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บทที ่2 

ทบทวนเอกสาร 

2.1 สัณฐานวทิยาของหนอนเยือ่ไผ่ 
  
หนอนเยื่อไผ่เป็นระยะตวัหนอนของผีเส้ือกลางคืน (ภาพท่ี 2.1) มีช่ือเรียกทางวิทยาศาสตร์คือ Omphisa 
fuscidentalis Hampson จดัอยู่ในวงศ์ Pyralidae อนัดบั Lepidoptera จากการศึกษาลกัษณะโดยทัว่ไปของ
หนอนเยื่อไผ่พบว่า ลักษณะตัวหนอนเป็นแบบ eruciform โดยมีส่วนหัวเจริญดี มีปากแบบกัดกิน 
(chewing type) มีหนวด (antennae) สั้ นมาก 1 คู่ ล  าตวัแบ่งออกเป็นทั้งหมด 13 ปลอ้ง ส่วนอกมี 3 ปลอ้ง 
ส่วนทอ้งมี 10 ปลอ้ง ปลอ้งอกแต่ละปลอ้งมีขาจริง (true leg) ปลอ้งละ 1 คู่ ส่วนขาเทียม (proleg) จะพบท่ี
ส่วนท้องปล้องท่ี 6 7 8 9 และ 10 ปล้องละ 1 คู่ โดยขาเทียมต่างจากขาจริงคือ มีกล้ามเน้ือมากกว่าและ                
ตรงปลายขามีตะขอเล็กๆ เรียงเป็นวง เรียก crochets ทางเดินอาหารมีลกัษณะเป็นท่อตรงยาวตลอดตวั 
แบ่งเป็นทางเดินอาหารส่วนตน้ (foregut) ส่วนกลาง (midgut) และส่วนทา้ย (hindgut) เปิดออกสู่ภายนอก
ท่ีปล้องท้ายสุดของล าตวั ระบบหายใจประกอบด้วยท่ออากาศ (trachea) และรูหายใจ (spiracle) ระบบ
หมุนเวียนโลหิตพบวา่มี dorsal blood vessel อยูท่างก่ึงกลางดา้นบนของล าตวั ส่วนระบบประสาทมีสมอง 
1 คู่ อยูบ่ริเวณส่วนหวั และมีเส้นประสาทอยูท่างก่ึงกลางดา้นล่างตลอดความยาวล าตวั (วนิดา, 2539) 
 

  

ภาพท่ี 2.1 แสดงหนอนเยื่อไผร่ะยะไดอะพอส (     เท่ากบั 25 มิลลิเมตร)
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2.2 วงชีวติและการด ารงชีวติของหนอนเยือ่ไผ่ 
 
หนอนเยื่อไผ่อาศยัอยู่ภายในตน้ไผ่ เช่น ไผ่บง ไผ่ซาง ไผ่หก  พบว่ามีการแพร่กระจายมากท่ีสุดบริเวณ
ภาคเหนือตอนบนของประเทศไทยไดแ้ก่ จงัหวดัน่าน ล าปาง ล าพูน เชียงใหม่ แม่ฮ่องสอน และเชียงราย 
นอกจากน้ียงัพบไดใ้นประเทศใกลเ้คียง เช่น ประเทศพม่า ประเทศลาว ประเทศจีน และประเทศมาเลเซีย 
เน่ืองจากบริเวณดงักล่าวมีสภาพพื้นท่ีและลกัษณะภูมิอากาศท่ีคลา้ยคลึงกนั โดยปัจจยัส าคญัท่ีมีผลต่อการ
ก าหนดถ่ินอาศยัของหนอนเยือ่ไผคื่อ ตอ้งเป็นบริเวณท่ีมีความช้ืนและมีปริมาณน ้าฝนในแต่ละปีสูง อากาศ
ค่อนขา้งเยน็ ป่าไผต่อ้งมีความหนาแน่นพอสมควรและมีร่มเงามากเพราะหนอนเยือ่ไผเ่ป็นแมลงท่ีไม่ชอบ
แสง ดงันั้นลกัษณะของไผ่จะตอ้งเป็นไผ่ท่ีมีเน้ือหนาและมีช่องว่างภายในใหญ่พอสมควรเพราะหนอน
อาศยักินเยื่อไผ่เป็นอาหาร (เดชา, 2535) จากการท่ีพบหนอนเยื่อไผ่ไดใ้นหลายพื้นท่ี จึงท าให้มีช่ือเรียก
แตกต่างกนัออกไป เช่น คนพื้นเมืองในภาคเหนือส่วนใหญ่เรียก แนห้รือแมะ บางกลุ่มเรียก แดห้รือดว้งไม้
ไผ่  อี ก้ อ เรี ยก  ฮ าโบ ลัว  กะ เห ร่ีย ง เรี ยก  ค ลี แคล้ ะ  พ ม่ า เรี ยก  ว าโ ป้ ว  ส่ วน จีน ฮ่อ เรี ยก  จู ซุ ง                           
(ไพฑูรย,์ 2538) 
 

  
ภาพท่ี 2.2 แสดงวงชีวติของหนอนเยือ่ไผ ่

(ท่ีมา : ทิพวรรณ, 2549) 
 

Larval diapause 
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จากการศึกษาวงชีวิตของหนอนเยือ่ไผ ่(ภาพท่ี 2.2) พบวา่ผีเส้ือตวัเมียจะวางไข่สีขาวขุ่นท่ีบริเวณโคนหน่อ
ไผ่ท่ีโผล่พ้นดินแล้วประมาณ 10-15 วนั ซ่ึงสามารถพบได้ในช่วงต้นเดือนสิงหาคม ระยะไข่ใช้เวลา
ประมาณ 4-6 วนั จึงฟักเป็นตวัหนอนแลว้จะพากนัเจาะทะลุหน่อไผ่ให้เป็นรูเพื่อเขา้ไปอาศยัอยู่ภายใน 
ปลอ้งไมไ้ผ ่ลกัษณะไมไ้ผ่ท่ีถูกหนอนกดักินเม่ือสังเกตจากภายนอกจะพบว่าปลายยอดจะหกัและเห็นได้
อย่างชัดเจน ด้านข้างปล้องมีรูเล็ก  ๆ รูปวงรีเพื่อให้อากาศถ่ายเทและเป็นทางออกของตัวเต็มว ัย                   
ตวัหนอนจะมีการเจริญเติบโตภายในกระบอกไม้ไผ่และอยู่กันเป็นกลุ่มโดยจะกัดกินเยื่อของไม้ไผ ่                       
ท่ีบุอยูภ่ายในเป็นอาหาร ระหวา่งท่ีหนอนเจริญเติบโตและพร้อมกนันั้นตน้ไผก่็สูงข้ึนเร่ือย ๆ หนอนจะพา
กนัเจาะทะลุระหวา่งปลอ้งแลว้เคล่ือนยา้ยกดักินเยื่อไผข้ึ่นไปเร่ือยๆ เพราะหนอนจะกินเฉพาะเยื่อไผท่ี่ยงั
อ่อนเท่านั้น ส่วนใหญ่หนอนจะกินบริเวณโคนปลอ้งก่อนเร่ือยไปจนถึงกลางปลอ้ง หลงัจากท่ีตวัหนอน
ยา้ยข้ึนไปอยูป่ลอ้งอ่ืนแลว้จะพบวา่มีส่ิงขบัถ่ายลกัษณะเหมือนฟองน ้ า สีน ้ าตาลติดอยูต่ามผนงัของปลอ้ง 
นอกจากนั้นสีผิวของไมไ้ผ่ภายในปลอ้งจะเปล่ียนเป็นสีน ้ าตาลเขม้ออกด าแดง แตกต่างไปจากลกัษณะ
ภายในของปลอ้งท่ีไม่มีหนอนอาศยัอยู่อยา่งชดัเจน ในไผล่ าหน่ึงจะพบหนอนอาศยัอยูป่ระมาณ 100-250 
ตวั โดยระยะตวัหนอนน้ีใชเ้วลานานประมาณ 280-304 วนั หรือประมาณ 9 เดือน จากนั้นจึงจะเขา้สู่ระยะ
ดกัแด ้(ภาพท่ี 2.3) โดยจะพบไดต้ั้งแต่ช่วงเดือนกนัยายนไปจนถึงปลายเดือนพฤษภาคมของปีถดัไป  
 

  
ภาพท่ี 2.3 แสดงลกัษณะดกัแดข้องหนอนเยือ่ไผ ่                                                                                                    

(ท่ีมา : http://www.tunu.ac.th/elearning/mediawinht/science) 
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เม่ือตวัหนอนเจริญเติบโตเต็มท่ีแลว้จะเคล่ือนยา้ยผ่านรูระหว่างปลอ้งท่ีเคยเจาะไวใ้นตอนแรกลงมาอยู่
รวมกนัใกลป้ลอ้งดา้นล่างท่ีเจาะรูเขา้มาในตอนแรกเพื่อรอเขา้ดกัแดใ้นปลอ้งนั้น ซ่ึงในระหวา่งท่ีรอเขา้
ดกัแดต้วัหนอนจะพากนัสร้างเยื่อหนาสีน ้ าตาลลอ้มรอบบริเวณท่ีรวมกลุ่มกนัอยู ่เพื่อป้องกนัการรบกวน
จากศตัรูธรรมชาติ เช่น มด ส่วนรูท่ีทะลุระหวา่งปลอ้งก็จะถูกปิดไวเ้พื่อป้องกนัศตัรูเช่นกนั ในช่วงปลาย
เดือนพฤษภาคมหนอนจะสร้างใยสีขาวขนาดเล็กจ านวนมากพาดตามแนวขวางของปล้องจากนั้ น                       
ตวัหนอนจะเร่ิมห้อยหวัลงโดยมีส่วนทา้ยของล าตวัยึดติดกบัผนงัของปลอ้งไมไ้ผด่ว้ยเส้นใยดงักล่าวแลว้
ทยอยลอกคราบกลายเป็นดกัแด ้โดยดกัแดจ้ะมีสีน ้ าตาลอ่อนในระยะแรกและค่อยๆ เขม้ข้ึนในเวลาต่อมา 
ระยะดักแด้ใช้เวลาประมาณ 30-40 วนั ซ่ึงจะพบในช่วงเดือนมิถุนายนถึงกรกฎาคม การแขวนตวัของ
ดกัแดมี้ประโยชน์ในการออกเป็นตวัเต็มวยั โดยอาศยัแรงดึงดูดของโลกช่วยในการลอกคราบและกางปีก
แลว้คลานออกจากรูท่ีเตรียมไว ้ส าหรับตวัเต็มวยัสามารถพบได้ในช่วงตน้เดือนสิงหาคม ซ่ึงเป็นช่วงท่ี
หน่อไผ่อ่อนก าลังแทงยอดข้ึน แม่ผีเส้ือจึงทยอยวางไข่ได้ต่อไป ตวัเต็มวยัของหนอนเยื่อไผ่เป็นผีเส้ือ
กลางคืนขนาดเล็ก มีสีน ้ าตาลเขม้ทั้งตวั ลกัษณะเด่นคือปลายปีกคู่หนา้มีรอยหยกัเป็นเส้นโคง้สีด าสามารถ
เห็นไดอ้ยา่งชดัเจน ขนาดกวา้งเม่ือกางปีกแลว้จะวดัได้ 30-60 มิลลิเมตร ข้ึนอยูก่บัเพศ โดยตวัเมียมีขนาด
ใหญ่กวา่ตวัผู ้ระยะตวัเตม็วยัใชเ้วลาเพียง 15-20 วนัเท่านั้น (ภาพท่ี 2.4) 
 

  
ภาพท่ี 2.4 แสดงลกัษณะตวัเตม็วยัของหนอนเยือ่ไผ ่

(ท่ีมา : http://www.aksorn.com/lib/detail_print.php?topicid=491) 
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2.3 ฮอร์โมนและการเปลีย่นแปลงรูปร่างของแมลง 
 
 2.3.1  ฮอร์โมนเอคไดโซน (ecdysone, Ec) 
  ฮอร์โมนเอคไดโซนถูกคน้พบเป็นคร้ังแรกจากดกัแด้ของ B. mori โดยพบว่ามีสเตอรอยด ์              
2 โมเลกุลท่ีมีความแตกต่างกันและมีบทบาทในการชักน าให้ เกิดการลอกคราบได้และให้ ช่ือว่า                  
“α-ecdysone” (ภาพท่ี 2.5 ก) และ “β-ecdysone” (ภาพท่ี 2.5 ข) (Butenand and Karlson, 1954) ต่อมาได้
สกัดแยกฮอร์โมนออกมาจากแมลงได้คือ α-ecdysone ซ่ึงในปัจจุบันเรียกว่า “เอคไดโซน” ซ่ึงเป็น
ฮอร์โมนท่ีหลัง่มาจากต่อมโปรทอแรกซิก โดยปกติแล้วเอคไดโซนจะอยู่ในสภาพเฉ่ือย (inactive) หรือ
เรียกวา่ “prohormone” ซ่ึงสามารถเปล่ียนไปอยูใ่นสภาพท่ีพร้อมจะท างาน (active form) คือ 20-ไฮดรอก-
ซีเอคไดโซนซ่ึงถือวา่เป็นฮอร์โมนลอกคราบตวัแรกท่ีพบในแมลงเป็นส่วนมาก (Gilbert, 1989) 
 
(ก)      (ข) 

    
ภาพท่ี 2.5 แสดงสูตรโครงสร้างของฮอร์โมนเอคไดโซน  
 (ก) สูตรโครงสร้างของ α-ecdysone (ecdysone)                                                                          

     (ข) สูตรโครงสร้างของ β-ecdysone (20E)  
            (ท่ีมา : http://fr.wikipedia.org/wiki/Ecdysone ) 

 
ฮอร์โมนเอคไดโซนเป็นฮอร์โมนท่ีจ าเป็นต่อการเจริญและการเปล่ียนแปลงรูปร่างของแมลง                    
โดยมีบทบาทส าคญัในการกระตุน้เซลล์อิพิเดอร์มิส (epidermis) ให้หลัง่สารท่ีเก่ียวขอ้งกบัการลอกคราบ
ของแมลงและสารไคติน (chitin) ซ่ึงเป็นองคป์ระกอบหลกัของคิวติเคิลท าให้เซลล์อิพิเดอร์มิสมีการเจริญ
และแบ่งตวัเพื่อเพิ่มจ านวนเซลล ์นอกจากน้ีฮอร์โมนเอคไดโซนยงัส่งผลกระตุน้การท างานของเอนไซมท่ี์
เก่ียวขอ้งกบัการควบคุมการเจริญเติบโตของแมลงและมีผลต่อกระบวนการเมแทบอลิซึม การซ่อมแซม
อวยัวะส่วนท่ีช ารุดเสียหาย (regeneration) และการเปล่ียนแปลงสีล าตวัของแมลงอีกด้วย แต่บทบาทท่ี
ส าคญัท่ีสุดก็คือ การกระตุน้ให้แมลงเกิดการลอกคราบ (สมร, 2535) จากการศึกษาพบว่าฮอร์โมน 20E 
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สามารถชักน าให้หนอนเยื่อไผ่เกิดการเปล่ียนแปลงเข้าสู่ระยะดักแด้ก่อนเวลาตามธรรมชาติได ้                          
การเปล่ียนแปลงเขา้สู่ระยะดกัแดจ้ะเร็วหรือช้าข้ึนอยู่กบัปริมาณความเขม้ขน้ของฮอร์โมน 20E ท่ีให้แก่                
ตวัหนอน ซ่ึงฮอร์โมนความเขม้ขน้สูงจะท าให้หนอนเกิดการเปล่ียนแปลงเขา้สู่ระยะดกัแดไ้ดเ้ร็วกวา่กลุ่ม
ท่ีให้ฮอร์โมนความเขม้ขน้ต ่า ซ่ึงลกัษณะของดกัแดท่ี้ไดส้ามารถแบ่งตามการเปล่ียนแปลงสีคิวติเคิลดงัน้ี 
ในระยะ G0 ดักแด้จะมีสีขาวปกติและตวัหนอนจะหยุดการเคล่ือนไหว ระยะ G1 จะเร่ิมเห็นจุดสีส้ม
กระจายตามล าตวั ระยะ G2 สีล าตวัจะเปล่ียนเป็นสีส้มทัว่ล าตวั และระยะ G3 ผิวล าตวัจะเปล่ียนเป็น                    
คิวติเคิลสีน ้าตาล ตามล าดบั (Singtripop et al., 2002) 
 
 2.3.2  ฮอร์โมนจูวไีนล์ (juvenile hormone, JH) 
  ฮอร์โมนจูวีไนล์เป็นฮอร์โมนท่ีพบมากในอาณาจกัรสัตวท์ั้งหมด มีบทบาทส าคญัต่อการ
เปล่ียนแปลงรูปร่างและการเจริญพัฒนาของแมลง การสืบพันธ์ุ การแยกวรรณะในแมลงสังคม                        
การควบคุมพฤติกรรม การอยูเ่ป็นโคโลนีของผึ้ง ความหลากรูปในพวกเพล้ียอ่อนและตัก๊แตน การควบคุม
การเกิด larval diapause และ adult diapause การสังเคราะห์ vitellogenin การเจริญพฒันาของไข่ และการ
ควบคุมเมแทบอลิซึมหลายๆ อย่าง ฮอร์โมนจูวีไนล์จะหลั่งมาจากต่อมคอร์ปอรา อลัลาตา ในปี 1956 
Williams เป็นคนแรกท่ีสามารถสกดัฮอร์โมนจูวีไนล์จากส่วนทอ้งในระยะตวัเต็มวยัของผีเส้ือยกัษ์เพศผู ้
(Hyalophora cecropia) และเม่ือน าสารสกดัท่ีไดม้าฉีดเขา้ไปในระยะดกัแด ้ท าให้ดกัแดเ้กิดการลอกคราบ
ไปเป็นดกัแด้ระยะท่ีสอง (second pupae) แทนท่ีจะกลายเป็นตวัเต็มวยั โครงสร้างทางเคมีของฮอร์โมน                   
จูวีไนล์ไดมี้การคน้พบโดย Roller et al. (1967) ซ่ึงจดัเป็นสารประกอบประเภท sesquiter penoid ท่ีเปล่ียน
มาจาก fameseric acid มี epoxide group ท่ีส่วนปลาย และ methyl ester อยูอี่กดา้นหน่ึง และในภายหลงัได้
มีการคน้พบวา่ฮอร์โมนจูวีไนล์ในธรรมชาติมีหลายฟอร์ม ซ่ึงมีโครงสร้างทางเคมีเหมือนกนัเกือบทั้งหมด 
แต่แตกต่างกนัเฉพาะ ethyl side chain ฮอร์โมนจูวีไนล์ท่ี Roller ค้นพบนั้นปัจจุบนัน้ีคือ JH-I (C18-JH) 
และภายหลงัพบอีก 4 ไอโซฟอร์ม รวมเป็น 5 ไอโซฟอร์ม ดงัน้ี  
 1. JH-I (C-18 JH) มีคาร์บอน 18 อะตอม 
 2. JH-II (C-17 JH) มีคาร์บอน 17 อะตอม 
 3. JH-III (C-16 JH) มีคาร์บอน 16 อะตอม 
 4. JH-O (C-19 JH) มีคาร์บอน 19 อะตอม พบในไข่ของหนอนใบยาสูบ  
 5. 4-Methyl JH-I 
JH-I & II พบเฉพาะในแมลงอันดับ Lepidoptera JH-III พบในเกือบทุกอันดับของแมลง JH-O และ                
4-Methyl JH-I พบในไข่ของแมลงในอนัดบั Lepidoptera เท่านั้น (ภาพท่ี 2.6) 



10 
 

   

   
ภาพท่ี 2.6 แสดงโครงสร้างของฮอร์โมนจูวไีนล ์: JH-O, JH-I, JH-II, JH-III และ 4-Methyl JH-I 

(ท่ีมา : http://www.scitech.cz/VZORCE.HTM )  
 
ฮอร์โมนจูวีไนล์ เป็นโมเลกุลของไขมันแบบไม่ มีขั้ ว (non-polar) มีการท างานในระดับ เซลล์  2                     
กลไกดงัน้ีคือ 
 1. กลไกแบบสเตอรอยดฮ์อร์โมน โดยสามารถจบัจ าเพาะกบัรีเซพเตอร์ในนิวเคลียส 
 2. กลไกแบบเปปไทด์ฮอร์โมน โดยจับกับรีเซพเตอร์ท่ีผิวเซลล์ กระตุ้น phosphatidyl inositol 
 mediated second messenger system 
  
จากการศึกษาผลของฮอร์โมนจูวีไนล์ในหนอนเยื่อไผ่พบว่า การให้ฮอร์โมนจูวีไนล์สังเคราะห์                                                
แก่หนอนเยือ่ไผร่ะยะไดอะพอสในปริมาณท่ีเหมาะสมสามารถชกัน าใหห้นอนเยื่อไผเ่กิดการเปล่ียนแปลง
เขา้สู่ระยะดกัแดไ้ด ้โดยความสามารถในการชกัน าน้ีจะข้ึนอยู่กบัปริมาณความเขม้ขน้ของฮอร์โมนท่ีให้
โดยกลุ่มท่ีได้รับฮอร์โมนปริมาณสูงจะใช้เวลาในการเขา้สู่ระยะดกัแด้เร็วกว่ากลุ่มท่ีไดรั้บฮอร์โมนใน
ปริมาณต ่า นอกจากน้ียงัพบวา่ฮอร์โมนจูวีไนลส์ามารถกระตุน้ใหป้ริมาณฮอร์โมนเอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์
เพิ่มสูงข้ึน ซ่ึงส่งผลให้หนอนเยื่อไผ่เข้าสู่ระยะดักแด้ได้โดยสังเกตจากการเปล่ียนแปลงของสีผิวเป็น                 
สีน ้ าตาลเน่ืองจากมีการสร้างคิวติเคิลของดกัแด ้(pupal cuticle) หรือการเขา้ดกัแดอ้ยา่งสมบูรณ์ (complete 
pupa) เม่ือใหฮ้อร์โมนในปริมาณท่ีเหมาะสม (Singtripop et al., 2002) 
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2.4 โปรแกรมการตายของเซลล์ในแมลง (programmed cell death, PCD) 
 
โปรแกรมการตายของเซลล์เป็นกระบวนการส าคญัในขั้นตอนสุดทา้ยของการมีชีวิตอยู่ของเซลล์หรือ
ส่ิงมีชีวิตหลายเซลล์ สามารถเกิดข้ึนได้เสมอในระหว่างการเจริญเติบโตของสัตว์เกือบทุกชนิด                       
เป็นกระบวนการท่ีเก่ียวขอ้งกบัการควบคุมกลไกทางชีววทิยาหลายอยา่ง เช่น การเปล่ียนแปลงรูปร่างของ
เซลล์ การรักษาสภาพของเซลล์ และการก าจดัเซลล์ท่ีเป็นพิษหรือเซลล์ท่ีไม่มีความจ าเป็นแลว้ออกจาก
ร่างกายของส่ิงมีชีวิต หากกระบวนการตายของเซลล์ถูกยบัย ั้งจะท าให้เกิดการเป็นพิษต่อเซลล์หรือ
ส่ิงมีชีวิตเองหรืออาจท าให้เกิดความผิดปกติข้ึนได้ในขั้นต่อมาของการเจริญของเซลล์เช่นเดียวกบัการ
น าไปสู่การเกิดมะเร็งในคน (ทิพวรรณ, 2549) รูปแบบการตายของเซลล์สามารถแบ่งออกได้เป็น 3 
ประเภทข้ึนอยูก่บัการตอบสนองของเซลล ์ไดแ้ก่ apoptosis necrosis และ autophagy (ภาพท่ี 2.7) 
 

  
ภาพท่ี 2.7 แสดงรูปแบบการตายของเซลล์เม่ือไดรั้บความเขม้ขน้ของสารพิษระดบัต่างๆ  

โดยหากเซลลไ์ดรั้บสารพิษหรือส่ิงแปลกปลอมนอ้ยเซลลจ์ะตอบสนองโดยการเกิด autophagy  
หากเซลลไ์ดรั้บสารพิษมากไป เซลลจ์ะตอบสนองโดยการเกิด necrosis (ท่ีมา : มนพร, 2554) 

  
ความแตกต่างของรูปแบบการตายของเซลล์ทั้ง 3 แบบ สังเกตไดจ้ากการเปล่ียนแปลงทางสัณฐานวิทยา
ภายนอกและภายในเซลล์ เซลล์ท่ีเกิด apoptosis นั้ นมักจะถูกควบคุมด้วยเอนไซม์แคสเปส (caspase)                  
เยื่อหุ้มเซลล์เกิด blebbing ท าให้ เซลล์มีรูปร่างกลมมากข้ึน เกิดการอัดแน่นของเส้นใยโครมาทิน
(chromatin) ในนิวเคลียส เกิดการแตกหกัของดีเอน็เอและเกิดสีด าขนาดเล็กภายในเซลล์เรียกวา่ “apoptotic 
body” ซ่ึงจะพบเฉพาะในเซลล์ท่ีเกิดการตายแบบ apoptosis เท่านั้น การตายของเซลล์แบบ autophagy              
เกิดโดยเยื่อหุ้มเซลล์เปล่ียนแปลงไปมี 2 ชั้นหรือมากกวา่ เรียกว่า autophagosome จากนั้นเยื่อหุ้มเซลล์น้ี   
จะไปรวมตวักบัออร์กาเนลลภ์ายในเซลล์คือ ไลโซโซมเกิดเป็นถุงจ านวนมากเรียกแต่ละถุงวา่ autophagic 
vesicle ในถุงน้ีมีสารโมเลกุลขนาดใหญ่ท่ีจ าเป็นต่อการด ารงชีวิตของเซลล์ซ่ึงจะถูกย่อยโดยเอนไซม์
จากไลโซโซมแลว้ปล่อยเขา้สู่ไซโทพลาสซึมของเซลล์ การมี autophagosome มากเกินไปอาจท าให้เซลล์
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ตายได ้จึงรวมเอา autophagy เป็นรูปแบบหน่ึงของการตายของเซลล์ดว้ย ส าหรับการตายของเซลล์แบบ 
necrosis ไม่ได้เป็นผลเน่ืองมาจากการท างานของเอนไซม์แคสเปสหรือไลโซโซม ลักษณะการ
เปล่ียนแปลงท่ีเกิดข้ึนกบัเซลล์จึงแตกต่างจากท่ีพบในการตายของเซลล์แบบ apoptosis และ autophagy 
การเปล่ียนแปลงท่ีเห็นไดช้ดัคือ เซลล์ฉีกขาด (cell rupture) เซลล์และออร์กาเนลล์ต่างๆ ภายในเซลล์บวม 
(swelling) การเกิด necrosis จึงเป็นการตอบสนองของเซลล์ต่อความเป็นพิษระดบัเฉียบพลนั (acute) หรือ
เซลล์ท่ีอกัเสบ (inflammation) ในแมลงการเปล่ียนแปลงท่ีเห็นไดช้ดัเจนเม่ือเซลล์เกิดการตายคือ เกิดการ
สลายตวัของเน้ือเยื่อบางส่วนท่ีพบเฉพาะในระยะตวัหนอน (larval specific tissues) ในขั้นสุดทา้ยก่อน              
เขา้สู่ระยะดกัแด ้ถา้กระบวนการตายของเซลล์ถูกยบัย ั้งจะท าให้ดกัแดเ้กิดความผิดปกติและท าให้ดกัแด ้             
ไม่สามารถเปล่ียนแปลงไปเป็นตัวเต็มวยัท่ีสมบูรณ์ได้ จะเห็นได้ว่าการตายของเซลล์ในแมลง                    
มีความส าคญัเช่นเดียวกบัการตายของเซลล์ในสัตวมี์กระดูกสันหลงัอ่ืนๆ เพราะเป็นกระบวนการท่ีมี
บทบาทส าคญัในการควบคุมการยอ่ยสลายของเน้ือเยื่อในระหวา่งการเจริญเติบโตของตวัหนอนและการ
เปล่ียนแปลงรูปร่างไปเป็นดกัแดแ้ละตวัเต็มวยั ดงันั้นจึงสามารถกล่าวไดว้า่การควบคุมการตายของเซลล์
ในเน้ือเยือ่ตวัหนอนของแมลงมีความส าคญัต่อกระบวนการถอดรูปของแมลง  
 
รูปแบบการตายของเซลล์ท่ีพบในแมลงท่ีมีการสมบูรณ์เป็นแบบ apoptosis ส าหรับการตายของเซลล์แบบ 
autophagy และ necrosis นั้ นก็มีการศึกษามาบ้างเช่นกัน แต่ข้อมูลท่ีได้ศึกษาการตายของเซลล์แบบ 
autophagy มีมากกว่า necrosis พบว่าการตายของเซลล์แบบ autophagy และ necrosis ความสัมพนัธ์กัน
และมีบทบาทต่อการถอดรูปของแมลงเช่น ในแมลงหวี่ (D. melanogaster) หนอนไหม (B. mori) และ                   
ผึ้ ง (A. mellifera) โดยจะพบการตายของเซลล์แบบ apoptosis ก่อนแล้วตามด้วยการเกิด autophagy               
ในภายหลัง ตัวอย่างเน้ือเยื่อของระยะตัวหนอนท่ีพบว่าเกิดการตายของเซลล์แบบ apoptosis และ 
autophagy ไดแ้ก่ ต่อมน ้ าลาย รังไข่ และทางเดินอาหารส่วนกลาง (มนพร, 2554) มีการศึกษาเก่ียวกบัการ
ตายของเซลล์ในแมลงอย่างแพร่หลายในแมลงหลายชนิด แต่ท่ีนิยมศึกษากนัมากเป็นการศึกษาการตาย
โดยอาศยัต่อมน ้ าลายของแมลงหวี่เป็นตน้แบบ แต่เน่ืองมาจากเซลล์ต่อมน ้ าลายของแมลงหวี่มีขนาดเล็ก
ท าให้ไม่สามารถเห็นการเปล่ียนแปลงโครงสร้างภายในเซลล์ได้ชัดเจน การตรวจวดัการแตกหักของ                        
ดีเอ็นเอ โดยการท าเจลอิเลคโทรโฟเรซิส (gel electrophoresis) ท าได้ยากเน่ืองจากปริมาณดีเอ็นเอ                   
ในต่อมน ้ าลายมีนอ้ย (Martin and Baehrecke, 2004) การศึกษาเร่ืองการตายของเซลล์ในแมลงหวี่จึงท าได้
เพียงการตรวจวดัการแตกหกัของดีเอ็นเอ โดยใชเ้ทคนิค TUNEL (terminal deoxynucleotidyl transferase-
mediate deoxyuridine triphosphate biotin nick end labeling) (Daish et al., 2004) และเน่ืองจากการศึกษา
เร่ืองการตายในแมลงหวี่ไดท้  าอย่างต่อเน่ืองเป็นระยะเวลานานขอ้มูลในระดบัโมเลกุลจึงมีค่อนขา้งมาก 
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อย่างไรก็ตามหากตอ้งการศึกษาการเปล่ียนแปลงทางสัณฐานวิทยาของเซลล์และนิวเคลียส จ าเป็นตอ้ง
เลือกเน้ือเยื่อแมลงท่ีมีขนาดใหญ่ ต่อมสร้างไหมของหนอนไหมเป็นเน้ือเยื่อท่ีมีขนาดใหญ่ท่ีสุดใน                     
ตวัหนอนระยะสุดท้ายของหนอนไหม (B. mori) จึงถูกเลือกมาเพื่อเป็นต้นแบบในการศึกษาการตาย                   
ในแมลงนอกเหนือจากต่อมน ้ าลายท่ีท าการศึกษาในแมลงหวี่ นอกจากต่อมสร้างไหมจะมีขอ้ไดเ้ปรียบ                 
ในเร่ืองขนาดของเซลล์แล้วยงัพบว่าเซลล์ท่ีบุอยู่รอบท่อสร้างไหมมีการจดัเรียงตวัอย่างเป็นระเบียบ                  
เซลลแ์ต่ละเซลลมี์รูปร่างเป็นแผน่หกเหล่ียมและมีนิวเคลียสแตกก่ิงกา้นเห็นไดช้ดัเจนเม่ือยอ้มดว้ยสี DAPI 
(4’,6-diamidono-2-phenylindole) (Daish et al., 2004; Iga et al., 2007) (ภาพท่ี 2.8)  
 

  
ภาพท่ี 2.8 แสดงลกัษณะของต่อมสร้างไหมส่วนตน้ของหนอนไหม (ท่ีมา : มนพร, 2554) 

(ก) ต่อมสร้างไหมส่วนตน้ของหนอนไหม 
(ข) นิวเคลียสเม่ือยอ้มดว้ยสี DAPI 

 
เม่ือศึกษาการเปล่ียนแปลงของต่อมสร้างไหมส่วนต้นของตัวหนอนในระยะก่อนเปล่ียนเป็นดักแด้
จนกระทัง่เป็นดกัแด ้พบว่ามีการเปล่ียนแปลงทางสัณฐานวิทยาของเซลล์และนิวเคลียสท่ีเห็นไดช้ดัเจน 
และผลการศึกษาท่ีได้จากการสังเกตการเปล่ียนแปลงน้ีคล้ายคลึงกับผลการศึกษาท่ีได้จากการ                   
น าต่อมสร้างไหมส่วนตน้มาเพาะเล้ียงในอาหารเพาะเล้ียงเน้ือเยื่อแมลงท่ีเติมฮอร์โมน 20E ลงไปด้วย                      
โดยพบว่าเซลล์ของต่อมมีการเปล่ียนแปลงทางสัณฐานวิทยาท าให้สามารถมองเห็นการเปล่ียนแปลง                    
ไดเ้ป็นระดบัขั้น เรียกคะแนนการเปล่ียนแปลงดงักล่าววา่ PCD score มีทั้งหมด 6 ระดบัคะแนนการตาย  
(Terashima et al., 2000; Kakei et al., 2005) นอกจากน้ีแลว้ยงัพบการเปล่ียนแปลงท่ีเกิดข้ึนกบันิวเคลียส
ดว้ยเช่นกนั โดยพบวา่ 20E ท าใหเ้กิดการตายชนิด apoptosis โดยส่งผลใน 2 ขั้นตอน คือ ส่งผลต่อลกัษณะ
ทางสัณฐานวิทยาของเซลล์และส่งผลในระดบัโมเลกุล ส าหรับการเปล่ียนแปลงทางสัณฐานวิทยาท่ีเกิด
สามารถสังเกตไดจ้ากลกัษณะของเซลล์ท่ีมีการเปล่ียนแปลงเป็นล าดบั โดยเร่ิมจากการหดตวัของเซลล ์
(cell shrinkage) การเกิดการอดัแน่นของนิวเคลียส การเกิดการแตกหักของดีเอ็นเอ การเกิดการแตกหัก
ของนิวเคลียส (ภาพท่ี 2.9) และการเกิด apoptotic body (Iga et al., 2007; Manaboon et al., 2009)  
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ภาพท่ี 2.9 แสดงลกัษณะนิวเคลียสของต่อมสร้างไหมส่วนตน้ท่ีเกิด PCD (ท่ีมา : มนพร, 2554) 

(ก) นิวเคลียสท่ีไม่เกิด PCD 
(ข) นิวเคลียสท่ีเกิดการอดัแน่น 
(ค) นิวเคลียสท่ีเกิดการแตกหกั 

 
 2.4.1  การศึกษาการเกดิโปรแกรมการตายของเซลล์ในต่อมโปรทอแรกซิก 
  ต่อมโปรทอแรกซิกเป็นต่อมไร้ท่อท่ีส าคญัของแมลง เน่ืองจากเป็นแหล่งสังเคราะห์ฮอร์โมน
เอดไดโซนซ่ึงเป็นฮอร์โมนท่ีส าคญัต่อกระบวนการลอกคราบ (molting) ต่อมชนิดน้ีเป็นต่อมคู่อยูท่ี่บริเวณ
ส่วนอกปล้องแรกทาบอยู่บนท่อลม (trachea) มีขนาดใหญ่ ลักษณะของเน้ือต่อมประกอบไปด้วย                     
polypoid nuclei มีท่อลมและเส้นประสาทแทรกอยูเ่ป็นจ านวนมาก เม่ือศึกษาถึงระดบัเซลลพ์บวา่ลกัษณะ
เซลล์เป็นเหมือนเซลล์ท่ีผลิตสเตอรอยด์ของสัตวมี์กระดูกสันหลงัเป็นอย่างมาก ในไซโทพลาสซึมจะมี
สารต่างๆ กนั มีอะกรานูลาร์เอนโดพลาสมิกเรติคิวลมั (agranular endoplasmic reticulum) บางๆ ท่ีบริเวณ      
กอลจิ (golgi) ชัดมาก มีไรโบโซม (ribosome) อิสระ มีไมโครทิวบูลส์ (microtubule) มากมาย มีไมโต-
คอนเดรีย (mitochondria) และอินคลูชัน (inclusion) เหมือนไลโซโซม (lysosome) ไหลเวียนชัดเจน                     
โดยท่ีนิวเคลียส ไมโตคอนเดรีย และไลโซโซม จะมีการเปล่ียนแปลงสัมพนัธ์กบัระยะท่ีมีการลอกคราบ
และจะหายไปเม่ือเป็นตวัเต็มวยั กล่าวคือ ต่อมโปรทอแรกซิกจะแสดงวงจรการเจริญท่ีสัมพนัธ์กบัการ      
หลัง่สาร ซ่ึงถา้ในขณะท่ีไม่มีการหลัง่สารนิวเคลียสจะมีขนาดเล็ก รูปไข่ แต่เม่ือมีการสังเคราะห์ฮอร์โมน 
นิวเคลียสจะขยายใหญ่ มีรูปร่างเป็นพู และเซลล์ยืดยาวออก ไซโตพลาสซึมจะติดสีได้ชัดเจน จ านวน                   
ไมโตคอนเดรียท่ีลอ้มรอบนิวเคลียสจะเพิ่มข้ึน และเอนโดพลาสมิกเรติคิวลมัจะยืดขยายออกมาเพื่อสร้าง
โปรตีน เม่ือส้ินสุดวงจรการหลัง่สารนิวเคลียสจะมีขนาดลดลงเหมือนเดิมและจะเกิดการสลายไปหลงัจาก
กระบวนการเปล่ียนแปลงรูปร่างและกลายเป็นตวัเต็มวยั (เสาวภา, 2536) Dai and Gilbert (1997) ไดศึ้กษา
การสลายตวัไปของต่อมโปรทอแรคซิคใน M. sexta พบว่าจะเกิดข้ึนในระหว่างการเปล่ียนแปลงรูปร่าง
จากดักแด้ไปเป็นตวัเต็มวยั ความสามารถในการผลิตฮอร์โมนเอคไดโซนสามารถตรวจสอบได้โดย 
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radioimmunoassay (RIA) พบว่าปริมาณฮอร์โมนเอคไดโซนจะเพิ่มสูงสุด ในวนัท่ี 4 และจะลดลงอย่าง
รวดเร็วในวนัท่ี 6 จนกระทั่งลดต ่าลงในวนัท่ี 8 ของระยะดักแด้  ต่อมโปรทอแรกซิกจะเร่ิมสลายตัว                    
ในวนัท่ี 6 ซ่ึงเป็นช่วงท่ีปริมาณฮอร์โมนเอคไดโซนลดลง เม่ือดูจากกล้องจุลทรรศน์อิเล็กตรอนพบว่า
ลกัษณะการเปล่ียนแปลงของต่อมท่ีเกิดข้ึนมีดงัน้ีคือ ในวนัท่ี 0 ของระยะดกัแด ้เซลล์จะมีขนาดเล็ก รูปร่าง
ยาวเรียงตวัไม่เป็นระเบียบ ในวนัท่ี 2 เม่ือปริมาณฮอร์โมนเอคไดโซนเร่ิมเพิ่มข้ึน เซลล์จะเป็นทรงกลม 
นิวเคลียสจะยื่นออกมาและมีขนาดใหญ่ ในวนัท่ี 4 ซ่ึงมีปริมาณฮอร์โมนเอคไดโซนสูงท่ีสุด ลกัษณะของ
เซลล์จะเหมือนกบัวนัท่ี 2 แต่จะมี fat body และ hemocyte มาอยูใ่กลก้บัตวัต่อมโปรทอแรกซิกในวนัท่ี 6 
fat body และ hemocyte จะเร่ิมกินเซลล์ของต่อมโปรทอแรกซิกและในบางเซลล์จะเกิดการอดัแน่นของ
นิวเคลียสข้ึนและจะเร่ิมอดัแน่นกนัมากข้ึนในวนัท่ี 8 จะมีการเกิด vacuole ข้ึนในไซโทพลาสซึม ในวนัท่ี 
10 จะเกิดการแตกหักของนิวเคลียส ส่วนของเซลล์ท่ีตายจะถูกปกคลุมด้วย hemocyte ขนาดเล็กเป็น
จ านวนมาก ในวนัท่ี 12 นิวเคลียสและไซโทพลาสซึมท่ีเหลือจะถูกคลุมดว้ย hemocyte จะไม่ค่อยเหลือ
ส่วนของไซโทพลาสซึมท่ีเป็นปกติ และในวนัท่ี 14 ของระยะดกัแดจ้ะเหลือแต่ซากของเซลล์ท่ีตายแลว้
และ hemocyte ขนาดเล็กๆ ซ่ึงลกัษณะเซลล์ของต่อมโปรทอแรกซิกดงัท่ีไดก้ล่าวมาน้ีไดแ้สดงให้เห็นถึง
การสลายตวัไปของต่อมอยา่งสมบูรณ์โดยโปรแกรมการตายของเซลลน์ัน่เอง 
  
ต่อมาในปี Dai and Gilbert (1998) ไดท้  าการศึกษาต่อโดยศึกษาผลของฮอร์โมนจูวไีนล์ต่อการป้องกนัการ
เกิดโปรแกรมการตายของเซลล์ในต่อมโปรทอแรกซิกพบวา่ ถา้ให้ฮอร์โมนจูวีไนล์ในช่วง 16-18 ชัว่โมง
หลงัจากท่ีหนอนเขา้สู่ระยะดกัแดจ้ะท าให้ต่อมโปรทอแรกซิกสร้างฮอร์โมนเอคไดโซนไดจ้นถึงวนัท่ี 11 
หลงัจากท่ีไดรั้บฮอร์โมนจูวีไนล์ แต่ในกลุ่มท่ีไม่ไดรั้บฮอร์โมนจูวีไนล์ปริมาณเอคไดโซนจะลดลงอยา่ง
รวดเร็วในวนัท่ี 6 ของระยะดกัแด ้และเม่ือท าการตรวจสอบดูลกัษณะของต่อมในวนัท่ี 9 พบว่าต่อมเกิด
การแตกหักข้ึนแสดงให้เห็นว่าฮอร์โมนจูวีไนล์สามารถรักษาต่อมโปรทอแรกซิกไวไ้ด้ และ Dai and 
Gilbert (1999) พบว่าเม่ือปริมาณของฮอร์โมนเอคไดโซนลดลงต่อมโปรทอแรกซิกของหนอนใบยาสูบ                      
จะสลายไป ซ่ึงฮอร์โมนเอคไดโซนอาจมีผลชักน าให้ เซลล์เกิดการตายได้ Dai and Gilbert (1999)                         
ไดท้  าการศึกษาต่อพบวา่การสลายตวัไปของต่อมโปรทอแรกซิกในหนอนใบยาสูบจะเกิดข้ึนหลงัจากท่ี
ปริมาณฮอร์โมนเอคไดโซนลดลงในระหวา่งการเปล่ียนแปลงรูปร่าง โดยท าการเล้ียงต่อมโปรทอแรกซิก
ใน Grace’ insect medium ท่ีไม่ มีฮอร์โมน 20E และมีฮอร์โมน 20E ท่ีความเข้มข้น 0.07 0.7 และ 7 
ไมโครกรัมต่อมิลลิลิตร พบว่ามีเซลล์มีการหดตวัและเกิดการอดัแน่นของนิวเคลียสข้ึนในชัว่โมงท่ี 48 
และเพิ่มมากข้ึนในชัว่โมงท่ี 96 ในกลุ่มท่ีให้ฮอร์โมน 20E ท่ีความเขม้ขน้ 7 ไมโครกรัมต่อมิลลิลิตรพบวา่
เกิดการอดัแน่นของนิวเคลียส 100% ในกลุ่มท่ีให้ฮอร์โมน 20E ท่ีความเขม้ขน้ 0.7 ไมโครกรัมต่อมิลลิลิตร
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จะเกิดมากกว่า 50% และในกลุ่มท่ีให้ฮอร์โมน 20E ท่ีความเขม้ขน้ 0.07 ไมโครกรัมต่อมิลลิลิตร จะไม่มี
การเกิดการอดัแน่นของนิวเคลียสข้ึนเลย และพบวา่ในกลุ่มท่ีไดรั้บฮอร์โมนความเขม้ขน้ 0.07 ไมโครกรัม
ต่อมิลลิลิตร ช่วงเวลาน้อยท่ีสุดของฮอร์โมน 20E ท่ีสามารถชกัน าให้เกิดโปรแกรมการตายของเซลล์ใน
ต่อมโปรทอแรคซิคคือ 24 ชัว่โมง (ภาพท่ี 2.10)   
 
 

  
 

ภาพท่ี 2.10 แสดงการเกิดโปรแกรมการตายของเซลลใ์นต่อมโปรทอแรกซิก (ท่ีมา : Dai and Gilbert, 1999) 
(ก) ไม่มีฮอร์โมน 20E 
(ข) มีฮอร์โมน 20E 

 
 2.4.2  การศึกษาการเกดิโปรแกรมการตายของเซลล์ในต่อมน า้ลาย  
  ต่อมน ้ าลายจดัเป็นต่อมท่ีเจริญมากท่ีสุดในส่วนหัว สามารถพบในแมลงเกือบทุกชนิด 
ลกัษณะเป็นท่อยาวธรรมดา แตกแขนงเป็นท่อเล็กๆ รวมเป็นจุด บางทีขยายใหญ่ข้ึน มีหน้าท่ีหลัง่น ้ ายอ่ย
ออกมาเพื่อช่วยย่อยอาหาร หลัง่สารพวก anticoagulin เพื่อไม่ให้เลือดแข็งตวัในพวกแมลงกินเลือดและ  
ท าหน้าท่ีในการสร้างเส้นใยในพวกตวัอ่อนของแมลงอนัดับ Lepidoptera และ Hymenoptera บางชนิด               
ในการเปล่ียนแปลงรูปร่างของแมลงแต่ละคร้ังจะมีการเปล่ียนแปลงภายในเซลล์เกิดข้ึน การเปล่ียนแปลง
อยา่งหน่ึงท่ีเห็นไดช้ดัเจนคือ เม่ือตวัอ่อนเจริญถึงขั้นสุดทา้ยแลว้เน้ือเยือ่ของตวัอ่อนจะสลายไปและมีการ
สร้างโครงสร้างใหม่ท่ีจ  าเป็นส าหรับตวัเต็มวยัแทน ซ่ึงต่อมน ้ าลายเป็นโครงสร้างหน่ึงท่ีจะมีการสลายไป
ระหว่างการเปล่ียนแปลงรูปร่างของแมลง เช่น ในแมลงหวี่ต่อมน ้ าลายเป็นเน้ือเยื่อท่ีมีความเหมาะสม
ส าหรับการศึกษาโปรแกรมการตายของเซลล์และการวิเคราะห์หาล าดบัของยีนท่ีถูกชกัน าโดยฮอร์โมน 
เอคไดโซนในกระบวนการเปล่ียนแปลงรูปร่างของแมลง (Farkas and Mechler, 2000) ซ่ึงรูปแบบการตาย

(ก) (ข) 
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ของต่อมน ้ าลายจะมีการเปล่ียนแปลงอย่างเป็นล าดบัขั้นตอนอย่างเห็นได้ชัด โดยจะมีการพองตวัของ
โครโมโซมเกิดข้ึนในช่วงท้ายของระยะตัวหนอนไปจนถึงช่วงก่อนการเข้าสู่ระยะดักแด้ซ่ึงการ
เปล่ียนแปลงน้ีจะถูกควบคุมโดย early และ late gene (Ashburner, 1974; Russell and Ashburner, 1996) 
การแสดงออกของ early gene จะถูกชกัน าโดยเอคไดโซนรีเซพเตอร์โดยตรงให้มีการสังเคราะห์โปรตีนท่ี
เก่ียวขอ้งกบัการตายข้ึนมาส่งผลให้ยนีท่ีเก่ียวขอ้งทั้งหมดเกิดการแสดงออกแลว้ชกัน าให้เซลลต์ายไดแ้ละ
ได้ศึกษาการตายของเซลล์ในต่อมน ้ าลายของผึ้ง (A. mellifera) พบว่าในช่วงระยะอินสตาร์สุดทา้ยของ                
ตวัหนอน นิวเคลียสของต่อมน ้ าลายส่วนใหญ่จะเร่ิมรวมตวักนัและมีการอดัแน่นของเส้นใยโครมาทิน
ภายในนิวเคลียส นิวเคลียสของเซลล์จะเกิดการตายแบบ apoptosis และ autophagic ส่วนในช่วงก่อนการ
เขา้ดกัแด ้เส้นใยโครมาทินในนิวเคลียสจะมีการหดตวัเกิดมากข้ึนตามล าดบั และจะมาอดัแน่นกนัอยูข่า้ง
เยือ่บุผวิของต่อมน ้าลายจนเกิดการสลายตวัและตายไปในท่ีสุด (Silva et al., 2002) 
 
 2.4.3  การศึกษาการเกดิโปรแกรมการตายของเซลล์ในต่อมสร้างไหม 
  ต่อมสร้างไหมเป็นเน้ือเยื่อท่ีจ  าเพาะของตวัหนอนในแมลงอนัดบั Lepidoptera โดยต่อมน้ี
ประกอบไปด้วยสามส่วนด้วยกันคือ ส่วนต้น (anterior) ส่วนกลาง (middle) และส่วนท้าย (posterior)                      
มีการศึกษาการเกิดโปรแกรมการตายของเซลล์ในต่อมสร้างไหมส่วนตน้ในหนอนไหม (B. mori) โดยดู
จากการเปล่ียนแปลงทางสัณฐานวทิยาของการเกิดโปรแกรมการตายของเซลล์ในสภาวะ in vivo พบวา่จะ
เร่ิมเกิดข้ึนในวนัท่ี 2 หลังจากการตรวจพบ gut purge ส่วนในวนัท่ี 0 และ 1 ของการเกิด gut purge 
ลกัษณะเซลล์ของต่อมสร้างไหมส่วนตน้จะเหมือนในหนอนท่ียงัไม่มี gut purge คือ เซลล์จะเรียงตวัเป็น
ระเบียบ อาจเห็นขอบเขตของเซลล์บา้งแต่จะไม่มีช่องวา่งระหวา่งเซลล์เกิดข้ึน ต่อมาในวนัท่ี 2 เซลล์จะมี
ลกัษณะทึบแสงและสามารถสังเกตเห็นขอบเขตของเซลล์ไดช้ดัเจน วนัท่ี 3 เซลล์จะเร่ิมมีรูปร่างทรงกลม
จะเกิดการอดัแน่นของเซลล์และนิวเคลียสข้ึน จากนั้นเม่ือหนอนเขา้สู่ระยะดกัแด้ในชั่วโมงแรกพบว่า 
นิวเคลียสจะมีการอดัแน่น ผนงัดา้นนอกของต่อมจะมีการหดตวั และ 12 ชัว่โมงต่อมาเซลลจ์ะเร่ิมแยกออก
จากกนั ผิวภายนอกของท่อจะถูกลอ้มรอบดว้ย basement membrane ในชัว่โมงท่ี 24 เซลล์จะแยกจากกนั
อยา่งสมบูรณ์เห็นส่วนท่ีเป็นสีคล ้า ท่ี 36 ชัว่โมง ส่วนท่ีมีสีคล ้ าจะมาเกาะกลุ่มและรวมกนัในชัว่โมงท่ี 42 
และจะหายไปในชัว่โมงท่ี 48 การศึกษาผลของฮอร์โมน 20E ต่อการเกิดโปรแกรมการตายของเซลล์ของ
ต่อมสร้างไหมส่วนตน้ในสภาวะ in vivo โดยน าต่อมสร้างไหมส่วนตน้มาเล้ียงใน Grace’s insect medium 
ท่ีมีฮอร์โมน 20E ความเขม้ขน้ต่างๆ พบวา่ลกัษณะการตายสามารถแบ่งระดบัการเปล่ียนแปลงออกไดเ้ป็น 
6 ระดบัคะแนนการตาย ดงัน้ีคือ 
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score 0 ลกัษณะของเซลลย์งัเป็นปกติ 
score 1 เร่ิมสังเกตเห็นช่องวา่งระหวา่งเซลล ์
score 2 เซลลท์ั้งหมดเปล่ียนเป็นสีทึบแสง 
score 3 เซลลจ์ะมีการอดัตวัแน่นเป็นรูปทรงกลม 
score 4 เซลลมี์การหดตวัและเป็นสีคล ้า 
score 5 ลกัษณะของเซลล์ภายนอกผิดปกติ มีการอดัแน่นของส่วนท่ีเป็นสีคล ้ าแตกออกเป็น                  

เมด็เล็กๆ หลายขนาด 
score 6 เกิดการแตกหกัของต่อมเป็น granule เล็กๆ หลายขนาด 

 
การเกิดโปรแกรมการตายของเซลล์ในต่อมสร้างไหมส่วนตน้ข้ึนอยูก่บัปริมาณความเขม้ขน้ของฮอร์โมน 
20E ท่ีไดรั้บ โดยฮอร์โมนท่ีความเขม้ขน้ 0.5 ไมโครกรัมต่อมิลลิลิตร จะเกิดโปรแกรมการตายของเซลล์
ได้อย่างสมบูรณ์เม่ือเพาะเล้ียงได้ 144 ชั่วโมง และนอกจากน้ียงัได้ท าการตรวจหาการเกิด nucleosomal 
ladder จากตวัอยา่งดีเอ็นเอท่ีสกดัไดจ้ากต่อมสร้างไหมส่วนตน้ท่ีเกิดการเปล่ียนแปลงในระดบั 2 4 และ 6 
โดยใช้วิธีเจลอิเล็คโทรโฟเรซิสพบว่า nucleosomal ladder จะเร่ิมเกิดข้ึนในการเปล่ียนแปลงระดับท่ี 4 
หรือในระดบัท่ีมากกวา่ การเกิดโปรแกรมการตายของเซลลข์องต่อมสร้างไหมส่วนตน้น้ีสามารถถูกย ั้บย ั้ง
ได้โดย caspase 3 inhibitor เม่ือเติมสารเข้าไปในช่วง 8 ชั่วโมงแรกท่ีท าการเพาะเล้ียงใน medium ท่ีมี
ฮอร์โมน 20E แต่จะไม่สามารถยบัย ั้งการเกิดการอดัแน่นของโครมาทินไดเ้ม่ือตรวจสอบโดยการยอ้มดว้ย 
acridine orange ในท านองเดียวกนักบั cyclohexamide และ emetine ท่ีให้ไปใน 18 ชัว่โมงแรก จะสามารถ
ยบัย ั้งการเกิดโปรแกรมการตายของเซลล์ไดอ้ยา่งสมบูรณ์ภายใน 8 และ 18 ชัว่โมง ตามล าดบั (Terashima 
et al., 2000) มีการศึกษาช่วงเวลาท่ีต่อมสร้างไหมส่วนตน้ถูกก าหนดให้ตาย (death commitment) โดยท า
การตรวจสอบการตอบสนองต่อฮอร์โมน 20E และฮอร์โมน JHA ของต่อมสร้างไหมส่วนตน้ในสภาวะ         
in vivo และ in vitro พบว่าต่อมสร้างไหมส่วนต้นต้นของหนอนไหมอินสตาร์สุดท้ายวนัท่ี 6 จะเกิด
โปรแกรมการตายของเซลล์อยา่งสมบูรณ์เม่ือเล้ียงใน medium ท่ีมีฮอร์โมน 20E ในขณะท่ีต่อมสร้างไหม
ส่วนตน้ของหนอนในวนัท่ี 4 และช่วง 15 ชัว่โมงแรกของวนัท่ี 5 จะไม่เกิดโปรแกรมการตายของเซลล์แต่
จะเร่ิมเกิดข้ึนหลงัจากชัว่โมงท่ี 18 ของวนัท่ี 5 ซ่ึงฮอร์โมน JHA จะไม่สามารถยบัย ั้งการเกิดการตายของ
ต่อมสร้างไหมส่วนตน้ได้เม่ือมีการเร่ิมตอบสนองต่อฮอร์โมน 20E แสดงให้เห็นว่า death commitment 
อาจจะเกิดในระหวา่งวนัท่ี 4 และวนัท่ี 5 นอกจากน้ียงัไดท้  าการศึกษา death commitment ของต่อมสร้าง
ไหมส่วนตน้ในหนอนไหมอินสตาร์ท่ี 4 โดยท าการผ่าตดัเอาต่อมคอร์ปอรา อลัลาตา ออก (allatectomy) 
โดยน าต่อมสร้างไหมส่วนตน้ของชัว่โมงท่ี 72 และ 96 ซ่ึงเป็นช่วง 24-48 ชัว่โมงก่อนท่ีจะเกิด gut purge 
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ข้ึนในหนอนท่ีท าการผ่าตดัเอาต่อมคอร์ปอรา อลัลาตา ออก ผลท่ีไดพ้บว่าจะคลา้ยคลึงกบัผลของหนอน
อินสตาร์สุดทา้ย แสดงวา่เซลลอ์าจจะถูกก าหนดใหต้าย 1 วนัก่อนท่ีจะสามารถตอบสนองต่อฮอร์โมน 20E 
นัน่เอง (Kakei et al., 2005) และยงัไดมี้ศึกษาการตายของเซลล์ในต่อมสร้างไหมของ A. mellifera พบว่า
นิวเคลียสของเซลล์เกิดการตายแบบ apoptosis และ autophagy ลักษณะการตายของเซลล์ท่ีเกิดข้ึนคือ              
มีการหดตวัและการแตกหักของนิวเคลียสและพบการอดัแน่นของโครมาทินในหลายนิวเคลียสอีกด้วย 
(Silva et al., 2006)  ต่อมาในปีเดียวกันน้ีเอง Sekimoto et al. พบว่าการเกิดโปรแกรมการตายของเซลล ์             
ในต่อมสร้างไหมส่วนตน้ของหนอนไหม (B. mori) ใระยะอินสตาร์ท่ี 5 ถูกกระตุน้โดยฮอร์โมน 20E และ
พบการแสดงออกของ transcription factor gene ทั้ง 11 ชนิดท่ีสามารถชกัน าให้เซลล์เกิดการตายข้ึน ไดแ้ก่ 
EcR-A, EcR-B1, usp-1, usp-2, E75A, E75B, BHR3, BR-C Z1, BR-C Z2, BR-C Z4 และ βFTZ-F1 เป็นตน้
Manaboon et al. (2012) ไดพ้บวา่ฮอร์โมน JHA สามารถท าให้ระยะไดอะพอสของหนอนเยื่อไผส้ิ่นสุดลง 
โดยจะมีการเพิ่มข้ึนของปริมาณเอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์ท่ีจะไปกระตุน้ให้เกิดโปรแกรมการตายของเซลล ์
เน่ืองจากผลในทางออ้มของฮอร์โมน JHA ท่ีชกัน าให้เกิดการตายของเซลล์ในเน้ือเยื่อต่อมสร้างไหมส่วน
ตน้ของหนอนเยื่อไผ่ระยะไดอะพอสได ้โดยสามารถแบ่งระดบัการเปล่ียนแปลงของต่อมสร้างไหมส่วน
ตน้ออกไดเ้ป็น 6 ระดบัคะแนนการตาย (ตั้งแต่ระดบั score 0-5) ดงัน้ีคือ 
 

score 0 ลกัษณะของท่อไหมส่วนตน้จะเป็นท่อตรง ไม่สามารถสังเกตเห็นขอบเขตของเซลล์ได ้                   
เม่ือตรวจสอบภายใตก้ลอ้งจุลทรรศน์แสงธรรมดา ลกัษณะนิวเคลียสจะมีรูปทรงยาว      
ลกัษณะของท่อจะโปร่งแสง 

score 1 เซลล์เร่ิมมีการหดตวัท าให้สามารถสังเกตเห็นขอบเขตของเซลล์ได้ นิวเคลียสมียาว                     
แต่จะเร่ิมเกิดการอดัแน่นข้ึน ลกัษณะของท่อจะโปร่งแสง 

score 2 เซลล์จะมีการหดตวัและนิวเคลียสจะมีการอดัแน่นเขา้หากนัมากข้ึน ท าให้มีลกัษณะ
เซลลแ์ละนิวเคลียสเป็นทรงกลม  

score 3 ลกัษณะภายนอกของท่อไหมส่วนตน้ในบางบริเวณจะทึบแสง นิวเคลียสมีการอดัแน่น
เซลลแ์ยกห่างจากกนัมากข้ึน 

score 4 นิวเคลียสของแต่ละเซลลจ์ะหดเขา้มาอยูใ่กลก้นัท าใหเ้กิดช่องวา่งระหวา่งเซลลช์ดัเจน 
score 5 ต่อมสร้างไหมส่วนตน้จะเสียสภาพ มี apoptotic bodies ขนาดเล็กๆ กระจายทัว่ไปและ

จะไม่พบเซลลแ์ละนิวเคลียสท่ีสมบูรณ์ 
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2.5 การควบคุมโปรแกรมการตายของเซลล์โดยฮอร์โมนแมลงในระดับโมเลกุล 
 

ดงัท่ีไดก้ล่าวมาแลว้ว่าฮอร์โมน 20E มีผลไปกระตุน้ให้เกิดการเปล่ียนแปลงทางสัณฐานวิทยา การศึกษา
เร่ืองการตายของเซลล์โดยอาศยัการทดลองในทางเดินอาหารส่วนกลางและต่อมน ้ าลายแสดงให้เห็นว่า
ฮอร์โมนเอคไดโซนมีผลต่อการควบคุมการตายของเซลล์ในระดบัโมเลกุลของยนีผา่น 2 กลไก กลไกแรก
จะไปกระ ตุ้น ก ารท างาน ของ  early gene กล ไก ท่ี ส อง เป็ น ผล เน่ื อ งม าจากการกระ ตุ้น ของ                       
early gene ต่อยีนท่ีควบคุมการตาย กลไกแรกเร่ิมจากการจบักนัระหวา่งฮอร์โมนเอคไดโซนกบัรีเซพเตอร์
ของฮอร์โมน ช่ือ เอคไดโซนรีเซพเตอร์กบั partner protein ช่ือ อลัตราสไปราเคิลการจบักนัของฮอร์โมน
กบัรีเซพเตอร์น้ีจะไปมีผลกระตุน้ให้เกิดการท างานของ early gene ไดแ้ก่ BR-C, E74 และ E93 (Yin and 
Thummel, 2005; Sekimoto et al., 2006) (ภาพท่ี 2.11)  
 

  
ภาพท่ี 2.11 แสดงการกระตุน้การท างานของเอคไดโซนรีเซพเตอร์ โปรตีนอลัตราสไปราเคิล  

และยนีท่ีเก่ียวขอ้งกบัการตายของเซลลใ์นต่อมน ้าลายของหนอนไหมระยะตวัหนอน 
 (ท่ีมา : Yin and Thummel, 2005)  
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การควบคุมโดยยีนท่ีกล่าวมามีความคล้ายคลึงกบัการควบคุมโดยยีนท่ีพบในแมลงอนัดบั Lepidoptera 
ชนิดอ่ืนเช่น หนอนไหม (B. mori) และหนอนใบยาสูบ (M. sexta) ในหนอนไหมพบวา่ฮอร์โมน 20E มีผล
ไปกระตุน้ให้เกิดการแสดงออกของยีนท่ีตอบสนองต่อ 20E (20E responsive genes) คือ early gene ไดแ้ก่ 
EcR, USP, BR-C, E74, E75 และ E93 (Sekimoto et al., 2006; Myer et al., 2009) (ภาพท่ี 2.12) 

 

   
ภาพท่ี 2.12 แสดงการเปล่ียนแปลงการแสดงออกของยนีท่ีสัมพนัธ์กบัระดบัฮอร์โมนเอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์                  

ในระยะการเจริญขั้นต่างๆ V = ตวัหนอนระยะท่ี 5 เลขท่ีระบุดา้นหลงัตวัอกัษร  
V หมายถึงอายขุองตวัหนอนในระยะท่ี 5 (วนั) G = ตวัหนอนระยะก่อนเขา้ดกัแด ้เลขท่ีระบุดา้นหลงั

ตวัอกัษร G หมายถึงอายขุองตวัหนอนระยะก่อนเขา้ดกัแด ้
(ท่ีมา : Sekimoto et al., 2006) 

 
การท างานของ BR-C และ E74 จะข้ึนกบัระดบัของเอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์ท่ีสูงข้ึน แต่ยีน E79 เป็นยีนท่ี
แสดงออกอย่างจ าเพาะเจาะจงในแต่ละระยะการเจริญ การควบคุมของยีนทั้งสามตวัมีผลกระตุ้นการ
ท างานของยีนท่ีควบคุมการตายหลายตัวเช่น rpr (reaper), hid (head involution defective) และ dronc 
(ภาพท่ี 2.13) การศึกษาทางพนัธุศาสตร์โดยเทคนิค RNA interference (RNAi) ให้ผลยืนยนัวา่ยีน rpr และ 
hid เป็นยีนท่ีจ าเป็นต่อการส่งสัญญาณให้เซลล์ตาย และพบว่า BR-C มีผลโดยตรงต่อการแสดงออกของ 
dronc (Cakouros et al., 2002) ความผิดปกติของยีน E93 ไปมีผลท าให้การแสดงออกของ death gene เช่น 
rpr, hid, dronc และ crq ลดลง (Lee et al., 2002)    
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ภาพท่ี 2.13 แสดงการส่งสัญญาณระดบัเซลลเ์พื่อควบคุมการตายของเซลลใ์นหนอนตวักลม แมลงหวี ่ 

และสัตวเ์ล้ียงลูกดว้ยนม โดยมีเอนไซมแ์คสเปสเป็นตวักลาง 
(ท่ีมา : Hay and Guo, 2006) 

 
2.6 Broad-Complex gene (BR-C) 
 
ยีน Broad-Complex เป็นยีนแรกท่ีมีการตอบสนองต่อ ecdysteroid signaling pathway ยีนน้ีจดัอยู่ในกลุ่ม
ของ C2H2 zinc finger transcription factors ท่ีมีส่วนเก่ียวข้องในกระบวนการต่างๆ ของแมลง ได้แก่                     
การเปล่ียนแปลงรูปร่าง การสร้างเซลล์สืบพนัธ์ุเพศเมีย การสร้างไข่แดง เป็นต้น (Deng and Bownes, 
1997; Chen et al., 2004; Reza et al., 2004; Dubrovsky, 2005; Spokony and Restifo, 2007) มีการศึกษา
ทางระดบัโมเลกุลดงัน้ีคือ ในแมลงหวี่ (D. melanogaster) พบวา่ยีน BR-C มีบริเวณท่ีแตกต่างกนัจึงท าให้
สามารถแยกยีนชนิดน้ีออกไดเ้ป็น 4 ไอโซฟอร์มคือ Z1 Z2 Z3 และ Z4 ซ่ึงส่วนท่ีมีความเหมือนกนัมาก
ท่ีสุดของยนี BR-C จะเรียกวา่ BRcore และในบริเวณ BRcore ยงัมีส่วนของ BR-C Tramtrack-Bric-a-Brac 
(BTB) ซ่ึงเป็นส่วนส าคญัในการติดต่อส่ือสารระหว่างโปรตีนอีกดว้ย (Dibello et al., 1991) มีการศึกษา
การแสดงออกของยีนชนิดน้ีในแมลงต่างๆ เช่น ใน A. gambiae (Chen et al., 2004) M. sexta (Zhou et al., 
1998) และ B. mori (Ijiro et al., 2004; Nishita and Takiya, 2004; Reza et al., 2004) ซ่ึงแสดงออกของยีน
จะข้ึนอยู่กับปริมาณฮอร์โมนเอคไดโซนงานวิจยัท่ีได้ศึกษาความส าคญัของยีน BR-C ต่อการควบคุม                   
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การเปล่ียนแปลงรูปร่างของแมลงดังน้ี คือ ในปี 1998 Zhou et al. พบว่า ยีน  BR-C จะช่วยให้การ
เปล่ียนแปลงรูปร่างของแมลงเป็นไปอยา่งค่อยเป็นค่อยไปจนกระทัง่เขา้สู่กระบวนการลอกคราบ จากนั้น
ยีนจะมีการแสดงออกลดลงในช่วงการเป็นดักแด้ (pupation) ต่อมาในปีเดียวกันน้ี เอง Kiss et al.                          
ได้ท าการศึกษาใน D. melanogaster พบว่าหากมีการแสดงออกของยีน  BR-C ในแต่ละไอโซฟอร์มใน
ระยะการเป็นตวัหนอนแลว้หนอนไม่สามารถลอกคราบเป็นดกัแดไ้ด ้Reza et al. (2004) ไดส้กดัตวัอยา่ง 
cDNA ท่ีมียีน BR-C ออกมาจากต่อมสร้างไหมส่วนต้นของหนอนไหม (B. mori) และตรวจสอบการ
แสดงออกของยีน พบว่ามีการแสดงออกของยีน BR-C ทั้ง 4 ไอโซฟอร์มในหลายเน้ือเยื่อ ไดแ้ก่ เน้ือเยื่อ
ต่อมสร้างไหมส่วนต้น ระบบประสาทส่วนกลาง เน้ือเยื่อไขมนั ทางเดินอาหารส่วนกลาง รังไข่ และ                  
ปุ่มปีก การแสดงออกของ BR-C mRNA จะพบในช่วงของตวัหนอนระยะอินสตาร์สุดทา้ยจนกลายไปเป็น
ดกัแด ้แต่จะไม่พบการแสดงออกในตวัหนอนระยะอินสตาร์ตน้ๆ โดยท่ีฮอร์โมน 20E สามารถชกัน าให้มี
การแสดงออกของยีน BR-C ได้ Piulachs et al. (2010) ได้ศึกษาหน้าท่ีของยีน  BR-C ในกระบวนการ 
embryogenesis โดยได้โคลนยีน  BR-C ในแมลงส าบ  (Blattella germanica) โดยพบว่ายีน  BR-C                         
ในแมลงสาบมีอยู่ด้วยกนั 6 ไอโซฟอร์มคือ Z1-Z6 ซ่ึง Z1-Z5 ในแมลงทัว่ไปจะมีล าดบัของกรดอะมิโน                
ท่ีคล้ายคลึงกัน ส่วนไอโซฟอร์ม Z6 ถูกค้นพบใหม่ ได้ท าการทดลองโดยวิธี RNAi โดยฉีด dsBgBR-C 
ปริมาณ 1 ไมโครกรัม เขา้ท่ีช่องทอ้งของแมลงสาบเพศเมียท่ีก าลงัทอ้งอยูแ่ลว้ตรวจดูการเจริญของตวัอ่อน
ภายในทอ้งพบว่าตวัอ่อนท่ีได้มีหลากหลายฟีโนไทป์ (phenotype) ซ่ึงช้ีให้เห็นถึงบทบาทของ BgBR-C      
ต่อการเจริญของตวัอ่อน เช่น มีการสะสมของ germ band เพิ่มมากข้ึนจาก 30% เป็น 35% ของการเจริญ
ทั้งหมด มีการเจริญของเยื่อหุ้มตวัอ่อนและมีการพฒันาของอวยัวะขั้นท่ี 2 เกิดข้ึนทางด้านบนของล าตวั
และในขั้นตอนของกระบวนการฟักตวัจะมีการประสานงานกนัระหวา่งระบบประสาท ระบบต่อมไร้ท่อ 
และระบบกลา้มเน้ือเกิดข้ึนอีกดว้ย 
  
2.7 งานวจัิยทีเ่กีย่วข้องกบัหนอนเยือ่ไผ่ทางด้านฮอร์โมน 
 
ผูริ้เร่ิมศึกษางานวิจยัเก่ียวกบัฮอร์โมนในหนอนเยื่อไผเ่ป็นคนแรกคือ ศาสตราจารย ์ดร. ทิพวรรณ สิงห์ไตรภพ 
โดยมีล าดบัการคน้พบงานวิจยัต่างๆ ดงัน้ี ในช่วงระยะไดอะพอสของหนอนเยื่อไผ่พบว่ามีปริมาณของ
ฮอร์โมนเอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์น้อยมาก แสดงว่าต่อมโปรทอแรกซิกมีกิจกรรมการหลัง่ฮอร์โมนต ่า 
งานวิจยัก่อนหนา้น้ีรายงานวา่การให้ฮอร์โมน JHA แก่หนอนเยื่อไผร่ะยะไดอะพอสสามารถชกัน าให้เกิด
การเขา้ดกัแดไ้ดโ้ดยเกิดการกระตุน้ต่อมโปรทอแรกซิกและไม่เก่ียวขอ้งกบัสมอง โดยหลงัจากการให้ฮอร์โมน 
JHA พบว่ากิจกรรมการหลัง่ฮอร์โมนของต่อมเพิ่มข้ึน จนเป็นผลให้ปริมาณฮอร์โมนเอคไดโซนเพิ่มข้ึน
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ภายใน 2 สัปดาห์ ซ่ึงช้ีให้เห็นว่าฮอร์โมน JHA อาจไม่ไดก้ระตุน้ต่อมโปรทอแรกซิกให้สังเคราะห์ฮอร์โมน
เอคไดโซนไดโ้ดยตรง ดงันั้นใน จึงไดท้  าการศึกษาถึงปริมาณฮอร์โมน JHA ท่ีนอ้ยท่ีสุด ท่ีสามารถกระตุน้
ต่อมโปรทอแรกซิกได้ โดยการให้ฮอร์โมน JHA ท่ีความเขม้ขน้ 0.1 0.25 0.5 และ 1.0 ไมโครกรัมต่อ 5 
ไมโครลิตรของอะซิโตน แล้วท าการปลูกถ่ายต่อมโปรทอแรกซิก (transplantation) ของ donor larvae 
ใหก้บัหนอนท่ีไม่ไดรั้บฮอร์โมน (recipient larvae) ในวนัท่ี 1 2 และ 3 หลงัจากการใหฮ้อร์โมนแลว้สังเกต
ดูการเปล่ียนแปลงของ recipient larvae ผลการทดลองพบว่า ระยะเวลาการกระตุน้ของ JHA ส าหรับการ
ชกัน าการเขา้ดกัแดใ้ชเ้วลาอยา่งนอ้ย 1 วนั และปริมาณฮอร์โมน JHA ท่ีให้ผลดีท่ีสุดคือ 1 ไมโครกรัมต่อ 5 
ไมโครลิตรของอะซิโตน นอกจากน้ียงัพบว่าการท างานของต่อมโปรทอแรกซิกจะเพิ่มข้ึนในวนัท่ี 16 
หลงัจากปลูกถ่ายต่อมโปรทอแรกซิก เป็นผลให้ปริมาณฮอร์โมนเอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์เพิ่มข้ึนอย่าง
ต่อเน่ือง ซ่ึงผลการทดลองช้ีให้เห็นว่าฮอร์โมน JHA กระตุน้ต่อมโปรทอแรกซิกของ donor larvae และ
ปริมาณฮอร์โมนจากต่อมของ donor larvae มีผลไปกระตุ้นต่อมโปรทอแรกซิกของ recipient larvae 
(recipient PG) ท าให้การเพิ่ม ข้ึนของปริมาณฮอร์โมนเอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์ ดังนั้ น recipient PG                     
ถูกกระตุน้ดว้ยฮอร์โมนเอคไดโซนท่ีหลัง่ออกมา โดยผา่นกลไก positive feedback activation เม่ือปริมาณ
ฮอร์โมนเอคไดโซนเหนือระดบั threshold หรือถึงระดบั suprathreshold ในการศึกษาการแสดงออกของ 
EcR mRNA ของหนอนเยื่อไผ่ และการท า cloning EcR พบว่า Omphisa EcR มีขนาด 973 คู่เบส จากการ
เปรียบเทียบการแสดงออกของ EcR mRNA ของต่อมโปรทอแรกซิกของหนอนท่ีได้รับและไม่ได้รับ
ฮอร์โมน JHA พบวา่มีการเพิ่มการแสดงออกของ Omphisa EcR mRNA ในต่อมโปรทอแรกซิกของหนอน
ท่ีไดรั้บการกระตุน้ดว้ยฮอร์โมน JHA สูงกวา่ในหนอนกลุ่มท่ีไม่ไดรั้บฮอร์โมน แสดงให้เห็นวา่ฮอร์โมน 
JHA เก่ียวข้องกับการส้ินสุดของระยะลาวลัไดอะพอสในหนอนเยื่อไผ่ โดยมีการเพิ่มข้ึนของระดับ
ฮอร์โมนเอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์และเพิ่มการแสดงออกของ EcR mRNA ในต่อมโปรทอแรกซิก                      
(มนพร, 2546) 
 
ปี 2549 ทิพวรรณ ยะสง่า ไดศึ้กษาผลของฮอร์โมน JHA และฮอร์โมน 20E ต่อการเกิดโปรแกรมการตาย
ของต่อมโปรทอแรกซิก ต่อมสร้างไหมส่วนตน้ และต่อมน ้ าลายของหนอนเยื่อไผ่ทั้งในสภาวะ in vivo 
และ in vitro ผลการศึกษาพบว่า การให้ฮอร์โมน JHA  1 ไมโครกรัมต่อ 5 ไมโครลิตรของอะซิโตน                          
จะกระตุน้การเกิดโปรแกรมการตายของต่อมโปรทอแรกซิก ต่อมสร้างไหมส่วนตน้ และต่อมน ้ าลายเม่ือ
หนอนเข้าสู่ระยะ G0 ส่วนกลุ่มท่ีฉีดฮอร์โมน 20E 1 ไมโครกรัมต่อมิลลิลิตร พบว่าจะกระตุ้นการเกิด
โปรแกรมการตายของต่อมสร้างไหมส่วนตน้และต่อมน ้ าลายเม่ือหนอนเปล่ียนแปลงเขา้สู่ระยะ G0-G1 
ยกเวน้ในต่อมโปรทอแรกซิกท่ีจะเกิดโปรแกรมการตายของเซลล์ข้ึนในวนัท่ี 1 การท่ีฮอร์โมน JHA 
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สามารถชกัน าให้เกิดโปรแกรมการตายของเซลลใ์นต่อมทั้ง 3 เป็นผลมาจากฮอร์โมน JHA ไปกระตุน้ต่อม
โปรทอแรกซิกท าให้ปริมาณฮอร์โมนเอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์เพิ่มข้ึน และระดับฮอร์โมนเอคไดโซน                  
ท่ีเพิ่มข้ึนน้ีจะไปกระตุน้การเกิดโปรแกรมการตายของเซลล์ นอกจากน้ีการศึกษาทางลกัษณะทางสัณฐาน
วิทยาและเน้ือเยื่อวิทยาของการเกิดโปรแกรมการตายของเซลล์ แสดงถึงการหดตวัของเซลล์ การอดัแน่น
ของนิวเคลียส และการแตกหักของ DNA ซ่ึงเป็นลักษณะการตายแบบ apoptosis การเพาะเล้ียง                       
ต่อมโปรทอแรกซิก ต่อมสร้างไหมส่วนตน้ และต่อมน ้ าลายใน Grace’s insect medium ท่ีมีฮอร์โมน 20E 
ความเข้มข้นต่างๆ พบว่าฮอร์โมน 20E จะกระตุ้นการเกิดโปรแกรมการตายของต่อมโปรทอแรกซิก                   
ต่อมสร้างไหมส่วนต้น และต่อมน ้ าลายหลังจาก 24 ชั่วโมงของการเพาะเล้ียง แสดงให้เห็นว่าต่อม                                 
โปรทอแรกซิก ต่อมสร้างไหมส่วนตน้ และต่อมน ้ าลายเป็นเน้ือเยื่อเป้าหมายของฮอร์โมน 20E นอกจากน้ี
พบว่าการเพิ่มข้ึนของฮอร์โมนเอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์หลงัจากไดรั้บฮอร์โมน JHA 1 ไมโครกรัมต่อ 5 
ไมโครลิตรของอะซิโตน จะชกัน าใหมี้การแสดงออกของ EcR-A และ EcR-B1 mRNA ซ่ึงอาจเก่ียวขอ้งกบั
การเกิดโปรแกรมการตายของเซลล์ทั้ ง 3 ชนิด ผลการวิจัยคร้ังน้ีแสดงให้เห็นว่าฮอร์โมน JHA และ
ฮอร์โมน 20E มีผลชักน าให้เกิดโปรแกรมการตายของเซลล์ของต่อมโปรทอแรกซิก ต่อมสร้างไหม                      
ส่วนตน้ และต่อมน ้าลายทั้งในสภาวะ in vivo และ in vitro  (ทิพวรรณ, 2549) 
 
ในปี 2551 อรทยั ค าสร้อย ได้ศึกษาการเปล่ียนแปลงกิจกรรมของฮอร์โมนจูวีไนล์เอสเทอเรสและการ
แสดงออกของยีน OfJhe ในระหว่างการเจริญของหนอนเยื่อไผ่ พบว่าการท างานของเอนไซม์ JHE                  
จะเพิ่มข้ึนเม่ือตวัหนอนมีการลอกคราบเขา้สู่ระยะอินสตาร์ท่ี 5 ส่วนในระยะไดอะพอส การท างานของ
เอนไซม ์JHE จะลดลงมาอยูใ่นระดบัใกลเ้คียงกนักบัระยะอินสตาร์ท่ี 3 และ 4 หลงัจากนั้นการท างานของ
เอนไซม ์JHE จะเพิ่มสูงข้ึนอีกคร้ังเม่ือตวัหนอนเร่ิมมีการเปล่ียนแปลงเขา้สู่ระยะดกัแดใ้นเดือนพฤษภาคม 
ในการให้ฮอร์โมน JHA และฮอร์โมน 20E แก่หนอนเยื่อไผ่ระยะไดอะพอส มีผลท าให้การท างานของ
เอนไซม์ JHE ในฮีโมลิมฟ์และเน้ือเยื่อไขมันเพิ่มสูงข้ึน โดยหลังจากการให้ฮอร์โมนการท างานของ
เอนไซม ์JHE ในฮีโมลิมฟ์จะมีระดบัสูงสุดในช่วงก่อนเขา้ดกัแด ้แต่ในเน้ือเยือ่ไขมนักลบัพบวา่ ระดบัการ
ท างานของเอนไซม์ JHE จะต ่า และไม่พบ peak ของการท างานของเอนไซม์ และยงัพบว่าระดับการ
แสดงออกของ OfJhe mRNA ในเน้ือเยื่อไขมนัมีความสัมพนัธ์กบัการท างานของเอนไซม ์JHE ในฮีโมลิมฟ์
โดยการแสดงออกของยีนในเน้ือเยื่อไขมนัจะเพิ่มสูงข้ึนในระยะอินสตาร์ท่ี 5 ก่อนเขา้สู่ระยะไดอะพอส 
และลดต ่าลงเม่ือเขา้ระยะไดอะพอส และการแสดงออกของ  OfJhe จะเพิ่มข้ึนอีกคร้ังในช่วงก่อนการลอก
คราบเข้าสู่ระยะดักแด้ ในการให้ฮอร์โมน JHA แก่หนอนเยื่อไผ่ระยะไดอะพอส สามารถกระตุน้การ
แสดงออกของ OfJhe ในเน้ือเยื่อไขมันให้เพิ่มสูงข้ึน ตั้ งแต่ชั่วโมงท่ี 18 หลังจากได้รับฮอร์โมนและ                     
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มีระดบัการแสดงออกสูงสุดในชัว่โมงท่ี 48 โดยความเขม้ขน้ของฮอร์โมน JHA ท่ีเหมาะสมต่อการชกัน า
การแสดงออกของ OfJhe คือ 0.1 ไมโครกรัมต่อ 5 ไมโครลิตรของอะซิโตน และหลังจาก 48 ชั่วโมง                    
จะพบการแสดงออกของยีนสูงสุดในวนัท่ี  10 และระยะ G0 โดยความเข้มข้นของฮอร์โมน 20E                           
ท่ี เหมาะสมในการกระตุน้การแสดงออกของ OfJhe คือ 0.5 ไมโครกรัมต่อมิลลิลิตร นอกจากน้ียงัพบว่า
การเปล่ียนแปลงการแสดงออกของ OfJhe ในเน้ือเยื่อไขมนัหลงัจากไดรั้บฮอร์โมน 20E จะสัมพนัธ์กบั
การท างานของเอนไซม ์JHE ในฮีโมลิมฟ์ (อรทยั, 2551)  

การศึกษาในขั้นต่อมาจึงไดต้รวจสอบการมีส่วนร่วมของยีนเอคไดโซนรีเซพเตอร์ (EcR) 2 ไอโซฟอร์มคือ
ยีน EcR-A และ EcR-B ในต่อมโปรทอแรกซิกท่ีถูกกระตุ้นด้วยฮอร์โมน JHA  ผลจากการวิจยัพบว่า                    
ถึงแมเ้อคไดโซนรีเซพเตอร์ทั้ง 2 ไอโซฟอร์มมีการแสดงออกท่ีเพิ่มข้ึนพร้อมกบัการเพิ่มข้ึนของฮอร์โมน
เอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์ แต่ระดับการแสดงออกของ mRNA ไม่มีการเปล่ียนแปลงเลยก่อนการเพิ่ม
กิจกรรมการหลัง่ฮอร์โมนของต่อมโปรทอแรกซิก ดงันั้นการแสดงออกของ EcR mRNA อาจไม่ไดมี้ส่วน
เก่ียวขอ้งกบัการกระตุน้ยอ้นกลบั (feedback activation) ของต่อมโปรทอแรกซิก (Singtripop et al, 2008) 
 
มีการศึกษาพบว่าการให้ฮอร์โมน JHA แก่หนอนเยื่อไผ่ระยะไดอะพอสสามารถชักน าให้เกิดการเขา้สู่
ระยะดักแด้ได้ โดยการเพิ่มปริมาณฮอร์โมนเอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์สูงข้ึน ฮอร์โมน 20E จะจับกับ                    
เอคไดโซนรีเซพเตอร์และอลัตราสไปราเคิล ซ่ึงเป็น heterodimers และควบคุมกระบวนการถอดรหสัของ
ยีนเป้าหมาย ดงันั้นจึงไดท้  าการโคลนยีน OfUSP-1 และ OfUSP-2 พบว่า partial sequence ของ OfUSP-1               
มีขนาด 410 คู่เบส และล าดับเบสของ OfUSP-2 มีขนาด 2005 คู่เบส จากนั้นจึงท าการแสดงออกของ 
OfEcR-A, OfEcR-B1, OfUSP-1 และ OfUSP-2 mRNA ในสภาวะ in vivo และ in vitro โดยใช้เทคนิค                  
RT-PCR พบว่าการแสดงออกของ OfEcR-A  และ OfEcR-B1 mRNA ลดลงหลงัจากได้รับฮอร์โมน JHA 
ก่อนเขา้สู่ระยะดกัแด ้อยา่งไรก็ตามการแสดงออกของ OfEcR-A  และ OfEcR-B1 mRNA จะเพิ่มข้ึนในช่วง
ระยะ G1 และ G2 ของการเขา้ระยะดกัแด้ แล้วลดลงอีกคร้ังในระยะ G3 การฉีดฮอร์โมน 20E ท าให้การ
แสดงออกของ OfEcR-A  และ OfEcR-B1 mRNA ลดลงในวนัท่ี 2 และระยะ G0 แลว้เพิ่มข้ึนอีกคร้ังในระยะ 
G1 และ G2 ส าหรับการแสดงออกของ OfUSP-1 และ OfUSP-2 mRNA ทั้งในกลุ่มท่ีไดรั้บฮอร์โมน JHA 
หรือ 20E จะเพิ่มข้ึนในระยะ G1 จนถึงระยะ G2 แล้วลดลงในระยะ G3 เช่นกัน ส าหรับการศึกษา                     
ในสภาวะ in vitro ท าการเพาะเล้ียงต่อมโปรทอแรกซิกใน Grace’s insect medium ท่ีเติมฮอร์โมน JHA 
หรือ 20E ท่ีความเขม้ขน้ต่างๆ กนั ผลการทดลองพบวา่ฮอร์โมน JHA และ 20E ท่ีความเขม้ขน้สูงสามารถ
เพิ่มการแสดงออกของ OfEcR-A, OfEcR-B1, OfUSP-1 และ OfUSP-2 เม่ือเพาะเล้ียงต่อมใน Grace’s insect 
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medium ท่ีเติม JHA 1 ไมโครกรัมต่อ 5 ไมโครลิตรของอะซิโตน ท่ีเวลาต่างๆ กนั พบวา่การแสดงออกของ 
OfEcR-A และ OfEcR-B1 มีค่าสูงสุดในชัว่โมงท่ี 8 ของการเพาะเล้ียง ในทางตรงกนัขา้มการแสดงออกของ 
USP-2 มีค่าสูงในชั่วโมงท่ี 4 แต่การแสดงออกของ USP-1 มีค่าสูงในชั่วโมงท่ี 12 ของการเพาะเล้ียง                      
ผลการทดลองท่ีได้คล้ายกับผลท่ีได้จากการเพาะเล้ียงต่อมใน Grace’s insect medium ท่ี เติม 20E 1 
ไมโครกรัมต่อมิลลิลิตร โดยพบว่าการแสดงออกของ OfEcR-A และ OfEcR-B1 เพิ่มข้ึนในชั่วโมงท่ี 4 
อยา่งไรก็ตามพบวา่การแสดงออกของ OfUSP-1 มีค่าลดลงในขณะท่ีการแสดงออกของ OfUSP-2 มีค่าสูง           
ท่ีชัว่โมงท่ี 8 ของการเพาะเล้ียง สรุปไดว้า่ฮอร์โมน JHA และ 20E ท าให้ส้ินสุดระยะไดอะพอสของหนอน
เยื่อไผ ่โดยมีผลต่อการเพิ่มระดบัเอดไดสเตอรอยดใ์นฮีโมลิมฟ์และเพิ่มการแสดงออกของ EcR และ USP 
ในต่อมโปรทอแรกซิก (ปุญณวชั, 2553)   

การหยดฮอร์โมน JHA สามารถชกัน าใหเ้กิดดกัแดใ้นหนอนเยื่อไผไ่ด ้โดยการกระตุน้ต่อมโปรทอแรกซิก
ในระยะไดอะพอสของหนอนเยือ่ไผ ่เพื่อตรวจสอบหาช่วงเวลาท่ีนอ้ยท่ีสุดในการกระตุน้ต่อมโปรทอแรกซิก
โดยฮอร์โมน JHA จึงได้ท าการปลูกถ่ายต่อมโปรทอแรกซิกของหนอนเยื่อไผ่ท่ีได้รับฮอร์โมน JHA 
(donors) ไปยงัหนอนท่ีไม่ไดรั้บฮอร์โมน JHA ระยะเวลาต่างๆ กนั เม่ือไดรั้บฮอร์โมนแลว้จึงสังเกตการ
เปล่ียนเป็นดกัแดข้องหนอนเยื่อไผ่ท่ีเป็นตวัรับ ผลการศึกษาพบว่า การกระตุน้ต่อมโปรทอแรกซิกโดย
ฮอร์โมน JHA เป็นระยะเวลา 1 วนั ก็เพียงพอส าหรับการชกัน าให้หนอนท่ีเป็นตวัรับเปล่ียนเป็นดกัแดไ้ด ้
เม่ือตรวจวดัระดบัฮอร์โมนเอคไดโซนในหนอนตวัรับพบวา่ระดบัฮอร์โมนเอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์เพิ่มข้ึน
อยา่งไม่คงท่ีในวนัท่ี 18 ภายหลงัการปลูกถ่าย แต่เพิ่มข้ึนอยา่งมีนยัส าคญัในระหวา่งวนัท่ี 24-28 ก่อนการ
เปล่ียนเป็นดกัแด ้เน่ืองจากกิจกรรมการท างานของต่อมโปรทอแรกซิกของหนอนตวัรับมีค่าต ่ากวา่ท่ีจะท า
ให้เกิดการกระตุน้และท าให้เกิดการเพิ่มข้ึนของฮอร์โมนเอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์ ดงันั้นต่อมโปรทอแรกซิก
ท่ีไดจ้ากหนอนตวัให้ตอ้งท าหน้าท่ีในการสร้างฮอร์โมนเอคไดโซนในฮีโมลิมฟ์ของหนอนตวัรับ นอกจากน้ี
ฮอร์โมนเอคไดโซนท่ีผลิตมาจากต่อมโปรทอแรกซิกของหนอนตัวให้อาจมีการกระตุ้นไปย ัง                       
ต่อมโปรทอแรกซิกของหนอนตวัรับ (ทิพวรรณ, 2555) 
  
                    
 
   


