองเชิงตัวเลข ก าหนดใหอุ้ณหภูมิมีผลต่อกลไกทัง้หมด และ 𝐾gs ลดลง

กบัอณุหภูมิดว้ยค่าสมัประสิทธิ์ 𝛼 = 5×10-3 และ 𝑝o,0 = 0.2 โดยพบว่าหลงัจากการปรบัอตัราส่วน

แล้ว ผลจากการจ าลองเชิงตัวเลขสามารถแสดงความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิในช่วง

เดียวกับหรือสูงกว่าผลจากการทดลองดังแสดงในรูปที่ 4.25 ความสอดคลอ้งนีบ้่งชีว้่าหากกลไก

ต่างๆที่อธิบายโดยแบบจ าลองการสั่นของมดัขนเกิดขึน้ดว้ยอตัราเร็วขึน้ประมาณ 70 เท่า มดัขนจะ

สามารถแสดงความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอณุหภมูิไดใ้กลเ้คียงกบัเสียงเอสโอเออี  

 
รูปที่ 4.25 แสดงการเปรียบเทียบความไวต่อการเปล่ียนแปลงอุณภูมิจากการจ าลองเชิงตัวเลขกับผลจากการ
ทดลอง โดยการปรบัอตัราส่วนขอ้มลูจากการทดลอง 
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บทที ่5 
สรุปและอภปิรายผลการทดลอง 

5.1 สรุปและอภปิรายผลการทดลอง 

งานวิจยัในครัง้นีไ้ดเ้ปรียบเทียบผลของการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิต่อการสั่นไดเ้องของมดัขน

โดยการจ าลองเชิงตัวเลขของแบบจ าลองเกทติงสปริง และผลของการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิต่อ

เสียงเอสโอเออีจากหูของตุ๊กแกบา้นจากงานวิจัยอ่ืนๆ เพื่อสนับสนุนสมมติฐานเก่ียวกับกลไกการ

เกิดเสียงสะทอ้นจากหชูัน้ในของตุ๊กแกบา้น กลา่วคือ เสียงเอสโอเออีอาจเกิดจากการสั่นของมดัขน 

และเสียงเอสโอเออีที่มีความถ่ีต่างกนัอาจเกิดจากการสั่นของมดัขนคนละกลุ่มที่มีค่าคงที่สปริงของ

เกทติงสปรงิแตกต่างกนั  

ผลการจ าลองเบื ้องต้นเก่ียวกับกลไกการสั่นของมัดขน แสดงว่า รูปร่างของแผนภาพ

พลงังานศกัยข์องช่องไอออนมีความส าคญัในการก าหนดแอมพลิจดูและความถ่ีของการสั่นของมดั

ขน ดงันี ้เมื่อต าแหน่งของไมโอซินอยู่ที่ค่าเฉลี่ย แผนภาพพลงังานของมดัขนมีลกัษณะเป็นบ่อศกัย์

คู่ที่มีก าแพงศักยค์ั่นระหว่างจุดสมดลุ 2 จุด การเคลื่อนที่ของไมโอซินจะเปลี่ยนแปลงความเสถียร

ของแต่ละจดุสมดลุ ท าใหช้่องไอออนเกิดการเปลี่ยนสถานะได ้การเพิ่มขึน้ของก าแพงศกัยแ์ละการ

เพิ่มขึน้ของระยะห่างระหว่างจุดสมดลุของทัง้สองสถานะ ซึ่งอาจเกิดจากการเพิ่มค่า 𝐾gs หรือการ

ลดค่าอณุหภมูิใน 𝑝𝑜 จะสอดคลอ้งกบัการเพิ่มขึน้ของแอมพลิจดูและการลดลงของความถ่ีของการ

สั่น ซึ่งสามารถอธิบายไดโ้ดยพิจารณาระยะเวลาที่ไมโอซินใชใ้นการเคลื่อนที่ การเปลี่ยนแปลง

รูปร่างของแผนภาพพลงังานดังกล่าวท าใหไ้มโอซินตอ้งเคลื่อนที่ดว้ยระยะทางที่ไกลขึน้เพื่อท าให้

ช่องไอออนสามารถเปลี่ยนสถานะได ้อย่างไรก็ตาม การเปลี่ยนแปลงรูปร่างของแผนภาพพลงังาน

มีผลต่ออตัราเร็วของไมโอซินเพียงเล็กนอ้ยเมื่อเทียบกบัการเปลี่ยนแปลงแอมพลิจูด จึงท าใหก้าร

สั่นมีคาบที่นานขึน้และความถ่ีลดลง  

ในทางกลับกัน เมื่อเพิ่มอุณหภูมิในเทอม 𝑝𝑜 หรือลดค่า 𝐾gs จะส่งผลให้ก าแพงศักย์และ

ระยะห่างระหว่างจุดสมดุลมีขนาดลดลง จึงท าใหแ้อมพลิจูดของการสั่นมีค่าลดลง เมื่อค านวณ

อัตราเร็วของไมโอซินในช่วงที่ช่องไอออนเปิด พบว่าอัตราเร็วมีค่าลดลงเมื่ออุณหภูมิเพิ่มขึน้ 
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อย่างไรก็ตาม อตัราเรว็ของไมโอซินไดร้บัผลกระทบจากการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมินอ้ยกว่าแอมพลิ

จดู จึงท าใหค้วามถ่ีของการสั่นมีค่าลดลง  

เมื่อพิจารณาการเปลี่ยนแปลงความถ่ีของการสั่นของมดัขนที่มีค่า 𝐾gs แตกต่างกนั พบว่า 

การเปลี่ยนแปลงรูปรา่งของแผนภาพอณุหภูมิอนัเป็นผลมาจากการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิในเทอม 

𝑝𝑜 ท าให้ความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิมีค่าขึน้กับความถ่ีอา้งอิงแบบพหุนามก าลังสอง

คลา้ยกับที่พบในการทดลอง จึงมีความเป็นไปไดว้่าการเปลี่ยนแปลงความถ่ีของเสียงเอสโอเออี

อาจเก่ียวขอ้งกบัการเปลี่ยนแปลงพลงังานศกัยข์องช่องไอออนภายในมดัขน 

เรายังไดศ้ึกษาผลของการเปลี่ยนแปลงผลต่างของพลังงานระหว่างสถานะที่ช่องไอออน

เปิดและปิดเมื่อไม่มีพลังงานศักยเ์นื่องจากแรงภายนอกจากทิปลิงก ์ต่อความถ่ีของการสั่นและ

ความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิ พบว่า การเปลี่ยนแปลง 𝛥𝐸0 ไม่เปลี่ยนแปลงลกัษณะของ

แผนภาพพลังงาน ท าให้แอมพลิจูดของการสั่นมีค่าคงที่ ไม่ขึน้กับ 𝛥𝐸0 อย่างไรก็ตาม การ

เปลี่ยนแปลง 𝛥𝐸0 ส่งผลทางอ้อมต่ออัตราเร็วของมัดขนและไมโอซิน กล่าวคือ ค่ากลางของ

ต าแหน่งของมัดขนและไมโอซินจะมีค่าเพิ่มขึน้เมื่อค่า 𝛥𝐸0 เพิ่มขึน้ ท าใหแ้รงเนื่องจากสปริง 𝐾sp 

และ 𝐾es มีค่าเพิ่มขึน้ดว้ย นอกจากนีผ้ลจากการจ าลองเชิงตัวเลขและจากผลเฉลยเชิงวิเคราะห์

แสดงให้เห็นว่ามีช่วงของค่า 𝛥𝐸0 ที่เหมาะสมซึ่งแสดงความถ่ีการสั่นสูงสุด ช่วงของ 𝛥𝐸0 นี ้

สอดคล้องกับ 𝑝o,0 ประมาณ 0.003-0.26 ความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิในช่วง 𝛥𝐸0 

ดังกล่าวยังมีค่าสูงเมื่อเทียบกับช่วงอ่ืนๆ ช่วงของค่า 𝑝o,0 นีย้ังสอดคลอ้งกับผลการประมาณค่า

ความน่าจะเป็นของการเปิดของช่องไอออนของมัดขนจากการทดลอง ซึ่งใหค่้าประมาณ 0.2 [30, 

31]  

จากผลการวิจัยแสดงใหเ้ห็นว่าแมค้วามไวต่อการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิจะขึน้กับความถ่ี

อา้งอิงแบบไม่เชิงเสน้ แต่ความถ่ีของการสั่นและขนาดของความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิที่

ไดจ้ากการจ าลองเชิงตัวเลขยังมีค่านอ้ยกว่าผลจากการทดลองอยู่มาก แมว้่าจะเลือกค่า 𝛥𝐸0 ที่

เหมาะสมและก าหนดการเปลี่ยนแปลงอณุหภมูิเฉพาะในช่องไอออนแลว้ก็ตาม 

งานวิจัยล่าสุดโดย M. Beurg และคณะ (PNAS 2022) ได้เสนอว่าความถ่ีของการรับ

สญัญาณดว้ยเสน้ประสาทที่เชื่อมต่อกบัแต่ละเซลลข์นสอดคลอ้งกับความถ่ีเรโซแนนซเ์ชิงกลของ

ระบบ โดยหากสมมติให ้𝐾 คือ ค่าคงที่สปริงรวมของมัดขน และ 𝑀 คือมวลของโครงสรา้งที่อยู่
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เหนือมดัขน พบว่าเสน้ประสาทจะตอบสนองไดดี้ที่สดุที่ความถ่ีของสญัญาณประมาณ √𝐾

𝑀
  ดงันัน้

การเปลี่ยนแปลงความถ่ีจากผลของอณุหภูมิตอ้งเก่ียวขอ้งกบัค่าคงที่สปรงิรวมของมดัขนเนื่องจาก

มวล 𝑀 ไม่สามารถเปลี่ยนแปลงตามอณุหภมูิได ้และบ่งชีว้่าค่าคงที่สปรงิของมดัขนอาจมีค่าขึน้อยู่

กบัอณุหภูมิ ขอ้สมมติฐานดงักล่าวสอดคลอ้งกบังานวิจยัโดย J. Azimzadeh ที่ไดเ้สนอว่าค่าคงที่

สปริงของเกทติงสปริงอาจมีค่าลดลงเมื่ออุณหภูมิเพิ่มขึน้ ดังนั้นในงานวิจัยนีเ้ราจึงก าหนดให้

ค่าคงที่สปริงมีค่าลดลงกับอุณหภูมิแบบเชิงเสน้ และศึกษาความไวต่อการเปลี่ยนแปลงอุณภูมิ 

โดยเราพบว่าหาก 𝐾gs ลดลงประมาณ 0.5 เปอรเ์ซ็นตต่์อการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิ 1 องศา ความ

ไวต่อการเปลี่ยนแปลงอณุหภมูิมีค่าสอดคลอ้งกบัผลจากการทดลอง 

อย่างไรก็ตาม การเปรียบเทียบผลจากแบบจ าลองกับผลการทดลองดังกล่าวตอ้งมีการ

ปรับอัตราส่วนความถ่ีของผลการทดลอง เนื่องจากความถ่ีของการสั่นของมัดขนที่ ได้จาก

แบบจ าลองมีค่าต ่ากว่า 100 เฮิรตซ  ์แต่ความถ่ีของเสียงเอสโอเออีของตุ๊กแกบ้านมีค่าตั้งแต่  1 

กิโลเฮิรตซ ์ขึน้ไป การปรบัอัตราส่วนนีอ้าจไม่สอดคลอ้งกบัแบบจ าลอง เนื่องจากปริมาณต่าง  ๆ ที่

ใชใ้นแบบจ าลองมีหน่วยและค่าที่สอดคลอ้งกบัผลการวดัจากมดัขนของหชูัน้ใน  

งานวิจยันีไ้ม่ไดพ้ิจารณาผลกระทบของอณุหภูมิต่อไมโอซิน แมว้่าอตัราเร็วของการเคลื่อนที่

ของไมโอซินบนแกนแอกตินจะขึ ้นอยู่กับอุณหภูมิ ก็ตาม ทั้งนี ้เนื่ องจากในงานวิจัยของ  

M. Beurg ได้แสดงถึงความเป็นไปได้ว่าความถ่ีของเสียงเอสโอเออีอาจขึน้อยู่กับสมบัติเชิง

กายภาพ ไดแ้ก่ มวล และค่าคงที่สปริงของมัดขนเท่านัน้ นอกจากนี ้เรายงัไม่ไดศ้ึกษาผลของการ

เปลี่ยนแปลงอณุหภมูิต่อความดงัของเสียงเอสโอเออี เนื่องจากผลการทดลองจากสตัวต่์างชนิดกนั

มีแนวโนม้ที่หลากหลายและสรุปไดย้าก โดยเราสนันิษฐานว่าการเปลี่ยนแปลงความดงัอาจเป็นผล

จากการเชื่อมต่อกนัแบบเชิงกลระหว่างมดัขน ซึ่งมีลกัษณะแตกต่างกนัไปขึน้อยู่กบัโครงสรา้งของหู

ชัน้ในของสตัวแ์ต่ละชนิด 

งานวิจัยนีไ้ดแ้สดงถึงความเชื่อมโยงระหว่างผลกระทบของอุณหภูมิต่อกลไกภายในมดัขน

ของเซลลข์น เช่น ช่องไอออนเชิงกล กับพฤติกรรมของเซลล ์คือการสั่นที่เกิดขึน้เองของมัดขน 

นอกจากนีเ้รายงัแสดงใหเ้ห็นว่าการสั่นไดเ้องของมดัขนสามารถเชื่อมโยงกบักบัเสียงสะทอ้นจากหู

ชั้นในแบบเกิดขึน้เองหรือเสียงเอสโอเออี  นี่เป็นหลักฐานเพิ่มเติมว่าเอสโอเออีสามารถใช้เป็น

เครื่องมือเพื่อศกึษาพลวตัของกลุม่เซลลข์นของหชูัน้ในได ้
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5.2 ข้อเสนอแนะและงานวิจัยในอนาคต 

จากผลการวิจยัแสดงใหเ้ห็นว่าแมค้วามไวต่อการเปลี่ยนแปลงอณุหภูมิจะมีแนวโนม้ขึน้กับ

ความถ่ีอา้งอิงแบบไม่เชิงเสน้คลา้ยกบัผลการทดลอง อย่างไรก็ตาม ความถ่ีของการสั่นไดเ้องของ

มดัขนและขนาดของความไวต่ออการเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิที่ไดจ้ากการจ าลองเชิงตวัเลขยังมีค่า

นอ้ยกว่าผลจากการทดลองมาก ขอ้จ ากัดของแบบจ าลองที่ใชใ้นโครงการวิจัยนีคื้อ เราศึกษาการ

สั่นไดเ้องของมัดขนแต่ละมดัที่ไม่มีการเชื่อมต่อกบัโครงสรา้งอ่ืนรวมทัง้มัดขนขา้งเคียง ซึ่งมีความ

ขดัแยง้กบัสภาพทางสรีรวิทยาของหชูัน้ใน 

ในหูชัน้ในของตุ๊กแกบา้น มัดขนที่อยู่ติดกันมีการเชื่อมต่อกันผ่านทางมวลที่ติดอยู่ดา้นบน 

จากงานวิจยัของ M. Beurg ไดแ้สดงว่าเสน้ประสาทที่เชื่อมต่อกบัมดัขนมีความไวสงูสดุต่อเสียงที่

มีความถ่ีใกลเ้คียงกับความถ่ีเรโซแนนซท์ี่ค  านวณไดจ้ากมวลดงักล่าวและค่าคงที่สปริงของมัดขน 

งานวิจัยดังกล่าวบ่งชีว้่ามวลดังกล่าวอาจมีผลอย่างมากต่อการควบคุมความถ่ีของการสั่นไดเ้อง

ของมัดขน ดังนั้น เราจะศึกษาผลของมวลที่ติดเหนือมัดขนที่มีต่อความถ่ีและความไวต่อการ

เปลี่ยนแปลงอณุหภมูิเป็นขัน้ต่อไป จากนัน้ งานวิจยัในอนาคตเราจะศึกษาการสั่นไดเ้องของมดัขน

ที่เชื่อมต่อกับมัดขนข้างเคียง รวมทั้งผลของการเชื่อมต่อกันต่อความไวต่อการเปลี่ยนแปลง

อณุหภมูิ 
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