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Δομή μαθήματοςΔομή μαθήματος
• 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
 Νευρωνική και συναπτική θεώρηση της μάθησης και μνήμης:
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 Νευρωνική και συναπτική θεώρηση της μάθησης και μνήμης:
 Ιστορική αναδρομή
 Συναπτική θεώρηση της συνειρμικής μνήμης: Hebbian plasticity

 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



Δομή μαθήματοςΔομή μαθήματος

 Νευροβιολογία της Έκδηλης μάθησης και μνήμης
 Νευροβιολογική μελέτη των κυτταρικών και μοριακών μηχανισμών της εδραίωσης της έκδηλης 
μνήμης

 Μακροχρόνια Ενίσχυση (ΜΧΕ) (Long Term Potentiation, LTP)
 Νευροβιολογική μελέτη της MXE

 Κυτταρικοί μηχανισμοί:  ταχεία επαγωγή, διατήρηση, ειδικότητα και συνειρμικότητα
 ΜΧΕ και Μνήμη, ΜΧΕ και Hebbian plasticity
 Μοριακοί μηχανισμοί: 

 ο ρόλος των NMDA υποδοχέων
 ο ρόλος του Ca2+

Μακροχρόνια αποδυνάμωση, Long-Term Depression (LTD)
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Μακροχρόνια αποδυνάμωση, Long-Term Depression (LTD)



Η πρόκληση: Μια από μεγαλύτερες προκλήσεις των Νευροεπιστημών είναι 
η κατανόηση των νοητικών διεργασιών με τις οποίες ο εγκέφαλος:

• προσλαμβάνει αισθητικές πληροφορίες 
• τις επεξεργάζεται 
• τις αποθηκεύει
• τις ανακαλεί
• ώστε να δράσει /ενεργήσει 
(εντολές σε όργανα τελεστές: μύς και αδένες)

ΝευροεπιστήμεςΝευροεπιστήμες ΕισαγωγήΕισαγωγή

αντίληψη

μνήμη

συμπεριφορά

μάθηση

(εντολές σε όργανα τελεστές: μύς και αδένες) συμπεριφορά
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Μάθηση και ΜνήμηΜάθηση και Μνήμη ΕισαγωγήΕισαγωγή

Μάθηση (learning): η απόκτηση γνώσεων ως αποτέλεσμα των
εμπειριών

Ορίζεται η απόκτηση γνώσεων ή δεξιοτήτων που είναι αποτέλεσμα
εμπειριών, οδηγιών ή και των δύο. Περιλαμβάνει την τροποποίηση της
συμπεριφοράς ως αποτέλεσμα των εμπειριών και εξαρτάται σε μεγάλο
βαθμό από την αλληλεπίδραση των οργανισμών με το περιβάλλον τους
(ανταμοιβή και τιμωρία)

Μνήμη (memory):

Η αποθήκευση της αποκτηθείσας πληροφορίας, ώστε να είναι
διαθέσιμη σε μελλοντική ανάκληση

5Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία05/12/2018



Η νευρική βάση της μνήμηςΗ νευρική βάση της μνήμης ΕισαγωγήΕισαγωγή

Η νευρική βάση της μνήμης είναι δυνατόν να συνοψισθεί με δύο
γενικεύσεις:

• Η μνήμη δεν είναι ενιαία, υπάρχουν επιμέρους τύποι

• Η μνήμη έχει στάδια

• Η μνήμη εντοπίζεται συχνά σε διαφορετικές θέσεις του νευρικού
συστήματος:συστήματος:

 Σε πολλούς τύπους μάθησης, η μνήμη δεν εντοπίζεται σε μια
συγκεκριμένη δομή του εγκεφάλου
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Τύποι και «τόποι» της μνήμηςΤύποι και «τόποι» της μνήμης Τύποι ΜνήμηςΤύποι Μνήμης

• γνώση του «τι;»
• γνώση γεγονότων και προσώπων 
(αυτοβιογραφικά συμβάντα και τεκμηριωμένη 
γνώση)
• γνώση προσιτή στη συνείδηση (εκτίμηση, 
σύγκριση, συνεπαγωγή)
• έκδηλες μνήμες μπορούν να δημιουργηθούν 

• γνώση του «πώς;»
• γνώση κινητικών και αντιληπτικών ικανοτήτων 
που είναι απρόσιτες στη συνείδηση

• έχει αυτόματο ή αντανακλαστικό χαρακτήρα: 
ανακαλείται χωρίς σκόπιμη προσπάθεια
• δημιουργείται αργά με την πολλαπλή επανάληψη

Μνήμη

Έκδηλη Άδηλη
declarative implicit

Τύ
πο

ι
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• Ορισμένες περιοχές του εγκεφάλου είναι πολύ πιο σημαντικές για ορισμένους τύπους μνήμης από ό,τι για 
άλλους

• έκδηλες μνήμες μπορούν να δημιουργηθούν 
με μία μόνο δοκιμή ή εμπειρία

• δημιουργείται αργά με την πολλαπλή επανάληψη

Τό
πο

ι • στην έκδηλη μνήμη παρεμβαίνει το 
σύστημα του έσω κροταφικού λοβού
•σε αυτό ανήκει ο ιππόκαμπος
• βλάβες του έσω κροταφικού λοβού 
διαταράσσουν μόνο τη μακρόχρονη 
αποθήκευση νέων μνημών

• στην άδηλη μνήμη παρεμβαίνουν διάφορες 
αντιληπτικές και αντανακλαστικές οδοί (το 
ειδικό αισθητικό και ειδικό κινητικό σύστημα 
που μετέχουν στο συγκεκριμένο μαθησιακό 
έργο)



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

Μνήμη

Έκδηλη Άδηλη
declarative implicit

• Η άδηλη μνήμη είναι δυνατόν να μελετηθεί σε 
διάφορα αντανακλαστικά συστήματα είτε 
σπονδυλωτών είτε ασπόνδυλων ζώων.

Συνειρμική Μη Συνειρμική
Non-associativeAssociative

Τύποι ΜνήμηςΤύποι Μνήμης
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σπονδυλωτών είτε ασπόνδυλων ζώων.

• Ακόμα κι απλά ασπόνδυλα είναι ικανά για 
αντανακλαστική μάθηση

• Γενικές μορφές άδηλης μάθησης/μνήμης 
που παρατηρούνται σε μια ποικιλία ειδών:
Συνειρμική και μη συνειρμική

Non-associativeAssociative

• Οι ψυχολόγοι μελετούν συχνά τις 
άδηλες μορφές μάθησης 
υποβάλλοντας τα ζώα σε μια 
ελεγχόμενη αισθητική εμπειρία

• Το ζώο εκτίθεται μία 
φορά ή επανειλημμένα σε 
ΈΝΑ ερέθισμα

• Το ζώο μαθαίνει να συσχετίζει ΔΥΟ
ερεθίσματα Η’
ΈΝΑ ερέθισμα με ΣΥΓΚΕΚΡΙΜΕΝΗ
συμπεριφορά

Εξοικείωση

Ευαισθητοποίηση

habituation

sensitizationΣυντελεστική 
εξαρτημένη

μάθηση

Κλασική 
εξαρτημένη 

μάθηση

Operant conditioning

Classical conditioning



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

Μνήμη

Έκδηλη Άδηλη
declarative implicit

Μη Συνειρμική
Non-associative

Συνειρμική
Associative

Τύποι ΜνήμηςΤύποι Μνήμης
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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)



Η μνήμη εγκαθίσταται σταδιακάΗ μνήμη εγκαθίσταται σταδιακά Στάδια ΜνήμηςΣτάδια Μνήμης

Η αποθήκευση της αποκτηθείσας πληροφορίας γίνεται σε τουλάχιστον
δύο στάδια:

• τη βραχυπρόθεσμη μνήμη (short-term memory): διαρκεί από μερικά 
δευτερόλεπτα έως ώρες
• τη μακροπρόθεσμη μνήμη (long-term memory): διατηρείται για ημέρες 
ή χρόνια

Εδραίωση μνήμης (consolidation): η μετατροπή και παγίωση της Εδραίωση μνήμης (consolidation): η μετατροπή και παγίωση της 
βραχυπρόθεσμης σε μακροπρόθεσμη μνήμη

Βραχυπρόθεσμη 
μνήμη

Μακροπρόθεσμη 
μνήμη

εδραίωση
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Στάδια ΜνήμηςΣτάδια ΜνήμηςΒραχυΒραχυ-- και Μακροπρόθεσμη Μνήμηκαι Μακροπρόθεσμη Μνήμη

Χαρακτηριστικό Βραχυπρόθεσμη μνήμη Μακροπρόθεσμη μνήμη

Χρόνος αποθήκευσης
μετά την απόκτηση 
νέων πληροφοριών

Άμεσα Σε δεύτερο χρόνο. Οι πληροφορίες θα 
πρέπει να μεταφερθούν από τη 
βραχυπρόθεσμη στη μακροπρόθεσμη 
μνήμη μέσω του μηχανιμσού της 
εδραίωσης που ενισχύεται από την 
εξάσκηση ή την ανακύκλωση της 
πληροφορίας στη βραχυπρόθεσμη 
μνήμη

Διάρκεια Διαρκεί δευτερόλεπτα με ώρες Διατηρείται για ημέρες ή χρόνια

Χωρητικότητα Περιορισμένη Πολύ μεγάληΧωρητικότητα Περιορισμένη Πολύ μεγάλη

Χρόνος ανάκλησης Ταχεία ανάκληση Βραδύτερη ανάκληση, με εξαίρεση τις 
βαθιά εγχαραγμένες μνήμες που 
ανακαλούνται ταχύτατα

Ανικανότητα 
ανάκλησης

Μόνιμη λήθη (απώλεια πληροφοριών). Η μνήμη 
εξασθενεί γρήγορα, εκτός αν οι πληροφορίες 
σταθεροποιηθούν σε μακροπρόθεσμη μνήμη

Συνήθως παροδική μόνο αδυναμία 
ανάκλησης. Σχετικά σατθερά 
μνημονικά ίχνη

(Μοριακός)
Μηχανισμός 
αποθήκευσης

Περιλαμβάνει παροδικές τροποποιήσεις στη 
λειτουργία προϋπάρχουσών συνάψεων, όπως 
αλλαγές στο ποσό των νευροδιαβιβαστών που 
απελευθερώνονται μετά από διέγερση των
προσυναπτικών νευρώνων ή αυξημένη 
απόκριση (διεγερσιμότητα) των μετασυναπτικών
νευρώνων στους νευροδιαβιβαστές

Περιλαμβάνει σχετικά μόνιμες δομικές 
ή λειτουργικές αλλαγές σε 
προϋπάρχοντες νευρώνες, όπως της 
δημιουργία νέων συνάψεων. Η 
σύνθεση νέων πρωτεϊνών 
διαδραματίζει σημαντικό ρόλο.
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Δομή μαθήματοςΔομή μαθήματος
• 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
 Νευρωνική και συναπτική θεώρηση της μάθησης και μνήμης:
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 Νευρωνική και συναπτική θεώρηση της μάθησης και μνήμης:
 Ιστορική αναδρομή
 Συναπτική θεώρηση της συνειρμικής μνήμης: Hebbian plasticity

 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



ΣυναπτικήΣυναπτική ολοκλήρωση: χωρική και χρονική άθροισηολοκλήρωση: χωρική και χρονική άθροιση ΔΜΣΔΔΜΣΔ

ΔΜΣΔ: Διεγερτικά Μετασυναπτικά
Δυναμικά 
(Excitatory Postsynaptic Potentials, 
EPSPs)
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ΣυναπτικήΣυναπτική ολοκλήρωση: χωρική και χρονική άθροισηολοκλήρωση: χωρική και χρονική άθροιση ΔΜΣΔΔΜΣΔ

(1) Ερέθισμα: τεχνητός παλμός 
εκπολωτικού ρεύματος

(2) Δυναμικό μεμβράνης: 
εκπόλωση

(3) κατώφλιο δυναμικό

(4) Δυναμικό ενέργειας

(6) Διεγερτικό μετασυναπτικό
δυναμικό (ΔΜΣΔ, Excitatory 
Postsynaptic Potential, EPSP)

(4) 
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https://online.science.psu.edu/bisc004_activewd001/node/1907

(5) νευροδιαβιβαστής

(4) 



ΣυναπτικήΣυναπτική ολοκλήρωση: χωρική και χρονική άθροισηολοκλήρωση: χωρική και χρονική άθροιση ΔΜΣΔΔΜΣΔ
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https://online.science.psu.edu/bisc004_activewd001/node/1907



ΣυναπτικήΣυναπτική ολοκλήρωση: χωρική και χρονική άθροισηολοκλήρωση: χωρική και χρονική άθροιση ΔΜΣΔΔΜΣΔ
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https://online.science.psu.edu/bisc004_activewd001/node/1907



ΣυναπτικήΣυναπτική ολοκλήρωση:ολοκλήρωση: χρονική άθροισηχρονική άθροιση ΔΜΣΔΔΜΣΔ

1 sec

(3) κατώφλιο δυναμικό
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https://online.science.psu.edu/bisc004_activewd001/node/1907

1 Ηz

1 sec



ΣυναπτικήΣυναπτική ολοκλήρωση:ολοκλήρωση: χρονική άθροισηχρονική άθροιση ΔΜΣΔΔΜΣΔ

1 sec

κατώφλιο δυναμικό
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https://online.science.psu.edu/bisc004_activewd001/node/1907

1 Ηz

1 sec

Η χρονική άθροιση επιτρέπει διαδοχικές διεγέρσεις της ίδια σύναψης
συνδυαζόμενες στο χρόνο να επιτυγχάνουν μεγαλύτερες μετασυναπτικές
εκπολώσεις από ό,τι κάθε διέγερση χωριστά.



ΣυναπτικήΣυναπτική ολοκλήρωση:ολοκλήρωση: χρονική άθροισηχρονική άθροιση ΔΜΣΔΔΜΣΔ

1 Ηz

1 sec

(3) κατώφλιο δυναμικό

ΔΜΣΔ από α ΔΜΣΔ από β
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Σύναψη Α Σύναψη Β



ΣυναπτικήΣυναπτική ολοκλήρωση:ολοκλήρωση: χωρική άθροισηχωρική άθροιση ΔΜΣΔΔΜΣΔ

κατώφλιο δυναμικό

1 Ηz

1 sec

20Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία05/12/2018

Η χωρική άθροιση επιτρέπει σύγχρονες διεγέρσεις διαφορετικών συνάψεων
συνδυαζόμενες στο χρόνο να επιτυγχάνουν μεγαλύτερες μετασυναπτικές
εκπολώσεις από ό,τι η μεμονωμένη διέγερση κάθε σύναψης χωριστά.



Η Η συναπτικήσυναπτική ολοκλήρωση ΔΕΝ είναι ολοκλήρωση ΔΕΝ είναι συναπτικήσυναπτική πλαστικότηταπλαστικότητα

Χρονική άθροιση Χωρική άθροιση

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ
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ΜΕΤΑ ΠΡΙΝ ΜΕΤΑ

Όχι πλαστικότητα



Η Η συναπτικήσυναπτική πλαστικότητα: πλαστικότητα: ενδυνάμωση (ενίσχυση)ενδυνάμωση (ενίσχυση) ή ή αποδυνάμωσηαποδυνάμωση

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση

αλλαγή
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συναπτική ενίσχυση συναπτική αποδυνάμωση

ΠΡΙΝ ΜΕΤΑ ΠΡΙΝ ΜΕΤΑ



Η Η συναπτικήσυναπτική πλαστικότητα: πλαστικότητα: ενδυνάμωση (ενίσχυση)ενδυνάμωση (ενίσχυση) ή ή αποδυνάμωσηαποδυνάμωση

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση

Συναπτική ΑΛΛΑΓΗ
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Συναπτική ΑΛΛΑΓΗ

Κατεύθυνση αλλαγής Θετική: Ενίσχυση/ενδυνάμωση Αρνητική: αποδυνάμωση

Διάρκεια αλλαγής Μακροπρόθεσμη Βραχυπρόθεσμη

Τόπος/μηχανισμός
αλλαγής

Προσυναπτική Μετασυναπτική



Δομή μαθήματοςΔομή μαθήματος
• 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
 Νευρωνική και συναπτική θεώρηση της μάθησης και μνήμης:
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 Νευρωνική και συναπτική θεώρηση της μάθησης και μνήμης:
 Ιστορική αναδρομή
 Συναπτική θεώρηση της συνειρμικής μνήμης: Hebbian plasticity

 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



ΣυναπτικήΣυναπτική πλαστικότητα πλαστικότητα καικαι ΜνήμηΜνήμη

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση Φυσική?Τεχνητή
= νευροβιολογικές

διεργασίες μάθησης

Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»

= πειράματα 
(πρωτόκολλα διέγερσης)

Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»

Καταγράφεται & Περιγράφεται 
ηλεκτροφυσιολογικά

Καταγράφεται & Περιγράφεται 
συμπεριφορικά
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Συναπτική ΑΛΛΑΓΗ/ ΠΛΑΣΤΙΚΟΤΗΤΑ

Κατεύθυνση αλλαγής Θετική: Ενίσχυση/ενδυνάμωση Αρνητική: αποδυνάμωση

Διάρκεια αλλαγής Μακροπρόθεσμη Βραχυπρόθεσμη

Τόπος/μηχανισμός
αλλαγής

Προσυναπτική Μετασυναπτική

«αποτύπωμα»

μνήμη

«αποτύπωμα»

συναπτική αλλαγή

ηλεκτροφυσιολογικά συμπεριφορικά

?



ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία μνήμης και μάθησης: Ιστορική μνήμης και μάθησης: Ιστορική 
ΑναδρομήΑναδρομή

Νευρωνική και Νευρωνική και ΣυναπτικήΣυναπτική θεώρηση θεώρηση 
της μνήμης και μάθησηςτης μνήμης και μάθησης

Santiago Ramόn y Cajal (1852– 1934)

Βραβείο Νόμπελ 
Φυσιολογίας -

Ιατρικής το 1906 
για τις μελέτες του 

για τη δομή του 
νευρικού 

συστήματος

• Ramόn y Cajal 1894: Συναπτική θεωρία της μνήμης 

• David Hartley (μέσα 18ου αιώνα):

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

David Hartley (1705-1757)
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William James                            
(Father of American 

• William James  (1890):

• Sigmund Freud (~ 1900)

Νευρωνική και Νευρωνική και ΣυναπτικήΣυναπτική θεώρηση θεώρηση 
της μνήμης και μάθησηςτης μνήμης και μάθησης

ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία μνήμης και μάθησης: Ιστορική μνήμης και μάθησης: Ιστορική 
ΑναδρομήΑναδρομή

(Father of American 
Psychology) (1842–1910)

Sigmund Freud
(1856–1939)

• Sigmund Freud (~ 1900)
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Joseph LeDoux (2002): Synaptic Self. Κεφάλαιο 6: Small change

05/12/2018



ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Μάθησης και Μνήμηςτης Μάθησης και Μνήμης

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση ? Φυσική
= νευροβιολογικές

διεργασίες μάθησης

Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»

• The Organization of Behavior 
(1949)

• Διατύπωσε την πιο 
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«αποτύπωμα»

μνήμη

Donald Ο. Hebb
1904-1985

• Διατύπωσε την πιο 
ολοκληρωμένη (μέχρι τότε) 
συναπτική θεώρηση της 
συνειρμικής μνήμης: Hebbian
plasticity



Συνειρμική μνήμηΣυνειρμική μνήμη
HebbianHebbian learninglearning
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Joseph LeDoux (2002): Synaptic Self. Κεφάλαιο 6: Small change

05/12/2018



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

Μνήμη

Έκδηλη Άδηλη
declarative implicit

Μη Συνειρμική
Non-associative

Συνειρμική
Associative

Τύποι ΜνήμηςΤύποι Μνήμης
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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)



Συνειρμική μνήμηΣυνειρμική μνήμη
HebbianHebbian plasticityplasticity

•

• κύτταρο Α δέχεται 2 συνάψεις από 2 ανεξάρτητα κύτταρα: S και W
• καθένα από αυτά τα κύτταρα συμμετέχει στην επεξεργασία
διακριτών/ανεξάρτητων ερεθισμάτων/πληροφοριών

• η σύνδεση S-A: ισχυρή
• η σύνδεση W-A: ασθενής

ΔΗΛΑΔΗ: Είναι πιο πιθανό να
πυροδοτήσει το κύτταρο Α δυναμικό
ενέργειας ως απόκριση σε εξωτερικά
ερεθίσματα που ενεργοποιούν τελικά το

Joseph LeDoux (2002): Synaptic Self. Κεφάλαιο 6: Small change
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• Αν τα ερεθίσματα που επεξεργάζονται τα κύτταρα S & W
συμβούν ταυτοχρόνως τότε είναι πολύ πιθανό η ασθενής σύναψη
στο κύτταρο Α να ενεργοποιηθεί όταν το Α πυροδοτεί δυναμικά
ενέργειας λόγω της ενεργοποίησής του από της ισχυρή σύναψη.

• Αυτή η σύμπτωση έχει σαν αποτέλεσμα την ενίσχυση της
σύνδεσης W-A

ερεθίσματα που ενεργοποιούν τελικά το
κύτταρο S παρά το κύτταρο W

Ερέθισμα/πληροφορία  
τύπου 1

Ερέθισμα/πληροφορία  
τύπου 2

•



Δομή μαθήματοςΔομή μαθήματος
• 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
 Νευρωνική και συναπτική θεώρηση της μάθησης και μνήμης:
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 Νευρωνική και συναπτική θεώρηση της μάθησης και μνήμης:
 Ιστορική αναδρομή
 Συναπτική θεώρηση της συνειρμικής μνήμης: Hebbian plasticity

 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



ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Μάθησης και Μνήμηςτης Μάθησης και Μνήμης

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση ? Φυσική
= νευροβιολογικές

διεργασίες μάθησης

Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»
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«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



ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Μάθησης και Μνήμηςτης Μάθησης και Μνήμης

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση ? Φυσική
= νευροβιολογικές

διεργασίες μάθησης

Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»

Τεχνητή (πείραμα)

Κινητικός 
νευρώνας

Μάρτυρας Εξοικειωμένο
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«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).  

Αισθητικός 
νευρώνας



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

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

• 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

Joseph LeDoux (2002): Synaptic Self. Κεφάλαιο 6: Small change
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• ~ 1968: Synaptic plasticity: linking learning behavior to synapses in 
invertebrates (Aplysia )

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

Aplysia californica
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Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στο Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στο 
σαλιγκάρι σαλιγκάρι AplysiaAplysia

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

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

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

βράγχια

Η συμπεριφορά:
• απτικό ερέθισμα στο σιφώνιο προκαλεί 
αντανακλαστική απόσυρση
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Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στον Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στον 
άνθρωποάνθρωπο

Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί 
Μνήμης και ΜάθησηςΜνήμης και Μάθησης
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Εικ. 5-31. Lauralee Sherwood: Εισαγωγή στη Φυσιολογία του 
Ανθρώπου, Ακαδημαϊκές Εκδόσεις 2016



Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στο Το αντανακλαστικό της απόσυρσης στο 
σαλιγκάρι σαλιγκάρι AplysiaAplysia
Η συμπεριφορά:
• απτικό ερέθισμα στο σιφώνιο προκαλεί 
αντανακλαστική απόσυρση

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

Aplysia californica

https://youtu.be/P7Qjjl-CN4U
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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 Ενίσχυση της σύναψης 

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

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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Το νευρωνικό δίκτυο του αντανακλαστικού Το νευρωνικό δίκτυο του αντανακλαστικού 
της απόσυρσης στο σαλιγκάρι της απόσυρσης στο σαλιγκάρι AplysiaAplysia

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



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.

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

Μνήμης και ΜάθησηςΜνήμης και Μάθησης

Kandel, Schwartz and Jessell: Νευροεπιστήμη και Συμπεριφορά. 
Πανεπιστημιακές Εκδόσεις Κρήτης (2011)
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ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Μάθησης και Μνήμηςτης Μάθησης και Μνήμης

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση ? Φυσική
= νευροβιολογικές

διεργασίες μάθησης

Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»

Τεχνητή (πείραμα)
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«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).  

?



Εξοικείωση στο σαλιγκάρι Εξοικείωση στο σαλιγκάρι AplysiaAplysia
Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί 

Μνήμης και ΜάθησηςΜνήμης και Μάθησης
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ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Μάθησης και Μνήμηςτης Μάθησης και Μνήμης

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση ? Φυσική
= νευροβιολογικές

διεργασίες μάθησης

Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»

Τεχνητή (πείραμα)
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«αποτύπωμα»

μνήμη
Άδηλη

Συνειρμική Μη συνειρμική

Παραδείγματα:

(α) εξοικείωση
(β) ευαισθητοποίηση

Παραδείγματα:

(α) κλασική εξαρτημένη
(β) συντελεστική 
εξαρτημένη

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

(1)

(2)



ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Μάθησης και Μνήμηςτης Μάθησης και Μνήμης

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση ? Φυσική
= νευροβιολογικές

διεργασίες μάθησης

Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»

Τεχνητή (πείραμα)
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«αποτύπωμα»

μνήμη
Άδηλη

Συνειρμική Μη συνειρμική

Παραδείγματα:

(α) εξοικείωση
(β) ευαισθητοποίηση

Παραδείγματα:

(α) κλασική εξαρτημένη
(β) συντελεστική 
εξαρτημένη

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

• 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

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

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

Ε
ικ. 36-3. K

a
ndel, S

chw
artz and Jessell: 

Ν
ευ

ρ
ο

επ
ισ

τή
μ

η κα
ι Σ

υμ
π

ερ
ιφ

ορ
ά

. Π
α

νεπ
ισ

τη
μ

ια
κές 

Ε
κδόσ

εις Κ
ρ

ήτης (201
1).  

ΡΚΑ

05/12/2018 50Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία



Ευαισθητοποίηση στο σαλιγκάρι Ευαισθητοποίηση στο σαλιγκάρι AplysiaAplysia
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Α. Ευαισθητοποίηση 
βραγχίων

Β. Η προσυναπτική
ενίσχυση περιλαμβάνει 
2 μοριακές οδούς

Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί Κυτταρικοί & Μοριακοί μηχανισμοί 
Μνήμης και ΜάθησηςΜνήμης και Μάθησης
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ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Μάθησης και Μνήμηςτης Μάθησης και Μνήμης: : κλασική εξαρτημένηκλασική εξαρτημένη

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση ? Φυσική
= νευροβιολογικές

διεργασίες μάθησης

Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»

Τεχνητή (πείραμα)

ΚΛΑΣΙΚΗ ΕΞΑΡΤΗΜΕΝΗ ΜΑΘΗΣΗ & ΜΝΗΜΗ
• πχ πειράματ του Ivan Pavlov
• ένα αρχικά ασθενές ή αναποτελεσματικό ερέθισμα  
(ήχος κουδουνιού) γίνεται πολύ αποτελεσματικό ως 
προς την παραγωγή αντίδρασης  (σιαλόρροια) όταν 
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«αποτύπωμα»

μνήμη

Παραδείγματα:

(α) εξοικείωση
(β) ευαισθητοποίηση

Παραδείγματα:

(α) κλασική εξαρτημένη
(β) συντελεστική 
εξαρτημένη

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

(2)

(1)

προς την παραγωγή αντίδρασης  (σιαλόρροια) όταν 
συνδυάζεται με ένα ισχυρό  ερέθισμα  (θέα τροφής)

Άδηλη

Συνειρμική Μη συνειρμική



ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Μάθησης και Μνήμηςτης Μάθησης και Μνήμης

Άδηλη μάθηση και μνήμη

Μη-συνειρμική Συνειρμική

Συμπεριφορά εξοικείωση ευαισθητοποίηση Κλασική εξαρτημένη

Συναπτική πλαστικότητα Προσυναπτική Προσυναπτική Προσυναπτική

Ομοσυναπτική
καταστολή

Ετεροσυναπτική
διευκόλυνση

Ετεροσυναπτική διευκόλυνση με 
εξάρτηση δραστηριότητας

• Στην κλασική εξαρτημένη μάθηση και μνήμη μαθαίνουμε να συνδυάζουμε δυο 
διαφορετικών τύπων (μη-συνειρμικά δηλαδή) ερεθίσματα: 

ένα ασθενές ερέθισμα, εξαρτημένο (πχ ήχος κουδουνιού (πείραμα Pavlov)
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ένα ασθενές ερέθισμα, εξαρτημένο (πχ ήχος κουδουνιού (πείραμα Pavlov)
ή απτικό ερέθισμα στο σιφώνιο (πείραμα Aplysia))
 ένα ισχυρό ερέθισμα, μη-εξαρτημένο (πχ θέα τροφής) ή ηλεκτροσόκ στην 
ουρά)

• Σε αυτόν τον τύπο μάθησης είναι σημαντικά:
 η χρονική αλληλουχία με την οποία παρουσιάζονται τα ερεθίσματα: το 
εξαρτημένο ερέθισμα πρέπει να προηγηθεί του μη εξαρτημένου
 το μεσοδιάστημα των ερεθισμάτων 

• Ετεροσυναπτική διευκόλυνση με εξάρτηση δραστηριότητας: η διευκόλυνση ενισχύεται εάν το 
εξαρτημένο ερέθισμα παράγει δυναμικά ενέργειας πρίν από την άφιξη του μη εξαρτημένου 
ερεθίσματος



ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Μάθησης και Μνήμηςτης Μάθησης και Μνήμης

Άδηλη μάθηση και μνήμη

Μη-συνειρμική Συνειρμική

Συμπεριφορά εξοικείωση ευαισθητοποίηση Κλασική εξαρτημένη

Συναπτική πλαστικότητα Προσυναπτική Προσυναπτική Προσυναπτική

Ομοσυναπτική
καταστολή

Ετεροσυναπτική
διευκόλυνση

Ετεροσυναπτική διευκόλυνση 
με εξάρτηση δραστηριότητας

Μοριακός μηχανισμός  Καταστολή διαύλων 5-HT=↑cAMP,  PKA,  Δυναμικά ενέργειας=↑iCa2+, 
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Μοριακός μηχανισμός  Καταστολή διαύλων 
Ca2+,  μείωση 
συναπτικής
απελευθέρωσης

5-HT=↑cAMP,  PKA, 
δίαυλοι Κ+, παράταση 
δυναμικών ενέργειας, 
δίαυλοι Ca2+,  αύξηση 
συναπτικής
απελευθέρωσης

Δυναμικά ενέργειας=↑iCa2+, 
καλμοδουλίνης,  αδενυλικής
κυκλάσης, ↑cAMP, κτλ όπως 

στην ευαισθητοποίηση



Μοριακό μοντέλο της Μοριακό μοντέλο της συναπτικήςσυναπτικής δράσης στη κλασική δράσης στη κλασική 
εξαρτημένη μάθησηεξαρτημένη μάθηση

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

Τί κάνει η 
cAMP;
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Δράσεις cAMP
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ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της Άδηλης Μάθησης και Μνήμηςτης Άδηλης Μάθησης και Μνήμης

• 5-ΗΤ
• 5-ΗΤ
• Ca2+-εξαρτώμενη καλμοδουλίνη

++

Διαφορετική ρύθμιση 
της αδενυλικής

κυκλάσης

Κοινή δίκτυο νευρώνων

Διαφορετικό συναπτικό
μηχανισμό

Σοκ στην ουρά και μετά απτικό 
ερέθισμα στο σιφώνιο

Απτικό ερέθισμα στο σιφώνιο και 
μετά σοκ στην ουρά

Διαφορετικά είδη 
μάθησης και μνήμης Ευαισθητοποίηση Κλασική εξαρτημένη 
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Κλιμακωτή αντίδραση cAMP

Μικρή αύξηση cAMP Μεγάλη αύξηση cAMP

Το ίδιο παραγόμενο μόριο σε διαφορετικές ποσότητες

Παραγωγή cAMΡ από τον 
ίδιο μοριακό μηχανισμό 

(αδενυλική κυκλάση) Αδενυλική κυκλάση

++

++

κυκλάσης

Το μοριακό υπόβαθρο της 
συναπτικής πλαστικότητας που έχει 
σχέση με άδηλες μορφές μάθησης & 
μνήμης



Από τη βραχυπρόθεσμη στην μακροπρόθεσμη ευαισθητοποίησηΑπό τη βραχυπρόθεσμη στην μακροπρόθεσμη ευαισθητοποίηση

• ΔΕΝ μπορούμε να πούμε ότι η κλιμακωτή αντίδραση/αύξηση cAMP μετατρέπει 
την ευαισθητοποίηση σε κλασική εξαρτημένη μάθηση γιατί εμπλέκουν 
διαφορετικούς συναπτικούς μηχανισμούς.

• Ωστόσο η κλιμακωτή αντίδραση/αύξηση cAMP ως αποτέλεσμα της 
επαναλαμβανόμενης ενεργοποίησης του ίδιου συναπτικού μηχανισμού αποτελεί 
τη βάση της μετατροπής της βραχυπρόθεσμης σε μακροπρόθεσμη μνήμη

ευαισθητοποίηση
μακρόχρονη

• Η μακρόχρονη διευκόλυνση είναι 
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ευαισθητοποίηση

βραχύχρονη

μακρόχρονη

λεπτά ώρες εβδομάδες

• Η μακρόχρονη διευκόλυνση είναι 
μια διαβαθμισμένη επέκταση της 
βραχύχρονης διεργασίας

• Ωστόσο, βραχύχρονη και μακρόχρονη μνήμη είναι διακριτές 
διεργασίες: χρήση αναστολέων της πρωτεϊνοσύνθεσης ή 
σύνθεσης mRNA (σε πειραματόζωα)=επιλεκτική καταστολή 
της μακροχρόνιας μνήμης, χωρίς να επηρεάζουν τη 
βραχύχρονη.
ΑΡΑ, μακρόχρονη μνήμη σημαίνει πρωτεϊνοσύνθεση



Από τη βραχυπρόθεσμη στην μακροπρόθεσμη ευαισθητοποίησηΑπό τη βραχυπρόθεσμη στην μακροπρόθεσμη ευαισθητοποίηση

• Ωστόσο η κλιμακωτή αντίδραση/αύξηση cAMP ως αποτέλεσμα της 
επαναλαμβανόμενης ενεργοποίησης του ίδιου συναπτικού μηχανισμού αποτελεί 
τη βάση της μετατροπής της βραχυπρόθεσμης σε μακροπρόθεσμη μνήμη

ευαισθητοποίηση

βραχύχρονη

μακρόχρονη
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λεπτά ώρες εβδομάδες

Από βραχύχρονη σε μακρόχρονη ευαισθητοποίηση:

Επανειλημμένο ερέθισμα= ↑ cAMP
↑ PKA όταν αυξάνεται αρκετά μετατοπίζεται στον πυρήνα, 

όπου:
• φωσφορυλιώνει/ενεργοποιεί CREB (εξαρτώμενη από τη cAMP μεταγραφική ρυθμιστική 
πρωτεϊνη)



NEYPOEΠIΣTHMH KAI ΣYMΠEPIΦOPA – ΠANEΠIΣTHMIAKEΣ EKΔOΣEIΣ KPHTHΣ

Εικ. 36-5. Kandel, Schwartz and Jessell: 
Νευροεπιστήμη και Συμπεριφορά. Πανεπιστημιακές 
Εκδόσεις Κρήτης (2011).  

η CREB ενεργοποιεί γονίδια που 
έχουν 2 μακροχρόνιες συνέπειες:

(1) ενεργοποίηση της υδρολάσης
της ουβικιτίνης (ubiquitin)= 

+ PKA διαρκής κινάση

(2) ενεργοποίηση γονιδίων 
υπεύθυνων για την αύξηση των υπεύθυνων για την αύξηση των 
συναπτικών συνδέσεων, μέσω:
(α) αύξηση των προσυναπτικών
απολήξεων
(β) αύξησης του αριθμού των 
ενεργών ζωνών στις 
προσυναπτικές απολήξεις
(γ) αύξησης του αριθμού των 
δενδριτών του μετασυναπτικού
νευρώνα
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NEYPOEΠIΣTHMH KAI ΣYMΠEPIΦOPA – ΠANEΠIΣTHMIAKEΣ EKΔOΣEIΣ KPHTHΣ

Εικ. 36-6. Kandel, Schwartz and Jessell: 
Νευροεπιστήμη και Συμπεριφορά. Πανεπιστημιακές 
Εκδόσεις Κρήτης (2011).  
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Δομή μαθήματοςΔομή μαθήματος

 Νευροβιολογία της Έκδηλης μάθησης και μνήμης
 Νευροβιολογική μελέτη των κυτταρικών και μοριακών μηχανισμών της εδραίωσης της έκδηλης 
μνήμης

 Μακροχρόνια Ενίσχυση (ΜΧΕ) (Long Term Potentiation, LTP)
 Νευροβιολογική μελέτη της MXE

 Κυτταρικοί μηχανισμοί:  ταχεία επαγωγή, διατήρηση, ειδικότητα και συνειρμικότητα
 ΜΧΕ και Μνήμη, ΜΧΕ και Hebbian plasticity
 Μοριακοί μηχανισμοί: 

 ο ρόλος των NMDA υποδοχέων
 ο ρόλος του Ca2+

Μακροχρόνια αποδυνάμωση, Long-Term Depression (LTD)
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Μακροχρόνια αποδυνάμωση, Long-Term Depression (LTD)



ΝευροβιολογίαΝευροβιολογία της ‘της ‘ΕκδηληςΕκδηλης Μάθησης και ΜνήμηςΜάθησης και Μνήμης

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβαση ? Φυσική
= νευροβιολογικές

διεργασίες μάθησης

Αποτέλεσμα/
«αποτύπωμα»
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«αποτύπωμα»

μνήμη
Έκδηλη

Μελέτη ιππόκαμπου. Γιατί;



Από τη βραχυπρόθεσμη στη μακροπρόθεσμη μνήμηΑπό τη βραχυπρόθεσμη στη μακροπρόθεσμη μνήμη LTPLTP

Βραχυπρόθεσμη 
μνήμη

Μακροπρόθεσμη 
μνήμηLTP

εδραίωση

• απλές μορφές μνήμης 
•άδηλη μνήμη
• μη συνειδητή 
επίγνωση
• διαρκεί ώρες

• πιο σύνθετες μορφές 
μνήμης 
• έκδηλη μνήμη
• συνειδητή επίγνωση
• διαρκεί μέρες ή 
εβδομάδας

LTP: Long-term potentiation/ MXE: Μακροχρόνια Ενίσχυση

• περιλαμβάνει μονιμότερες αλλαγές στη λειτουργία των συνάψεων
• αυξημένη χρήση προϋπάρχουσας σύναψης προκαλεί τροποποιήσεις οι οποίες ενισχύουν 
τη λειτουργική σύνδεση ανάμεσα σε ένα συγκεκριμένο προσυναπτικό και μετασυναπτικό
νευρώνα
• Η ΜΧΕ παρατηρείται κυρίως στον ιππόκαμπο: μια περιοχή που παίζει σημαντικό ρόλο 
στη μετατροπή της βραχυπρόθεσμης στη μακροπρόθεσμη μνήμη
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Εικόνα 5-16 Το μεταιχμιακό
σύστημα
Αυτή η ημιδιαφανής όψη του
εγκεφάλου αποκαλύπτει τις
δομές που συγκροτούν το
μεταιχμιακό σύστημα.

Sherwood L. (2016): Εισαγωγή στη 
Φυσιολογία του Ανθρώπου. Ακαδημαϊκές 
Εκδόσεις

ΙππόκαμποςΙππόκαμπος

Ο ιππόκαμπος φαίνεται να 

LTPLTP

6505/12/2018

Ο ιππόκαμπος φαίνεται να 
είναι μόνο παροδικός χώρος 
αποθήκευσης της 
μακρόχρονη μνήμης. 
Μεταβιβάζει πληροφορίες 
που αποκτήθηκαν πρός
άλλες περιοχές (φλοιό 
εγκεφαλικών ημισφαιρίων) 
για μόνιμη αποθήκευση



ΙππόκαμποςΙππόκαμπος LTPLTP

MNI, McGill University
Dr. Brenda Milner

Ο ασθενής 
H.M.

6605/12/2018



Η μακροχρόνια ενίσχυση (ΜΧΕ, Η μακροχρόνια ενίσχυση (ΜΧΕ, LongLong--term term PotentiationPotentiation, LTP), LTP)

Τυπική απόκριση ΠΡΙΝ

παρέμβασηΤεχνητή

• Τέτανος: σύντομη (1sec), υψηλής 
συχνότητας (100Hz) σειρά ηλεκτρικών 
διεγέρσεων

50 msec

1 sec
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META
Από λεπτά ή ώρες ΠΡΙΝ ΜΕΤΑ

Μακροχρόνια ενίσχυση,
Long-term potentiation (LTP)

Terje Lømo
(1935- )

Tim Bliss
(1940- )



LTPLTP

Terje Lømo
(1935- )

Tim Bliss
(1940- )

Η μακροχρόνια ενίσχυση (ΜΧΕ, Η μακροχρόνια ενίσχυση (ΜΧΕ, LongLong--term term PotentiationPotentiation, LTP), LTP)
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tetanus

Terje Lømo: “The discovery of long-term potentiation”, Philosophical Transactions of the
Royal Society B: Biological Sciences, bd. 358, nr. 1432, 29. Αpril 2003, s. 617-620
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Χαρακτηριστικά της ΜΧΕΧαρακτηριστικά της ΜΧΕ LTPLTP

• MXE: ένα τεχνητό φαινόμενο, δεν μπορούμε να ισχυριστούμε, 
επομένως, ότι αποτελεί το νευροφυσιολογικό μηχανισμό της 
μνήμης. Αλλά, μάλλον, ότι εμπλέκει μηχανισμούς της μνήμης 
και μάθησης.

Χαρακτηριστικά ενός 
μηχανισμού μνήμης:

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

• ταχεία επαγωγή
• διατήρηση
• εξειδίκευση
• συνειρμικότητα

Αυτά είναι 
χαρακτηριστικά και 
του LTP;
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Χαρακτηριστικά ενός 
μηχανισμού μνήμης:

H H ΜΧΕΜΧΕ επάγεται γρήγορα και διατηρείταιεπάγεται γρήγορα και διατηρείται LTPLTP

Terje Lømo
(1935- )

Tim Bliss
(1940- )

• ταχεία επαγωγή
• διατήρηση
• εξειδίκευση
• συνειρμικότητα

√
√
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Ερέθισμα που επάγει LTP πχ 
high-frequency stimulation

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

Terje Lømo: “The discovery of long-term potentiation”, Philosophical Transactions of the
Royal Society B: Biological Sciences, bd. 358, nr. 1432, 29. Αpril 2003, s. 617-620
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Χαρακτηριστικά ενός 
μηχανισμού μνήμης:

Bliss and Lomo (1973)

Η Μακροχρόνια Ενίσχυση είναι ειδικήΗ Μακροχρόνια Ενίσχυση είναι ειδική LTPLTP

• ταχεία επαγωγή
• διατήρηση
• εξειδίκευση
• συνειρμικότητα

√
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Joseph LeDoux (2002): Synaptic Self. Κεφάλαιο 6: Small change
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Η Μακροχρόνια Ενίσχυση είναι ειδικήΗ Μακροχρόνια Ενίσχυση είναι ειδική LTPLTP

Joseph LeDoux (2002): Synaptic Self. Κεφάλαιο 6: Small change
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Χαρακτηριστικά ενός 
μηχανισμού μνήμης:

Levy and Stewart (1979)

Η Μακροχρόνια Ενίσχυση είναι συνειρμικήΗ Μακροχρόνια Ενίσχυση είναι συνειρμική LTPLTP

• ταχεία επαγωγή
• διατήρηση
• εξειδίκευση
• συνειρμικότητα/
συνεργατικότητα √
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Joseph LeDoux (2002): Synaptic Self. Κεφάλαιο 6: Small change
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Levy and Stewart (1979)

Η Μακροχρόνια Ενίσχυση είναι συνειρμικήΗ Μακροχρόνια Ενίσχυση είναι συνειρμική LTPLTP

Levy and Stewart (1979)
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Joseph LeDoux (2002): Synaptic Self. Κεφάλαιο 6: Small change
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• MXE: ένα τεχνητό φαινόμενο, δεν μπορούμε να ισχυριστούμε, 
επομένως, ότι αποτελεί το νευροφυσιολογικό μηχανισμό της 
μνήμης. Αλλά, μάλλον, ότι εμπλέκει τους μηχανισμούς της 
μνήμης και μάθησης.

Χαρακτηριστικά ενός 
μηχανισμού μνήμης:Long-term potentiation (LTP) is a model

for studying the synaptic basis of

Τι είναι η Τι είναι η ΜΧΕ;ΜΧΕ; LTPLTP

• ταχεία επαγωγή
• διατήρηση
• εξειδίκευση
• συνειρμικότητα

√
√
√
√

for studying the synaptic basis of
Hebbian plasticity.
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Πώς οι υποδοχείςΠώς οι υποδοχείς NMDA NMDA εξηγούν τη  ΜΧΕ;εξηγούν τη  ΜΧΕ;

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

LTPLTP
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LTPLTP
GlutamatergicGlutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptorstransmission: NMDA and AMPA receptors

• Οι NMDA υποδοχείς κατέχουν κεντρική θέση στον μοριακό μηχανισμό της μακροχρόνιας 
ενίσχυσης (ΜΧΕ, LTP)

 Ασυνήθιστοι υποδοχείς: χημικός έλεγχος & τασεο-εξάρτηση
 Για να ανοίξουν προϋποθέτουν τη σύμπτωση 2 γεγονότων:

o απελευθέρωση Glu στη σύναψη, για να ανοίξει η πυλη του διαύλου 
o εκπόλωση του μετασυναπτικού νευρώνα, για να απομακρυνθεί το ιόν Mg2+ 
που αποφράσει το δίαυλο

• Ο μετασυναπτικός νευρώνας μπορεί να εκπολωθεί επαρκώς με 2 τρόπους:  

Χρονική άθροιση EPSPs Χωρική άθροιση EPSPs

• Προκύπτει από 
επαναλαμβανόμενη 
πυροδότηση μεμονωμένου
προσυναπτικού νευρώνα

• Προκύπτει από συγκλίνοντες
(στο ίδιο μετασυναπτικό
κύτταρο) προσυναπτικούς
νευρώνες που πυροδοτούν  
συγχρονισμένα 
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GlutamatergicGlutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptorstransmission: NMDA and AMPA receptors
LTPLTP

ΠΗΓΗ: Breedlove, et al., Biological Psychology, Fifth Edition, published by Sinauer Associates
© 2007 Sinauer Associates and Sumanas, Inc.
KEYWORDS: Synapse, NMDA receptor, AMPA receptor, synaptic enhancement http://www.sumanasinc.com/webcontent/animations/content/receptors.html
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Weak stimulation

LTPLTP
Glutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptorsGlutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptors

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

LTPLTP
Glutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptorsGlutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptors

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

LTPLTP
Glutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptorsGlutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptors

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

LTPLTP
Glutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptorsGlutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptors

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

LTPLTP
Glutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptorsGlutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptors

http://www.sumanasinc.com/webcontent/animations/content/receptors.html
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Weak stimulation: 
Postsynaptic response is exclusively AMPA mediated

LTPLTP
Glutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptorsGlutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptors

http://www.sumanasinc.com/webcontent/animations/content/receptors.html
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Strong and/or high frequency stimulus

LTPLTP
Glutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptorsGlutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptors

http://www.sumanasinc.com/webcontent/animations/content/receptors.html
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Strong and/or high frequency stimulus

LTPLTP
Glutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptorsGlutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptors

http://www.sumanasinc.com/webcontent/animations/content/receptors.html
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Strong and/or high frequency stimulus

LTPLTP
Glutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptorsGlutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptors
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Strong and/or high frequency stimulus

LTPLTP
Glutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptorsGlutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptors

http://www.sumanasinc.com/webcontent/animations/content/receptors.html
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Strong and/or high frequency stimulus

LTPLTP
Glutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptorsGlutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptors

http://www.sumanasinc.com/webcontent/animations/content/receptors.html
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Strong and/or high frequency stimulus

LTPLTP
Glutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptorsGlutamatergic transmission: NMDA and AMPA receptors

http://www.sumanasinc.com/webcontent/animations/content/receptors.html
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Η ΜΧΕ και η μακροπρόθεσμη μνήμη προϋποθέτουν Η ΜΧΕ και η μακροπρόθεσμη μνήμη προϋποθέτουν 
πρωτεϊνοσύνθεσηπρωτεϊνοσύνθεση

LTPLTP

Βραχυπρόθεσμη 
μνήμη

Μακροπρόθεσμη 
μνήμηLTP

εδραίωση

• απλές μορφές μνήμης 
•άδηλη μνήμη
• μη συνειδητή 
επίγνωση
• διαρκεί ώρες
• δίχως 
πρωτεϊνοσύνθεση

• πιο σύνθετες μορφές 
μνήμης 
• έκδηλη μνήμη
• συνειδητή επίγνωση
• διαρκεί μέρες ή 
εβδομάδας
• απαραίτητη 

Ενεργοποίηση NMDA

Είσοδος Ca2+
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πρωτεϊνοσύνθεση • απαραίτητη 
πρωτεϊνοσύνθεση

Η είσοδος Ca2+ μέσω NMDA υποδοχέων:

 επάγει ΜΧΕ
 επάγει μακροπρόθεσμη μνήμη
 επάγει πρωτεϊνοσύνθεση

πρωτεϊνοσύνθεση
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Υποδοχείς Υποδοχείς NMDA, NMDA, είσοδος είσοδος Ca2+Ca2+, , πρωτεϊνοσύνθεσηπρωτεϊνοσύνθεση LTPLTP

• CREB: cAMP Responsive Element Binding Protein, 
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• CREB: cAMP Responsive Element Binding Protein, 
Προσδενόμενη πρωτεϊνη στην αλληλουχία απόκρισης στη 
cAMP, μεταγραφικός παράγοντας
• Immediate early genes (IEG): άμεσα πρωϊμα γονίδια

Joseph LeDoux (2002): Synaptic Self. Κεφάλαιο 6: Small change
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Οι υποδοχείς Οι υποδοχείς NMDA receptors NMDA receptors και η ΜΧΕκαι η ΜΧΕ: : μια μια 
ανασκόπησηανασκόπηση

LTPLTP
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Joseph LeDoux (2002): Synaptic Self. Κεφάλαιο 6: Small change
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Μακροχρόνια ενίσχυση Μακροχρόνια ενίσχυση 
Μακροχρόνια αποδυνάμωση (Μακροχρόνια αποδυνάμωση (Long Term Depression)Long Term Depression)

LTDLTD

05/12/2018 Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία 95



• 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.

ΒιβλιογραφίαΒιβλιογραφία

Εκδόσεις (2016): Κεφ. 5.
• https://bio.libretexts.org/TextMaps/Map%3A_General_Biology_(OpenStax)/7%3A_Ani

mal_Structure_and_Function/35%3A_The_Nervous_System/35.2%3A_How_Neuron
s_Communicate

96Μοριακή Φυσιολογία-Νευροβιολογία05/12/2018


