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Δομή ΜαθήματοςΔομή Μαθήματος
• Θεώρηση του ΚΝΣ: από την αισθησιαρχία στην αυτοματία

Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός γεννήτορας προτύπων

 Sherrington vs Brown: νωτιαία αντανακλαστικά vs ρυθμικότητα

• Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός γεννήτορας προτύπων (Central Pattern 
Generator)

 Ο φλοιός του εγκεφάλου: ανατομική και λειτουργική οργάνωση
 Αισθητικός vs Κινητικός φλοιός

 Κοκκώδης vs Άκοκκος φλοιός

 Φλοιϊκές στήλες

19/12/2018 2Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία

 Φλοιϊκές στήλες

 Το θαλαμοφλοιϊκό σύστημα
 Οι ρόλοι του θαλαμοφλοιϊκού συστήματος

 Καταστάσεις του εγκεφάλου: ενεργοποιημένη vs μη ενεργοποιημένη 

 Τα κύματα του εγκεφάλου

 Παράμετροι κυματομορφών ΗΕΓ: πλάτος και συχνότητα

 Η βραδεία ταλάντωση (slow oscillation):

 Ο εγκέφαλος παραμένει  ενεργός κατά τη διάρκεια του ύπνου: Mircea
Steriade

 Ο φλοιός παραμένει ενεργός σε λεπτές τομές εγκεφάλου: David 
McCormick & Maria Sanchez-Vives



Δομή ΜαθήματοςΔομή Μαθήματος
• Η βραδεία ταλάντωση του φλοιού ενδοκυτταρικά: Up & Down states («άνω» και 

«κάτω» καταστάσεις του φλοιού) 

 «Άνω» κατάσταση (Up state)=παρατεταμένη νευρωνική δικτυακή 
δραστηριότητα (persistent neuronal network activity)

 Η σημασία της παρατεταμένης νευρωνικής δικτυακής δραστηριότητας 

 στον φυσιολογικό εγκέφαλο

 στον παθολογικό εγκέφαλο

• Η παρατεταμένη νευρωνική δικτυακή δραστηριότητα ως το νευροβιολογικό
υπόβαθρο της ενεργούς μνήμης
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υπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

 Η κυτταρική βάση της ενεργούς μνήμης: ηλεκτροφυσιολογικές καταγραφές 
κατά την συμπεριφορική άσκηση της καθυστερημένης απόκρισης (delayed 
response task)

 Μελετώντας in vitro τη θαλαμοφλοιϊκή σύναψη

 ΠροκλητέςΠροκλητές θαλαμοφλοιϊκέςθαλαμοφλοιϊκές αποκρίσεις στον αποκρίσεις στον σωματοαισθητικόσωματοαισθητικό φλοιό: άμεση φλοιό: άμεση 
& καθυστερημένη& καθυστερημένη

 Πιθανοί ρόλοι των άμεσων και καθυστερημένων Πιθανοί ρόλοι των άμεσων και καθυστερημένων προκλητώνπροκλητών
θαλαμοφλοιϊκώνθαλαμοφλοιϊκών αποκρίσεων στον αποκρίσεων στον σωματοαισθητικόσωματοαισθητικό φλοιόφλοιό



Δομή ΜαθήματοςΔομή Μαθήματος
• Θεώρηση του ΚΝΣ: από την αισθησιαρχία στην αυτοματία

Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός γεννήτορας προτύπων

 Sherrington vs Brown: νωτιαία αντανακλαστικά vs ρυθμικότητα

19/12/2018 4Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία



Θεώρηση του ΚΝΣ: από την
αισθησιαρχία στην αυτοματία

φλοιός

θάλαμος

όραση
ακοή

νεοφλοιόςτηλεγκέφαλος

Ο Ο νεοφλοιόςνεοφλοιός ως τελικός αποδέκτης ως τελικός αποδέκτης 
αισθητικών ερεθισμάτωναισθητικών ερεθισμάτων

Modified from: http://graphics8.nytimes.com/images/2007/08/01/health/adam/19236.jpg

Περιβάλλον

γεύση

σωματοαίσθηση
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Spinal cord

thalamus

cortex

Αισθητική οδόςΑισθητική οδός

Η πρόσληψη και 
επεξεργασία 
αισθητικών 
πληροφοριών 
στο Νευρικό 
Σύστημα είναι:
(α) ειδική: 
ακολουθεί 
συγκεκριμένη 
συναπτική οδό

Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

http://www.nlm.nih.gov/medlineplus/ency/imagepages/8679.htm

periphery

συναπτική οδό
(β) σταδιακή

19/12/2018 6Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία



Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπωνΑισθητική οδόςΑισθητική οδός

Spinal cord

thalamus

cortex

Nervous 
System

cortex

thalamus

http://www.nlm.nih.gov/medlineplus/ency/imagepages/8679.htm

periphery

periphery

Spinal cord
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Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

Θεώρηση του ΚΝΣ: Από την αισθησιαρχία στην Θεώρηση του ΚΝΣ: Από την αισθησιαρχία στην 
αυτοματίααυτοματία

“only in 
communion are 
we in the truth,” 

Heracleitus (535-475 B.C.) Plato (428-347 B.C.)
Περί Ιδεών

Eternal forms: 
accessible not 
to the senses 
but to the 

“αν κοινωνήσωμεν αληθεύομεν, ά δε αν 
ιδιάσωμεν ψευδόμεθα”

Ζούμε στην αλήθεια όταν κοινωνούμε, 
ζούμε στο ψέμα όταν ιδιωτεύουμε

David Hume (1711-1776)

Empiricism (εμπειρισμός/ αισθησιαρχία) : 

• knowledge comes only or primarily 
from sensory experience
• the view that all concepts originate in 
experience 

Immanuel Kant (1724-1804)

Rationalism (ρασιοναλισμός/ 
ορθολογισμός) :                           
the mind imposes its own inherent 
categories or forms upon incipient 
experience 

but to the 
mind alone

http://www.britannica.com

Ιδιώτης (Idiotis) = someone who does not 
participate in public life (out of 
communion)= … ιδιωτεία (mental 
deprivation), idiot
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Heracleitus (535-475 B.C.) Plato (428-347 B.C.)
Περί Ιδεών

Θεώρηση του ΚΝΣ: Από την αισθησιαρχία στην Θεώρηση του ΚΝΣ: Από την αισθησιαρχία στην 
αυτοματίααυτοματία. Το παράδειγμα του νωτιαίου μυελού. Το παράδειγμα του νωτιαίου μυελού

Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

David Hume (1711-1776) Immanuel Kant (1724-1804)

Sir Charles Scott Sherrington, 1857 – 195219/12/2018 9Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία



Νωτιαίος μυελόςΝωτιαίος μυελόςΗ λευκή και φαιά ουσία του νωτιαίου μυελούΗ λευκή και φαιά ουσία του νωτιαίου μυελού

Εικόνα 5Εικόνα 5--26 Τομή του νωτιαίου μυελού26 Τομή του νωτιαίου μυελού Από Lauralee Sherwood (2016): Εισαγωγή στη Φυσιολογία του Ανθρώπου

Ή οπίσθια ρίζα
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• Η λευκή ουσία εξωτερικά, η φαιά ουσία εσωτερικά
• φαιά ουσία= κυτταρικά σώματα, δενδρίτες και νευρογλοιακά κύτταρα (απουσία μυελίνης)
• λευκή ουσία=νευράξονες (μυελίνη)

Οι προσαγωγές ίνες εισέρχονται στον νωτιαίο μυελό μέσω των οπίσθιων ριζών και οι απαγωγές 
ίνες εξέρχονται μέσω των πρόσθιων ριζών. Οι προσαγωγές και οι απαγωγές ίνες περιέχονται 
στα νωτιαία νεύρα.



Sir Sherrington, 1857 – 1952

The Nobel Prize in 
Physiology, 1932

Αισθησιαρχική θεώρηση του νωτιαίου μυελού: Αισθησιαρχική θεώρηση του νωτιαίου μυελού: 
νωτιαίανωτιαία αντανακλαστικάαντανακλαστικά

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

The Nobel Prize in 
Physiology, 1932
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Sir Sherrington, 1857 – 1952

Αισθησιαρχική θεώρηση του νωτιαίου μυελού: Αισθησιαρχική θεώρηση του νωτιαίου μυελού: 
νωτιαία αντανακλαστικάνωτιαία αντανακλαστικά

Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων
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Sir Sherrington, 1857 – 1952

Interneurons

“The integrative action of the nervous system”

The Nobel Prize in Physiology 1932

Αισθησιαρχική θεώρηση του νωτιαίου μυελού: Αισθησιαρχική θεώρηση του νωτιαίου μυελού: 
νωτιαία αντανακλαστικάνωτιαία αντανακλαστικά

Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

The Nobel Prize in Physiology 1932
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Sir Charles Scott Sherrington

Αισθησιαρχική θεώρηση του νωτιαίου μυελού: Αισθησιαρχική θεώρηση του νωτιαίου μυελού: 
νωτιαία αντανακλαστικάνωτιαία αντανακλαστικά

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

Αισθητική είσοδος

Κινητική έξοδος

ενδονευρώνας19/12/2018 14Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία



Κεντρικός έλεγχος νευρωνικών δικτύων νωτιαίουΚεντρικός έλεγχος νευρωνικών δικτύων νωτιαίου
μυελούμυελού

Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων
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Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

Heracleitus (535-475 B.C.) Plato (428-347 B.C.)
Περί Ιδεών

Θεώρηση του Νωτιαίου Μυελού: Από την Θεώρηση του Νωτιαίου Μυελού: Από την 
αισθησιαρχία στην αισθησιαρχία στην αυτοματίααυτοματία

David Hume (1711-1776) Immanuel Kant (1724-1804)

As early as 1911, it was 
recognized, by the 
experiments of T. Graham 
Brown, that the basic 
pattern of stepping can be 
produced by the spinal cord 
without the need of 
descending commands from 
the cortex or sensory 
inputs.Sir Charles Scott Sherrington, 1857 – 1952

The Nobel Prize in Physiology or Medicine 1932
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Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

Heracleitus (535-475 B.C.) Plato (428-347 B.C.)
Περί Ιδεών

Θεώρηση του Νωτιαίου Μυελού: Από την Θεώρηση του Νωτιαίου Μυελού: Από την 
αισθησιαρχία στην αισθησιαρχία στην αυτοματίααυτοματία

David Hume (1711-1776) Immanuel Kant (1724-1804)

Sir Charles Scott Sherrington, 1857 – 1952
The Nobel Prize in Physiology or Medicine 1932 Thomas Graham Brown (1882–1965)19/12/2018 17Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία



Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

DecerebrateDecerebrate Cat walks and exhibits multiple gait Cat walks and exhibits multiple gait 
patternspatterns

• https://www.youtube.com/watch?v=wPiLLplofYw
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Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

Fictive locomotion in an isolated spinal cord if you Fictive locomotion in an isolated spinal cord if you 
add add neuromodulatorsneuromodulators

• https://www.youtube.com/watch?v=ZA0URG5jcdM

dorsal (ραχιαία)
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Ventral (κοιλιακά)

L= lumbar (οσφυϊκό)
l=left, r=right
Flexor= καμπτήρας μυς
Extensor=εκτείνοντας μυς



Νωτιαίος μυελόςΝωτιαίος μυελόςΗ λευκή και φαιά ουσία του νωτιαίου μυελούΗ λευκή και φαιά ουσία του νωτιαίου μυελού

Εικόνα 5Εικόνα 5--26 Τομή του νωτιαίου μυελού26 Τομή του νωτιαίου μυελού Από Lauralee Sherwood (2016): Εισαγωγή στη Φυσιολογία του Ανθρώπου

Ή οπίσθια ρίζα
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• Η λευκή ουσία εξωτερικά, η φαιά ουσία εσωτερικά
• φαιά ουσία= κυτταρικά σώματα, δενδρίτες και νευρογλοιακά κύτταρα (απουσία μυελίνης)
• λευκή ουσία=νευράξονες (μυελίνη)

Οι προσαγωγές ίνες εισέρχονται στον νωτιαίο μυελό μέσω των οπίσθιων ριζών και οι απαγωγές 
ίνες εξέρχονται μέσω των πρόσθιων ριζών. Οι προσαγωγές και οι απαγωγές ίνες περιέχονται 
στα νωτιαία νεύρα.



Δομή ΜαθήματοςΔομή Μαθήματος
• Θεώρηση του ΚΝΣ: από την αισθησιαρχία στην αυτοματία

Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός γεννήτορας προτύπων

 Sherrington vs Brown: νωτιαία αντανακλαστικά vs ρυθμικότητα

• Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός γεννήτορας προτύπων (Central Pattern 
Generator)

 Ο φλοιός του εγκεφάλου: ανατομική και λειτουργική οργάνωση
 Αισθητικός vs Κινητικός φλοιός

 Κοκκώδης vs Άκοκκος φλοιός

 Φλοιϊκές στήλες
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 Φλοιϊκές στήλες

 Το θαλαμοφλοιϊκό σύστημα
 Οι ρόλοι του θαλαμοφλοιϊκού συστήματος

 Καταστάσεις του εγκεφάλου: ενεργοποιημένη vs μη ενεργοποιημένη 

 Τα κύματα του εγκεφάλου

 Παράμετροι κυματομορφών ΗΕΓ: πλάτος και συχνότητα

 Η βραδεία ταλάντωση (slow oscillation):

 Ο εγκέφαλος παραμένει  ενεργός κατά τη διάρκεια του ύπνου: Mircea
Steriade

 Ο φλοιός παραμένει ενεργός σε λεπτές τομές εγκεφάλου: David 
McCormick & Maria Sanchez-Vives



Mircea Steriade (1924–2006)

BrainBrain

Θεώρηση του εγκεφάλου: Από την αισθησιαρχία Θεώρηση του εγκεφάλου: Από την αισθησιαρχία 
στην στην αυτοματίααυτοματία

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

Thomas Graham Brown (1882–1965)

Mircea Steriade (1924–2006)

Spinal cordSpinal cord
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• Λεπτός:  2-3 mm 1 cm 3 mm

...............αλλά

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπωνΦλοιός εγκεφαλικών ημισφαιρίων Φλοιός εγκεφαλικών ημισφαιρίων 

• με μεγάλη επιφάνεια:  κύκλος ακτίνας 40cm

Εμβαδό: ~0.5 mm^2

19/12/2018 23



• με μεγάλη επιφάνεια:  κύκλος διαμέτρου 40cm

Εμβαδό: ~0.5 mm^2

H επιφάνεια του εγκεφαλικού φλοιού

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπωνΦλοιός εγκεφαλικών ημισφαιρίων Φλοιός εγκεφαλικών ημισφαιρίων 

διάμετρος pizza

80 cm

H επιφάνεια του εγκεφαλικού φλοιού
= 2x Extra Large Pizza
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Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπωνΑνατομική οργάνωση του φλοιούΑνατομική οργάνωση του φλοιού

19/12/2018 25

Camillo Golgi
(1843–1926)

Βραβείο Νόμπελ Φυσιολογίας - Ιατρικής το 1906 για τις μελέτες 
τους για τη δομή του νευρικού συστήματος

Santiago Ramόn y Cajal
(1852–1934)



Camillo Golgi

Πέρασε μεγάλο μέρος της καριέρας του μελετώντας το κεντρικό νευρικό
σύστημα. Ωστόσο, οι τεχνικές χρώσης ιστών κατά το δεύτερο μισό του 19ου
αιώνα, ήταν ανεπαρκείς για τη μελέτη του νευρικού ιστού. Ενώ εργαζόταν ως
επικεφαλής ιατρικός σύμβουλος σε ψυχιατρικό νοσοκομείο, πειραματίστηκε με
τεχνικές χρώσης ιστών με ενώσεις μετάλλων, χρησιμοποιώντας κυρίως
ενώσεις του αργύρου. Ανακάλυψε μια μέθοδο χρώσης νευρικού ιστού που έδιδε
χρώση σε περιορισμένο αριθμό κυττάρων τυχαία από το σύνολό τους. Αυτό του
επέτρεψε να διακρίνει για πρώτη φορά τις διαδρομές των νευρικών κυττάρων
στον εγκέφαλο. Αποκάλεσε την ανακάλυψή του «μαύρη αντίδραση» (στα
ιταλικά reazione nera), που αργότερα πήρε το όνομά του (μέθοδος χρώσης
Golgi). Ο λόγος για την τυχαία αυτή χρώση δεν είναι ακόμη κατανοητός.

Η μαύρη αντίδραση συνίστατο στην δημιουργία μικροκρυστάλλων χρωμικού

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπωνΑνατομική οργάνωση του φλοιού: Χρώση Ανατομική οργάνωση του φλοιού: Χρώση GolgiGolgi
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Η μαύρη αντίδραση συνίστατο στην δημιουργία μικροκρυστάλλων χρωμικού
αργύρου ((Ag2CrO4) (μαύρο χρώμα), με αντίδραση νιτρικού αργύρου με
διχρωμικό κάλιο και την απόθεσή τους στο σώμα (cyton) του νευρικού κυττάρου,
καθώς και στον άξονα και τους δενδρίτες, παρέχοντας ένα εξαιρετικά σαφές και
με ισχυρή αντίθεση (κοντράστ) εικόνα των νευρώνων σε κίτρινο φόντο.

Η δυνατότητα ξεχωριστής απεικόνισης νευρώνων πιθανώς οδήγησε στην 
αποδοχή της θεωρίας των νευρώνων. Ωστόσο, ο ίδιος ο Golgi οδηγήθηκε στην 
πεποίθηση ότι το νευρικό σύστημα είναι ένα ενιαίο δίκτυο, όχι ξεχωριστά 
κύτταρα, έννοια που ονομάζεται «δικτυωτή θεωρία» (reticular theory). 
Υποστήριξε αυτήν την θεωρία ακόμη και όταν αυτή είχε απαξιωθεί και στη 
διάλεξή του κατά την απονομή του βραβείου Νόμπελ

https://el.wikipedia.org/wiki/Καμίλο Γκόλντζι
https://en.wikipedia.org/wiki/Golgi's_method#cite_note-1



Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπωνΑνατομική οργάνωση του φλοιού: Χρώση Ανατομική οργάνωση του φλοιού: Χρώση GolgiGolgi
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Golgi' staining was used 
by Spanish neuroanatomist Santia
go Ramón y Cajal (1852–1934) to 
discover a number of novel facts 
about the organization of the 
nervous system, inspiring the 
birth of the neuron doctrine.

https://en.wikipedia.org/wiki/Golgi's_method

Drawing of the neural 
circuitry of the 
rodent hippocampus.

Histologie du Système
Nerveux de l'Homme et des 
Vertébrés, Vols. 1 and 2. A. 
Maloine. Paris. 1911

Νευρωνικό δίκτυο
Ιπποκάμπου 

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπωνΑνατομική οργάνωση του φλοιού: Χρώση Ανατομική οργάνωση του φλοιού: Χρώση GolgiGolgi
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Santiago Ramόn y Cajal

Drawing of the cells of the chick cerebellum, 
from "Estructura de los centros nerviosos de 
las aves", Madrid, 1905

Κύτταρα Purkinje
(Παρεγκεφαλίδα)

Drawn in 1899, taken 
from the book 
"Comparative study 
of the sensory areas 
of the human cortex"

Εγκεφαλικός 
φλοιός



Ανατομική Οργάνωση: Ο φλοιός είναι οργανωμένος σε Ανατομική Οργάνωση: Ο φλοιός είναι οργανωμένος σε 
στιβάδεςστιβάδες

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων
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Ramόn y Cajal (1899): "Comparative study of the sensory 
areas of the human cortex"

http://thebrain.mcgill.ca/flash/d/d_02/d_02_cl/d_02_cl_vis/d_02_cl_vis.html



Ανατομική Οργάνωση: νεοφλοιός εν. παλαιοφλοιούΑνατομική Οργάνωση: νεοφλοιός εν. παλαιοφλοιού

Ο φλοιός είναι οργανωμένος σε στιβάδες
•Τα κυτταρικά σώματα των νευρώνων του φλοιού του 
εγκεφάλου κατανέμονται σε στιβάδες. 
•Κάθε στιβάδα διαφοροποιείται στη βάση: 
(α) τον τύπο νευρώνων που περιέχει, 
(β) τις συνδέσεις της με άλλες περιοχές του εγκεφάλου

Πόσες είναι οι στιβάδες του φλοιού;

εγκεφαλικός φλοιός

νεοφλοιός παλαιοφλοιός

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων
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http://thebrain.mcgill.ca/flash/d/d_02/d_02_cl/d_02_cl_vis/d_02_cl_vis.html

νεοφλοιός παλαιοφλοιός

φυλογενετικά (εξελικτικά) νεότερος παλαιότερος

αριθμός στιβάδων 6 3

Που συναντάται;
Πλειοψηφία 

(90%) 
φλοιού

Ιππόκαμπο, 
Απιοειδής 

(οσφρητικός) 
φλοιός



Πώς αριθμούνται οι στιβάδες του φλοιού;
• Με λατινική αρίθμηση: από το Ι έως το VΙ (λατινική 
αρίθμηση) 
• Από έξω πρός τα μέσα: ξεκινώντας από την εξώτερη 
στιβάδα (τη στιβάδα δηλαδή που έρχεται σε επαφή με 
τη χοριοειδή μήνιγγα)

Είναι όμοιες όλες οι περιοχές του νεοφλοιού;
• Όχι! Μπορεί να έχουν όλες τους 6 στιβάδες, αλλά 
αυτές μπορεί να καταλαμβάνουν διαφορετική έκταση 
(πάχος). Χαρακτηριστικό παράδειγμα: 

Ανατομική Οργάνωση: νεοφλοιός εν. παλαιοφλοιούΑνατομική Οργάνωση: νεοφλοιός εν. παλαιοφλοιού
Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 

γεννήτορας προτύπων
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http://thebrain.mcgill.ca/flash/d/d_02/d_02_cl/d_02_cl_vis/d_02_cl_vis.html

(πάχος). Χαρακτηριστικό παράδειγμα: 

Αισθητικός εναντίον Κινητικού φλοιού 

http://www.facmed.unam.mx/Libro-NeuroFisio/08b-CerebroOrg/CortezaOrg.html



Ανατομική Οργάνωση Ανατομική Οργάνωση NNεοφλοιούεοφλοιού::
Κοκκώδης Κοκκώδης (granular) (granular) εν. εν. ΆκοκκουΆκοκκου ((agranularagranular))

Πρωτογενής 
Aισθητικός Φλοιός

Πρωτογενής 
Κινητικός Φλοιός

Πίνακας: Σύγκριση αισθητικού και κινητικού (νεο)φλοιού

Αισθητικός φλοιός Κινητικός φλοιός

Λειτουργικές
διαφορές

Περιοχή υπεύθυνη για 
την  αντίληψη των 

αισθητικών ερεθισμάτων 
(προσαγωγά σήματα)

Ελέγχει και διαμορφώνει
τα απαγωγά σήματα/ 
«εντολές» πρός τους 
γραμμωτούς μύς για 

εκούσια κίνηση

Δομικές 
διαφορές

Ανεπτυγμένη τη στιβάδα 
4

Ανεπτυγμένη τη στιβάδα 
5

Κοκκώδης τύπος φλοιού Άκοκκος τύπος φλοιού

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων
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Τροποποιημένη εικόνα από: 
http://www.facmed.unam.mx/Libro-NeuroFisio/08b-
CerebroOrg/CortezaOrg.html

Κοκκώδης τύπος φλοιού Άκοκκος τύπος φλοιού

• Η στιβάδα 4 είναι η υποδεκτική περιοχή/στιβάδα του φλοιού  
(εδώ εισέρχονται πληροφορίες από υποφλοιϊκές περιοχές, όπως ο 
θάλαμος). Για τον αισθητικό φλοιό αυτή είναι η αισθητικο-
υποδεκτική του στιβάδα.
• Η στιβάδα 4 του αισθητικού φλοιού περιέχει πολλά μικρά 
κύτταρα (αστεροειδή κύτταρα) που του προσδίδουν 
χαρακτηριστική εικόνα πολλαπλών κόκκων (εξού κοκκώδης 
φλοιός)
• Η στιβάδα 5 του κινητικού φέρει πλήθος μεγάλου μεγέθους 
νεωρώνων, τα πυραμιδικά κύτταρα (Betz κύτταρα)



Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

Ανατομική Οργάνωση Ανατομική Οργάνωση NNεοφλοιούεοφλοιού::
Κοκκώδης Κοκκώδης (granular) (granular) εν. εν. ΆκοκκουΆκοκκου ((agranularagranular))
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Από http://www.unige.ch/cyberdocuments/theses2003/RivaraC-B/images/fig.2.jpg



Λειτουργική Οργάνωση: Λειτουργική Οργάνωση: 
φλοιϊκέςφλοιϊκές στήλες  (στήλες  (cortical columns)cortical columns)

• Οι στιβάδες του φλοιού 
διαφοροποιούνται ανατομικά, 
αλλά  «συνεργάζονται» 
λειτουργικά.
• Μια ομάδα (~100) νευρώνων 
εμφανίζουν στενότερη ανατομική 
σύνδεση μεταξύ τους και 
συνιστούν μια λειτουργικά 
διακριτή ομάδα (φλοιϊκή στήλη)
• Όλοι οι νευρώνες μιας στήλης 

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων
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• Όλοι οι νευρώνες μιας στήλης 
συνεργάζονται για να 
επιτελέσουν μια συγκεκριμένη 
λειτουργία, π.χ. την επεξεργασία 
ενός αισθητικού ερεθίσματος 
από μία περιοχή του  σώματος 



Δομή ΜαθήματοςΔομή Μαθήματος
• Θεώρηση του ΚΝΣ: από την αισθησιαρχία στην αυτοματία

Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός γεννήτορας προτύπων

 Sherrington vs Brown: νωτιαία αντανακλαστικά vs ρυθμικότητα

• Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός γεννήτορας προτύπων (Central Pattern 
Generator)

 Ο φλοιός του εγκεφάλου: ανατομική και λειτουργική οργάνωση
 Αισθητικός vs Κινητικός φλοιός

 Κοκκώδης vs Άκοκκος φλοιός

 Φλοιϊκές στήλες
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 Φλοιϊκές στήλες

 Το θαλαμοφλοιϊκό σύστημα
 Οι ρόλοι του θαλαμοφλοιϊκού συστήματος

 Καταστάσεις του εγκεφάλου: ενεργοποιημένη vs μη ενεργοποιημένη 

 Τα κύματα του εγκεφάλου

 Παράμετροι κυματομορφών ΗΕΓ: πλάτος και συχνότητα

 Η βραδεία ταλάντωση (slow oscillation):

 Ο εγκέφαλος παραμένει  ενεργός κατά τη διάρκεια του ύπνου: Mircea
Steriade

 Ο φλοιός παραμένει ενεργός σε λεπτές τομές εγκεφάλου: David 
McCormick & Maria Sanchez-Vives



φλοιός

Το Το θαλαμοφλοιϊκόθαλαμοφλοιϊκό σύστημασύστημα

θάλαμος

όραση
ακοή

νεοφλοιός

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

Modified from: http://graphics8.nytimes.com/images/2007/08/01/health/adam/19236.jpg

Περιβάλλον

γεύση

σωματοαίσθηση
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Μετωπιαία Μετωπιαία τομή του εγκεφάλουτομή του εγκεφάλου
Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 

γεννήτορας προτύπων
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Από Lauralee Sherwood: Εισαγωγή στη Φυσιολογία του Ανθρώπου , 
Ακαδημαϊκές Εκδόσεις 2016 (Εικ. 5-4)



Νεοφλοιός και θάλαμος:
• δυο σύνθετες και καλά οργανωμένες δομές 

του εγκεφάλου
• μεταξύ τους υπάρχει μια στενή αμφίδρομη 

ανατομική και λειτουργική σχέση 
(θαλαμοφλοιϊκό σύστημα)

Το θαλαμοφλοιϊκό σύστημα:

ΘάλαμοςΝεοφλοιός

Το Το θαλαμοφλοιϊκόθαλαμοφλοιϊκό σύστημασύστημα
Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 

γεννήτορας προτύπων

Το θαλαμοφλοιϊκό σύστημα:

• είναι υπεύθυνο για μερικές από τις πιο σύνθετες 
συμπεριφορές μας: συνείδηση, ύπνος, επιληψία

• παράγει την ηλεκτρική δραστηριότητα του φλοιού του 
εγκεφάλου: το ηλεκτροεγκεφαλογράφημα (ΗΕΓ)
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• Η μεταβίβαση πληροφοριών μέσω του
θαλάμου πρός τον νεοφλοιό από:
- την περιφέρεια
- άλλα μείζονα νευρωνικά δίκτυα του εγκεφάλου
- την μια περιοχή του νεοφλοιού στην άλλη.

• Η δημιουργία ρυθμικής ηλεκτρικής δραστηριότητας

ΘάλαμοςΝεοφλοιός

Οι ρόλοι του Οι ρόλοι του θαλαμοφλοιϊκούθαλαμοφλοιϊκού συστήματοςσυστήματος
Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 

γεννήτορας προτύπων

• Η δημιουργία ρυθμικής ηλεκτρικής δραστηριότητας
(ταλαντώσεις) ενδογενούς του εγκεφάλου, που:

- μεταβάλλεται δυναμικά ανάλογα με την
συμπεριφορική μας κατάσταση

- καθορίζει τη ροή της πληροφορίας πρός τον φλοιό.
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Δομή ΜαθήματοςΔομή Μαθήματος
• Θεώρηση του ΚΝΣ: από την αισθησιαρχία στην αυτοματία

Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός γεννήτορας προτύπων

 Sherrington vs Brown: νωτιαία αντανακλαστικά vs ρυθμικότητα

• Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός γεννήτορας προτύπων (Central Pattern 
Generator)

 Ο φλοιός του εγκεφάλου: ανατομική και λειτουργική οργάνωση
 Αισθητικός vs Κινητικός φλοιός

 Κοκκώδης vs Άκοκκος φλοιός

 Φλοιϊκές στήλες
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 Φλοιϊκές στήλες

 Το θαλαμοφλοιϊκό σύστημα
 Οι ρόλοι του θαλαμοφλοιϊκού συστήματος

 Καταστάσεις του εγκεφάλου: ενεργοποιημένη vs μη ενεργοποιημένη 

 Τα κύματα του εγκεφάλου

 Παράμετροι κυματομορφών ΗΕΓ: πλάτος και συχνότητα

 Η βραδεία ταλάντωση (slow oscillation):

 Ο εγκέφαλος παραμένει  ενεργός κατά τη διάρκεια του ύπνου: Mircea
Steriade

 Ο φλοιός παραμένει ενεργός σε λεπτές τομές εγκεφάλου: David 
McCormick & Maria Sanchez-Vives



ΘάλαμοςΝεοφλοιόςΡόλοι του θαλαμοφλοιϊκού συστήματος:
• Η μεταβίβαση πληροφοριών  μέσω του

θαλάμου πρός τον νεοφλοιό από:
- την περιφέρεια
- άλλα μείζονα νευρωνικά δίκτυα του εγκεφάλου
- την μια περιοχή του νεοφλοιού στην άλλη.

• Η δημιουργία ρυθμικής ηλεκτρικής δραστηριότητας (ταλαντώσεις) 
ενδογενούς του εγκεφάλου, που:

- μεταβάλλεται δυναμικά ανάλογα με την
συμπεριφορική μας κατάσταση

Τα «κύματα» τουΤα «κύματα» του εγκεφάλουεγκεφάλου
Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 

γεννήτορας προτύπων

19/12/2018 41Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία

- καθορίζει τη ροή της πληροφορίας πρός τον φλοιό



Καταστάσεις του εγκεφάλουΚαταστάσεις του εγκεφάλου

ΘάλαμοςΝεοφλοιός

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

• Η συχνότητα και η μορφή των ηλεκτρικών 
ταλαντώσεων του εγκεφάλου τροποποιούνται 
ανάλογα με την συμπεριφορική κατάσταση/
κατάσταση του εγκεφάλου.

• Διακρίνουμε δυο βασικές φυσιολογικές καταστάσεις του 
εγκεφάλου: 
Ενεργοποιημένη (activated)
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Ενεργοποιημένη (activated)
Mή ενεργοποιημένη/ κατάσταση ηρεμίας (quiescent).



ΕνεργοποιημένηΕνεργοποιημένη και και μημη--ενεργοποιημένηενεργοποιημένη
κατάσταση του εγκεφάλουκατάσταση του εγκεφάλου

Μη Ενεργοποιημένη 
Κατάσταση

Ενεργοποιημένη Κατάσταση

Συμπεριφορά
non-REM ύπνο, αναισθησία,  
χαλάρωση (ξύπνιο)

αφύπνιση, εγρήγορση,

REM ύπνο

ACh, Ne Όχι Ναί

ΗΕΓ

Βραδεία Tαλάντωση (<1Hz) 

(Slow Oscillation): 

Μεγάλου πλάτους, χαμηλής 
συχνότητας δραστηριότητα

Μικρού πλάτους και υψηλής 
συχνότητας δραστηριότητα

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

συχνότητας δραστηριότητα

Bραδεία Tαλάντωση Ενεργοποίηση

1 sec

ΗΕΓ (βάθους)
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ξύπνιο

β
ά

θ
ος

 ύ
π

νο
υ

ΗΕΓΗΕΓ

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

ΕνεργοποιημένηΕνεργοποιημένη και και μημη--ενεργοποιημένηενεργοποιημένη
κατάσταση του εγκεφάλουκατάσταση του εγκεφάλου

β
ά

θ
ος

 ύ
π

νο
υ
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• Ο ζωντανός εγκέφαλος είναι πάντα ενεργός ακόμα και 
κατά τη διάρκεια του ύπνου ή σε κωματώδεις 
καταστάσεις.

• Οι κυματομορφές ποικίλουν, όμως, ανάλογα με τα 
επίπεδα ενεργοποίησης του εγκεφάλου

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

ΕνεργοποιημένηΕνεργοποιημένη και και μημη--ενεργοποιημένηενεργοποιημένη
κατάσταση του εγκεφάλουκατάσταση του εγκεφάλου

επίπεδα ενεργοποίησης του εγκεφάλου

• Τα καταγραφόμενα κύματα μπορεί να είναι ακανόνιστα ή 
να εμφανίζουν ακολουθίες στο εύρος και τη συχνότητα
των κυμάτων
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εγρήγορση

Σ
τά

δ
ια

 ύ
π

νο
υ

ΣταύροςΣταύρος

μικρού πλάτους/εύρους και 
υψηλής συχνότητας 
κύματα

εύ
ρ

ο
ς

Συχνότητα=αριθμός επαναλήψεων στη 
μονάδα του χρόνου (1 sec)

υψηλής 
συχνότητας

χαμηλής συχνότητας

υψηλής 
συχνότητας

10 κύκλοι/sec=10Hz

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

Παράμετροι Παράμετροι κυματομορφώνκυματομορφών ΗΕΓ: ΗΕΓ: 
πλάτος και συχνότηταπλάτος και συχνότητα

Σ
τά

δ
ια

 ύ
π

νο
υ

ΣταύροςΣταύρος

Μεγάλου πλάτους/εύρους 
και χαμηλής συχνότητας 
κύματα εύ
ρ

ο
ς

1 sec

χαμηλής συχνότητας

χαμηλής συχνότητας

1 κύκλος/sec=1Hz
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Δομή ΜαθήματοςΔομή Μαθήματος
• Θεώρηση του ΚΝΣ: από την αισθησιαρχία στην αυτοματία

Ο νωτιαίος μυελός ως κεντρικός γεννήτορας προτύπων

 Sherrington vs Brown: νωτιαία αντανακλαστικά vs ρυθμικότητα

• Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός γεννήτορας προτύπων (Central Pattern 
Generator)

 Ο φλοιός του εγκεφάλου: ανατομική και λειτουργική οργάνωση
 Αισθητικός vs Κινητικός φλοιός

 Κοκκώδης vs Άκοκκος φλοιός

 Φλοιϊκές στήλες
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 Φλοιϊκές στήλες

 Το θαλαμοφλοιϊκό σύστημα
 Οι ρόλοι του θαλαμοφλοιϊκού συστήματος

 Καταστάσεις του εγκεφάλου: ενεργοποιημένη vs μη ενεργοποιημένη 

 Τα κύματα του εγκεφάλου

 Παράμετροι κυματομορφών ΗΕΓ: πλάτος και συχνότητα

 Η βραδεία ταλάντωση (slow oscillation):

 Ο εγκέφαλος παραμένει  ενεργός κατά τη διάρκεια του ύπνου: Mircea
Steriade

 Ο φλοιός παραμένει ενεργός σε λεπτές τομές εγκεφάλου: David 
McCormick & Maria Sanchez-Vives



Mircea Steriade (1924–2006)

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

Η βραδεία ταλάντωση Η βραδεία ταλάντωση in vivoin vivo: ο εγκέφαλος : ο εγκέφαλος 
παραμένει ενεργός κατά τη διάρκεια του ύπνουπαραμένει ενεργός κατά τη διάρκεια του ύπνου
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Maria V. Sanchez-Vives

Ηλεκτροφυσιολογικές μελέτες

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

Η βραδεία ταλάντωσηΗ βραδεία ταλάντωση in vitroin vitro: Ο φλοιός : Ο φλοιός 
παραμένει ενεργός σε λεπτές τομές εγκεφάλουπαραμένει ενεργός σε λεπτές τομές εγκεφάλου

David A. McCormick
Ηλεκτροφυσιολογικές μελέτες

Μη παρεμβατικέςΜη παρεμβατικές Παρεμβατικές

EEG ECoG LFPs

Στην κλινική

Στο εργαστήριο

Intracellular

In Vivo

In Vitro Τομή εγκεφάλου

LFPs Intracellular

In Vitro Τομή εγκεφάλου
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FP

Intracellular
cortex

thalamus

In vitro

Η βραδεία ταλάντωση Η βραδεία ταλάντωση in vitroin vitro

FP

Intracellular

down

up

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

Rigas and Castro-Alamancos (2007),  J. Neurosci.
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FP

Intracellular
cortex

thalamus

In vitro

Η βραδεία ταλάντωση Η βραδεία ταλάντωση in vitroin vitro
Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 

γεννήτορας προτύπων

Rigas and Castro-Alamancos J. Neurosci., 2007

Contreras and Steriade, J. Neurosci. , 1995

In vivo

Intracellular

FP/ ΕΕG
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Δομή ΜαθήματοςΔομή Μαθήματος
• Η βραδεία ταλάντωση του φλοιού ενδοκυτταρικά: Up & Down states («άνω» και 

«κάτω» καταστάσεις του φλοιού) 

 «Άνω» κατάσταση (Up state)=παρατεταμένη νευρωνική δικτυακή 
δραστηριότητα (persistent neuronal network activity)

 Η σημασία της παρατεταμένης νευρωνικής δικτυακής δραστηριότητας 

 στον φυσιολογικό εγκέφαλο

 στον παθολογικό εγκέφαλο
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Η βραδεία ταλάντωση ενδοκυτταρικάΗ βραδεία ταλάντωση ενδοκυτταρικά: : 
Οι Άνω και Κάτω Καταστάσεις (Οι Άνω και Κάτω Καταστάσεις (UpUp & Down states& Down states))

ΗΕΓ-επιφάνειας

ΗΕΓ-βάθους

κατώφλιο δυναμικό

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

τροποποιημένο από Contrera and Steriade, 1995
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ρ
α

φ
ές

Άνω Κατάσταση Κάτω Κατάσταση

Στο επίπεδο των μεμονωμένων νευρώνων, η βραδεία ταλάντωση παρατηρείται ως 
παρατεταμένες εκπολώσεις (Up states/ Άνω καταστάσεις) εναλλασσόμενες με 
εκτεταμένες περιόδους σχετικής υπερπόλωσης (Down states/ Κάτω καταστάσεις).
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Η βραδεία ταλάντωση ενδοκυτταρικάΗ βραδεία ταλάντωση ενδοκυτταρικά: : 
Οι Άνω και Κάτω Καταστάσεις (Οι Άνω και Κάτω Καταστάσεις (UpUp & Down states& Down states))

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

τροποποιημένη εικόνα από Contrera and Steriade, 1995
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Παρατεταμένη δραστηριότητα του νευρωνικού δικτύου (persistent neuronal network 
activity)= «άνω» κατάσταση (Up state)



Άνω και Κάτω καταστάσεις του νεοφλοιού: Άνω και Κάτω καταστάσεις του νεοφλοιού: 
Η σημασία τουςΗ σημασία τους

Στον φυσιολογικό εγκέφαλο
(α) Συνθέτουν την βραδεία ταλάντωση (1<Hz) του νεοφλοιού

• Η βραδεία ταλάντωση:
(1) Είναι το ΗΕΓ «σήμα κατατεθέν» των καταστάσεων ηρεμίας του εγκεφάλου
(2) Αποτελεί την ενδογενή (default) ηλεκτρική δραστηριότητα του νεοφλοιού:

αυθόρμητη δραστηριότητα απουσία εξωτερικών ερεθισμάτων.
(3) Αναδεικνύει την αυτοματία του νεοφλοιού: Ο νεοφλοιός είναι μια κεντρική 

γεννήτρια ρυθμών (Central Pattern Generator) όπως και ο νωτιαίος 
μυελός και το εγκεφαλικό στέλεχος. 

(4) Παίζει πολύ σημαντικό ρόλο στον non-REM ύπνο (80% του ύπνου):

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

(β) Οι άνω καταστάσεις του φλοιού συνιστούν το νευροβιολογικό υπόβαθρο της 
ενεργούς μνήμης (working memory)

(4) Παίζει πολύ σημαντικό ρόλο στον non-REM ύπνο (80% του ύπνου):
(α) Αντιστοιχεί στους πιο αργούς ρυθμούς του ύπνου, οι οποίοι είναι 
υπεύθυνοι για τον βαθύ ύπνο (στάδια 3-4 του non-REM ύπνου), εκείνον 
που μας ξεκουράζει και που η ανάγκη του αυξάνει ύστερα από μάθηση και 
με προηγούμενη απουσία ύπνου.  
(β) Αποτελεί τη βάση για την παγίωση της μνήμης κατά τον ύπνο.
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Στον παθολογικό εγκέφαλο

Ανεξέλεγκτες άνω καταστάσεις του νεοφλοιού μπορεί να συνιστούν 
την παθοφυσιολογία νευρολογικών και ψυχιατρικών παθήσεων (επιληψία, 
αυτισμός, σχιζοφρένεια).

Άνω και Κάτω καταστάσεις του νεοφλοιού: Άνω και Κάτω καταστάσεις του νεοφλοιού: 
Η σημασία τουςΗ σημασία τους

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων
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Στον παθολογικό εγκέφαλο

• Επιληψία:  Η άρση της αναστολής στον νεοφλοιό (disinhibition)
μεταμορφώνει τη βραδεία ταλάντωση  (ύπνος) σε επιληπτική ΗΕΓ
δραστηριότητα τύπου αιχμής και κύματος (spike and wave discharges).

GABAGABA

Άνω και Κάτω καταστάσεις του νεοφλοιού: Άνω και Κάτω καταστάσεις του νεοφλοιού: 
Η σημασία τουςΗ σημασία τους

Ο φλοιός του εγκεφάλου ως κεντρικός 
γεννήτορας προτύπων

GluGlu

GABAGABA

GABA=γ-αμινοβουτυρικό οξύ
Glu=γλουταμινεργικό οξύ

GluGlu

GABAGABA

GABA=γ-αμινοβουτυρικό οξύ
Glu=γλουταμινεργικό οξύ

Rigas and Castro-Alamancos, 2004

Αιχμή και Κύμα

Βραδεία ταλάντωση

ΒΜΙ: μπικουκουλίνη
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Δομή ΜαθήματοςΔομή Μαθήματος
• Η βραδεία ταλάντωση του φλοιού ενδοκυτταρικά: Up & Down states («άνω» και 

«κάτω» καταστάσεις του φλοιού) 

 «Άνω» κατάσταση (Up state)=παρατεταμένη νευρωνική δικτυακή 
δραστηριότητα (persistent neuronal network activity)

 Η σημασία της παρατεταμένης νευρωνικής δικτυακής δραστηριότητας 

 στον φυσιολογικό εγκέφαλο

 στον παθολογικό εγκέφαλο

• Η παρατεταμένη νευρωνική δικτυακή δραστηριότητα ως το νευροβιολογικό
υπόβαθρο της ενεργούς μνήμης
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υπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

 Η κυτταρική βάση της ενεργούς μνήμης: ηλεκτροφυσιολογικές καταγραφές 
κατά την συμπεριφορική άσκηση της καθυστερημένης απόκρισης (delayed 
response task)

 Μελετώντας in vitro τη θαλαμοφλοιϊκή σύναψη

 ΠροκλητέςΠροκλητές θαλαμοφλοιϊκέςθαλαμοφλοιϊκές αποκρίσεις στον αποκρίσεις στον σωματοαισθητικόσωματοαισθητικό φλοιό: άμεση φλοιό: άμεση 
& καθυστερημένη& καθυστερημένη

 Πιθανοί ρόλοι των άμεσων και καθυστερημένων Πιθανοί ρόλοι των άμεσων και καθυστερημένων προκλητώνπροκλητών
θαλαμοφλοιϊκώνθαλαμοφλοιϊκών αποκρίσεων στον αποκρίσεων στον σωματοαισθητικόσωματοαισθητικό φλοιόφλοιό



Η ενεργός μνήμηΗ ενεργός μνήμη

Μνήμη

Έκδηλη Άδηλη
declarative implicit

Ενεργός μνήμη
Working memory

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης
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 Ενεργός μνήμης (working memory): «ο μαυροπίνακας του 
εγκεφάλου»

 Διατηρεί προσωρινά και συσχετίζει ποικίλες πληροφορίες οι οποίες 
αφορούν την εκάστοτε επιτελούμενη νοητική λειτουργία.

 Μέσω της ενεργούς μνήμης έχουμε άμεσα διαθέσιμες προς 
επεξεργασία και για μικρό χρονικό διάστημα σχετιζόμενες 
πληροφορίες , πρόσφατες ή αποθηκευμένες στην μακροπρόθεσμη 
μνήμη, οι οποίες χρησιμοποιούνται για την αξιολόγηση των νέων 
δεδομένων στα πλαίσια της τρέχουσας νοητικής λειτουργίας.

Η ενεργός μνήμηΗ ενεργός μνήμη
Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 

δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό
υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

δεδομένων στα πλαίσια της τρέχουσας νοητικής λειτουργίας.
 Είναι μια διαδικασία ολοκλήρωσης σημαντική για την ικανότητά μας 

να αιτιολογούμε, να σχεδιάζουμε, να κρίνουμε
 Στην ενεργό μνήμη συσχετίζονται νέες και παλιές πληροφορίες. 

Χάρη σε αυτήν μπορούμε να κατανοούμε ό,τι διαβάζουμε, να 
συζητάμε, να υπολογίζουμε νοερά το φιλοδώρημα σε ένα εστιατόριο, 
να εκτιμήσουμε ότι πρέπει να ντυθούμε ζεστά όταν βλέπουμε μια 
χειμωνιάτικη μέρα

 Μας επιτρέπει να συνδέουμε τις σκέψεις μας με λογικό τρόπο και να 
σχεδιάζουμε τις μελλοντικές μας δράσεις.
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Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης
Η κυτταρική βάση της ενεργούς μνήμηςΗ κυτταρική βάση της ενεργούς μνήμης
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Προμετωπιαίος φλοιόςΠρομετωπιαίος φλοιός--Μνημονικά ΠεδίαΜνημονικά Πεδία:                     :                     
Delayed Response TaskDelayed Response Task

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης
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Προμετωπιαίος φλοιόςΠρομετωπιαίος φλοιός--Μνημονικά ΠεδίαΜνημονικά Πεδία:                     :                     
Delayed Response TaskDelayed Response Task

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης
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Προμετωπιαίος φλοιόςΠρομετωπιαίος φλοιός--Μνημονικά ΠεδίαΜνημονικά Πεδία:                     :                     
OculomotorOculomotor--Delayed Response TaskDelayed Response Task

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης
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Προμετωπιαίος φλοιόςΠρομετωπιαίος φλοιός--Μνημονικά ΠεδίαΜνημονικά Πεδία:                     :                     
OculomotorOculomotor--Delayed Response TaskDelayed Response Task

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης
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Προμετωπιαίος φλοιόςΠρομετωπιαίος φλοιός--Μνημονικά ΠεδίαΜνημονικά Πεδία:                     :                     
OculomotorOculomotor--Delayed Response TaskDelayed Response Task

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

Fig. 1
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Προμετωπιαίος φλοιόςΠρομετωπιαίος φλοιός--Μνημονικά ΠεδίαΜνημονικά Πεδία:                     :                     
OculomotorOculomotor--Delayed Response TaskDelayed Response Task

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

Goldman-Rakic (1995) 
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Η κυτταρική βάση της ενεργούς μνήμηςΗ κυτταρική βάση της ενεργούς μνήμης Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης
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Δομή ΜαθήματοςΔομή Μαθήματος
• Η βραδεία ταλάντωση του φλοιού ενδοκυτταρικά: Up & Down states («άνω» και 

«κάτω» καταστάσεις του φλοιού) 

 «Άνω» κατάσταση (Up state)=παρατεταμένη νευρωνική δικτυακή 
δραστηριότητα (persistent neuronal network activity)

 Η σημασία της παρατεταμένης νευρωνικής δικτυακής δραστηριότητας 

 στον φυσιολογικό εγκέφαλο

 στον παθολογικό εγκέφαλο

• Η παρατεταμένη νευρωνική δικτυακή δραστηριότητα ως το νευροβιολογικό
υπόβαθρο της ενεργούς μνήμης
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υπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

 Η κυτταρική βάση της ενεργούς μνήμης: ηλεκτροφυσιολογικές καταγραφές 
κατά την συμπεριφορική άσκηση της καθυστερημένης απόκρισης (delayed 
response task)

 Μελετώντας in vitro τη θαλαμοφλοιϊκή σύναψη

 ΠροκλητέςΠροκλητές θαλαμοφλοιϊκέςθαλαμοφλοιϊκές αποκρίσεις στον αποκρίσεις στον σωματοαισθητικόσωματοαισθητικό φλοιό: άμεση φλοιό: άμεση 
& καθυστερημένη& καθυστερημένη

 Πιθανοί ρόλοι των άμεσων και καθυστερημένων Πιθανοί ρόλοι των άμεσων και καθυστερημένων προκλητώνπροκλητών
θαλαμοφλοιϊκώνθαλαμοφλοιϊκών αποκρίσεων στον αποκρίσεων στον σωματοαισθητικόσωματοαισθητικό φλοιόφλοιό



Η κυτταρική βάση της ενεργούς μνήμης: Η κυτταρική βάση της ενεργούς μνήμης: 
προκλητέςπροκλητές παρατεταμένες παρατεταμένες εκπολώσειςεκπολώσεις;;

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης
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1. Παρασκευή λεπτών τομών 
(400μm) του εγκεφάλου.

2. Επώαση σε θάλαμο με τεχνητό εγκεφαλονωτιαίο υγρό (ΤΕΝΥ).
Διαφασικός 

Τ
Ε
Ν
Υ

Η μελέτη της παρατεταμένης δραστηριότητας Η μελέτη της παρατεταμένης δραστηριότητας 
νευρωνικών δικτύων νευρωνικών δικτύων in vitroin vitro

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

φλοιός

Δυναμικά πεδίου

ενδοκυττάρια

Διαφασικός 

θάλαμος

2) Ενδοκυττάρια καταγραφή (δυναμικό της μεμβράνης ενός      
κυττάρου): 

Ηλεκτρική δραστηριότητα από ένα μεμονωμένο κύτταρο.

3. Καταγραφή της ηλεκτρικής δραστηριότητας του φλοιού:

1) Εξωκυττάρια  καταγραφή (δυναμικά πεδίου, Field Potentials): 
Ηλεκτρική δραστηριότητα από μια ομάδα (δίκτυο) 

νευρώνων.
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FP

Intracellular
cortex

thalamus

In vitro

Η μελέτη της παρατεταμένης δραστηριότητας Η μελέτη της παρατεταμένης δραστηριότητας 
νευρωνικών δικτύων νευρωνικών δικτύων in vitroin vitro

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

Rigas and Castro-Alamancos J. Neurosci., 2007

Contreras and Steriade, J. Neurosci. , 1995

In vivo

Intracellular

FP/ ΕΕG
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Οι Οι συναπτικέςσυναπτικές οδοί της στιβάδας Ιοδοί της στιβάδας ΙVV του του 
νεοφλοιούνεοφλοιού

νευρικό κύτταρο (ΙV)Φ
Λ
Ο
Ι
Ο
Σ

90-95%

5-10%

I

II/III

IV

V

VI

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

Θάλαμος

ενδοφλοιϊκή συναπτική οδός

θαλαμοφλοιϊκή συναπτική οδός
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Οι συναπτικές οδοί της στιβάδας ΙΟι συναπτικές οδοί της στιβάδας ΙVV του του 
νεοφλοιούνεοφλοιού

φλοιός

(SI)

θάλαμοs

(VB)

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

ενδοφλοιϊκή συναπτική οδός

θαλαμοφλοιϊκή συναπτική οδός
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Δομή ΜαθήματοςΔομή Μαθήματος
• Η βραδεία ταλάντωση του φλοιού ενδοκυτταρικά: Up & Down states («άνω» και 

«κάτω» καταστάσεις του φλοιού) 

 «Άνω» κατάσταση (Up state)=παρατεταμένη νευρωνική δικτυακή 
δραστηριότητα (persistent neuronal network activity)

 Η σημασία της παρατεταμένης νευρωνικής δικτυακής δραστηριότητας 

 στον φυσιολογικό εγκέφαλο

 στον παθολογικό εγκέφαλο

• Η παρατεταμένη νευρωνική δικτυακή δραστηριότητα ως το νευροβιολογικό
υπόβαθρο της ενεργούς μνήμης
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υπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

 Η κυτταρική βάση της ενεργούς μνήμης: ηλεκτροφυσιολογικές καταγραφές 
κατά την συμπεριφορική άσκηση της καθυστερημένης απόκρισης (delayed 
response task)

 Μελετώντας in vitro τη θαλαμοφλοιϊκή σύναψη

 ΠροκλητέςΠροκλητές θαλαμοφλοιϊκέςθαλαμοφλοιϊκές αποκρίσεις στον αποκρίσεις στον σωματοαισθητικόσωματοαισθητικό φλοιό: άμεση φλοιό: άμεση 
& καθυστερημένη& καθυστερημένη

 Πιθανοί ρόλοι των άμεσων και καθυστερημένων Πιθανοί ρόλοι των άμεσων και καθυστερημένων προκλητώνπροκλητών
θαλαμοφλοιϊκώνθαλαμοφλοιϊκών αποκρίσεων στον αποκρίσεων στον σωματοαισθητικόσωματοαισθητικό φλοιόφλοιό



ΠροκλητέςΠροκλητές θαλαμοφλοιϊκέςθαλαμοφλοιϊκές αποκρίσεις στον αποκρίσεις στον 
σωματοαισθητικόσωματοαισθητικό φλοιόφλοιό

φλοιός
Δυναμικά πεδίου

ενδοκυττάρια

θάλαμος

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης
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φλοιός

θάλαμος Intracell

FP

Καθυστερημένη
(>10ms)
απόκριση 

(άνω κατάσταση)

Άμεση (3-10ms) απόκρισηFP

Intracell

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

ΠροκλητέςΠροκλητές θαλαμοφλοιϊκέςθαλαμοφλοιϊκές αποκρίσεις στον αποκρίσεις στον 
σωματοαισθητικόσωματοαισθητικό φλοιό: άμεση & καθυστερημένηφλοιό: άμεση & καθυστερημένη

Ηλεκτρική διέγερση

Συναπτική Οδός

(Θαλαμοφλοιϊκή )

Θαλαμοφλοιϊκή Τομή
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φλοιός
Δυναμικά πεδίου

ενδοκυττάρια

θάλαμος
Early 
response: a 
wake-up call 

Late 
response: a 
substrate 

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

Ρόλοι των Ρόλοι των προκλητώνπροκλητών θαλαμοφλοιϊκώνθαλαμοφλοιϊκών αποκρίσεων αποκρίσεων 
στον στον σωματοαισθητικόσωματοαισθητικό φλοιό: άμεση & καθυστερημένηφλοιό: άμεση & καθυστερημένη

wake-up call 
from the 
thalamus?

substrate 
for working 
memory?
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Άμεσες Άμεσες θαλαμοφλοιϊκέςθαλαμοφλοιϊκές αποκρίσεις: αποκρίσεις: 
A wakeA wake--up call from the thalamusup call from the thalamus??

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

19/12/2018 80Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία



A wakeA wake--up call from the thalamusup call from the thalamus Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

Shermann (2001), Neurosci. Nature19/12/2018 81Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία



φλοιός

θάλαμος Intracell

FP

Καθυστερημένη
(>10ms)
απόκριση 

(άνω κατάσταση)

Σύντομη 

(3-10ms) 
απόκριση

FP

Intracell

Καθυστερημένες Καθυστερημένες θαλαμοφλοιϊκέςθαλαμοφλοιϊκές αποκρίσεις: αποκρίσεις: 
ΠροκλητήΠροκλητή παρατεταμένη δραστηριότηταπαρατεταμένη δραστηριότητα

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

Ηλεκτρική διέγερση

Συναπτική Οδός

(Θαλαμοφλοιϊκή
Η’ Ενδοφλοιϊκή)

Θαλαμοφλοιϊκή Τομή
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Η παρατεταμένη δραστηριότητα μοιάζει με την Η παρατεταμένη δραστηριότητα μοιάζει με την 
ενεργοποιημένη κατάσταση του φλοιούενεργοποιημένη κατάσταση του φλοιού

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης
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Η παρατεταμένη δραστηριότητα μοιάζει με την Η παρατεταμένη δραστηριότητα μοιάζει με την 
ενεργοποιημένη κατάσταση του φλοιούενεργοποιημένη κατάσταση του φλοιού

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

Fig. 4
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Η παρατεταμένη δραστηριότητα μοιάζει με την Η παρατεταμένη δραστηριότητα μοιάζει με την 
ενεργοποιημένη κατάσταση του φλοιούενεργοποιημένη κατάσταση του φλοιού

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

Fig. 4
SWS: slow wave sleep

Up state

Down state

McCormick, 2005
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φλοιός

θάλαμος Intracell

FP

Καθυστερημένη
(>10ms)
απόκριση 

(άνω κατάσταση)

Σύντομη 

(3-10ms) 
απόκριση

FP

Intracell

ΠροκλητήΠροκλητή παρατεταμένη δραστηριότητα: το παρατεταμένη δραστηριότητα: το 
υπόβαθρο της ενεργούς μνήμης;υπόβαθρο της ενεργούς μνήμης;

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

Ηλεκτρική διέγερση

Συναπτική Οδός

(Θαλαμοφλοιϊκή
Η’ Ενδοφλοιϊκή)

Θαλαμοφλοιϊκή Τομή
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 Ενεργός μνήμης (working memory): «ο μαυροπίνακας του 
εγκεφάλου»

 Διατηρεί προσωρινά και συσχετίζει ποικίλες πληροφορίες οι οποίες 
αφορούν την εκάστοτε επιτελούμενη νοητική λειτουργία.

 Μέσω της ενεργούς μνήμης έχουμε άμεσα διαθέσιμες προς 
επεξεργασία και για μικρό χρονικό διάστημα σχετιζόμενες 
πληροφορίες , πρόσφατες ή αποθηκευμένες στην μακροπρόθεσμη 
μνήμη, οι οποίες χρησιμοποιούνται για την αξιολόγηση των νέων 
δεδομένων στα πλαίσια της τρέχουσας νοητικής λειτουργίας.

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

ΠροκλητήΠροκλητή παρατεταμένη δραστηριότητα: το παρατεταμένη δραστηριότητα: το 
υπόβαθρο της ενεργούς μνήμης;υπόβαθρο της ενεργούς μνήμης;

δεδομένων στα πλαίσια της τρέχουσας νοητικής λειτουργίας.
 Είναι μια διαδικασία ολοκλήρωσης σημαντική για την ικανότητά μας 

να αιτιολογούμε, να σχεδιάζουμε, να κρίνουμε
 Στην ενεργό μνήμη συσχετίζονται νέες και παλιές πληροφορίες. 

Χάρη σε αυτήν μπορούμε να κατανοούμε ό,τι διαβάζουμε, να 
συζητάμε, να υπολογίζουμε νοερά το φιλοδώρημα σε ένα εστιατόριο, 
να εκτιμήσουμε ότι πρέπει να ντυθούμε ζεστά όταν βλέπουμε μια 
χειμωνιάτικη μέρα

 Μας επιτέπει να συνδέουμε τις σκέψεις μας με λογικό τρόπο και να 
σχεδιάζουμε τις μελλοντικές μας δράσεις.
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Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

ΠροκλητήΠροκλητή παρατεταμένη δραστηριότητα: το παρατεταμένη δραστηριότητα: το 
υπόβαθρο της ενεργούς μνήμης;υπόβαθρο της ενεργούς μνήμης;
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φλοιός

θάλαμος Intracell

FP

Καθυστερημένη
(>10ms)
απόκριση 

(άνω κατάσταση)

Σύντομη 

(3-10ms) 
απόκριση

FP

Intracell

Συμφιλιώνοντας την Συμφιλιώνοντας την αισθησιαρχιααισθησιαρχια και την και την 
αυτοματίααυτοματία του εγκεφάλουτου εγκεφάλου

Η παρατεταμένη δικτυακή Η παρατεταμένη δικτυακή 
δραστηριότητα ως το δραστηριότητα ως το νευροβιολογικόνευροβιολογικό

υπόβαθρο της ενεργούς μνήμηςυπόβαθρο της ενεργούς μνήμης

Εξωγενώς παραγόμενο Ενδογενώς παραγόμενο

Ηλεκτρική διέγερση

Συναπτική Οδός

(Θαλαμοφλοιϊκή
Η’ Ενδοφλοιϊκή)

Θαλαμοφλοιϊκή Τομή
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