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• Εισαγωγή:
 Μάθηση και Μνήμη στις Νευροεπιστήμες
 Τύποι Μνήμης: Έκδηλη και Άδηλη Μνήμη

Άδηλη μνήμη: Συνειρμική και Μη-συνειρμική
 Στάδια Μάθησης και Μνήμης: βραχυπρόθεσμη και μακροπρόθεσμη

• Συναπτική πλαστικότητα: 
 Συναπτική ολοκλήρωση  vs Συναπτική πλαστικότητα

 Συναπτική ολοκλήρωση: χρονική και χωρική άθροιση
 Συναπτική πλαστικότητα: ενδυνάμωση vs αποδυνάμωση

• Συναπτική πλαστικότητα και Μνήμη

 Νευροβιολογία της Άδηλης μάθησης και μνήμης
Νευροβιολογική μελέτη των κυτταρικών και μοριακών μηχανισμών της άδηλης, μη-συνειρμικής 
μνήμης: εξοικείωση και ευαισθητοποίηση

 Eric Kandel: Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στο σαλιγκάρι Aplysia
Το νευρωνικό δίκτυο του αντανακλαστικού της απόσυρσης στο σαλιγκάρι Aplysia
Εξοικείωση και Ευαισθητοποίηση στο σαλιγκάρι Aplysia:  κυτταρικοί και μοριακοί 
μηχανισμοί
Από τη βραχυπρόθεσμη στη μακροπρόθεσμη άδηλη μνήμη (ευαισθητοποίηση): 
μοριακοί μηχανισμοί



Οι άδηλες μορφές μάθησης είναι συνειρμικές ή μη Οι άδηλες μορφές μάθησης είναι συνειρμικές ή μη 
συνειρμικέςσυνειρμικές
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Μνήμη

Έκδηλη Άδηλη
declarative implicit

Μη Συνειρμική
Non-associative

Συνειρμική
Associative

Εξοικείωση Ευαισθητοποίηση
habituation sensitization

Συντελεστική 
εξαρτημένη

μάθηση

Κλασική 
εξαρτημένη 

μάθηση

Operant conditioning Classical conditioning

• Ivan Pavlov (τέλη 19ου αιώνα)
• εξαρτημένο ερέθισμα (πχ ήχος 
από καμπανάκι)
• μη εξαρτημένο ερέθισμα (πχ 
τροφή (ευχάριστο) ή ηλεκτρικό 
ερέθισμα (δυσάρεστο))

• B.F. Skinner
• μάθηση μέσω δοκιμής και 
λάθους (learning through trial and 
error)

Τύποι ΜνήμηςΤύποι Μνήμης
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ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Μάθησης και Μνήμηςτης Μάθησης και Μνήμης

12/12/2018

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση ? Φυσική
= νευροβιολογικές

διεργασίες μάθησης
Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»

μνήμη
Άδηλη

Συνειρμική Μη συνειρμική

Παραδείγματα:

(α) εξοικείωση
(β) ευαισθητοποίηση

Παραδείγματα:

(α) κλασική εξαρτημένη
(β) συντελεστική 
εξαρτημένη

Μαθαίνουμε τις ιδιότητες ενός 
ερεθίσματος

Μαθαίνουμε να συνδυάζουμε 
έναν τύπο ερεθίσματος με έναν 
άλλον



Μοριακοί μηχανισμοί της άδηλης, μη συνειρμικής Μοριακοί μηχανισμοί της άδηλης, μη συνειρμικής 
μνήμηςμνήμης

Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί 
Μνήμης και ΜάθησηςΜνήμης και Μάθησης

Joseph LeDoux (2002): Synaptic Self. Κεφάλαιο 6: Small change

• 1968: Synaptic plasticity: linking learning behavior 
and synapses (Kandel and Spencer) Eric Kandel

(1929–)
Alden Spencer

(1931–1977)

Μάθηση:
• τροποποίηση της συμπεριφοράς
• τροποποίηση νευρωνικών δικτύων
• αλλαγές στο πρότυπο των σημάτων που 
διαβιβάζονται μέσω των συνάψεων των 
νευρωνικών δικτύων του εγκεφάλου
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Joseph LeDoux (2002): Synaptic Self. Κεφάλαιο 6: Small change

• ~ 1968: Synaptic plasticity: linking learning behavior to synapses in 
invertebrates (Aplysia )

Aplysia californica
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Μοριακοί μηχανισμοί της άδηλης, μη συνειρμικής Μοριακοί μηχανισμοί της άδηλης, μη συνειρμικής 
μνήμηςμνήμης

Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί 
Μνήμης και ΜάθησηςΜνήμης και Μάθησης



Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στο Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στο 
σαλιγκάρι σαλιγκάρι AplysiaAplysia

Το θαλάσσιο σαλιγκάρι Aplysia punctata
Lodish et al. Molecullar Cell Biology, 4th

edition, 2000

Kandel et al. Principles in Neural Science (5th edition), ch.66

Το δίκτυο:
• σιφώνιο: όργανο αναπνοής που 
εντοπίζεται στην κορυφή των 
βραγχίων (αισθητικό όργανο)
• αισθητικός (προσαγωγός) 
νευρώνας που συνέετεαι
μονοσυναπτικά με το κινητικό 
νευρώνα
• κινητικός νευρώνας νευρώνει
βράγχια

Η συμπεριφορά:
• απτικό ερέθισμα στο σιφώνιο προκαλεί 
αντανακλαστική απόσυρση
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Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί 
Μνήμης και ΜάθησηςΜνήμης και Μάθησης



Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στον Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στον 
άνθρωποάνθρωπο
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Εικ. 5-31. Lauralee Sherwood: Εισαγωγή στη Φυσιολογία του 
Ανθρώπου, Ακαδημαϊκές Εκδόσεις 2016

Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί 
Μνήμης και ΜάθησηςΜνήμης και Μάθησης



Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στο Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στο 
σαλιγκάρι σαλιγκάρι AplysiaAplysia

Aplysia californica

Η συμπεριφορά:
• απτικό ερέθισμα στο σιφώνιο προκαλεί 
αντανακλαστική απόσυρση

https://youtu.be/P7Qjjl-CN4U
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Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί 
Μνήμης και ΜάθησηςΜνήμης και Μάθησης



Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στο Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στο 
σαλιγκάρι σαλιγκάρι AplysiaAplysia

Τυπικό 
αντανακλαστικό

Εξοικείωση Ευαισθητοποίηση

Ερέθισμα Ένα  αδιάφορο, ήπιο απτικό 
ερέθισμα: απλό άγγιγμα 
σιφωνίου.
(Αδιάφορο=  ερέθισμα δεν 
σχετίζεται με ανταμοιβή ή 
τιμωρία)

Επαναλαμβανόμενα ήπια  
απτικά ερεθίσματα

Ένα  αδιάφορο, ήπιο απτικό 
ερέθισμα: απλό αγγιγμα
σιφωνίου  ΜΕΤΑ από 
δυνατό χτύπημα σιφωνίου 
(δυσάρεστο ερέθισμα)

Συμπεριφορά Απόσυρση βραγχίων Το σαλιγκάρι δεν αποσύρει 
τα βράγχια αγνοώντας τα 
ερεθίσματα

Ταχύτατη απόσυρση 
βραγχίων ακόμα κι με ένα 
απλό άγγιγμα του σιφωνίου

Νευρωνικό δίκτυο Καταστολή της σύναψης 
μεταξύ προσαγωγών και 
απαγωγών νευρώνων στα 
βράγχια

Ενίσχυση της σύναψης 
μεταξύ προσαγωγών και 
απαγωγών νευρώνων στα 
βράγχια

Το νευρωνικό δίκτυο του αντανακλαστικού 
της απόσυρσης της Aplysia
Lodish et al. Molecullar Cell Biology, 4th

edition, 2000
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Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί 
Μνήμης και ΜάθησηςΜνήμης και Μάθησης



Το νευρωνικό δίκτυο του αντανακλαστικού Το νευρωνικό δίκτυο του αντανακλαστικού 
της απόσυρσης στο σαλιγκάρι της απόσυρσης στο σαλιγκάρι AplysiaAplysia
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Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί 
Μνήμης και ΜάθησηςΜνήμης και Μάθησης

Δομή και εντοπισμός των τριών λειτουργικών τύπων 
νευρώνων.
Εικ. 5-2. Lauralee Sherwood: Εισαγωγή στη Φυσιολογία του 
Ανθρώπου , Ακαδημαϊκές Εκδόσεις 2016

Εικ. 36-1. Kandel, Schwartz and Jessell: Νευροεπιστήμη και 
Συμπεριφορά. Πανεπιστημιακές Εκδόσεις Κρήτης (2011).  

Προσαγωγός νευρώνας

Απαγωγός νευρώνας



Εξοικείωση και Ευαισθητοποίηση στο Εξοικείωση και Ευαισθητοποίηση στο 
σαλιγκάρι σαλιγκάρι AplysiaAplysia

Οι ερευνητές έχουν δείξει ότι στο θαλάσσιο σαλιγκάρι Aplysia οι δύο 
μορφές άδηλης, μη-συνειρμικής μνήμης –η ευαισθητοποίηση και η 
εξοικείωση– οφείλονται σε διακριτές μεταβολές στην απελευθέρωση 
του νευρο-διαβιβαστή από έναν προσυναπτικό νευρώνα. Οι 
μεταβολές αυτές είναι αποτέλεσμα παροδικών τροποποιήσεων 
στους διαύλους ιόντων.

Kandel, Schwartz and Jessell: Νευροεπιστήμη και Συμπεριφορά. 
Πανεπιστημιακές Εκδόσεις Κρήτης (2011)
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Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί 
Μνήμης και ΜάθησηςΜνήμης και Μάθησης
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Τα γεγονότα της Τα γεγονότα της συναπτικήςσυναπτικής νευροδιαβίβασηςνευροδιαβίβασης

Kandel, Schwartz and Jessell: Νευροεπιστήμη και Συμπεριφορά. 
Πανεπιστημιακές Εκδόσεις Κρήτης (2011)
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Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί 
Μνήμης και ΜάθησηςΜνήμης και Μάθησης



ΕΞΟΙΚΕΙΩΣΗ

12/12/2018 Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία 14
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ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Μάθησης και Μνήμης: ΕΞΟΙΚΕΙΩΣΗτης Μάθησης και Μνήμης: ΕΞΟΙΚΕΙΩΣΗ

12/12/2018

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση ? Φυσική
= νευροβιολογικές

διεργασίες μάθησης
Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»

μνήμη
Άδηλη

Συνειρμική Μη συνειρμική

Παραδείγματα:

(α) εξοικείωση
(β) ευαισθητοποίηση

Παραδείγματα:

(α) κλασική εξαρτημένη
(β) συντελεστική 
εξαρτημένη

Εικ. 36-1. Kandel, Schwartz and Jessell: Νευροεπιστήμη και 
Συμπεριφορά. Πανεπιστημιακές Εκδόσεις Κρήτης (2011).  

Τεχνητή (πείραμα)

Κινητικός 
νευρώνας

Αισθητικός 
νευρώνας

Μάρτυρας Εξοικειωμένο
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ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Μάθησης και Μνήμηςτης Μάθησης και Μνήμης

12/12/2018

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση ? Φυσική
= νευροβιολογικές

διεργασίες μάθησης
Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»

μνήμη
Άδηλη

Συνειρμική Μη συνειρμική

Παραδείγματα:

(α) εξοικείωση
(β) ευαισθητοποίηση

Παραδείγματα:

(α) κλασική εξαρτημένη
(β) συντελεστική 
εξαρτημένη

Εικ. 36-1. Kandel, Schwartz and Jessell: Νευροεπιστήμη και 
Συμπεριφορά. Πανεπιστημιακές Εκδόσεις Κρήτης (2011).  

Τεχνητή (πείραμα)

?



Εξοικείωση στο σαλιγκάρι Εξοικείωση στο σαλιγκάρι AplysiaAplysia
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Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί 
Μνήμης και ΜάθησηςΜνήμης και Μάθησης
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ΕΥΑΙΣΘΗΤΟΠΟΙΗΣΗ
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ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Μάθησης και Μνήμης: ΕΥΑΙΣΘΗΤΟΠΟΙΗΣΗτης Μάθησης και Μνήμης: ΕΥΑΙΣΘΗΤΟΠΟΙΗΣΗ

12/12/2018

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση ? Φυσική
= νευροβιολογικές

διεργασίες μάθησης
Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»

μνήμη
Άδηλη

Συνειρμική Μη συνειρμική

Παραδείγματα:

(α) εξοικείωση
(β) ευαισθητοποίηση

Παραδείγματα:

(α) κλασική εξαρτημένη
(β) συντελεστική 
εξαρτημένη

Τεχνητή (πείραμα)

Εικ. 36-1&3. Kandel, Schwartz and Jessell: Νευροεπιστήμη 
και Συμπεριφορά. Πανεπιστημιακές Εκδόσεις Κρήτης (2011).  

(1)
(2)



20Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία

ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Μάθησης και Μνήμηςτης Μάθησης και Μνήμης

12/12/2018

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση ? Φυσική
= νευροβιολογικές

διεργασίες μάθησης
Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»

μνήμη
Άδηλη

Συνειρμική Μη συνειρμική

Παραδείγματα:

(α) εξοικείωση
(β) ευαισθητοποίηση

Παραδείγματα:

(α) κλασική εξαρτημένη
(β) συντελεστική 
εξαρτημένη

Τεχνητή (πείραμα)

Εικ. 36-1&3. Kandel, Schwartz and Jessell: Νευροεπιστήμη 
και Συμπεριφορά. Πανεπιστημιακές Εκδόσεις Κρήτης (2011).  

(1)
(2)



Εξοικείωση και Ευαισθητοποίηση στο Εξοικείωση και Ευαισθητοποίηση στο 
σαλιγκάρι σαλιγκάρι AplysiaAplysia

Ευαισθητοποίηση:

• δεν αφορά τους προσυναπτικούς διαύλους Ca2+
• 5-HT (σεροτονίνη) απελευθερώνεται από έναν 
διεγερτικό διάμεσο νευρώνα που συνάπτεται με τις 
απολήξεις του προσυναπτικού νευρώνα
• η 5-ΗΤ ενεργοποιεί το σηματοδοτικό μονοπάτι του 
δεύτερου αγγελιαφόρου της cAMP που προκαλεί
• αναστολή των διαύλων Κ+ με συνέπεια
• παράταση του δυναμικού ενέργειας
• παράταση του ανοίγματος των διαύλων Ca2+, 
επομένως
• αυξημένη εισροή Ca2+
• αυξημένη απελευθέρωση νευροδιαβιβαστή
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Μορφές άδηλης, μηΜορφές άδηλης, μη--συνειρμικής μνήμηςσυνειρμικής μνήμης

Εξοικείωση Ευαισθητοποίηση
Ερέθισμα Επαναλαμβανόμενα ήπια  απτικά ερεθίσματα Ένα  αδιάφορο, ήπιο απτικό ερέθισμα:

απλό αγγιγμα σιφωνίου  ΜΕΤΑ από 
δυνατό χτύπημα σιφωνίου 
(δυσάρεστο ερέθισμα)

Συμπεριφορά Το σαλιγκάρι δεν αποσύρει τα βράγχια 
αγνοώντας τα ερεθίσματα

Ταχύτατη απόσυρση βραγχίων ακόμα 
κι με ένα απλό άγγιγμα του σιφωνίου

Νευρωνικό δίκτυο Καταστολή της σύναψης μεταξύ προσαγωγών 
και απαγωγών νευρώνων στα βράγχια

Ενίσχυση της σύναψης μεταξύ 
προσαγωγών και απαγωγών 
νευρώνων στα βράγχια

Συναπτική Πλαστικότητα Προσυναπτική Προσυναπτική

Δίαυλοι-στόχος Ca2+ K+

Εισροή Ca2+ Μειωμένη Αυξημένη

Απελευθέρωση 
νευροδιαβιβαστή

Μειωμένη Αυξημένη

Πολυπλοκότητα μνήμης Απλή Απλή

Είδος μνήμη Άδηλη Άδηλη
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Ευαισθητοποίηση στο σαλιγκάρι Ευαισθητοποίηση στο σαλιγκάρι AplysiaAplysia
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Α. Ευαισθητοποίηση 
βραγχίων

Β. Η προσυναπτική
ενίσχυση περιλαμβάνει 
2 μοριακές οδούς
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Η αποθήκευσηΗ αποθήκευση των των συναπτικώνσυναπτικών κυστιδίωνκυστιδίων

12/12/2018 25Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία

• Τα συναπτικά κυστίδια που βρίσκονται εκτός ενεργούς ζώνης αντιπροσωπεύουν μία 
δεξαμενή αποθήκευσης του διαβιβαστή. Δεν περιφέρονται ελεύθερα, αλλά βρίσκονται 
μάλλον δεσμευμένα ή προσδεδεμένα σε ένα δίκτυο νηματίων του κυτταρικού σκελετού.

• Συναψίνες (synapsins): 
 οικογένεια 4 πρωτεϊνών που συμβάλλον στην πρόσδεση των συναπτικών κυστιδίων
πρίν από την κινητοποίησή τους
 αποτελούν υποστρώματα της cAMP-εξαρτώμενης και της Ca2+/καλμοδουλίνης-
εξαρτώμενης κινάσης
 απουσία διέγερσης (δηλαδή, δυναμικού ενέργειας) η συναψίνη δεν είναι 
φωσφορυλιωμένη και συνδέει τα συναπτικά κυστίδια με νημάτια ακτίνης
 εκπόλωση (έλευση δυναμικού ενέργειας στην απόληξη): είσοδος Ca2+, φωσφορυλίωση
συναψίνης από Ca2+/καλμοδουλίνη-εξαρτώμενη κινάση
 η φωσφορυλίωση της συναψίνης απελευθερώνει τα κυστίδια από το κυτταρικό σκελετό 
καθιστώντας τα διαθέσιμα για μετακίνηση προς την ενεργό ζώνη.

Η χημική σύναψη: Η χημική σύναψη: 
προσυναπτικάπροσυναπτικά



Η αποθήκευσηΗ αποθήκευση των των συναπτικώνσυναπτικών κυστιδίωνκυστιδίων

12/12/2018 26Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία

Η χημική σύναψη: Η χημική σύναψη: 
προσυναπτικάπροσυναπτικά

Εικ. 15-10. NEYPOEΠIΣTHMH KAI ΣYMΠEPIΦOPA – ΠANEΠIΣTHMIAKEΣ EKΔOΣEIΣ KPHTHΣ



• Molecular Cell Biology. 4th edition.Lodish H, Berk A, Zipursky SL, et al.New York: W. H. Freeman; 
2000.

• Learning and Memory: https://www.ncbi.nlm.nih.gov/books/NBK21648/

• http://www.sumanasinc.com/webcontent/animations/content/receptors.html

• Joseph LeDoux (2002): Synaptic Self, Penguin Editions

• Kandel, ER, Schwartz, JH, and Jessell, TM: « Νευροεπιστήμη καιΣυμπεριφορά». Επιστημονική 
Επιμέλεια: Αζαρίας Καραμανλίδης, Πανεπιστημιακές Εκδόσεις Κρήτης: Ηράκλειο (2011): Κεφ. 35, 
36

• Lauralee Sherwood: Εισαγωγή στη Φυσιολογία του Ανθρώπου , Ακαδημαϊκές Εκδόσεις (2016): 
Κεφ. 5.

• https://bio.libretexts.org/TextMaps/Map%3A_General_Biology_(OpenStax)/7%3A_Animal_Structu
re_and_Function/35%3A_The_Nervous_System/35.2%3A_How_Neurons_Communicate

• Παπαθεοδωρόπουλος, Κ., 2015. Έννοιες στην επιστήμη της μνήμης. [ηλεκτρ. βιβλ.] 
Αθήνα:Σύνδεσμος Ελληνικών Ακαδημαϊκών Βιβλιοθηκών. Διαθέσιμο στο: 
http://hdl.handle.net/11419/3244
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