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"I can no other answer make but thanks, 

and thanks, and ever thanks..." 

-Sebastian, Twelfth Night, Act 3, scene 3 

William Shakespeare 

 

: ������� ���� ����
 �� �	�������� ��
 �����
 � ������
 ������	������
 

	���)� ������. F
� ���� �� ����� �� ��+��
�����, ����
 �������
 	�� +���
 ��� 

	������� ��
 ��� ������ �������+� ���
, �� ���� ��!���� � ���	����� ��
. 

'�+��
��), �

 �	
,��	����
 ��������
�
, �����
)�� ��G��I� ��
 ���
��� 

*
����	�!���, �
� ��� ��	
����!�� 	�� ��� ���
"��, ��
 ��� ����
��� 	�� ��� 

������ �� �����$��� �� ��� �	
������
�� 	���� 	�� ��
 �)�� ��� ���� �������. 

�
 �	
������
��
 ���,����
 ���
 ��
 � ����	�������� ����)	
�� $!�� ���
, ���� 

�����
��
��� ��
 ������
��� 	��������
 �
� ��� 	����� ��
 �������
, ��
 ��� 

���
���)	
�� �	�
���	��� ��	�����.  

0�� J��� ��	����� ��
 ��� F
)��� ����������, �
��� ���� ��	�� ��� �� 

���� ,���. 0��
 ��+��
��) ����� �
� ���
 �

 ��)��

 	�� ��� ���������, ��
 �
� 

��� �	����� ��
 ��� �	
���� ���
 �� �	�������� �� ���� �	���� ���. J
)�� 

��+��� 	�� ��
������� ��I� ���
 �� ��
� ���$��� (��
 ��� ��
� ��	��	�����…), �
��� 

�� �

 ���
�$������
 ��
 ������
 ���
�� ������
� 	����	
������
 ���
 ���
�����!� 

	���� ��� �	���+� �����.  

0� �	���
	� ���� ��� ����������� (L��
�, &�$��, J������
, ��������
,�

#����) �
� ��� ���� +�����. '�+��
��) 	��! ��� '�������� 0I�����, �
� ��� 

,����
� ��
 ��� �� �
�$��
���!� «�����
��» �������
�� ������ ��
 �������
.  

0��
 ;�����
) ��
 ;��
�, �����, #����, 0
����, J���
�, #
+���, #��
�, �� 

�	���
	� tango	�
��, ���
 '
����, F
)��, ��	�, :�) (��
 	����!
 �����
…) �
� 

��� �	�����, ��� �	�����
"� ���
, ��
 �����
 �	�
�� � ����������$� ��I� ���
 

������ 	���� �� �������"��
"� +���������. (�
������ ��+��
��) ��� #
+��� �
� 

��� «����
��
�� ������
��» ,����
� ���.  

0�� �
������
� ��� �
��� 	���� ����
 ���� �
� ����, �� �	�
���	��� ���	� 

�	���!�. 
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�������� 

�������� 
0� 	����
�
�� �!�����, ���
���!� ��� 	��
������� ��� ����
�)� �������� ��� 

����$��
��! $��
�! ��
 � ����� ���
 ���+���I���
 �� ��)����
 �����
��
 ��
 

����
������
��
 ��
�������
. �����
��
 �
� ����)��
 �� +�������
��
�� ����, 

�	�����!���� �	� ��� 	������
��
 ������
�� �)��, �	� �� �	��� ��$!����
 �!� 

������ ��
 	��!	���� �����
�
�� 	������� ��
 ���
 ����!
 �
�����
�����
 �"���
. 

0� ������
�� ��
 ���$����
�� +�������
��
�� ��� 	����
�
�)� ����)��� 

	�����
�I��� �"�
���
�� 	�
�
�����$�� ������� ��� 	��
�+� � �� ��
,��� ���� 

�	��� �������. ����� �
 ����)��
 ��+����
 	����
 ����	�
�)� ������� ���’ ��� 

��� ������ ��
 ����
 ���
 ��
 � +���+���
��
 �������	
���
 ���
 ���
������ 

��	
�� �����
�
�� �����
�� 	��, ������I��� �� �+��
� ��$���
��
 ���
. #� ,��� �� 

��+������ ��� �����
�)� ��������
 	�� 	��������
, �� ��� �������� �����
�� 

����
���, 	���!	���� �!� ���
��
 �������$��
����
��
 ���������
 	����
�
�)� 

��������: (1) ���� 	�� ��$����I��� ���
�� �����
�� ��������
 (Regular Spiking-

RS), ��
 (2)  ���� 	�� ��$����I��� �����
 (�
	�
) 2-5 �����
�)� ��������
 (Intrinsic 

Bursting-IB). '	
������
��
 in vitro ��
 in silico ������
, ���+���I��� �� �+��
� 

��$���
��
 ��� 	����
�
�)� ����)��� �� �� 
�
������ ���$����
�� 

+�������
��
�� ���
. *��� 	���!�� 	��+
��� �������, ������
 ������� ��
 

���$������
 	����
�
�)� ��������, 	�� ������� ���� ��
,��� V ��� 

	������	
���� $��
�! ��������� ��
 �"���I���
 � �	������ ��� �	
�����
 

�������� ��
 ����
 ��� �������� ��� �+��
� ��$���
��
 ���
. &�����
 
�
������ 

������� ��� ,��
�� �����
�
�� 	�����, �����
 ��+�
 ��� 	������
, �
 ������
 

�$���!� �����
 ���
 ����$����
 ��������
. '	
	����, �"���I����
 ��	�
� 

+�������
��
�� ��
 ��	�����
 	�� 	���������
 �	� ��� ������	����� ��� NMDA 

�	���+�� ��	
�� ����
 ,��
��!
 ��������
. 0� �	���������� �	���
��!��� ��
 �� 

	
� 	��!	���� ����$��� ��
 �� 	
� �	�� ,��
�� �����
�
�� 	������� ���+���I����
 

�� �+��
� ��$���
��
 �� �����
 �����
�)� ��������
. '	���
, �� 	
� �	�� ,��
�� 

�����
��� 	�������, ���+���I����
 ���� �� ���
������ �����!����� ��
���! 

�����
�)� ��������
, ��� ��
 �� �
������� +���� ��������
 ���
 ��� �)��, ���� 

�	� ��� ������	����� ��� NMDA �	���+���. *��	�������
��, $������
 � 

���$������ ��� 	����
�
�)� �������� �� �+�
 �	������ ��� �+��
� ��$���
��
 

���
 ��
 ���’ �	������ ���� ���	� �� ��� �	��� ���
��	�
�!� ��� ����
���. 
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Abstract 

������-�	��
��: ���$������, �+��
� ��$���
��
, 	����
�
��� ����)��
 ��
,���
 V, 

,��
�� �����
�
�� 	�����, �����
��� �����
�� NMDA 

Abstract 
Pyramidal cells are the most abundant type of neurons found in the cerebral cortex 

and their action has been associated with higher cognitive and emotional functions. 

These neurons have characteristic structure, consisting of a triangular shaped soma 

whereon� descend two extended and complex dendritic trees, and a long bifurcated 

axon. All the morphological components of the pyramidal neurons exhibit significant 

variability across different brain areas and layers. Pyramidal neurons receive 

numerous synaptic inputs along their structure, whose integration in space and in time 

generates local dendritic spikes that shape their firing pattern. Two major 

electrophysiological categories of pyramidal cells have been established, based on the 

action potential frequency, generated from a fixed somatic stimulus: (1) cells that fire 

repetitive action potentials (Regular Spiking-RS) and (2) cells that fire clusters of 2-5 

action potentials (Intrinsic Bursting-IB). In vitro and in silico scientific studies, 

correlate the firing patterns of the pyramidal neurons to their morphological features. 

This dissertation study provides a morphology analysis of the pyramidal cells, 

residing in the layer V of the rat prefrontal cortex and exams the influence of each 

part of the cell structure to their firing pattern. The role of the basal dendritic tree is 

pointed out, due to the so far focusing of the scientific approach on the apical tree. 

Moreover, the properties of the local generated NMDA dentritic spikes and their 

contribution to the somatic action potentials are investigated. The results suggest a 

correlation of the more complex apical and simpler basal trees to bursting firing 

patterns. Additionally, the more simple basal trees are correlated to greater number 

and lower latency of action potentials that are generated from the activation of the 

NMDA receptor. Consequently, it appears that the morphology of the pyramidal cells 

influences their firing patterns and, as a step further, the information coding that these 

neurons support.            

Keywords: morphology, firing patterns, layer V pyramidal neurons, basal tree, 

NMDA spikes 
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�������� 

I. �������� 
1. 	
��
�������� ������  

1.1 ��������� ��� �
����
���� �
��������  

� ����������� ��� �������� !���"�#� �

���#� ��$�
�� ��� %�$!�
� 
�%� 


���� ���&����� ����
��, ���� ��� %������ ��� �
����
����� 
�

����
��� ��� 

��
����$'
���. (�� ��� ��
���
$!��� ��� 
��
!����#� �

���#� ��� �
�'��� ��� 

�
��
������� !����, ���)$������ ���*� �� 
+�� �
���
��: (1) �� 
�%�� ��� � ��
���� 

��������� ��� ���%��
�� �
 
��
!������ �

�����, (2) � ��
����� ��� 

����
�
����� �������� %��!�
�� �
�
�%��)�)���#� ��� ��� ���%����� ����, (3) � 

�
����
��� (%���%�, �� ��
��
�!����������� �%�����
� ��� 
�$����
 �

�����, ��� �� 

����

�!�
�� ��� 
��������� ��� �����), (4) � 
�)
�������� ��$���+�, ��� (5) � 

�����
��
���
������� �
�$���� (Uylings HB et al., 2003). 

1.2 	
��
�������� ������ �
��
���� 

� �
��
�������� !����� ��� �
��
���� 
���� �

���� ����
� !�
�� 

���
��

�� �
 ���� ��� ����� ��� ���
#���. � �&+��� ���� ��� !���"��& ����� 

�
�

���� ��� ���%
$�
� �
 ��� 
+
������� %��!�
������� ��� !���"�#� �

���#�, 

���
������ ��� ��� 
�����
�� ��� ���&������ �������#� �
����
��#�. 

6����
�!��$ ���

� �� ��
���
� �
 �

�� �

�����: (1) ��� ��� �
��
������� !���� 

(medial Prefrontal Cortex-mPFC), ���� ����� 
������ 
�����'����� � �
��
��
���� 

!����� (Precentral Cortex-PC, � �

���� Fr2), ��� �� �
����� �
����#��� (Anterior 

Cingulate-AC), ��� ��� �������$ � �
��
��������� (Prelimbic-PL), � ����
�������� 

(Infralimbic-IL) ��� � ��� ������� (Medial Orbital-MO) �

����, (2) ��� ������� 

�
��
������� !���� (�rbital Prefrontal Cortex-OPC), ��� (3) ��� �+� �
��
������� 

!���� (lateral Prefrontal Cortex-lPFC) (Heidbreder CA and HJ Groenewegen, 2003 ; 

Seamans JK et al., 2008 ; Uylings HB et al., 2003).  

	���#
� %
%������ �
 ��������� ��� �
����
���� 
���
%� ���%
���&��� ��� 

� ��� �
��
�������� !����� ��� �
��
���� ���

� �� �
�
��
� ����������� ��� �+� 


������� �
��
�������� !����& ��� �
��
������. �� ���%��
�� ��� ��� 

�
��
�������� !����& ��� �
��
���� �
 ��� %�$!�

� 
��
!������ �

����� 

��������&� �
 �
�$�� )���� �� �%�� �
����� �
 ����� ��� �+� 
������� 

�
��
�������� !����& ��� �
��
������ (%��
��� ���
�!�
�
� ��� ��� �
��������� 

!����, ��� ���
�
����� �

����� ��� )

�������& ��� �
���!���& !����&, ���$ ��� 

��� %���� ��� �
���������& ����������), �� ��� ����� ����$ �����
�� �
 ����� ��� 
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�������� 

�
��������� !���� ��� �
��
������ (Heidbreder CA and HJ Groenewegen, 2003 ; 

Seamans JK et al., 2008 ; Uylings HB et al., 2003).  

���!�
��$ �
 ��� �%�&� ��� �
�
�%��)�)���#� ���� 
���!���, o ��� 

�
��
�������� !����� ��� �
��
���� ��� ���� %��
��� �����

����� ��� 

����������

����� 
��

#�
��, ���$ �
�)$�
� $�
�� �
 ���$ �� ����#����. 

(Heidbreder CA and HJ Groenewegen, 2003 ; Seamans JK et al., 2008 ; Uylings HB 

et al., 2003).  

�� �
����
��
� ��� 
���
�
� � �
��
�������� !����� ��� �
��
����, ��
��� 

��� �
��
�'����� ��� �� 
+���

������ ��� ���& ����
�
����
� ����

�!�
�� ��� 


���� ���
������ �� ����
���
� �� '#� ��� �� 
��)�#�
� ��� %��� ��� ���������� 

�#��, ��
����$'��� ����$ ��
����
�����$ �
 ����� ��� ��������� ��������#�, ��� 

%� ��� �
��
������. 9�$)
� ���� ��� �
��
�������� !����& ��� �
��
����, 

��
$���� ��)�
�� �%�����
� �
 ����

�!�
�� ��� �!�
�&� ��� �������� ��� 

%����
��� ��� ������ 

������, ��� ��
������� ��
%����� ��� ��� ��*� 

���!$�
��, ��� %���
�
��� ��� �
������ ��� ����
���� �
 %�$!�
� 


�������, ��� 

�������������-��������������� ����
��
��, ��� ��������� ���������
�, ��� ��� 

������� ��� �� 
�%�� ����

�!�
�� (Seamans JK et al., 2008).  

� 
�)
�������� ��$���+� ��� �
��
�������� !����& 
���� ���$ 

%����
����� ��$�
�� ��� ��������$. � �
����� 
���!���� �����&��
��� ��� ��� 

�
��
���!���, ��� 
���� �� ��� �
����� ��
�� ��� �
�
���& ������, ��� 

����
�
���� ��� ��� %�
���!��� ��� ��� �
�
���!���. ��� �� �
�
�
��������$ 

�&���
� ��� �
�
���!���� �
��
������ �� %���� ��� �
����& 
���!����, 

����

����)�������� ��� 
��
!����#� ����!��
���, ��� ����������, ��� ��� 

���$��� (Ayala R et al., 2007 ; Fishell G and C Hanashima, 2008 ; Zhang ZW, 

2004). 

=�
���$ �
 ��� �����
��
���
������� ��� %���, � �
��
�������� !����� ��� 

�
��
���� ��
����$'
� ��� �%�� 
+$���)� �
�$���� �
 ���� ��� �
��
������ � 

�
�$���� ��� �
 �����
��
���
������� 
���
%� ���������� ���� ��
����� �+� 

�����
��#� ���)$%��, ��
$������ �
�� ��� 
��!$�
�� ��� !����&, ���: (I) ��
�#%� 

���)$%�, ��� 
���� ������
��� ��� �������)$�
��� ��� %
�%
��
� � $+��
� �
�
��#� 

����$
�� ��� 
�����'����� �
 )��&�


� ���)$%
�, (II) �+� ����#%� ���)$%�, ��� 

���
��'
��� ��� ���
$ ����#%� �&���
�, (III) �+� ���)$%� ��
���
�%#� ����$
��, 

��� �

���
� �������� ����$
��, ����$ ��� ���$ ��
���
�%� �
 %�$!�
� �
����, 

(IV) ��� ����#%� ���)$%�, ��� ��� 
%# 
�����'����� ����$ ����#%� �&���
�, (V) 
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�������� 

��� ���)$%� ��
���
�%#� ����$
��, ��� �

���
� ��
��� ��
���
�%� �&���
�, �
 

�����$ �
���&�

� ���
��� ��� ���$ ��� ���)$%�� III, ��� (VI) ���)$%� ���&��
!�� 

����$
��, ��� ��
����$'
� 
�

����
�� ����� �
�
#�
� ()�. ������ 1) (Kandel ER 

et al, 2000).  

��%������ %��!�
$ 
���� ��� � ��� �
��
�������� !����� ��� �
��
���� %
� 

%�����
� ��� ��� ����#%� ���)$%� (���)$%� IV), ���
�#� ��
����
�'
��� �� �� 

����#%�� !�����, �
 �����
�� �
 ��� ����#%� �+� 
������ �
��
������� !���� ��� 

�
��
������. �� ��&����, �
������$'
� ���� �
����� �
����#��� !���� ��� 

�
��
������ (Anterior Cingulate Cortex-ACC) (Seamans JK et al., 2008).      

2. 	�
���%��$ >&���
� 

6� ��
���%��$ �&���
� � ��
���%���� �
�
#�
� �
�
������� 
��
�#� ���� 

�
��� ��� 19�� ��#��, �
 �
��

�$�� ��� Santiago Ramón y Cajal. 	
��
���� ��� ��� 

��� %��%
%����� �&�� �
�
��#� ����$
�� �
 ��� ��� ������ ��� 
��
!�����& 

!����& ��� ��������#�, ��� ����#�, ��� ���&��, ��� 

�
�#�, ���$ ��� ��� ��� 

��!�)���. ������'����� �
 %���� ��� ��
��'����� ��
��� �
 ���&����
� ��������� 

�
����
��
�, ���� ����� ��� �
����& 
���!����, ��� 
��
!�����& !����&, ��� 

����%����, ��� ��� ����������, 
�# %
� ��$
���� ���� ��!
����� ��)�, ��� 


�)%���, ��� ���� ��� ��� ������� 
���!��� ��� ��� ����%����� ����� (Elston GN, 

2003 ; Spruston N, 2008). 

2.1 ��$���+�  

�� ��
���%���� �
�
#�
� �
��
������ ��� ��� �
�
����� �&��� �����
���� 

%���

��� ��� �
�
�)����#� ��� �������#� '��#� ��������������& ��� 
������� 

�������� ��� �
�
��
!$���. =��� �����
�� �
������
&��� ���$ ����� ��� �#����� 

��� �������#� �
�
�������#� ����$
�� (��� 
���� 
����� �
�
�)�$��
�), ��� �� 

!�$���� ���� �
���� �
��
���� ���� ���� 
���!��� (Ayala R et al., 2007 ; Fishell G 

and C Hanashima, 2008 ; Zhang ZW, 2004). 

� �
�$���� ��� �
�
#��� ��� !����& �
 ���)$%
� !���
��� �� ��
��'
��� �
 

��� �
��� �������� ����. 6� ��
���%��$ �&���
� ��� �
����&���� �
 �
#��� ��$%�� 

��� !���"��� ��$���+�� ���������� �
 )��&�


� ���)$%
� (���)$%
� V ��� VI), 
�# 

����� ��� �
����&���� �
 �
���
��� ��$%�� ���������� �
 
������� ���)$%
� 

(���)$%
� @@ ��� @@I) (Ayala R et al., 2007 ; Fishell G and C Hanashima, 2008 ; Zhang 

ZW, 2004). 
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�������� 

2.2 D�
!������$ Q�
����
�����$  

� %��� ��� ��
���%��#� ����$
�� 
���� ���� ��� ���&����� �
�
#���, 

%���%� ����� ��� �
�
$+��� ��� ������ ���!�$%
�. 6� �����
��� ���� �#�� ��
� 

��
����
������ �
������� �����, ��� �
 ���� �!
����� ��� �������� ����. 6� 

��	
�� 1 ��������	
 	������. 6� ��
���%��$ �&���
� ��
����$'��� �
�$�� ��
!���

%
�%
����� ���� ������, ����
�
���� ��� %&� ���$ %����
������ �������, ����  

���� 
���������
!�� ��$�
�� ���� %��!�

����� 
��
!������ �

����� ��� �����
���� ���)$%
�  (�) T��� 

��� ��
���%���& ����$
�� ()) ����"��� �����
���� ���)$%
� �

����� ��
��
��
���& ��)��� (�) 
����"��� �����
���� ���)$%
� �

����� �
������ �
��
���� ������  (%) ����"��� �����
���� ���)$%
� 
�

����� $�� �
�������� ������ (
) ����"��� �����
���� ���)$%
� �

����� �������� �
��
���� ������ 
(	
�: 	��
���� 
��������� ������, �
�: ������ 
��������� ������, �
: ������ 
����������) (��� 
Elston GN, 2003)         

)�����&� ��� ���� ��
�!����� %
�%
��
�. ��� ��� )$�� ��� �#����� 
�!&����� �� 

����$
����� )������ %
�%
��
�, �� ������ 
��
 %�����%�'����� �
�
��� !�
��, 
��
 ���. 


�!&
���

�

, 

��
��
��� %
�%
�����&

��� ��� ��
�!� ��� �#�����  ���� �&
��� ��
�!���� %
�%
����, � ������ 


���� �
�$��� ������ ��� ���%�
� �� �#�� �
 ��� ����$%� ��
�!���� %
�%
��#�. � 

%
�%
���� ����� �������, %�����%�'
���, �
 %�$!�

� �����$�
�� ��� �� �#��, �
 

������
��� �� �������
� �
 %&� «%�%��
�» ����$%
� ��
�!���� %
�%
��#�, �� 

����
� %�����%�'����� ����� �

���� !�
��. ��������, ��
�!���� %
�%
��
�, ��� 

%�����%�'����� ��� � %&� !�
��, +
�
�)$���� , ��� %�$!�

� ����
�, ��
$��
�
� 

��� �&
��� %
�%
���. =������ � �
����� ��� � ������ ��� %
�%
��#� 
+�
�#���� 

��� �� ������ ��� ��������#� 
��!#� ��� �
����������&� �� $���� �
�
#�
� 

�$�� ����. �� 
��!�� ����� �������� 
��
  ��� ����
��� 
���  

��$%��, 
��
 �
 
+
�%��
����
� �

����� ���%����, ��� $����
�. � �
�
$+���� ��� 
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�������� 

����$
�� 
�!&
��� ��� ����� ��� ��� )$�� ��� �#����� ��� 
��
��
��� �
 �
�
�$ 

�
�$�� ��������, �������'����� ����$ ��
���$%�� (Elston GN, 2003 ; Spruston N, 

2008).  

6� ��
���%��$ �&���
� 
���� ��� �� �
���&�

� �
�
��$ �&���
� ��� 


��
!$���. 6� �#�� ���� ��
� %�$�
�
� �

���� ��� 20�m. � %�$�
�
�� ��� 

%
�%
��

�
�� ���� %��!�

����� 
��
!������ �

����� (�.�. ���������� 

��� �
�

���& ���� 
������ �
��
���. 6� 

��
���%��$ �&���
� ��� 
���!���� 
������� �
�����#� ����� %��!�

���$ �
���� 

#� ������
� ��� �����

� ��� ���� ���
��
�
� �
 �

��$ ���
��
�
�. 6� 

����� 
��� ������& %
�%
��� 
���� ������� �

���� 
������$%
� ���
��
�
�. � 

�
������ �������� ��� �� ��� ���
�� ��� %
�%
�����& ��������� ��� $��� 

(%���%�, ��$�
�� ���� ��� ������
�����
� �
����� �����+
�� ��� )����#� ��� 

��
�!���� %
�%
��#�) ������
� ��� �

���� 200μm �
 �
���&�

� ��� 1mm. ���� 

��� �������#� %�����%#�
��, �� �������� ����� ��� %
�%
�����& ��������� 

���

� �� !�$�
� �� �
�
�$ 
������$. 6� ����� ��� �
�
$+��� 
���� ����� ��� 

�
�$��, ��� ���

� �� !�$�
� �
 %
�$%
� 
������$. 6� �������� ��� �����, 

��
��'����� ��� ��� %�����%#�
�� ��� 
���� ���& �
���&�

� (Elston GN, 2003 ; 

Spruston N, 2008). 

	�
��� ��� ��


����� %��� ��� ��
���%��#� ����$
��, ��
����$'
��� 

���������
!��, ��$

!�����), �����
���� ���)$%
� (�.�. ���)$%� III ��� ���)$%� V) ��� 
�%� (�� 

$��
���� ��� $��� �
��
&����) (������ 1). (�� ��
$%
����, �� )������ %
�%
��
� 

��� ���)$%�� @@/III ��� ��"��&� Macaque 
���� ���
��

��, ����&��

�� ��� ����� 

���
��

� ��������� �
 $����
� ���� �
������� ������ !���� �
 ����� �
 

��#�


� ������� !���"��� �

�����, �
 �����
�� �
 ���� )�����&� %
�%
��
� ��� 

����$
�� ��� �
��
�������� !����&. ����&����, �� �������� ��� )����#� 

%
�%
��#� ��� ���
#��� 
���� �� ��� ���&����� ��� �
 �
���&�

� ��������� �
 

$����
�, �
 �&��
��� �
 �� �������� �
��
&����. Y��� ��
$%
���� 
���� �� 

��
���%���� �
�
#�
� ��� ���)$%�� V, ��� ����� ���
&�

��� ��
�!����� %
�%
��
�, 

�
 �����

��� ��
$��
�
���, ���!�
��$ �
 �� ��
���%��$ �&���
� ��� ���)$%�� 

@@/III. =���
�������, �� ��
���%��$ �&���
� CA3 ��� ���������� �
 ���$ ��� CA1 

�

�����, ��
���

���� ��� �
#�� � �&
��� ��
�!���� %
�%
���� �� %�����%�'
��� 

��
�%#�
 ��� �#�����, ��� �� !�

� ��� ��$%� ��� 
��
���
�� $����
� ��� �
#�� 

100μm ��� (Elston GN, 2003 ; Spruston N, 2008).  

�����, %��!�
������
�� ���

� �� ��
����$'����� ��� ���� ���� �%�� ��� 

���)$%�, ���� ���� ���)$%� V ��� 
��
!�����& !�
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�������� 

�#����

�  % �

�

 �

�  

 � �
��!�
$ ���� ��� 

. �� ��&����, � �
����� ��
����
����� 

���� ��

�, 
�# ���$ ��� ����� �
���&�

� �
����� �� �������)$���� ������� �� 

�$�� ��
�� ��� ���)$%��, ��� ���$ �
 ���
��

� �#�� �� �$��. ���)$������ 

���*� 
������� ��
����
�����$, ���� � �

���� �
�)���� ����, � ��
!������ ����, 

��� �� ��
��
�!����������� �%�����
� ����, �� �&���
� ���$ ���
�&� �� 

%����
����&� �
 �
#�� !$�� �
 %&� �
�$�
� ������
�
�. \���, �� �&��� @ 

��
���%��$ �&���
� ��� ���)$%�� V, �
�)$���� ��� $�� %�%&���, ���� ����%����� 

�����,  ���� ��!�
�, ����� ����$%� ���&��� ��� ��
�!����� 
�%
��
� �� 


�!�
��'��� %������$ 
�

�
��� �
 ��$%
�. 6� �&��� @@ ��
���%��$ �&���
� 

�
�)$���� ��� 
�

���
�
� ����!��
�� � ��� �����
�
� 
�)%���, � ��
�!���� 

���� %
�%
���� %
� ��
� �����&� ��
$��
�
���, %
� �������
� �
 ����$%� ��� 


�!�
��'��� %������$ 
�

�
��� �����$ (Molnar Z and AF Cheung, 2006). 

	

����
� ��$����, )���'��
�� ���� �
 ��
!������$ ��
����
�����$, ��� 

�
�
#��� ��� ���)$%�� V ��� �
������� ������& !����& ��� 
���&, �%��
� ���� 

������
����� �� ���� �
 ����
 �&
�
� ��$%
� ���: (1) ��� �

����)$�
� 
��
���
�� 

(���!�
��$ �
 �� �#�� ��� �� %
�%
����� ���  ������) ��
���%���&� �
�
#�
� �
 

��� �&
�� ��
�!��� ���� %
�%
��� �� �������
� �
 ��� ����$%� ���� ���)$%� @, (2) 

��� ���������
� �
 ��
���%���&� �
�
#�
� ��� 
��
 �� ��
�!���� ���� %
�%
��
� %
� 

����� ����$%� ��
�!���� %
�%
��#� ��� 
��
������� ���
� ��� ���)$%� @@@, 
��
 
���� 

�� ��
���%���� �
�
#�
�, ���������, �
 ���� %
�%
��
� ���� �� %�����%�'����� �� 

����
�
��$ �&
� ��� �� �#��, (3) ��� �

���
� ��
���%��$ �&���
� �
 �����

� 


��
������ ��
���%��� ������, (4) ��� ���
��'
��� ��� ���
�& �
������ 

(���!�
��$ �
 �� �#�� ��� �� %
�%
����� ���� ������) ��
���%���&� �
�
#�
�, ��� 

(5) ��� ����
�
���� ��� ���
$ �
 ���
��� ��
���%��$ �&���
� �
 ����$
������ 

%�����%���� ��� �&
���� %
�%
��
�, � �
 �����

��� ��� �
 ���
��

� �
 ������ 

%
�%
����$ %���
�, � �� ����� %���#��� �
������������ (��� ��� ��� ������ �$�
�� 

���!�
��$ �
 ��� !���"��� ���)$%
�) (Tsiola A et al., 2003).  

2.3 D
�$%��� 	��
�!�
��� ����� T
�%
��
� 

� ��
���

�� 
���� ��� %
�%
��#� 
���� � ������� ���$���, �
�

���
��� 

��� �� �������� �&���
� ��� �
�
�����& ����#�����, ���

�#�� ��� ��� ���
�� ��� %������#� 
�

�
���

 ����� ��
��
���� ������, 
���� ����� !�����. � �
�$%��� ��� ���
�!�
��� 

���� �
 ��� %
�%
��� 
���� ���%������� ������
��� ��� ��
!������#� ��� 

)�������#� ��
����
�����#� ���. \���, � �
����
����� ���� 
���� ���)����'
��� �
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�������� 

�
�
��#%� ���$%� �*���� 
�
+

������ ��� �
�$%���� ������� (Branco T and M 

Hausser, 2010 ; London M and M Hausser, 2005, ;�Stuart G et al, 1999) ()�. ������ 

2).  

��	
�� 2 
��������	�� ������ ���������	�� ��� ��������������� ���� ��������. ��
�����'
��� � 
��������� �����
$����� ������������� %
�%
��#� ��
��$���, ���� ���%
���&
��� ��� � 
�������� 
��� �
�$
��$%��

�

%��� ��� ���
�!�
��� ���
��� �
 �������$ �����$ 
���
%�, ��� ������� ��� %
�%
����#� 
 (�) � ��
��
��� 
�������� ��� ��������#� ���$��� ���
��� �
���$ �����$ �
 ��� %
�%
���, 

��� ��
��� �
��!�

��� ��� �������� %
�%
����� ������, ()) �� %
�%
��
� ���
�&� �� 

�

�

�$%���� ��� %��!�
�� ��
��
��#� ���$���, ��� 

 %
�%
����� ������, ��� 

��� �
�

�

��� �
�)
$���, ��� ��
��� ����

$ ���, ��� ��� ����

$ ���������. ������, �� 
� 

��
�
��

#���� ��������&� �
�
�%��)�)����� (������������ �+&, GABA) � �
�
�
�������� 
(
�%������)���
�%�, BDNF), ��� ���
�&� �� %
$���� ���%
�����$ ��� �
 �$���
� �

���#�
�� 

�

������&� �����
��
�� ���%��
�� (�) � ��������� %���

�� ���

� �� �
������
� �&��
�� 

�%������
��$ !�����
�� �� ����� �
���
������� ��� 
������&���� �� )�������$ ������, ��� 

��

$'��� ��� �
�������� �

�����. (�� ��
$%
����, � �&+��� ��� ������
���� ��� Ca++ ��� 
����%��$ ��
�%��
� ��� 
�

�������� ����#� )�������#� ��������#�, ���

� �����$ �� �
�����
� 

��
 ��� ��� 
���%� ��� ���� 
�

����������� ���$*
��, 
��
 �
�$ ��� ��� 
�

�������� ��� 
����
+�
�#�
��� %��&��� ��)
�����, 
��
 �� ������
��� ��� %
$��� ����$
����� %
&�

�� 
��������#�. 6� ���
��� ��� ��
���� %�$%���� ��� 
��%
���� ��� ��+������ �������
���� Ca++ 

+�
�$��� ��� ��� ���� Ca++, �� %
&�

� �����$��� ��� 
�

�����������, ��� ������ %
�%
����� 
�
��
�
��, ���#� ��� �� !���
$
���� ��� Ca++ (%) 6� )�������$ ������ (
�%��$ �� Ca++ ) ��
��'����� 
$�
�� �
 ��� ������������, 
�������, � %���

������������� ���� �
���
��
� ��� %
�%
��� �
 
���$%� �������������. =��
�#�, ���� %
�%
���� %
� ���

� ���� �� 
���
���
� ����������&� ��� 
���
�!�
���, ���$ ��� �� ��� ������
&�
� �����$ (
) � ��������� %���

�� ���%�
��� �
 ��� ������ 
�
��
"���&��
��, ��� 
��%
$ ���� ������������, ��� ��� 
&����� ��� ��
!�������, ���� ���$ ��� 
��$���+� ��� %
�%
��#�, ��� ��� �
 ������� �� 
+�
�#���� ��� �$���� 
��
�
�� (��� Branco T and 
M Hausser, 2010)                        

2.3.1 	�������� ��� ��

������� @%�����
� ��� T
�%
��#� 

�� ��������� ��� 
�

������� �%�����
� 
��� %
�%
�����& ��$%��, ����
�'��� 

��������$ ��� �
��� �


��
��
����� 
�������� ���� (%���

������������) ���� ���

�+& ���� �����
��%
��� ��� 
�$����
 ���
�� ��� %
�%
�����& ���������.      

�� ���� ���� �%�����
� ��� %
�%
��� ���!�
����� ��� ��
!������$ 

��
����
�����$ ���, ���� ����� ��� %�$�
�
�� ��$�
�� �
 %&� ���
�� 

%����$%����, ���� ��
��
���� �%�����
� ��� �
�)
$��� ���, %���%�, ��� ��������� 
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�������� 

�

��� � � �

� ��� ��� ��#���� ���� �
 ���� 

�������

�


���. \���, ���$ ����� ��� ��
�!���� %
�%
��#� ��
���

���� 

������

 %������ �����  
��

$' �� �� ��������� �%�����
�. =��
�#�, � �$�
 

%
�%
������ ��$%�� 
��� %
�%
�����& ���������, ���������
� �
 ��� ����� �
 

����
�
����
� ��
��
���� �%�����
�, ��� �� ���� �������&� ���
������ �
�`���
�� 

��� ��� �
�$%��� ��� ��
��
���& ������� (Branco T and Hausser D, 2010 ; London 

M and Hausser D, 2005 ; Stuart G et al 1999). 

����� ��� �������#� ��� �%�������, ���� %
�%
���� 
��

$'
� ��� �
�$%��� 

��� ��
��
��#� ���$���, %
#���� �� �������� !���
�, ��� ������#���� ��
$����� 


�
+

����� ��� 
��

���
��� ���$��� ��� ������&� ����������&�. =��� �
#�� 

�

������, � %
�%
���� ���

� �� �
�
��


��, ��� !���
$

� �
�����$ �� ��
��
��� ����. 6� !���
$
���� 
+���
�
� 

�� ��$��� ��� ��� ��������� ��� �������, ��$���� �
 �� ����� ��� %
�%
���. =��� 

%
&�

� �

������, ���
��� �� �
������ �����
��%
��� �
��+& �������#� 

���$��� ��� ���
�����'����� ��
��
����$ ���� %
�%
����� ��$%�. k��� %&� 

%�

�
���$ ������, !�$���� ������
���, ��� ����� ������$ ���
�� 
���%�� �
 ��� 

%
�%
���, ���
 ������ ��� ���$ 
����#�
� ��� �
�)
$��, �
�#������, ���� �� 
&
�� 

��� $���  �������. 6� �������� ������
��� %
$��� ��� %�
�

���#� ���$��� 
���� 

��� ����
��� ��� ���������
� �
 ����
������, ��� ��� ���
)
���, $�
���� ��� 


&
��� ����. 6� 
&
�� 
��� %�
�

����& ������� ��� %
� ������
��� �
 ��� 

�����������, 
��

$'
��� ��� ��� )
������������ � %�����%����� 
��%
��� ��� 

%
&�

��. >��$ ����� ��� �
��� � ����
�
����������� 
��� %�
�

����& ������� 


+�
�$��� ��� �� 
&
�� ��� �� ���
�� 
���%�� ��� ����������#� ���$���. D
 $��� 

�����, ��� %�
�

���� ���� ��� ��
� ������� ���
�� 
���%�� �
 ��� �����������, �� 

��
� 
��%
��� �� ��� ���� %
$�
� ����, ��� ��� �� ����������� ���� (London M and 

M Hausser, 2005) 

=
 �$�
 %
�%
��� 
�����'
��� ��� ����#
� ����
�
����
��� %��&���, ����� 

������� �!
������� �� 
�

��� �%�����
� ���. � ��!
��� ���#� ��� ������#� %
� 


���� � �%�� ��� �$�
 %
�%
��� ��$%�, ���%�%����� ��� %
�%
����� ������ �

����
� 

�
����
���� 
+
�%��

�
!� ��!
��� ����
�
����
��� ������#� Na+, �� �������
!� �������� 

����#� %��!�

���#� �&��� ����
�
����
��� ������#� Ca++ (�&���-T, �&���-L, 

�&���-P/Q, �&���-N ��� �&���-R). ��������, ���$��� ��� 
�

������&���� �
 

��

������ (Hyperpolarization-activated channels-HCN) 
�����'����� �
 �*���� 

����
��
#�
�� ����� ��� ������
�������� ��
�!����� %
�%
��
�. =�� ��
���%��$ 

�&���
� ��� ���)$%�� V 
�!
$'����� �� �������
!� ��� �#�� ��� ����� %
�%
��
� 
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�������� 

���$��� K+ �&���-A. 6� ���$��� ���$ ���'��� ��������� 
��� ���� 
�
+

����� 

��� ��� %�$%��� ��� ��
��
��#� ���$���, ���#� �
 ��� %
$�� ���� 
���
����� ��� 

�
�$%��� ��� ���
�!�
���, ��� ���� ��� ���� %
�%
��
� �
�� ��� $+���, ���$ ��� 

�
�� ��� �����
�� ���
&����� (������%�$%���-backpropagation). \���, 
���� %����� 

� �����
��%
��� ��� �������#� %������#� 
�

�
��� �
 ���� %
�%
��
� ��� � 
� 

���� %�����
��� %������#� 
�

�
���, ��
�� 
���
���
�� ��������� ����. 

��������, ���
�&� �� �
�$���� � �� �
�#���� ��� ���& ��� ��������#� ���$���, 

��� ��
��'����� ��
�$ �
����$ ��� ��
���+��$, %�����
�#���� �����$ %
�%
����$ 

%������$. 6����� %������$ %�����
��&���� ��� ����
+�
�#�
���� %�$���� Na+, 

Ca++ ��� ��� ���%��
��-%��&���� NMDA, 
�#  %
$�� ���� �

��
�'
��� ��� 

���$��� K+ �&���-A (Remy S et al, 2010).  

\��� $���� ���������� ��� 
�

�����#� �%������� ��� %
�%
��#� 
���� ����  

������
��� �����
��� ��� ���$���, %���%� ��� %��������� ���
��� �������#� 

%������#� 
�

�
��� ��� ��� $�
���� ���$��� ��� ������� ��
��$, ���$ !�$���� 

������
���. =��%�$'����� ��������$ ���

�

���, ��� �����$ %
�%
����$ %������$, 

%��
���

�������$ 

GABA

���$ ������, 
�# �� %
�%
��
� ���)$���� �� 
�� �� ��
�����, %�

�
���$ 

\���, �� ��� �������� ��� �#��, %
�%
��
� %������� 

������

 

 � %��������� ����#� 
���������#� ��������#� ������
���� �����
���� 

(London M and M Hausser, 2005 ; Spruston N, 2008 ; Stuart G et al,1999).  

2.3.2 =�������� ������
���  
�� ��
���%���� �
�
#�
� %������� ������ ��������#� ���$��� �
 ��� ��� 

������ ��� %���� ����. =�� �#�� ��� ���� $+��� ����!�$���� ���

������, ��� ��������� �����. 

 ��� ��� �%�� � ��
������� �

����, 
�# �� ��� ������
������� %
�%
��
�, 

���� � ����$%� ��� ��
�!���� %
�%
��#�, ��� ��������� � $��
� !���"���  


��
!������ �

�����. � ��
!������� ���������
!�� ��� )����#� ��� ��
�!���� 

%
�%
��#�, ���� ��
� 
��%
��� ���� �
��� ��� 
�����
���� � ���
�!�
�� ��� !�$�
� 

���� ���$*
�� ����. =����
��, ��� ��
��$�� 
���� � �
����
���� 

%���

������������ ��� ��
���%���& �
�
#��, �
 �

����� ��& 
��
 ���)$���� 

%��!�

���$ ��������$ ������, 
��
 ����� ���$*
�� �
 %��!�

����� �%�����
� 

(Spruston N, 2008)  
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�������� 

2.3.2.1 T
�%
����$ T������$ NMDA 

=��� ����$%� ��� ��
�!����, ����� )�����&� ��� ��
�
���&� %
�%
��
�, 

�����$��� �*��� ��������� %�
�

���#� ���������

��#� ���$*
��, ��� !�$�
� �� 

5% ��� ������� ����, ����� ��
���%���&� �
�
#�
� ��� ���)$%�� V. � ������
��� 

�

�������� 10-50 ������� 
�%��� �
������#� ���$*
�� ��
�%��
� ��� ���
+� 

�����#� %
�%
����#� %������#� NMDA, ��� �!
������� ���� %���
��� ��� 

� ���%���� ��'
������ �
 %����� ������ Na+ 

��� Ca

 ���, �
�� %&� ���
��&��
��. � ��� 
���� �
�� �� �#�� ��� � $��� �
�� �� 

��
�� 

� � �  �

8




������������& �+��� ���� ������
����
++, NMDAR. ���

��� ����& 
���� �
 �*���� ����
��
#�
�� ������������& 

�+���, �� ���%
��
&
��� ��� ��� NMDAR � ���������� ���, Mg++, ��� �� ���
��� 


��
�� ��� �&���
� ������ Na+ ��� Ca++, ��� �
�����&� 
������� (Antic SD et al, 

2010).  

6� %
�%
����$ %������$ NMDA, ��� %�����
��&���� �
 ����� ��� �
���, 

��
����
�'����� ��� ��������
!�� �
 ��$��� 40-50mV (���$ ��� %�$
�
�� ��� 

�����/��
�� %���
$������) ��� %�$
�
�� 50-100ms. 	
��
���� ��� ��� !�����
��, 

��� 
���� ���& 
����������, ��� �����
� ��� ���
� %
�%
����� ����� ������ 10-

40�m  �!�& ��
�%����
� ��� %
�%
����� %������� NMDA %��%�%
��� ��� �� ���
�� 

���
+��

��� %
�%
�����& ��$%��. =��� �
#�� ���
&�����, �� ��$��� ��� 

��������
!�� �
�#�
��� ��������$, ���#� �����$'
� �� �����
��� �#��. �� 

��&����, ��

����!���$ ���������

���$ ������ �
 ���
�� 
���%�� ���� ���� ��� 

���� 
��&�


� �

����� �
�� �� �#�� 
��� ����
� )�����& %
�%
���, ���
�&� �� 

�
��������� ��������� ��������� 
����#�
�� ��$���� 10-20mV. =��� %
&�

� 

���
&�����, �� ��$��� ��� ��������
!�� �
�#�
��� ���& �����

�, ��� ����, ���

� 

�� %����
��
� ��� ������
������ ��!�
 �$ �
 �  �#�� ��
�� 
��  %
�%
�����& 

��$%�� �
 ���$����� ��

������� (�� � ����$%� ��
�!���� %
�%
��#�) ()� 

������ 3). � %�$
�
�� ��� �� ��$��� ��� ��������
!#� ��� %������#� 
�

�
��� 

��� �
�����&���� ��� �#��, 
+�
�#���� ��� �� ���������

���� ����. 

=���
�
�����, � %�$
�
�� ��� �������#� %������#� 
�

�
��� ��
����$'
� �
���� 

��������� �
 ��� ������ ��� �������, 
�# �� ��$��� ����, �� �
������/%��%��� 

(Antic SD et al, 2010) 
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�������� 

 

��	
�� 3 
�������	
 ������	
 NMDA. (�) =���� �
���&� %
�%
��
� ()������, ��
�!���� 
��
$��
�
�� ��� ��� ��
�!���� ����$%��) ��� ��
���%��#� ����$
�� �%&���� �������!���$ 
���������

���$ ������ ��
$���� 
����#�
�� �&��� EPSP.  T������

� ��

����!���$ ������ 

�
$���� %
�%
����$ %������$. 6� %
�%
����$ %������$ ��
����
�'����� ��� ��� �
���� ���
� 
%
�%
����� %������� Na+, ��& 
���� ������
��� ��� 
�

��������� ��� AMPAR ��� �� 

������
� ��� ��� ��
��
����� ���%����� 


�

�#

�

���������

���� ����. ���� �
����
� ��� �
�� ����
��� 

&����� Ca++, ��� ��
�%��
� ��� 
%�����
��� ��� %
�%
�����& %�������& NMDA. ()) 6� )��� ���%
���&��� �� ���
�� ���
��� ��� 
%
�%
����#� %������#� NMDA ��� ��
���%��� �&���
� (�) 6� %
�%
����� %������� %��%�%
��� ��� �� 
���
�� ���
+�� ���, �
�� %&� ���
��&��
��, ���$ ��� ����
� �� ��$��� ��� ��������
!�� 
�
��)$��
��� (��� Antic SD et al, 2010)        

� �
����
���� ������� ��� %
�%
����#� %������#� NMD�, 
���� ��� 

��
+$
���� ��� �� ���
�� 
�������� ���� ()������, ��
�!���� � ��
�
���� 

%
�%
��
�), %�����
��&� ���$����
� 

� ��������#� ���$���, � ��� ���
��
���
� ��� )
����
��
��
� ���������� 

�
��������
�� (�� Long Term Potentiation-LTP, Long Term Depression-LTD). 

��������, ���� ��� �
�$��� %�$
�
���, ��� ������ ����, ��� ��� ������� ���� 

%
$���, �������&� �� %
�%
����� �����
��� ���)��
�, �
����
���� ������$%� ��� 

��� ���&������� ����������&�, ���� �������� 
�
+

����� ��� ���$��� ��� 

%������� �� ��
���%���� �
�
#�
� (Antic SD et al, 2010) 
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�������� 

2.4 =��%�� ��!�
����� 

>$�
 �
�
��� �&���
�, ���

� �� �����
����
&
��� ��� ��� �������-

�
�
#��, ��� �

����)$�
� �
����
����� �

�����: �
 �����
�� 
���%��, 

��� 
+�%�� ��� ���
�!�
���. k���, ��
� �%� ���!

�
� �� 

%
�%
��

 

��	
�� 4 ������� �������	�� ��	���� ������������ ��� �����������. (�) D������ �
�
#��-
���
��� ()) D������ �
�
�����& %���&�� %&� 
����%�� (�) D������ �
�
�����& %���&�� �
 
�������$ 
���
%� (��� Branco T and M Hausser, 2010)   

������
����, ������ 

���� ��$%�� 
���� �
�
��#%
�� ���$%
� ��� ��� ������������ 
�
+

����� ��� 

������� ��� �� ��
���%��$ �&���
�. ���� ��� )��!����#�, )�������#� ��� 

��
!������#� ���� �%�������, �
��!�
��� �������$ 
���
%� ��� ��� 
�
+

����� 

��� ������� (Poirazi P et al., 2003 ; Sidiropoulou K et al., 2006). \���, ��� �
�
��� 

�&���
� ���

� ��� ��� ���� �������, ���� ��� � ���
�!�
�� 
�����
���� ��� 

�#��, �� �
�
��
� ��� ������� �
�
�����& %�����& %&� ��� ����� 
����%��, 

(London M and M Hausser, 2005). �� ��
�
���� %
�%
��
� ����
��&� �� �
#�� 


���
%�, �����
��'����� �� 
��

���
�� ������, �
 ��� �����
�%� ����&��. =�� 

%
&�

� 
���
%�, �� ������ 
+�%�� �$�
 %
�%
��� �����
��'����� �
�����$ ��� 

�#�� (Poirazi P et al., 2003). 6� �������-�
�
#�� ���

� �� �������
� ��� ����� 


���
%� 
�
+

������ ��� ���
�!�
��� �� ��!�
� ���*� ��� � ��������� ��� 

�
�
#��� �� ��
�
��

#���� �
�
�%��)�)�����. =
 ���� �� 
���
%�, ���
��� 


�������� ��� ���
�!�
���, ��� �
��&��
� ��� ��� ��� �����
��%
��� ��� 


����
��� %
�%
����#� ��$%�� (Branco T and M Hausser, 2010). 6� �
���� 

������
��� ��� �������� ��� 
�
+

������ ��� %��!�
�� ���$���, ��� ��� 

�
�
#��, 
���� � ��
����� %������#� 
�

�
��� ()�. ������ 4).  
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�������� 

=�� ��
���%��$ �&���
� ��
���

���� ��� ���������
!�� ��� ������ 
+�%�� 

��� ��
$����. D
 $��� ����� %��!�

����� ��
���%���� �
�
#�
� ����� %��!�

���$ 

���%�� 

%


�!�
�����, ��� �
�

���� ��� 
+���

��&� ��� ������
� �
����
��
� ����. 6� 

��
���%��$ �&���
� ���
�&� �� ��+�������&� �
 )$�� ��� ��������� ��� 

%������#� 
�

�
��� ��� ��
$����, �
 ��� %
%����� �������� 

������, �
 %&� 

�
����� ������
�
�: ���$ ��� 
�!�
��'��� ���
���
�� ������$ 
�

�
��� (Regular 

Spiking-RS), ��� ���$ ��� 
�!�
��'��� ��$%
� 2-5 %������#� 
�

�
��� (Intrinsic 

Bursting-IB). 6� RS �&���
� 
���� �� ��� %��%
%����� ���� �
�!����, 
�# �� IB 

�����#���� ��
��� ���� ���)$%� V (Connors BW and MJ Gutnick, 1990 ; Contreras 

D, 2004). 6� %������$ 
�

�
��� ��� ��
���%��#� ����$
�� ����%
&
�, �������, 

��� �
�
������� (After Depolarization-ADP). ��
&���� ��� ���� �� !�����
�� 


���� ����
+�
�#�
�� ���$��� Na+, ���/� Ca++. (�� �� �

��
���
� � 
���������� 


���� ���
������ �� ���$��� K+
 �� ��
����� �
���
�. � �������� ��� 
&
�� ��� 

�
�
�������� ���
��!�

� ���� %��!�
������� �
��+& ��� RS ��� IB �
�
#��� 

(Contreras D, 2004 ; Spruston N, 2008).  

>$�
 +
��
���� %������� 
�

�
��� ��� RS ����$
��, ������� �������
� 

���� ���%������ �
���

������� (�fterhyperpolarization-AHP) k��� %��
� �
 ��� 

RS ��
���%���

����

��

 


� ����
�

�#� ��
���%��#� ����$
��, ��� %��!�
�����&���� �
 

)$�� ��

 �&���
� �� ���#�

� %����� ����, ��� �� %�
�

�
� (����!���� 

����), ��
$�
� ���� ��� %������� 
�

�
���. � �&+��� ��� ������� ��� ������� 

����%
&
��� ��� �
���� ��� �
��%���������� ��� %������#� 
�

�
���. \�� 

��
��
������ ����,  ������� �
����
� �
���
���� ���������� ��� RS. 

=�� IB �&���
�, �� �$�
 +
��
���� %������� 
�

�
��� �������
� ��� ����
� 

�
�
�������. D��� ���� ��$%�, �$�
 %������� 
�

�
���, ��
� ���
��

� ��$��� 

��� �� ������ �
����&�
�� ���. � ����
��� 
��� IB ��
���%���& ����$
�� �
 ��� 

����!���� ����, 
���� ������� ��� ��$%� %������#� 
�

�
���. 	�
��
������ 

���� �%��
� ���� ��
����� 
��� �

��%���& �
��&��� ���� 
����$������� ��$%
� 

%������#� 

�
��� �
  %������$ 
�

�
��� (Connors BW and MJ Gutnick, 

1990 ; Contreras D, 2004). 

��
�
�!����������� �
���
� ���� mPFC ��� �
��
����, ������&����� ��� 

&��
+� �
��$
�� ������

 ���%�� 
�!�
����� ����. �� ������
�
� ����� 
����: (1) �
�
#�
� ��� 


�!�
��'��� ���
���
�� %������$ 
�

�
��� (Regular Spiking-RS), ����� ������� 

�$�
 
�!�
���� %�������& 
�

�
��� �������
� ��� ����
� �
���

������, � ����� 


����'
� ��� ��� �
���
���� ��� ���������� ��� %������#� 
�

�
��� �
 ��� ��
�� 
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�������� 

%������#� 
�

�
���, (2) �
�
#�
� ��� 
�!�
��'��� ���
���
�� %������$ 
�

�
��� 

�
 ��$%� (Intrinsic Bursting-IB), �� ������ �
���$ 
�!�
��'��� ��� ��$%� ��� %&� 

%������#� 
�

�
���, ��� ��������&� ����
� %������$ 
�

�
��� �
 �
�
�������, 

(3) �
�
#�
� ��� 
�!�
��'��� ���
���
�� %������$ 
�

�
��� �
 


�������)����
�
� ��$%
� (Rhythmic Oscillatory Bursting-ROB), �
 �$�
 %������� 


�

�
��� �� �������
���� ��� ��� ����
� �
���

������, ��� (4) ���� 
�%�$�
���� 

�
�
#�
� (@ntermediat @D), �� ������ ����� ��
��
�!����������� �%�����
� 


�%�$�
�
� ���#� ��� ��$%�� RS ��� IB, %���%�, 
�!�
��'��� ����
� %������$ 


�

�
��� ��� ��������&� ��� ���
�� �
���

������, ��� �
�
������� ��� ��� 


�%�$�
��� ��$���� �
���

������ (Yang CR et al., 1996) ()�. ������ 5)  

��	
�� 5 �
���� �	�
������ ��������	�� 	������� �������� V ������������� ������ 
���������. =��� ��
�&�� 

����� �
��������
���� � ������
�������� �
 RS1, RS2, IB, OB, ��� 
���������
� �
 RS, IB, ROB ��� IM. =
 �&��� ���%
���&����� ()) �� ��$%
� %������#� 
�


��
����
�'��� �� ���%�� 
�!�
����� IB, ��� (%) � �
�
������� ��� ��
����
�'
� 

e-

.

�
��� ��� 
�� ���%�� 


�!�
����� IM  (RS: Regular Spiking, RS1: Regular Spiking 1, RS2: Regular Spiking 2, IB: Intrinsic 

� ���� �
����
���� ���� 
+
�%��
���. ������������� �
���
� ����� 

 �
 �� 
����
��� 

Bursting, ROB: Rhythmic Oscillatory Bursting, OB: Oscillatory Bursting, IM: Intermediate) (��� Yang 
CR et al., 1996    

3. D�
!������ 	�
���%��#� >���$
�� ��� =��%�� ��!�
�����  

� %����� ���������
!�� ��� ��
���%��#� ����$
�� �
�

���� ��� ���'
� 

��������� 
��

����
���
� �� ���%�� 
�!�
����� ��� ��
���%��#� ����$
��
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�������� 

��
!������$ ��
����
�����$ ����. =���
��
����$, �� �
�
#�
� ��� ���%�%��� 

���%�� 
�!�
����� �
 ���
���
�� %������$ 
�

�
��� (Regular Spiking-RS), 

!���
��� �� ����� ���
��

� ��� ��� ��
������ �#��. � �&
��� ��
�!���� ���� 

%
�%
���� 
���� �
����, ��� %
� �������
� �$��� �
 ����$%� ��
�!���� %
�%
��#�, 

��� !�

� �������&� �
���&� ��
�
���&� %
�%
��
�, �� ������ ������� %
� 

%�����%�'�����. 6� )����� ���� %
�%
����� ������ 
���� ����, ��
�� ������ 

%�����%#�
��. ������, �� %
�%
��
� ���� !�
��� �����


� �����
��, �� �
�
#�
� ��� 


�!�
��'��� ��$%
� ������#  
�

�
��� (I% � ntrinsic Bursting-IB), ����� ��� 

���&����� ��
!������. 6� �#�� ���� 
���� ������� �
���&�

� ��� ��
�����
�. � 

�&
��� ��
�!���� %
�%
���� ���� 
���� ���&�, ��� !�

� �$��� ����$%� ��
�!���� 

%
�%
��#�, � ���� 
���� ���&��� �
 %�����%#�
��. ��������, +
�
�)$����� ������ 

��
�
���� %
�%
��
�, ��� %�����%�'����� �


���
�. 6� )����� %
�%
����� ���� 

������ 
���� ��� ���� ��� �&��
��, �
 ������ %�����%#�
��. �� %
�%
��
� ���� 

!�
��� ������ $����
� $����
�  (Bilkey DK and PA Schwartzkroin, 1990 ; 

Chagnac-Amitai Y et al., 1990 ; Mason A and A Larkman, 1990 ; Yang CR et al., 

1996).  

��������, ���
�!�
�� ��� ��� ������ 
��%
��� ��� ��
!������� ��� 

%
�%
��#� ��� ���%�� 
�!�
����� ��� %
�%
��#� ��
� ��
���
� ��� ������������� 

�
���
�. 

�

=��� 

����
� ����� �
���������&���� *�!����� �����
���$�
�� �
�
��#� 

����$
��, ��� �
�
�$��� � 
��%
��� ��� ��
!������� ���� ��� ���%�� 
�!�
����� �
 

��� �
��������� �
��������� %���

��� �
 ��
��� 

&����� 
��
 ��� �#��, 
��
 

��� %
�%
����� ������. k��� �
 %���

���������������� �
�
#�
�-�������, ��� 

!�
��� ��� �%�
� )��!������ �%�����
�, ���$ %��!�
��� ��� ���
��� ��� �� ����� ��� 

%
�%
�����& ���� ���������, �
������$'
��� %���

�� ��� �#����� �
 ����

� 



&��, ��
$������ %��!�

���$ ���%�� 
�!�
�����. k�� ��� ���&����� 
���� � %��� 

��� %
�%
�����& ���������, ���� ��� ����$ ��� �
����� ��� @9 
���� �� ���%�� 


�!�
����� ��� ���%�%
� � �
�
#���-�������. 6� �%�� ����
������� ��
$������ ��� 

��� ������� %&� ����$���, ��� �� ��� ���������
� ��� %
�%
����� ������, ��� �� 

$��� ���� $+��� ��� �� �#�� ��'�. � �
��)��� ��� ��
��
���� ���������� 

(�&�%
���) �
��+& ��� %&� ����$���, � ��� ��������� ��� %
�%
������ �
�� �� 

�&���� ��� �+������ ��� ���������, 
��!$�
��� ����, ��
$�
� ��� 
&
�� ��
%��� 


�!�
�����, ��� RS �
 @9, (Mainen ZF and TJ Sejnowski, 1996 ; Pinsky PF and J 

Rinzel, 1994).  
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�������� 

� ��
!������ ��� ��
�!���� %
�%
�����& ���������, ��� ���!�
$ �� 

�������� ����� ���, ��� ��������� ��� %
�%
��#� ��� ��� �� �
����� %����$%���� 

���� !���


����������. >&���
� �
 �
���&�

� %
�%
����$ �������� ����� 

���%�� 

I  

�   

�#
� �
���
� ����
��'��� ��� ��
!������ ��� 

�� �
 �� ���%�� 
�!�
����� ����. =��� in vitro �
���
�, � �
���� 

�
����




��� �� ���'
� ��������� 
��� ��� ���%�� 
�!�
����� ��� ��
���%��#� 

����$
��. �
�
#�
�-�������, ���� ���
��� �
��������� ��
���� 

&����� 
��
 

��� �#��, 
��
 ��� %
�%
����� ������, �
��)$����� �� ���%�� 
�!�
����� ����, ��� 

IB �
 RS, ��� ����
�
����� �
���� ��
�!���� %
�%
��#� ��� �
�����
���� � 

�!��
�&����. =���!�� ������
��� ��
� ��� � ������ ���� ��������� ��� %
�%
��� 

���� ��� ��
�!��� %
�%
����� ������. 	�
���

���� ��� �� ��� ��&��
�
� ��
�!��� 

%
�%
����$ �������� ��
��'����� �
 @9 ���%�� 
�!�
����� (van Elburg RA and A van 

Ooyen, 2010) 

��$���� ����

$����� ����� 
+���
� ��� �
 �
�
#�
�-������� ��� CA3 

�

����� ��� 


�!�
����� @9, ��� �

�$'����� �

�����

� 
��������� 

&�� �
 

�
������#�
�� �
 �
����� ��������� �
 ����

� 

&�����, ��� �� �
��)�&� ��� 

RS ���%�� 
�!�
����� �
 B. ������, %��!�
�� ���� �
��� �&�%
��� ��� ��
�!���� 

%
�%
�����& ��������� ��� ���� )���� ��� ����� 
���
��
� ��� %�����
��� 

�������
�$%���� ��� 

&�����, 
��

$'
� �� ���%�� 
�!�
����� ��� ����$
��, �� 

�
�� ��� %�$
�
�� ��� �� 
�%�� ��� (Krichmar JL et al., 2002).  =
 ��������$ 

�&���
�-������� ��� ��!�)����
�
�%�, !���
��� �� ��$
�
� ��������� ��� 

��������� 
��!$�
��� ��� �#����� ��� %
�%
����#� ��
��$��� �
 �� ���%�� 


�!�
�����, �
 �& ��
� �
 �
���&�

� 
��!$�
�� �� %����� ���%�� 
�!�
����� ��� 

����$ �
 IB �&��. ����&����, %
� ��
���

���� �$���� ���������� ��������� ��� 

��
%��� 
�!�
����� ��� ��� �������������� ��� %
�%
�����& ��������� (Sheasby 

BW and JF Fohlmeister, 1999).  

4. =����� D
����� 

=���*�'�����, �� ��� 

��
���%��#� ����$


����� ��� '��������, ���
��� �
 �����
���
!��
�
���� �����
�!�� ��� 

��������� �
 �� ���%�� 
�!�
�����. =��� in silico �
���
�, �
���������&���� ���� 

���

�� *�!����� �����
���$�
�� �
�
#���, ��� ��� ��� ������������ ������� 

�
�
��#� ����$
��, ��� �
 %�$!�

� �
������ �
���������� %���

���, 

����
��'����� �� ��
!������$ ��
����
�����$ �
 �� ���%�� 
�!�
�����. ��������, 

���� �%��� �&��� �
��� �, �
���������&���� ��� �
�
#�
�-������� �
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�������� 

�
����������� *�!���� �����
$�����, � �
 
� ���� *�!���� ���������
�� 

�$����� ����$��� ��� %���� ��� >�� ����� %&� �
����� 


�������� �
���������, 

%
� ���
��� �$���� ���$��+�, ��� �� ����������'
� �$�
 ���%�� 
�!�
����� �
 

����
�
����
� ����� ��� ������� ��� ��
!������#� ��
����
�����#� ��� 

��
���%��#� ����$
��. ��#, ���
��� ��������� �
 �� ���%�� 
�!�
�����, ��� 

���!�
$ �� ��
!��
�
��$ ��
����
�����$ ��� �#�����, %
� 
+
�$'
��� � 
��%
��� 

��� �
 ����. ������, ���
��� 
��
�� ��$���� ��� ��
!������#� ��
����
�����#� 

��� %
�%
����#� ��
��$��� (��� ���!�
$ �� �������� %
�%
���� �����, ��� ����, 

��� �
��� �&�%
��� ��� %
�%
��#� ��� ��� ��������� ����), ���$ %
� 
+
�$'
��� �� 

�#� 
��

$'
� � %��!�

�������� ���� %��� ��� %&� ���#� �����
��#� ����$��� 

���� %����
!��� ��� ��
%��� 
�!�
�����. 6����, %
� �
�
�$���, ��� 
��%
�&� �� 


�

������� �%�����
�, ��� ����
�
������ ���������� ���������� ��� ���%�� 


�!�
�����.  

=��� ��
�&�� �������� 

�����, 
+
�$'����� �� ��
��$�� 
����������$ 



�������, �

 . 

 


��������#���� ��� *�!����� �����
���$�
�� ��
���%��#� ����$
�� 

��� ���


� � �
 �  

������$  �  �

)$%�� V, ��� �
��
�������� !����& �
��
����. �
���$, ���
��� ���%������� 

���!�
��$ �
 �� ���%�� 
�!�
����� ���� ��� ��
���%��#� ����$
��, �
 )$�� �� 

��
!������$ ��
����
�����$ ����, �
��������#���� ��� ����%� ��� 

%
�%
��
$������. �� �$���� ��
!������� ��
$�
�
�� � ���%������ ���� ��
� 

��������� �%
��� ��� ��%�� 
�!�
�����, ��  � ����
��� �� 

��
��
�!����������� ������
�
� ��� ��
���%��#� ����$
��, �� ��
����
�'����� 

��� ����
�
����
� ��
! ��
����
�����$. k�� ���!�
$ �� 
��%
��� �� 

��
!������� ��� �#����� ��� ���%�� 
�!�
�����, ���
��� *�!���� ���������
�� 

��� ��
!������� ��� ��
���%��#� ����$
��-�������� �
 �������$����� ��� 

!�����& �#����� �
 ��� ����� �����, ��� ��
���

���� � �
�$����� ��� ���%�� 


�!�
�����. �� � ����� ��� �#����� ��
� ��������� 
��%
��� ���� %����
!��� 

��� ��
%��� 
�!�
�����, ������
��� �
�$�� �
��)��� ��� ���%�� 
�!�
�����, ��� 

�� �������
� �$����� ������. =��� �����
�� �� *�!����� ���������
��� ��� 

��
���%��#� ����$
��-�������� ��� !�
��� �#���� ����� �����, �
�������&���� 

�

�����

� �
 ��� �������$����� ��� ��
�!���� %
�%
�����& ���������, �
 ��� 

«����», � �
 ��� «�&��
��» %
�%
����� ������, ���!�
��$ �
 ��� ������������� 

��� ��
!������� ���, ��� 
+
�$'
��� � �
�$����� ��� ��
%��� 
�!�
�����. �� 

��$
�
� �$���� 
��%
��� ��� ��������� ��� ��
!�������� �������������� ��� 

%
�%
����#� ��
��$��� �
 �� ���%�� 
�!�
�����, ������
��� �
��)��� ��� ���%�� 
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- 
 �

�

�


�!�
�����, ������� �
 �$���� ������. ������, �
��������#����, ��� *�!����� 

�����
���$�
�� ��� ��
���%��#� ����$
��-��������, ��
�� ����� �

����
� 

�
��������� ����, �
�#�
��� � ����������� ����
�
������ �&��� %��&��� ��� 


��

$'��� ��� �
���

������ (SK ���$���) (Weatherall et al., 2010), ��� 


+
�$'
��� � 
��%
��� ��� ���%�� 
�!�
�����. �� � ����������� ���#� ��� %��&��� 


���� �
������, ������
��� � ��
!������ �� ��
� �
���&�

� 
��

�� ���� 

%����
!��� ��� ��
%��� 
�!�
�����, ��� 
�������, �� ��$
�
� � ��$���� 

�
��)��� ����. ������, �
�
�$��� �%����

� � 
���� ��� )�����& %
�%
�����& 

���������. (��
��� ���%������� ��� ����$
�� �
 )$�� �� ��
!������$ 

��
����
�����$ ��� )�����& %
�%
������& ���������, �
��������#���� ��� 

����
���� k ����� �����, ��� 
+
�$' ��� �  �� ��$%
� ��� �
��&����� ����������&� 

���� ��
��
�!���������� ������
�������� �
 )$�� �� � �%�� 
�!�
������, ��� 

�
��&����� ��� ��� �������$����� ��� ��
�!���� %
�%
�����& ���������, �
 ��� 

«����», � �
 ��� «�&��
��» %
�%
����� ������. �� � ��
!������ ��� )�����& 

%
�%
�����& ���������, ��
� �$���� 
��%
��� ��� ���%�� 
�!�
�����, ������
��� � 

���%������� �
 )$�� ��� ����
���� k-����� �����, �� ���%#�
� ��$%
� ��� �� 

����������&� �
 ��� �&�� ��
%��� 
�!�
����� ��� �
 ����
�
����� �&���� 

��
����
�� ��� ��
!������� ��� )�����& %
�%
�����& ���������. =�
���$, �
 ��� 


��%
��� ��� ��������#� ��������#� 
+
�$'����� �$���� ��
����
�����$ ��� 

%������#� 
�

�
��� ��� $������ ��� ��� 
�

�������� ��� ���%���� NMDA, �
 

%��!�

����� �������
� 

&����� NMDA �
�� AMPA, ��� ����&����� �
 ����� �
 

�� ��
!������$ ��
����
�����$ ��� )�����& %
�%
�����& ���������, ��� �� ���%�� 


�!�
����� ��� �
��&����� ��� ��� �������$����� ��� ��
�!���� %
�%
�����& 

���������, �
 ��� «����», � �
 ��� «�&��
��» %
�%
����� ������. �� � ��
!������ 

��� )�����& %
�%
�����& ���������, 
��%
$ ��� ��
����
�����$ ��� %������#� ��� 

$������ ���� ��� ���%���� NMDA, ���
 ������
��� ��� ��������� �
 ��� 

��
����
��� ��� ��
����
�����#� ���#�. ��$���� ������
���, �� ���%�� 


�!�
�����, �� ����
��'����� �
 �� ��
����
�����$ ��� %������#� ��� $������ 

���� ��� ���%���� NMDA, ��� ���’ 
������� �
 ��� �
!������ ��� )�����& 

%
�%
�����& ���������.                             



����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%�� 
����$ ��� D���%�� ����$ ��� D���%��

�

�

�

!��	� 	�� "�#���� 
�

�

  



����� ��� !�"���� 

II. !��	� 	�� "�#���� 
1. 	

�)$���� 	
���������� NEURON  

6� �

�)$���� �
������#�
�� NEURON (Hines ML and Carnevale NT, 

1997) 
���� ���$����� ��� ��� ����
�������� ���� �
��������� ����$
��, ��� ��� 

�
�
����#� %���&��. =��� ��
�&�� 

����� �
���������&���� �� %�$!�
� 

���
�� 

��� �
��
$������, ��� ��� ��
!������� �����
$����� ��� ��
���%��#� ����$
�� 

��� ��� �� �
�
$���� �
���������� ��������� �
 ����

� 

&��m ���#� ��� 

���������� %���

���. 6� 
�$����
 

���
�� ��� �
���������&���� ���!�
����� 

���� 
���
�
� ��
��
$!���. �� �
������#�
�� 
��
��&���� �
 %��������� Xeon.       

2. D�
!������ 	�
���%��#� >���$
��-D������� 

2.1. T
%����� ��!����� ���������
��� 	�
���%��#� >���$
�� 

�� ��
!�����
� ��� ����$
�� ��� �
���������&���� 
���� ���������
��� 

�
�������#� ��
���%��#� ����$
�� ��� ���)$%� V ��� �
��
�������� !����& ��� 

�
��
���� (Bergstrom HC et al., 2008). 6� �
�
�� ��� �����
����
&��� ��� 

��
!�����
� ����� 
���� ������
����� ���� )$�� %
%������ ��� ���
��������� 

George Mason, �	� (www.neuromorpho.org, Smith Lab). 6� �&���
� ���$ 

�
��
������ ��� ��� �
���� ��� Bergstrom et al. 2008 (Bergstrom HC et al., 2008), 

���� ����� 
+
�$'
��� � 
��%
��� ��� �
����� ��
������ �������� ���� ��
!������ 

��� %
�%
����#� ��
��$���, �!�)�� (P29-43) ��� 
������� (P80-94) �
��
����. 

=��� ��
�&�� 

����� �
���������&���� �� �
�
�� �&��� .swc ��� ��%�������&� 56 

���������
��� ��
���%��#� ����$
��, �� ����� �����
����
&��� �
�
#�
� ��� 

��� ��� %&� ��������� ��$%
�, ����� ������� ���� %
� ��
� ���
� �
���
�
��� �
 

�������. �� ��
���%���� �
�
#�
� ������&� ��� ��
��
�!���������� ���� 

��������� �
�$ ��� %
&�

� 
)%��$%� ��� ��� ������� (P15-21) (Molnar Z and 

Cheung AF, 2006). ��������, �� �&���
� ��� �
���������&���� ���� �
���� ��� 

Bergstrom et al. 2008 (Bergstrom HC et al., 2008) 
���� �%� %��!�
��������� 

��
��
�!���������$, ��� ��� ����, �
 ���� ��� 

�����, �����
����'����� �� ��� 


����� �
���� ��$%�.  

2.1.1 D
���
��� ��� �
�
��� 6&��� .swc �
 6&��� .hoc 

 =
 �
#�� !$��, ���
��� �
���
��� ��� *�!���#� ���������
�#� ��� 

�
�
��� �&��� .swc, ��� ��� 56 ��
���%��#� ����$
�� �
 �
�
�� �&��� .hoc. 

Q
��������
���� � ����%�� Import3D ��� 

���
��� Miscellaneous, ��� 
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����� ��� !�"���� 

�
��
$������ NEURON � %��%
��� 
����: NEURON Main 

Menu/Tools/Miscellaneous/Import 3D/choose a file/, ���� !�
�#�
��� �� 
�$����
 

�
�
�� �&��� .swc. \�
��� 
+����� ��� �
�
��� �
 

export/CellBuilder/Management/Export/, ���� �
���������&���� �� ��
$�
�
�� 

Topology, Subset, Geometry, Membrane, ��� ���� �����
�� � 
����� ���� �%�� 

��
���� export to file, ��� �%��
� ���� �
���� �
���
��� ��� ������
��� �
 �
�
�� 

�&��� .hoc. D
 ���� �� %��%������ �� �
�
�� �&��� .hoc ��� ��%�������&� ��� 

��
!�����
� ��� 56 ����$
�� 
���� ������
����� ��� �� �
����
���� �

�)$���� 

NEURON.   

2.1.2 \�
���� D�
!������#� ���������
�#� 

� ��

������� ��� ��
!������#� ���������
�#� ��� �����
����
&��� �� 

�
�
�� �&��� .hoc 
����
��� �
��������#���� �� 

���
�� Point Manager, ��� 


���
��
� ��� ��
��� ��� ��
�)�� ���%
��������� ��� *�!���#� ���������
�#�. =
 

���� ��� �

������ !�
�#������ �� �
�
�� �&��� .h�c �
 ��� %��%
��� NEURON 

Main Menu/File/load hoc. � %��%
��� ��� �� 

���
�� Point Manager 
���� 

NEURON Main Menu/Tools/Point Processes/Managers/Point Manager.  

2.2  ��!���� ���������
�� ������
������ >����
���� T���� 

 D
�$ ��� �
���� ��
��� ��� ��
!������#� �
�
��� ��� ����������� �
 ��� 

�
����&�
�� %��%������, %������#�
��� ��� �� 54 ��� �� 56 �&���
�-������� %
� 

%�������� ��
!������� ���������
�� ��� $+���. (�� ���� ��� ���� ��� �
�
�� 

�&��� .hoc ���#� ��� ����$
�� ������
#������ �
����� �#%��� ��� 

�����
����
&��� ��� ��
!������ 
��� ������& $+��� ��
���%��#� ����$
��. 6� 

�&���
�-������� 
���
��������� ��� ��� ����� �&�%
�� ���� ��� ����$��� ����, 

�
 �� 

���
�� Point Manager ��� NEURON ()�. 2.1.2 \�
���� D�
!������#� 

���������
�#�). 

2.3  ��!���� ���������
�� 	�
���%��#� >���$
�� �
 =#�� D���� k���� 

 �
���$, ��� �� �&���� ��� ����$
�� )
���
��� �� �����
��� �#�� ��� 

������ � ����� ���������
� ���� ���� ���� ��� �����
��#� ���$��� (�����
��� 

�#�� �
 ���� ���= 819.2262937�m3 ��� ��
���%���& �
�
#�� 35-2). � *�!���� 

���������
�� ��� ��
���%��#� ����$
�� �
 ��� �#�� ����� ����� ���
��� �
 ��� 

�������$����� ��� �
���#� ��� �#%��� ��� �
�
�� �&��� .hoc ��� ����������&� 

��� �
���� �#��, �
 ����� ��� ��%�������&� �� �#�� �
 ��� ���� ����. \�
���, 
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��������� �� �
����������� �
�
�� ��� ��� ����� *�!���� �����
$����� ��� 

��
!������� ()�. 2.1.2 \�
���� D�
!������#� ���������
�#�). 

2.4 ��!���� ���������
�� 	�
���%��#� >���$
�� �
 =#�� D���� k����, ��� �
 

��� «����» � ��� «=&��
��» >�
�!��� T
�%
����� 	����� 

Q
���������&���� �� ��

�� �&��� .hoc ��� ��%�������&� �� ��
���%��$ 

�&���
� �
 �� �#�� ����� ����� ()�. 2.3. ��!���� ���������
�� 	�
���%��#� 

>���$
�� �
 =#�� D���� k����) . � 
������ 
��� «����&» ��� 
��� «�&��
���» 

��
�!���� %
�%
�����& ���������, ���
��� �
 )$�� ��� ������ ��� ��� ��
!������ 

��� %�����%#�
#� ����. �� «����» ��
����
�'
��� �� ��
�!��� %
�%
����� ������ 

��� ��
���%���& ����$
�� h-2b, �
 9 ��
�!����� %
�%
��
�, ��������& ������ 

810.099175�m, ��� 5 ���
�� %����$%����, �� «�&��
��» ��
����
�'
��� �� 

��
�!��� %
�%
����� ������ ��� ��
���%���& ����$
�� C3_5, �
 25 ��
�!����� 

%
�%
��
�, ��������& ������ 1833.189498 �m, ��� 13 ���
�� %����$%���� � 

*�!���� ���������
�� ��� ��
���%��#� ����$
�� �
 «����» � «�&��
��» 

��
�!��� %
�%
����� ������ ���
��� �
 ��� �������$����� ��� �
���#� ��� �#%��� 

��� �
�
�� �&��� .hoc ��� ����������&� ��� �
���� ��
�!��� %
�%
����� ������, �
 

����� ��� ��%�������&� ����» � «�&��
��» ��
�!��� %
�%
����� ������. \�
���, 


��������� �� �
����������� �
�
�� ��� ��� ����� *�!���� �����
$����� ��� 

��
!������� ()�. 2.1.2 \�
���� D�
!������#� ���������
�#�). 

2.5 ����������� D�
!������#� 	�
����
��  

 6� �#��, �$�
 %
�%
����� ��$%��, ��� �$�
 ����� ��� $+��� 

�����
����
&
��� ��� ��� �����%
��� ����� ��� �

�)$���� �
������#�
�� 

NEURON. ��������, �� ���
�!�
�
� ��� �����#���� ��� �� �
��
���� 
���� �� 

����� L (�
 �m) ��� � %�$�
�
�� d (�
 �m). (�� ��� ���������� ��� ����� ��� ��� 

�$�
 
����
��� �������� �
��������
���� � 
+�� �&���: 

��� � ��� ���	
�
 

���� ��� 
���� � ����� (�
 �m3) ��� �������� i, �� �� ����� (�
 �m) ��� �������� i, 

��� �� � %�$�
�
�� (�
 �m) ��� �������� i. 
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3. D��� ��
��
����� D���� 

 6� ��
��
����� ����� �$�
 %
�%
�����& ��$%��, �
��&��
� ��� ��� 

�������������� ��� !�����& ��� ������ �� �
 ��� ��
��
����� ����

$ ��� 

%
�%
��� ��, ��� %��
��� ��� ��� �&��: 

�� � ���
��
�  

���� �� 
���� � ��
��
����� ����

$ ��� %
�%
��� i,��� 
���� � %�$�
�
�� ��� 

%
�%
��� i, 
� 
���� � ��������� ��� �
�)
$��� ��� 
� 
���� � 
�%������
��� 

���������. 6� ��
��
����� ����� ELi �$�
 %
�%
��� i, %��
��� ��� ��� �&��: 

��� � ���� 

���� ELi 
���� �� ��
��
����� ����� �$�
 %
�%
��� i, �� 
���� � ��
��
����� ����

$ 

��� %
�%
��� i, ��� �� �� !����� ����� �$�
 %
�%
��� i. 6� ���
��� ELi ��� 

�
��&��
� 
���� ��
�� %����$�
��. 6� ���� ��
��
����� ����� MEL (Mean 

Electronic Length-MEL), �!�
$ ������
� �� %
�%
����� ������ ��� 
���� � ����� 

�
�� ��� 
����
��� ��
��
����#� ���#� ��� %
�%
��#� ���, %���%�: 

��� � �� � ���
�

���
 

 ���� MEL 
���� �� ���� ��
��
����� �����, n �� �&���� ��� %
�%
��#� i, ��� ��� 
�� ��
��
����� ����� �$�
 %
�%
��� i.    

4. 9��!����$ Q�
����
�����$ 	�
���%��#� >���$
��-D������� 

 6� )��!����$ ��
����
�����$ ��� �

����)$���� �� �
�
#�
�-�������, 
���� 

�� �����$ ��� ��
���%��#� ����$
�� ��� ���)$%�� V ��� �
��
�������� !����&. 

\���, ��� �� ��
���%��$ �&���
�-������� ����� ��� �%�� ��������, �� �
�� ��� �&��, 

�������� ��� �����������, ���� ��� �����#� �������#� ��� 
�

�����#� 

�%������� ���� (Sidiropoulou K et al., submitted).  
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4.1 	�������� @%�����
�     

 k�� �� ��
���%��$ �&���
�-������� ����� ��� �%�� 
�%������
��� 

��������� 
���� Ra = 210 �.cm, 
�%��� �
�)
����� ��
��������� �
 ���� ��� �� 

�#�� 1.2 μF.cm-2 , ��� ��� ���� %
�%
��
� 2.0 μF.cm-2. � ��������� ��� �
�)
$��� 

Rm, %
� 
���� �������
!�, ���$ 
�%��� ��� �$�
 
����
��� %
�%
���. 6� %������� 

�

���� ��� ����� ���� �
�
#�
� 
���� ��� -66 mV.       

4.2 ��

������� @%�����
� 

�� 
�

������� �%�����
� ��� ��
���%��#� ����$
��-�������� 

�

����)$���� ��� 
+��: %&� �&���� 

��$��� Na+ �&��� Hodgkin–Huxley 

(��
�%���: INaf, ��� ���
��� INap), �
�� ����
+�
�#�
�� 

&���� K+ ( IKdr, IA, ID), ��� 

���& Ca++ ��� ����
+�
�#�
�� 

&�� K+ (IfAHP), ��� �
�� 
+�
�#�
�� ��� Ca++ 



&�� K+ (IsAHP), ��� 
�

������&�
�� ��� ��

������ �� 
�%��� ���������� 

&�� 

(Ih), ��� ������&-�$��� 
�

������&�
��� 

&�� Ca++ (IcaT), �

�� �&���� 

��$��� 

Ca++ ��� ����
+�
�#�
��� 

��$��� Ca++ (IcaN; IcaR; IcaL), ��� �� 
+�
�#�
�� ��� 

Ca++ �� 
���
����� ���������� 

&�� (CAN). �� ����������� 
+��#�
�� ��� �
�'��� 

�� %��!�

���$ ����
+�
�#�
�� 

&���� ��)
����� (IcaN; IcaR; IcaL, ICaT). , IsAHP, IA 

��� Ih 
���� ����� ��� �

��
$!����� ��� ���� Poirazi et al., 2003 (Poirazi P et al., 

2003). �� ����������� 
+��#�
�� ��� �
�'��� �� IKdr, ID, IfAHP, INap ��� INaf 
���� 

����� ��� �

��
$!����� ��� ���� Durstewitz and Gabriel, 2007 (Durstewitz D and 

Gabriel T, 2007). ��������, �

����)$������ ����

� ��������$ 

&���� ��: 

AMPA, NMDA, GABA-A and GABA-B, �
 ��� 
+��#�
�� ���� �� �

��
$!����� 

��� ���� Poirazi et al., 2003 (Poirazi P et al., 2003). 

5. 	
�������� T���

���  

(�� ��� %���

�� ��� ��
���%��#� ����$
�� ��� ��� �����
�!� ��� 

%������#� 
�

�
��� ���� ��������&���� %&� �
��������, �� ����� �
�������&���� 

�&�!��� �
 ��� ��$��
� ��� �$�
 �
�
�������� %��%�������. 6� �
�������� ���$ 


���� � �
��������� �
������ ��������� ����

�& 

&�����, ��� � �
��������� 

���������� %���

���. �� �
������#�
�� �������� ��� �

�)$���� ��� NEURON, 

��� 
��
��&���� �
 %��������� Xeon. � 
�
+

����� ��� ��������
!#� ���
��� �
 

�

�)$���� IgorPro (Wavemetrics, Inc.) � �
 �

�)$���� Matlab (MathWorks, Inc).        
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5.1 	
��������� 6
������ >�������� =���

�& �
&�����  

=�� �

�)$���� NEURON � �
��������� �
������ ��������� ����

�& 



&����� ���������
� ���� %�

����� IClamp. >��$ ��� %��%������ ���� 

�
������#�
��� � 
������� 
��� ��
��
�%��� ��� ���� ��� �#�����, ��� ��� 

�����
�!� ��� ��
��
���� %
����
������� ��� �
�
#��� ��$���� ��� ��
���� 

%��!�
�� 


����$��� 

&�����. 6� �
������ ��� %�

������ IClamp 
���� �� 
+��: 

(1) del, ��� �
�'
� �� �
����� ���
�� ��� 
�������� 

&�����, ���!�
��$ �
 ��� 

��%
���� ������ ���
+�� ��� �
�
$�����, (2) dur, ��� �
�'
� ��� �
����� %�$
�
�� 

��� 


��������, ��� (3) amp, ��� �
�'
� �� ��$��� ��� 


��������. =
 ��
� ��� 

�
������#�
�� �
������ ��������� ����

�& 

&�����, �� ����� ��� �
���$��� ��� 

%�

������ IClamp 
���� del=100ms, dur=500ms 
�# �� amp %��!�

� ��$���� �
 �� 

�
�
������� %��%������. 

5.1.1 >����
�!� =�
%��� ��!�
����� 	�
���%��#� >���$
�� �
 ��� ����������� 

���� D�
!������ 

 D
�$ ��� *�!���� ���������
�� ��� ������
������ �����
���� %���� ��� 

��
���%��#� ����$
��-�������� ()�. 2.2. ��!���� ���������
�� ������
������ 

>����
���� T����) �����
$!
��� � �
��)��� ��� %������� �
�)
$��� ����, 

�
��������#���� ��� %�

����� IClamp �
 �� �
���� amp �� ������
��� �
 

%��%����$ )����� ��� �$+�� 0.05nA, ��� -0.2n� ��� 0.2nA (� ���
� �� %�����
���
� 

%������� 
�

�
���).  

5.1.2 >����
�!� =�
%��� ��!�
����� 	�
���%��#� >���$
�� �
 T�$!�

� 6���� 

��� ������������ ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %��&��� K+ 

 (�� ��� 
+����� ��� 
��%
���� ��� ������������ ��� 
�

������&�
��� ��� 

Ca++ %��&��� K+, �
���������&���� �� ��
���%��$ �&���
�-������� �
 !���������� 

��
!������ ()�. 2.2. ��!���� ���������
�� ������
������ >����
���� T����) 

��� �����
$!
��� � �
��)��� ��� %������� �
�)
$��� ����, �
��������#���� ��� 

%�

������ IClamp �
 �� �
���� amp �� ������
��� ��� 0.1n� ���
� �� 

%�����
���
� %������� 
�

�
���. � �����
�!� ���
��� �
 �
������ ����������� 

���$ 10 !�
��, ���$ �� 1/3 ��� ���$ �� �����. 
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5.1.3 >����
�!� =�
%��� ��!�
����� 	�
���%��#� >���$
�� �
 =#�� D���� 

k���� 

 D
�$ ��� *�!���� ���������
�� ��� �����
���� %���� ��� ��
���%��#� 

����$
��-�������� �
 ��� �#�� ����� ����� ()�. 2.3 ��!���� ���������
�� 

	�
���%��#� >���$
�� �
 =#�� D���� k����) �����
$!
��� � �
��)��� ��� 

%������� �
�)
$��� ����, �
��������#���� ��� %�

������ IClamp �
 �� �
���� 

amp �� ������
��� �
 %��%����$ )����� ��� �$+�� 0.05nA, ��� 0.1n� ��� 0.2nA(� 

���
� �� %�����
���
� %������� 
�

�
���). 

5.1.4 >����
�!� =�
%��� ��!�
����� 	�
���%��#� >���$
�� �
 =#�� D���� 

k����, ��� �
 ��� «����» � ��� «=&��
��» >�
�!��� T
�%
����� 	����� 

D
�$ ��� *�!���� ���������
�� ��� �����
���� %���� ��� ��
���%��#� 

����$
��-�������� �
 ��� �#�� ����� �����, ��� �
 ��� «����» � ��� «�&��
��» 

��
�!��� %
�%
����� ������ ()�. 2.4. ��!���� ���������
�� 	�
���%��#� 

>���$
�� �
 =#�� D���� k����, ��� �
 ��� «����» � ��� «=&��
��» >�
�!��� 

T
�%
����� 	�����) �����
$!
��� � �
��)��� ��� %������� �
�)
$��� ����, 

�
��������#���� ��� %�

������ IClamp �
 �� �
���� amp �� ������
��� �
 

%��%����$ )����� ��� �$+�� 0.05nA, ��� 0.1n� ��� 0.4nA. 

5.1.5 >����
�!� ��� �
&����� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %��&��� K+ 

Q
���������&���� �� ��
���%��$ �&���
�-������� �
 ��� �#�� ����� ����� 

()�. 2.3 ��!���� ���������
�� 	�
���%��#� >���$
�� �
 =#�� D���� k����) 

��� �����
$!
��� �� 

&�� ��� $�
��� ��� ���� ��� Ca++ 
+�
�#�
���� %��&���� 

K+, �
��������#���� ��� %�

����� IClamp �
 �� �
���� amp=0.1n� ��� �
 

�
������ ��� ����������� ��� 
�

������&�
��� ��� Ca++ %��&��� K+ ���$ 10 

!�
��. 6� %
%����� 
�
+

�$'����� �
 �

�)$���� Matlab (MathWorks, Inc) ���� 

�������'
��� � ������� ���� ��� 

&����� ��� $���� ����� �� %������.  

5.2 	
��������� =��������� T���

��� 

 =�� �
�������� (Poirazi P et al., 2003) ��� �
���������� ���������� 

%���

���, ��� 
!�
��'
���, �
���������&���� �� ��
���%��$ �&���
�-������� �
 

�#�� ����� �����, ��� �
 ��� «����» ��
�!��� %
�%
����� ������. � �
��������� 

���������� %���

��� �!�
$ ���� ���� )�����&� %
�%
��
� ��� �����
$!����� �� 

�������$ %������$ 
�

�
���. � %���

�� ���
��� �
 ������
��� 
�

�������� 

%��!�

����& �
����& ���$*
�� (��� 15 ��� 45, �
���������� 5 ���$*
�� �$�
 

~ 27 ~ 



����� ��� !�"���� 

!�
$), �
 ������ 
������ )����#� %
�%
��#� ��� 10 
������*
��. 6� 

������ ��� 

%��
��� 
���� 2 ������ ��� 50Hz. � �
�
������� %��%������ �
���������
���� ��� 

�������� 

��$��� iNMDA �
�� iAMPA 1:1 ��� 2:1. 

5.3 >�����
�������� =�
%��� ��!�
����� 

 � ������
�������� ��� ��
%��� 
�!�
����� ��� ��
���%��#� ����$
��, ��� 

��
$������ ��� �� �
�������� %���

���, )���'
��� ���� ������
�������� ��� 

Yang et al., 1996  (Yang CR et al., 1996). �
�'����� ����


�� ��
��
�!����������� 

������
�
�, �
 ��� �������
� ����������
� ���� ��
��
�!���������� 

������
�������� ���$ Yang et al., 1996 (Yang CR et al., 1996): (1) RS1 (Regular 

Spiking 1-RS1), ��� ���������
� ���� ������
�� RS, (2) RS2 (Regular Spiking 2-

RS2), ��� ���������
� ���� ������
�� IM, (3) IB (Intrinsic Bursting-IB) ��� 

���������
� ���� ������
�� @9, ��� (4) OB (Oscillatory Bursting-�9), ��� 

���������
� ���� ������
�� ROB ()�. ��������, 2.4 =��%�� E�!�
�����)  

6. =��������� ��$���� 

 � ���������� ��$���� ��� %
%������ ���
���, 
��
 �
 ��� )���
�� ��� 

���������& R (R Development Core Team, 2010), 
��
 �
 �� ��������� Matlab 

(MathWorks, Inc), 
��
 �
 �� �
��
����  Microsoft Excel (Microsoft, Co),  

6.1 ��$���� T���&������ 

 � ��$���� %���&������ ����
�
� ����%� ��$����� %
%������, � ����� 

�
��������
���� ��� �� �&��
��� ��� ����� ����#� �������#�. 9���'
��� ���� 

�&��
��� �
��)��������� ���� �
��+& ��� �������#�, ��� ��� ��� 
���

��� ��� 

�������#�. �� � �
��)�������� �
��+& ��� �������#� 
���� �

���� ��� �
 �� 

�
��)�������� ��� 
���

��� ��� �������#�, ���
 ���
��� � ��
�%��� ��� 

����
���, ��� %
� ��$
�
� %��!�
$ �
��+& ��� ����� ��� �������#�. �� � 

�
��)�������� �
��+& ��� �������#� 
���� �
���&�

� ��� �� �
��)�������� ��� 


���

��� ��� �������#�, ���
 ���
��� � ��
�%��� ��� ����
���, ��� �� ����� ��� 

�������#� 
���� %�$!�
�� �
��+& ����.  

 	
�� ��� ��$���� ��� %���&������, 
!�
��'
��� � ��
���� ����� 

�
���
����� Kolmogorov-Smirnov, ��� �� %��������
�, �� �� ��������� ��� 

%
%������ 
���� ���)���� μ
 ��� ��������. 6� ����
������� %
������ �� �������� 

�������� ��� �������#� ��� %
%������, ����
 �������
���� � �� ��
��
�
��� 

��$���� %���&������ Kruskal-Wallis. >�� �� %�� ����&�
�� �
����������&���� ��� 
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����� ��� !�"���� 

��������� �

�)$���� R (R Development Core Team, 2010). �� 
������ ��� 


!�
��'����� 
���� � ks.test, ��� ��� ��
��� Kolmogorov-Smirnov, ��� � kruskal.test, 

��� ��� ��
��� Kruskal-Wallis.       

6.2 T�������� t 

 � ��
���� t 
���� ��� ���������� %�������� ��������������, ��� 
+
�$'
� �� 

%&� %
������ %
%������ 
���� %����� �� �
��
������ ��� ��� �%�� �������� ��� �� 

��$
�
� ������� ��$�
�� ���� ���
� ����� ����. � %�������� t �
���������
���� �
 

��� )���
�� ��� �
��
$������ Microsoft Excel (Microsoft, Co). � 
����� ��� 

���������
� ���� %�������� t 
���� � 6TEST ��� �� �
������ ��� 
���� �� 
+��: (1) 

Array1, ��� 
���� � �
#�� �
�
$ %
%������ ��� 
+
�$'�����, (2) Array2, ��� 
���� � 

%
&�

� �
�
$ %
%������ ��� 
+
�$'�����, (3) Tails, ��� ����
�'
� �� � �������� 

�� 
���� ������
�
� � %���
�
�, ��� (4) Type, ��� �
�'
� �� 
�%�� ��� %��������� t. 

=��� ��
�&�� �
����, �� ����� 
���� ��� �� �
���� Tails=2, ��� ���������
� �
 

%���
�
� ��������, ��� ��� �� �
���� Type=3, ��� ���������
� �
 %
������ �
 $���� 

%���&�����.    

6.3 ���%������� T
%������ 

 (�� ��� ���%������� ��� %
%������ ��� ��� 
&

�� ��� �����#� 

����
����#� ���� �
���������&���� %&� ����%��, �� %
�%
��
$����� ��� � ���� k-

����� �����. >�� �� %&� ����&�
�� �
����������&���� ��� �
����
���� �

�)$���� 

Matlab (MathWorks, Inc). 

6.3.1 T
�%
��
$����� 

 6� %
�%
��
$����� 
���� �� ������
��� ��� �

�
����� ���$��+�� ���� 

�
�
$� %
%������ �
 ��$%
�. >$�
 ��$%�, ��� � ��������� ��� �
 ��� �������
�, 

��
�����'
��� ��� ��� ��
!� 
��� �
������& �������%���& %���
$������. � 

�

$
���� 
���� ����
���
%�, �
 ��� ��$%
� ��� 
��� 
����%��, �� 
������&���� �
 

��� �
���&�

� ��$%� ��� ������ 
���
�� 
���
%�. 6� &*��, ��� ����� ��
� ���
� � 

�&�%
�� �
��+& %&� ��$%��, �����
����
&
� ��� ��� �
��+& ���� ��������. \���, 

� ���$������ )����� ���%�������� ���

� �� ���!�����
� ��$���� �
 �� ��� 


+����� '�����.  

6.3.1.1 >������������� T
%������ 

� �
�$�� %��!�
$ ���� �$+� �
������ ��� �������� ���#� ��� %
%������ 


��)$�
� ��� ������� ���� �
 ����� �������, ��� ��� ���&�

� �&��
��� ����. (� 
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����� ��� !�"���� 

���� ��� ����, �
�� ��� ���%������� ��� %
%������, �
 ��� ��$���� ��� 

%
�
��
���$��� ���
��� �������������� ���� �
 ������� 0-1, �
 ��� ��
��$�� 

����%�: 

�� � � � �������� � ���� 

���� v� 
���� � ���� ��� %
%������ �
�$ ��� ��������������, v 
���� � ���� ��� 

%
%������ �
�� ��� ��������������, � !" 
���� � 
�$����� ���� ��� ��������& ��� 

����
� �� %
%�����, ��� �#$" 
���� � ������� ���� ��� ��������& ��� ����
� �� 

%
%�����.  

6.3.1.2 >�����
�� T
�%
��
���$��� 

=�� �

�)$���� ��� Matlab (MathWorks, Inc), �� %
�%
��
$����� 

��
$������ ��� ��� ���������� �
����
��� dendrogram. 6� �
������ ��� 

�
����
���� dendrogram 
���� �� 
+��: (1) pdist, ��� �������'
� ��� ���������� 

�������� �
��+& ��� %
%������ ��� 
��$������ ��� ���%������� ���, (2) linkage, 

��� %�����
�
� �� %
�%
��
����, �&�!��� �
 �� %
%����� ��� ��
$�
� �� �
���� 

pdist. =��� ��
�&�� �
����, �� ����� ��� �
����
���� dendrogram ��� 

�
���������&���� 
���� ��� �� �
���� pdist, � ����%�� euclidean, ��� �������'
� ��� 


���
�%
�� �������� �
��+& ��� %
%������, ��� ��� �� �
���� linkage, � ����%�� 

single, ��� ������
�$'
� ��� %
�%
��
���� �
 )$�� ��� ���
��

� �������� ��� 

%
%������ ��� ��
$�
� �� �
���� pdist. 

6.3.2 ����
����� k-����� ����� 

 � ����
����� k-����� ����� 
���� ��� %���

���� ����%�� ���%��������, ��� 

�
 �����
�� �
 ��� �

�
���� ���$��+�, � ���%������� ��� %
%������ ���
��� �
 

��� ���� 
���
%� ��$%��. >��$ ���� ��� ���$��+�, �� ��
���
��
�� ��� %
%������ 

�����
����'����� ��� %���&����� ��� %�����
��&� ��� �#
�, ��� %����
�'����� 

���$ �
��� ������, #��
 �� %
%����� ��� ���� ��$%�� �� 
���� ��� ��� ����$ ���
��� 

�
��+& ����. ��� ��� ��� ���
�$ ���
��� ��� �� %
%����� ��� $���� ��$%��. 

�
���$, ���
��� � %����
����� �
 k �&����, ��� � �
����� ���� �
�'
��� ��� �
��. 


��
 ������ 
��
 �
��������#���� ���������$ %
%�����. =�� �����
�� �������'
��� 

�� �
���� � �� �
��
�
�%�� ��� �$�
 �������, ��� ������
���� ���� %����
�����, 

#��
 �� �$�
 ���
�� �� ��
��'
��� �
 �� ��������

� �
��
�
�%��. \�
���, �� 

�
��
�
�%� 
����`������'����� ��� ��� ��
� ��$%
�, ��� 
�������)$������ �� %�� 
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����� ��� !�"���� 
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)�����, ������ �� ���
�� %
� ���
�&� �� ���$+��� ��$%
� (� 
���������$ �� 

�
��
�
�%� ��
������� ��
�$)����). 6� ����
������� ��� ��$����� �
 ��� 

����
���� k-����� �����, ���
�&� �� ��
��������&� �
 �� %�$�
���� silhouette. 6� 

%�$�
���� �
��������
� ��� ��� 
&
�� ���#� ��� -1 ��� +1, �
 ��� ����
� 

��
����
�'
� ���� ����$ 
���� ��� %
%����� ���� ��$%� ��� ��
� ���%������
�. 

\���, %
%����� �
 ����� ����$ ��� +1, ������� ���& ��� ��� �
�������� ��$%
�, 

%
%����� �
 ����� ����$ ��� 0, %
� ���
�&� �� ���������&� �
 ��
�)
�� ���� ��� � 

���� $��� ��$%�, ��� %
%����� �
 ����� ����$ ��� -1, 
���� ������� �� ����� 

��������
� ���� �$��� ��$%�. 

=�� �

�)$���� ��� Matlab (MathWorks, Inc), � ����
����� k-����� �����  

��
$�
��� ��� ��� ���������� �
����
��� kmeans. 6� �
������ ��� �
����
���� 

kmeans 
���� �� 
+��: (1) k. ��� �
�'
� ��� �
���� �
���� ��� ��$%��, ��� (2) 

distance, ��� �
�'
� ��� �
��� ��� �� ���������
� � �������� ��� %������$��� ��� 

%
%������ ���� �#
�. =��� ��
�&�� �
����, �� ����� ��� �
����
���� kmeans ��� 

�
���������&���� 
���� ��� �� �
���� k, 2,3,4,5,6,7, %��%����$, ��� ��� �� �
���� 

distance, � ����%�� sqEuclidean, ��� �������'
� �� �
�
$���� ��� 
���
�%
��� 

���������, �
 �$�
 �
��
�
�%�� �� 
���� � ���� ���� ��� ���
��� �$�
 ��$%��. 6� 

����
������� ��� ��$�����, ��
�����'����� %���
�������$ �
 ��� �
��� ��� 


������ silhouette. 6� �
������ ��� �
����
���� silhouette 
���� �� 
+��: (1) Q, ��� 

�
�'
� �� %
%����� �
�� ���%�������, (2) clust, ��� �
�'
� ��� ����%� 

���%�������� ��� (3) distance, ��� �
�'
� ��� ���
��� ��������� ��� 

�
��������
���� ��� ��� ���%�������. =��� ��
�&�� �
����, �� ����� ��� 

�
����
���� silhouette ��� �� �
���� Q, 
���� �� ��� 
+����� %
%�����, ��� �� �
���� 

clust, 
���� � �
����
��� kmeans, ��� ��� �� �
���� distance, � ����%�� sqEuclidean, 

��� �������'
� �� �
�
$���� ��� 
���
�%
��� ���������.     
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#$���������� 

III. $����������� 
 =��� ��
�&�� 

�����, �
���������&���� 56 *�!���$ ���������
�������� 

��
���%���� �
�
#�
� ��� ���)$%�� V, ��� �
��
������ ��� �o� mPFC ��� 

�
��
���� (Bergstrom HC et al., 2008). =��� ��
�������� ��� *�!���#� 

�����
���$�
�� ��� �
�
#���, %
� ��
� ���������
����
� �� �+����� ����� ��� 

����$
��. (�� ��� ���&�

� %����� �
��������� ��� ��
���%��#� �
�
#���, 

�
�����
��� � �%��� $+����, ��� �
��
�
��� ��� ���� �
�
#�� ��� ��$%�� ��� 56 

��
���%��#� ����$
��. D
�$ ��� ��� ���� ��� �
������, 
���
+
�$'����� �� 

�����&
��
� *�!����� �����
���$�
�� ��� ��� ���� �
�
#�
�, ��� �!�& 


��)
)��#�
��� � ����� ���%
�������� ���� ��� �����
��#� ����$��� �
��+& 

����, �������
� � �
�
������� %��%������, ��� ��
�'
��� �
 %&� !$�
��. 6� �
�
��$ 

�&���
�, ��$���� �
 ��� ��$��
� ��� �$�
 �
�
$�����, 
�

������&���� 
��
 ��� 

�#�� �
 �
��������� �
������ ��������� ����

�& 

&�����, 
��
 ���$ ����� ��� 

)�����& %
�%
�����& ��������� �
 ������ �
��������� ���������& �������. � 

�
���
���
������� !$�� 
���� �
����

�� �

��
�!� ��� 
����
��� ��
!������#� 

��
����
�����#� ��� �
�
#��� ��� ����
������ ����, �
 �� ���%�� 
�!�
����� 

����, 
!�
��'����� �
��������� �
������ ��������� ����

�& 

&�����  =��� 


���
�� !$��, 
+
�$'����� �$���� ��
����
�����$ ��� 
�������� ��� �
����
���� 

��� ��� 
�

�������� ��� ��������#� ��������#� (AMPA ��� NMDA ���%��
��), 

�����$ ����� %
�%
��
�, ��� )����$ %
�%
����$ ��������, 
!�
��'����� ������ 

�
��������� ���������& �������.  

1. D�
!������� ��$���� ��� D
���� =�
%��� ��!�
����� 

(�� ��� �
���� ��� 
��%
���� ��� ��
!������� ��� ���%�� ��
�%������, 

�
��
��� �������� �� 
+
����
� � 
��%
��� �$�
 
����
��� %���

������� ��� 

����$
�� +
��
���$. �
���$, ����&
��� � 
��%
��� ��� ��
!������#� 

��
����
�����#� ��� �#�����, ��� ��
��� ��� %
�%
����#� ��
��$���. � ��$����, 

%
� �

����)$�
� ��� ��� $+��� ��� ����$
��, ������ 
���� � �%��� ���� ����
������ 

��
��*�!��, ����
 �
�

����, ��� � �����%����
 
�%
���
�� 
��%
��� ��� �� 
���� 

����� ��� ��� �� �&���
�.  
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#$���������� 

1.1 >����
�!� D�
!������#� Q�
����
�����#� ��� =�
%��� ��!�
����� 

6� ��
���%��$ �&���
� ����&����� �
����

#� ��� �� ��
!������$ 

��
����
�����$ ��� 
����
��� ����$��� ����. \���, ��� �� ������ ��� ���$ 

�����
$!�����, �� ����� ��� � %�$�
�
�� ��� �#�����, �� ����� ��� � %�$�
�
�� 

��� �$�
 %
�%
���, ��� �������'
��� �� �������� %
�%
����� �����, ���� ��� 

��
�!���, ��� ��� ��� )����� %
�%
����� ������. D
 )$��, ���$ �������'
��� �� 


�)�%�� ��� 
��!$�
��� ��� �#����� ��� ��� �$�
 %
�%
���, ���$ ��� �� �������� 


�)�%� ��� ��
�!���� ��� )����#� %
�%
����#� ��
��$���, ��� ��� �$�
 �
�
#�� 

()�. ����$ ��� D���%��, 2.5 ����������� D�
!������#� 	�
����
��). =�� 

%
�%
����$ �������� �����
$!�����, 
�������, � ��������� �
����� ��� ���
��� 

%����$%���� ��� %
�%
����#� ��$%��, ���$ ��� � ����
�
����� ���%
�������� ��� 

�$�
 %
�%
�����& ���������. \���, � �$�
 %
�%
���� �����$��
��� ��$���� �
 ��� 

�$+� ��� ���
��� %����$%����, ��� ���� 
�!&
���. �� 
�!&
��� ��
��
��� ��� �� 

�#�� ��
����
�'
��� �
��������. \��� �
�������� %
�%
���� %�����%�'
��� �
 %&� 

%
��

����
��, �$�
 %
��

������ �
 %&� �
������
�� ��� �&�� �$�
 
+��. ������, 

�����
$!
��� ��� � �������� ��� �� �#�� ��� �$�
 %
�%
���. ���

��� ����� ��� 

��$����� 
���� � %�����
��� ���� )$��� ��
!������#� %
%������, ���
������ ��� 

��� %�
+����� ��� ��������� �
����� ()�. 	��$��� 1, 	������ 3 ��� 	�
$
����). 

��	�� 
�������(�m) 


�
������ 
�������(�m) 

!����� 
���	�
����� 

"���	�� 
��������	�� 
��������� 

!�����	� 
��	�� 

��������� 
"���	�� 

��������	�� 
���������(�m) 

!����� 
���	�
����� 

	�������� 
��������	�� 
��������� 

!�����	� 
��	�� 

��������� 
	�������� 
��������	�� 

���������(�m) 

��������	� 
	������ 

0-2 11.59 11.85 12 1285.15 6 843.75 
0-2a 12.39 9.90 14 1519.03 5 776.77 
0-2b 8.69 9.77 16 1436.05 9 1203.06 
0-2c 10.69 8.09 15 1565.07 7 1029.74 
30-3 15.66 9.61 20 1474.98 10 779.23 

30-3a 9.07 7.85 13 900.05 5 697.22 
30-3b 70.87 10.95 11 982.95 6 931.51 
33-3 13.69 11.12 19 1678.99 6 812.74 
35-2 8.94 10.80 24 1663.20 6 1025.88 
35-3 9.46 9.30 18 1359.91 7 728.05 

35-3a 9.85 8.68 22 1520.29 6 785.07 
36-4 9.19 11.98 19 1516.94 1 500.11 

36-4a 12.39 9.60 20 1886.84 7 1154.74 
36-4b 12.90 10.47 24 1800.77 12 1392.82 
37-3 13.21 11.41 17 2220.95 11 1475.55 
37-4 11.17 9.51 13 1242.18 10 1437.46 

37-4a 10.41 9.88 21 1590.78 8 861.59 
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39-4a 8.80 8.28 15 1629.89 9 1703.11 
39-5 8.49 10.02 14 1604.45 5 684.03 
45-3 10.27 10.04 21 2721.07 11 1459.62 

45-3a 13.73 9.43 14 1380.98 7 1009.57 
45-4 8.66 8.08 10 1138.63 7 828.34 

47-2a 10.90 11.23 8 958.09 10 1258.51 
47-2b 9.78 8.89 11 1146.26 6 812.67 

47-3-hf 9.15 10.64 27 2601.08 6 1077.40 
48-3a 20.03 10.67 8 509.91 4 650.32 
48-3b 9.86 7.66 10 925.32 7 679.25 
48-3c 11.58 10.30 18 1316.03 2 272.14 
48-3d 9.06 7.96 19 1751.44 12 1177.54 
48-4 16.80 9.96 14 913.67 7 824.29 

A5-1B2 15.83 10.42 18 1564.46 7 1139.95 
C3_4 12.41 12.07 15 1000.05 15 1585.65 
C3_5 10.63 11.27 12 1065.02 13 1833.19 
C3_6 14.21 10.94 16 1994.43 2 383.11 

G3-1B2 16.78 11.14 16 1456.77 8 1036.42 
G4_1 14.70 11.21 14 995.26 12 1450.56 
G4_2 10.41 7.49 15 1364.63 14 1511.49 
h-2 8.89 8.22 8 651.38 5 810.10 
h-2a 11.15 7.70 15 1633.43 7 745.79 
h-2b 14.09 6.58 12 1146.84 10 1690.22 
H2-3 9.25 10.15 13 1292.77 13 1646.94 

j-2 9.87 6.99 16 1371.55 10 1057.84 
j-3 10.08 8.07 21 2204.32 5 953.52 

j-3a 15.33 9.32 15 1688.67 6 951.11 
J3 15.00 13.38 8 864.08 4 919.82 
L-2 10.23 8.74 24 2071.41 8 1035.17 

L-2a 10.48 10.88 15 1129.50 3 459.13 
L-2b 12.43 10.27 12 941.91 8 666.54 
n-3 9.29 11.22 13 1268.45 8 1019.95 
n-3a 13.51 9.29 16 1267.31 7 912.47 
n-3b 11.35 8.75 8 644.37 9 1244.77 
q-3 9.58 7.49 13 1018.80 2 309.36 
q-3a 8.43 7.34 9 804.42 7 952.98 
q-3b 9.75 9.50 13 1458.43 2 626.98 
q-4 19.34 13.01 10 1416.27 10 491.68 
q-4a 14.70 11.21 9 644.34 9 1150.04 

%���	�� 1��!��	�������	�� ����	�� ���������	�� #���	�������	��. 	�
������� ��� ��
���

�� 
��
!������#� ��
����
�����#� ��� �$�
 ��
���%��� �&���
� 

����
��, )��� �
�$ ��� ��
!������� ��$���� 
���� � ��+������� ��� 

��
���%��#� ����$
�� �
 )$�� �� ���%�� 
�!�
����� ����. (�� �� ����� 


!�
��'
��� �
��������� �
������ ��������� ����

�& 

&����� ()�. ����$ ��� 

D���%��, 5.1.1 >����
�!� =�
%��� ��!�
����� 	�
���%��#� >���$
�� �
 ��� 
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����������� ���� D�
!������). 	�
���

���� �� ��
�'����� �� �&���
� �
 �

�� 

��������&�, RS1 (n=52), RS2 (n=3) ��� IB (n=1) ()�. ������ 1 ��� 	������ 2), 

%
%����� ��� ���!���&�, ���$ ��� ��� ������$ ����, �
 ��� �
���� ��� Yang et al, 

1996 (Yang CR et al., 1996) ()�. ��������, ������ 5, ��� ����$ ��� D���%��, 5.3 

>�����
�������� =�
%��� E�!�
�����). D
 ��� ��
��$�� �
�
�������� %��%�����
�, 

%�%
��� ��� �
#�� 
����� ��� �� ��
!������$ ��� ��
��
�!���������$ 

��
����
�����$ ��� ��
���%��#� ����$
�� ��� �
�
��&����.  

��	
�� 6 $���	
 �#���� �	�������� ��� ��������	�� 	���
���. (�) >�������
!� ��
%��� 

�!�
����� RS1 (��
���%��� �&���
� 0-2a) ()) >�������
!� ��
%��� 
�!�
����� RS2. (��
���%��� 
�&���
� 48-3a). =��� ��
$�
��, ��
�����'
��� � �
�
�������� (�) >�������
!� ��
%��� 

�!�
����� IB (��
���%��� �&���
� C3_4) (RS1: Regular Spiking 1, RS2: Regular Spiking 2, IB: 
Intrinsic Bursting) 

1.2 ���%
��� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %��&��� >+ ��� =��%�� ��!�
����� 

>��$ ��� %�$
�
�� 
��� %�������& 
�

�
���, �������� %�$!�
� 

����
+�
�#�
�� ���$���, �
��+& ���#� ��� Ca++ 
+�
�#�
�� ���$��� K+, �� ����� 


�

������&����  ���� ��� 
��
��� ������ Ca++. =����
�� ����&, 
���� �� �������
� 

��� 
������� ��� %�������& 
�

�
���, ��� ��

������ (�
���

������, After 

Hyperpolarization-AHP) ��� �����
���� �
�)
$���, ��� ������$ �����

� ������ 

��� %�����
��� 
��� ���� %�������& 
�

�
���. ��$���� �
 ��� �
����� %�$
�
�� ��� 

�
���

�������, %���
��
��� �
: (1) �
���
� (fast-Hyperpolarization-fAHP), (2) 

�
���� (medium-Hyperpolarization-mAHP), ��� (3) �
�� (slow-Hyperpolarization-
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sAHP). =�� �
�
��$ �&���
� 
�����'����� Ca++ 
+�
�#�
�� ���$��� K+ ��� 


������� ��� ��� %�$
�
�� ��� �
���

�������. 6� ���$��� ���$ %���
�������, 

��$���� �
 ��� ����������� ���� ��� ����� K+ �
  2 �&����, ���: (1) BK ���$���, 

�
 �
�$�� �����������, ���  (2) SK ���$��� �
 ���
� �����������. �� %������ BK 


������� ��� fAHP  (Cui J et al., 2009), 
�# ��  %������ SK ��� sAHP (Weatherall 

KL et al., 2010).  

� �
���� ��
!������� ��� ��
��
�!���������� ��$���� ��� ��� 
+����� 

��
���%��#� ����$
��, %
� ���%�%
� �$���� $�
�� ���������, �
��+& ��
!������� 

��� ��
%��� 
�!�
�����, ���� ��� %�����
���� ���� �
�$��� ��$%�� ��� 

�

����)$�
� �&���
� �
 ���%�� 
�!�
����� RS1 (n=52), ��� ��� ���
� � ������� 

�����
��#�
��� ��� $���� ��
�
�!���������#� ��$%�� (RS2 (n=3) ��� IB (n=1)) 

()�. 	������ 2). (� ���� �������
� �
�
���������, ���$'����� ��� 
�

������� 

�%�����
� ��� ��
���%��#� �
�
#���, ��� �� ���
�&� �� 
����&���� ��� 
��%
��� 

��� ��
!������� ��� ���%�� 
�!�
�����. ������
��� � �
���� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� 

%��&��� >+ ��� 
��&������ ��� ��� �
���
� �
���

������ (fAHP). =
 ��
���%��$ 

�&���
�, �
 �
������ ����������� ��� %������ BK, ���������
��� �
 �
�$�� 

)���� �� !�����
�� ��� sAHP, ��� 
���� ��� ������ � ���
�� %������#� 
�

�
���. 

Q
��������#���� �
��������� �
������ ��������� ����

�& 

&�����, ���$ �
 

�
������ ����������� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %������ >+ (���$��� BK) ���$ 10 

!�
��, 
�������)$�
��� � ��+������� ��� ��
���%��#� ����$
��, �
 )$�� �� 

���%�� 
�!�
����� ���� ()�. ����$ ��� D���%��, 5.1.2 >����
�!� =�
%��� 

��!�
����� 	�
���%��#� >���$
�� �
 T�$!�

� 6���� ��� ������������ ��� Ca++ 


+�
�#�
��� %��&��� K+). 	�
���

���� ��� � �
���� ������
�������� �� 

�
��)$��
��� �
 �
�$�� )���� ()�. ������ 2), ��� ������&��
��� ��� ���� ����
��� 

��������� ����$
��, �� OB ()�. ��������, ������ 5, ��� ����$ ��� D���%��, 5.3 

>�����
�������� =�
%��� ��!�
�����). ����
, �� ��� �
���� �
�
#�
� 


�����
��%��
�'����� �
 ����

�� ��
� ������
�
�, ��� RS1 (n=19), RS2 (n=23), IB 

(n=10), OB (n=4). 
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��	
�� 7 %������� ��� ��������� ������������ ��� Ca++ ����������� ������� &+ ��� �#���� 
�	��������. >$�
 ������� �����
����
&
� ��� ����������� ��� ��
���%��#� ����$
�� �
 �� 
����
�
����� ���%�� 
�!�
����� (�� �
�
��
� ��� � ��������� ��������� ���������
� ��� 100%). (�) 
	������ ��
%��� 
�!�
����� �
 !���������� ����������� Ca++ 
+�
�#�
��� %�$���� >+ ��� ��� 
�
���� ��
���%��#� ����$
��, (n=56), RS1=52, RS2=3, IB=1 ()) =��%�� 
�!�
����� �
 �
������ 
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����������� Ca++ 
+�
�#�
��� %��&��� >+ ���$ 10 !�
�� ��� ��� �
���� ��
���%��#� ����$
�� 
(n=56), RS1=19, RS2=23, IB=10, OB=4 (�) >�������
!�� ��
%��� 
�!�
����� �
 �
������ 
����������� Ca++ 
+�
�#�
��� %�$���� >+ ���$ 10 !�
�� (RS1: ��
���%��� �&���
� 45-3, RS2: 
��
���%��� �&���
� 37-4, IB: ��
���%��� �&���
� G3-1B2, OB: ��
���%��� �&���
� j-3) (RS1: 
Regular Spiking 1, RS2: Regular Spiking 2, IB: Intrinsic Bursting, OB: Oscillatory Bursting) 

��� ��� �
��)��� ��� ��
%��� 
�!�
�����, %
� ��
���

���� �$���� $�
�� 

��������� ��� �
����&�
��� ��
%��� 
�!�
�����,  �
 �� �����&
��� �$�
 �&���
��. 

(�� ��
$%
���� �� �&���
� 0-2, 37-3 ��� 37-4a, ����� ��� �� 3 �
���� ���%�� 


�!�
����� RS1, ��� � ��
����
� �� �%�� (RS1), � �
��)$��
��� �
 RS2 ��� IB 

����������. ��$���� �� �&���
�� �G4_1 ��� G4_2, ����� �
���� ���%�� 
�!�
����� 

��
����
� �� �%�� (RS2), � �
��)$��
��� �
 IB ����������. =��
�#�, �� ���%�� 


�!�
����� 
��� ����$
�� �
�$ ��� �
���� ��� 

&����� Ca++ 
+�
�#�
��� 

%��&��� >+, %
� !���
��� �� ����
��'
��� �
 ��� �����
����� 
��� ����
�
������ 

��
%��� 
�!�
����� ()�. 	������ 2). �� ��&����, �� ������
��� ���� 
���� ��� ����$ 

���� ��
��
�!���������� ������
�������� ���$ Yang et al., 1996 (Yang CR et al., 

1996) ��� ��� ���� �� ����, �� 
���
�
� �
�
�������� %��%�����
�, ���� ��
� ���
� 

�������$����� ��� �
����& �#����� �$�
 �
�
#�� �
 ���� ��� �����
����
&
� ��� 

%�$�
�� ���� �����, �
����������&���� �
 �
������ �������
��� ��� Ca++ 


+�
�#�
��� %��&��� >+ 

!#����   
�	�������� 

 
 
 

��������	� 
	������ 

$��������	� 
����������� 

Ca++ 
����������� 
������� &+ 

�������� 
����������� Ca++ 

����������� 
������� &+ 

!��� ����� 
��	�� 

«'���» 
	������� 
��������	� 

������ 

«!��*���» 
	������� 
��������	� 

������2 

0-2 RS1 RS1 RS1 RS2 OB 
0-2a RS1 RS1 RS1 RS2 OB 
0-2b RS1 RS2 RS1 RS2 OB 
0-2c RS1 RS1 RS1 RS2 OB 
30-3 RS1 RS2 RS1 RS2 OB 

30-3a RS1 RS2 RS1 RS2 OB 
30-3b RS1 RS2 RS1 RS2 OB 
33-3 RS1 RS2 RS1 RS2 OB 
35-2 RS1 RS2 RS2 RS2 OB 
35-3 RS1 IB RS1 RS2 OB 

35-3a RS1 RS2 RS1 RS2 OB 
36-4 RS1 RS2 RS1 RS2 OB 

36-4a RS1 OB RS2 RS2 OB 
36-4b RS1 RS1 RS1 RS2 OB 
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37-3 RS1 RS2 RS1 RS1 OB 
37-4 RS1 RS2 RS2 RS2 OB 

37-4a RS1 IB RS1 RS2 OB 
39-4a RS1 IB RS1 RS2 OB 
39-5 RS1 RS2 RS1 RS2 OB 
45-3 RS1 RS1 IB RS2 OB 

45-3a RS1 RS1 IB RS1 OB 
45-4 RS1 RS1 IB RS2 OB 

47-2a RS1 RS1 OB RS2 OB 
47-2b RS1 RS1 RS2 RS2 OB 

47-3-hf RS1 RS1 IB RS2 OB 
48-3a RS2 RS2 RS2 IB OB 
48-3b RS1 RS1 IB RS2 OB 
48-3c RS1 RS1 IB RS2 OB 
48-3d RS1 RS1 RS2 RS2 OB 
48-4 RS1 RS2 RS2 RS2 OB 

A5-1B2 RS1 RS2 RS2 RS2 OB 
C3_4 IB OB RS2 RS2 OB 
C3_5 RS1 OB RS2 RS2 OB 
C3_6 RS1 RS2 RS1 RS2 OB 

G3-1B2 RS1 IB RS2 IB OB 
G4_1 RS2 RS2 RS1 RS2 OB 
G4_2 RS2 IB RS1 IB OB 
h-2 RS1 RS2 RS2 RS2 OB 

h-2a RS1 IB RS2 IB OB 
h-2b RS1 IB RS2 RS2 OB 
H2-3 RS1 IB RS2 IB OB 
j-2 RS1 RS1 RS2 RS2 OB 
j-3 RS1 RS2 RS2 IB OB 

j -3a RS1 OB RS1 RS2 OB 
J3  RS1 IB RS2 RS2 OB 
L-2 RS1 RS1 RS2 RS1 OB 
L-2a RS1 RS1 RS2 RS1 OB 
L-2b RS1 RS1 RS2 RS2 OB 
n-3 RS1 RS2 RS2 RS2 OB 

n-3a RS1 RS2 RS2 RS2 OB 
n-3b RS1 RS1 RS2 RS2 OB 
q-3 RS1 RS1 RS2 RS2 OB 

q-3a RS1 RS2 IB RS2 OB 
q-3b RS1 RS2 RS2 IB OB 
q-4 RS1 IB OB RS1 OB 

q-4a RS1 RS2 OB RS2 OB 
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%���	�� 2 !��	�������	�� ����	�� �#����� �	��������. =
 �$�
 ����� �����
$!
��� �� ���%�� 

�!�
����� �$�
 ��
���%���& ����$
��, ��$���� �
 ��� �
�
������� %��%������ ()�. �
��
�� ��� 
�
�����

�
�). (RS1: Regular Spiking 1, RS2: Regular Spiking 2, IB: Intrinsic Bursting, OB: 
Oscillatory Bursting)  

1.2.1 =�������� ��� �
&����� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %��&��� K+ (fAHP) �
 ��  

=��%�� ��!�
����� 

T
%����� ��� 
� ���� ������
��������� ��� ��������& ��� ��
���%��#� 

�
�
#��� �
 RS1, RS2, IB, OB, ��� ���%��
 � �
���� ��� ������������ ��� 


�

������&�
��� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %��&��� K+ ��� 
��&������ ��� ��� 

�
���
� �
���

������ (fAHP) ()�. ����
�������, 1.2 ���%
��� ��� Ca++ 


+�
�#�
��� %��&��� >+ ��� =��%�� ��!�
�����), �����
$!
��� � ������� ���� ��� 



&����� ��� %��
�
��� ��� ����&� ��� %��&����, ���$ ��� %�$
�
�� �
��������� 

�
������ ��������� ����

�& 

&����� ()�. ����$ ��� D���%��, 5.1.5. >����
�!� 

��� 

&����� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %��&��� K+), �
��
������ �� 
�
���
� �� 

��$
�
� �$���� ��������� ��$�
�� ���� %�$!�

� ��
��
�!����������� ������
�
�. 

=��� �����
�� ���
��� ����������� ��
���� t, ��� �� �� ��$
�
� %��!�
$ ���� ������� 

���� 

&����� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %��&��� K+ ��� �����
$!
���, ��� �$�
 

������ '
&��� ��� ��
��
�!���������#� ������
�#� ()�. ����$ ��� D���%��, 6.2 

T�������� t). T
� ��
���

���� �$���� ��������� ���������� %��!�
$, ��$�
�� ���� 

%�$!�

� ������
�
�, �
 
+��

�� ��� ��$%
� RS1 ��� RS2. � ��
���� t %��
� 

���������$ ��������� %��!�
$ (����-p �
��
� ��� 0, ��� %�������� t) ��$�
�� �
 

����� ��� ������
�
� ()�. ������ 3). 6� ����
������� ���$ ����, �� �!
������� �
 

���
� ���������� %
����. �� ��&����, ����, �� 

&��, ��� $�
��� ��� ���� Ca++ 


+�
�#�
���� %��&���� K+ �� ��� ��
� ����
������ ��
$�����, ���� �
 ���%����� 

�
 ��� ��
!������ ��� ���%�� 
�!�
�����, ���$ �� ������&���� ��� $��
� 


�

������� �%�����
� ��� ��
���%��#� ����$
��.   

1.3 ���%
��� ��� k���� ��� =#����� ��� =��%�� ��!�
����� 

 (�� ��� %�


&���� ��� 
��%
���� ��� ��
!������� ��� ���%�� 
�!�
����� 

�$�
 ����$
��, 
+
�$'����� �� 
����
��� ������� ��� %���� ��� �
�
#���. 6� 

�
#�� ��
!������� ��
����
������ ��� ����$
�� ��� 
+
�$'
��� 
���� � ����� ��� 

�#����� ���. \�
� ��
���
��
� ��� �� ��
���%��$ �&���
� ��� ���)$%�� V, �����  

~ 41 ~ 



#$���������� 

�

0

0,5

1

1,5

2

2,5

3

3,5

4

��
��

� 
C

a++
 �&

��
��

��
��

� 
��

��
��

� 
K

+

RS1 RS2 IB OB � 

,���-p 
 RS1 RS2 IB OB 

- 0.00 0.12 0.16 RS1 
RS2 - - 0.32 0.36 

- - - 0.25 IB 
OB - - - - � 

��	
�� 3 &�������� ��� �������� ��� Ca++ ����������� ������� K+. (�) T�$�
���� %�����
$� 
��� �������� ����� 

&����� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %��&��� K+ ��� �����
$!
��� ��$ 
��
��
�!���������� ������
�� ()) 6����-p ��� ��� %��!�
$ ��� ����� �
�� ��� �������� ����� 


&����� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %��&��� K+ ��� �����
$!
��� ��� �$�
 '
&��� 
��
��
�!����������� ������
���  (RS1: Regular Spiking 1, RS2: Regular Spiking 2, IB: Intrinsic 
Bursting, OB: Oscillatory Bursting, �������
��� �%����: ����� �������� ����� ��&�����, �� nA ).         

�
�$�� ���������
!�� ��� ���
��� ��� �#����� ����, ��� ���$ ��� ��
�%���&� 

%������$ 
�

�
��� ���$ ��$%
� (IB, OB) �
����� �� ����� �
���&�

� �#�� ��� 

���$ ��� 
�!�
��'��� �����$ (RS1, RS2) (Mason A and Larkman A, 1990). D
 )$�� 

���� �� %
%�����, ���
��� %�


������� ���������� ��$����, ��� �� %��������
�, �� � 

����� ��� �#����� ���

� �� ����
����
� �
 �� ���%�� 
�!�
����� ��� 

��
��
�!���������#� ������
�#� RS1, RS2, IB, OB ()�. ����$ ��� D���%��, 6.1 

��$���� T���&������). �
���$, � �$�
 ������
�� 
+
�$'
���, �� �
�� ��� 

�������� ��� ��������& ���. (�������, %&� ����&�
��, ���� ���� �
#�� 

�

����)$������ �� ��
$���
� ����� (outliers) ����� ��� �$�
 ������
��, 
�# ���� 
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#$���������� 

%
&�

� ���. =
 ��
� ��� ����&�
��, �
��&����� %���
�!
� ��������� ()�. ������ 4). 

����, ����, �� �!
������� ��� ���
� ���������� %
����, ���� ��� �&���� ��� (n=56), 

��� ��� ���� 
����
��� ������
�
� (RS1 (n=19), RS2 (n=23), IB (n=10), OB(n=4)), 

��� ��� �
 �$���� �
�������� )�������� ��
$�����, %
%������ ��� 
�

����
��� ��� 

��$
�
� ��� ��
���%��$ �&���
� ��� ����)$%� V (Tsiola A et al., 2003) 

k���, !���
��� ��� �� �����
$����� (boxplots) ()�. ������ 5) ��� ����� 

����*�'����� �� )����$ �

��
�!��$ ���
� ��� ��������� �$�
 ������
��� ��$
�
� 

��� ��
���� ������
���$��*�, ��� ����� ��� �#����� ��$�
�� ���� ��$%
� ��� 

RS1, RS2, IB, OB, ��� %
� ��$
�
� �$���� 
�!��� %��!�
�������. =��� �����
�� � 

��
���
��� ���� 
����
��� ���������$. 6� ����
�������, 
��
 ����

���!��&� �� 

��
$���
� ����� ����� (����-p=0.07, ��� ��$���� Kruskal -Wallis), 
��
 ��� (����-

p=0.16 ��� ��$���� Kruskal-Wallis), %
������ ��� %
� ��$
�
� ��������� 

���������� %��!�
$, ��� �� ���

� �� ����
���
� $�
�� ��� ���� ��� ���$��� ��� 

�
��$
�� ��$%��, �
 �� ���%�� 
�!�
����� ����. =��
�#�, � ����� ��� �#����� %
� 

!���
��� �� 
���� 
�%����� ��
����
������ ��� �
��$
�� ��$%��, �� ��� �� 

�����
���� ���� 
���� �

�����

� ������, ��
$ �������, ���� ��� ���
�& 

%
������� ����$
��.  

1.3.1 �������$����� ��� �
����& =#����� �
 ��� =#�� D���� k���� 

� 
��%
��� ��� ����� ��� �#����� ��� ���%�� 
�!�
����� �$�
 ��
���%���& 

����$
�� 
+
�$'
��� �

����
�, �
 ��� �������$����� ��� �
����& �#����� �$�
 

�
�
#�� �
 ���� ��� �����
����
&
� ��� %�$�
�� ���� ����� (VLm=819.23�m3) 

��� ������� ��� �����
��#� ���$��� ()�. ����$ ��� D���%��, 2.3. ��!���� 

���������
�� 	�
���%��#� >���$
�� �
 =#�� D���� k����).�k�� �� �������� 

��
!������$ ��
����
�����$ ��� �
�
#��� ��
�������, �� �����. =�� 

�
����������� �&���
� ���
��� �
��������� �
������ ��������� ����

�& 



&�����, ��� �����
$!
��� �� ���%�� 
�!�
����� ����. D
 ��� �
#�� ��$����, 

!���
���, �� ���%�� 
�!�
����� �
 �����&� ��� ���� �
�
#�
� �$�
 ��������&, �� 

�
��)$�������. D�� ��� �
��
����� ��
���
���, ����, ������&��
� ��� ���� � 

������, %
� ��
��'
��� �
 �� �
��)��� ��� ����� ��� �#����� ()�. 	������ 3). (�� 

��
$%
����, �����#���� �&���
�, ��� � �
����� ����� ��� �����
���& �#����� ���� 
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��	
�� 4 /�����
����� 	�� �������� 	�������� �#���	�� ��#������� ��� ��	�� �������. 
��
�����'
��� � �������� ��� ����� ��� �#����� (�
 �m3) ��� �$�
 ��
��
�!���������� ������
�� 
��� ��
���%��#� ����$
��. (�) =�� %
���� �

����)$������ ��� �� ��
$���
� ����� ����� �#����� 
��� �$�
 ������
�� (��
���%��$ �&���
�: G4_1 �
 VL=2571.51�m3 ,��� 30-3 �
 VL=6668.89�m3) ()) 
=�� %
���� %
� �

����)$������ ��� �� ��
$���
� ����� ����� �#�����. (RS1: Regular Spiking 1, 
RS2: Regular Spiking 2, IB: Intrinsic Bursting, OB: Oscillatory Bursting, volume: ����� �'����� �� 
�m3 ,density: $
������� �
*�������) 

 

~ 44 ~ 



#$���������� 


���� ��
�������� �
 ��� %�$�
�� ���� ��� 
��������
, ��� ����
���
�� %����
�&� 

�� �%�� ���%�� 
�!�
�����(�.�. �� ��
���%��� �&���
� 45-3a ��
� �
���� ���� 

�����
���& �#����� VL=813.23�m3 ��� ���%�� 
�!�
����� RS1 �
�� ��� �
�$ ��� 

�������$����� ��� �#�����).������#����, ���� ��� �&���
� �
 ����������%��!�
$ 

��	
�� 5 :�	���
����� ��� ��	�� �������. =���*�'����� �� )����$ �

��
�!��$ ���
� ��� 
��������� ��� ����� ��� �#����� (�
 �m3) ��� �$�
 ��
��
�!���������� ������
�� ��� 
��
���%��#� ����$
��. (�) =�� %
���� �

����)$������ ��� �� ��
$���
� ����� ����� �#����� ��� 
�$�
 ������
�� (��
���%��$ �&���
�: G4_1 �
 VL=2571.51�m3 ,��� 30-3 �
 VL=6668.89�m3) ()) 
=�� %
���� %
� �

����)$������ ��� �� ��
$���
� ����� ����� �#����� (RS1: Regular Spiking 1, RS2: 
Regular Spiking 2, IB: Intrinsic Bursting, OB: Oscillatory Bursting �������
��� �%����: ����� 
�'����� �� �m3) 

��$�
�� ���� ����� ��� �
����& ����� ���� �#����� ���� ��� ���� %�$�
�� ���� 

�����
���& ����� �#�����, ��� ��� �$�� %����
�&� �� ���%�� 
�!�
����� ���� (�.�. 

�� ��
���%��� �&���
� h-2a �
 �
���� ���� �����
���& �#����� VL=458.78�m3 ��� 

���%�� 
�!�
����� IB, �
�� ��� �
�$ ��� �������$����� ��� �#�����).  

��������	
 
&������ 

$��������	�� 
��	�� 

��������
(�m3) 

!#���� 
�	�������� 

���������	�� 
��	�� 

������� 

!��� 
����� 
��	�� 
(�m3) 

!#����   
�	�������� 

������� 
����� 
��	�� 

0-2 548.8 RS1 819.23 RS1 
0-2a 1278.73 RS1 819.23 RS1 
0-2b 651.53 RS2 819.23 RS1 

� 

'���� ��������� ����� " � ��������� ����� 

� 
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0-2c 896.49 RS1 819.23 RS1 
30-��� 959.06 RS2 819.23 RS1 
30-3a 813.29 RS2 819.23 RS1 
30-3b 443.83 RS2 819.23 RS1 
33-3 1078.25 RS2 819.23 RS1 
35-2 606.98 RS2 819.23 RS2 
35-3 813.63 IB 819.23 RS1 

35-3a 455.05 RS2 819.23 RS1 
36-4 964.86 RS2 819.23 RS1 

36-4a 451.28 OB 819.23 RS2 
36-4b 519.69 RS1 819.23 RS1 
37-3 613.94 RS2 819.23 RS1 
37-4 515.37 RS2 819.23 RS2 

37-4a 1045.29 IB 819.23 RS1 
39-4a 1029.74 IB 819.23 RS1 
39-5 422.02 RS2 819.23 RS1 
45-3 458.78 RS1 819.23 IB 

45-3a 582.47 RS1 819.23 IB 
45-4 792.95 RS1 819.23 IB 

47-2a 474.3 RS1 819.23 OB 
47-2b 1636.8 RS1 819.23 RS2 

47-3-hf 1451.58 RS1 819.23 IB 
48-3a 1451.58 RS2 819.23 RS2 
48-3b 471.14 RS1 819.23 IB 
48-3c 478.46 RS1 819.23 IB 
48-3d 691.31 RS1 819.23 RS2 
48-4 952.76 RS2 819.23 RS2 

A5-1B2 6668.89 RS2 819.23 RS2 
C3_4 1135.44 OB 819.23 RS2 
C3_5 438.67 OB 819.23 RS2 
C3_6 1330.45 RS2 819.23 RS1 

G3-1B2 819.23 IB 819.23 RS2 
G4_1 642.59 RS2 819.23 RS1 
G4_2 1111.16 IB 819.23 RS1 
h-2 1351.54 RS2 819.23 RS2 

H2-3 798.42 IB 819.23 RS2 
h-2a 670.11 IB 819.23 RS2 
h-2b 1790.44 IB 819.23 RS2 
j-2 1310.01 RS1 819.23 RS2 
J3 1349.01 RS2 819.23 RS2 
j-3 1336.45 OB 819.23 RS1 

j-3a 2571.51 IB 819.23 RS2 
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L-2 748.68 RS1 819.23 RS2 
L-2a 2109.12 RS1 819.23 RS2 
L-2b 917.74 RS1 819.23 RS2 
n-3 973.91 RS2 819.23 RS2 
n-3a 915.52 RS2 819.23 RS2 
n-3b 682.17 RS1 819.23 RS2 
q-3 356.51 RS1 819.23 RS2 
q-3a 378.4 RS2 819.23 IB 
q-3b 1036.29 RS2 819.23 RS2 
q-4 1419.01 IB 819.23 OB 
q-4a 1059.76 RS2 819.23 OB 

%���	�� 3 !��	���� �#����� �	�������� ���� 	�� ���
 ��� ����	��
����� ��� ���������	�� 
������� �� ��� ����� ��	��. �� ������� ��� ��
���
�&���� ��� ���%�� 
�!�
�����, �������, %
� 
�!
������� �����
�����$ ���� �
��)��� ��� ����� ��� �#����� ()�. �
��
�� ��� �
�����

�
�). (RS1: 
Regular Spiking 1, RS2: Regular Spiking 2, IB: Intrinsic Bursting, OB: Oscillatory Bursting)   

�+
�$'�����, ��� ��� �������� �
��)��� ��� ��
%��� 
�!�
����� �
 
���
%� 

��������&, ��
���

���� �� �������� ������� ��� ��
%��� 
�!�
����� ��� �$�
 

��
��
�!���������� ������
�� �� ������
��� ��� �%�� 
���
%�, �
�� ��� �
�$ ��� 

�������$����� ��� !����������& �#����� �
 ��� ����� �����. =��
�#�, � ����� 

��� �#����� %
� ���

� �� ����
��
� ������� �� ���%�� 
�!�
����� ��� 

��
���%��#� ����$
�� ()�. ������ 6). 

1.4 ��$���� ��$%��  

� =��� �����
�� ���
��� �
���$�
�� ���������� ��� ��
��
�!���������#� 

������
�#� RS1, RS2, IB, OB �
�
#��� �
 ��
����
�����$, ��� �!�
�&� ��� 

�%�����
� ��� ��
�!���� ��� )����#� %
�%
����#� ��
��$��� ����. �
���$, 


+
�$'����� ��
!������$ ��
����
�����$, ���� � ����� ��� ��
�!���� ��� 

)����#� %
�%
����#� ��
��$���, ��� �� ���
�� %����$%���� ����. =��� �����
��, 

�
�
�#���� �����
�� ��� ��
��'����� �
 ��� 
�

������� ��� ��������� �%�����
� ��� 

��
���%��#� �&���
��.     �
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� 

 
��	
�� 6 %������� ��� ����� ��	�� ������� ��� �#���� �	��������. (�) =��%�� 
�!�
����� �
 
!���������� ���� �#����� ��� ��� �
���� ��
���%��#� ����$
�� (n=56), RS1=19, RS2=23, IB=10, 
OB=4 ()) =��%�� 
�!�
����� �
 ���� ���� �#����� (VLm=819.23�m3) ��� ��� �
���� ��
���%��#� 
����$
�� (n=56), RS1=20, RS2=25, IB=7, OB=3 (RS1: Regular Spiking 1, RS2: Regular Spiking 2, 
IB: Intrinsic Bursting, OB: Oscillatory Bursting)  

1.4.1.1 =�������� ��� k���� ��� T
�%
��#� ��� ��� =�
%��� ��!�
����� 

6� %
�%
����$ ��������, ����� �
�$�� ����, ���� ��� 
��
������� %���� 

����. =
 ���� ��� �
�
������� %��%������ �
���������&���� �� *�!����� 

���������
��� ��
���%��#� ����$
��, ��� !�
��� �� �
���� ���� �#��  ()�. ����$ 

��� D���%��, 2.2. ��!���� ���������
�� ������
������ >����
���� T����), 
�# 

� ��
��
�!���������� ������
�������� 
���� ���� ��� �
��&��
� �
� �
������ 

�����������  Ca++ 
+�
�#�
��� %��&��� >+ ()�. 	������ 2 ��� ����
�������, 1.2 

���%
��� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %��&��� >+ ��� =��%�� ��!�
�����). (�� �$�
 

��$%� RS1, RS2, IB, OB ��� ��
���%��#� ����$
��, �������'
��� � ����� �
�� ��� 
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��������& ����� ��� )�����& ��� ��
�!���� ��������� �$�
 �
�
#��. =��� 

�����
�� ���
��� �&��
��� ��� ��������� ��� ����� ��� ��
�!���� �
�� �� )����� 

%
�%
����� ������, ��� �$�
 ������
��. 	�
���

����, ��� ��� ���� ����


�� ��$%
� 

�� ��
�!��� %
�%
����$ �������� ����� �

�����

� ����, �
 ����� �
 �� )����$. 

=���
�
�����, ���� �������� ��� �
�
#��� ��� 
�!�
��'��� %������$ 
�

�
��� 

�����$(�&���
� RS1 ��� RS2) � �������� ����� ��
�!���� �
�� )�����& 

%
�%
�����& ��������� 
���� �

���� 3:2, 
�# ��� �&���
� ��� 
�!�
��'��� 

%������$ 
�

�
��� �
 ��$%
� (�&���
� IB ��� OB), � ���������� �������� 
���� 

�

���� 4:1. ��������, ��
���

���� ��� �&+��� ��� ����� ��� ��
�!���� 

%
�%
�����& ���������, ��� �
���� ��� ����� ��� )�����& %
�%
�����& ��������� 

���� ������
�
� ��� ��
���%��#� ����$
��, ���$ ��� �
�
$ RS1, RS2, IB, OB, 

��
���
��� ��� ���!��
� �
 �� ��� �#
� �
���
�  ()�. ������ 7).  

� � 

� � 

��	
�� 7 � '������� ��	�� ��� ��������	�� �����
���.  >$�
 ������� �����
����
&
� ��� ���� 
�
� ���� ��������& ����� ��� )�����& ��� ��
�!���� ��������� �$�
 �
�
#�� (�� �
�
��
� ��� � 
��������� ����� ��� )�����& ��� ��
�!���� ���������, ���������
� ��� 100%). (�) � �������� 
>T	:9T	 ���� ������
�� RS1 
���� �

���� 2:3 ()) � �������� >T	:9T	 ���� ������
�� RS2 

���� �

���� 2:1. (�) � �������� >T	:9T	 ���� ������
�� IB 
���� �

���� 2:1. (%) � �������� 
>T	:9T	 ���� ������
�� �B 
���� �

���� 4:1 (RS1: Regular Spiking 1, RS2: Regular Spiking 2, IB: 
Intrinsic Bursting, OB: Oscillatory Bursting, 	
�: 	��
���� 
��������� ������, �
�: ������ 

��������� ������) 
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#$���������� 

� ��
��$�� ����
�� 
+
�$'
��� ��� ���������$, �
 ��� ��
��� t ()�. ����$ 

��� D���%��, 6.2 T�������� t). �
���$, �������'
��� � �������� � �������� ����� 

��
�!���� �
�� )�����& %
�%
�����& ���������, ��� �$�
 �&���
� +
��
���$, ��� 

���� �����
�� ���
��� ��
���� t, ��� ��� ���� �
� ��� ��������� ����� ��� �$�
 

������ '
&��� ��� ��
��
�!���������#� ������
�#�. 6� ����
������� ��� 


������ ���#� %
������ ��������� %��!�
$ ��$�
�� ���� ������
�
� RS1 ��� IB 

(����-p=0.04 ��� %�������� t), ��� �
���$ ��������� ��$�
�� ���� ������
�
� RS1-

OB (����-p=0.06 ��� %�������� t) ()�. ������ 8). =��
�#�, !���
��� �� ��$
�
� 

�$���� �$�� �� �
�#�
��� � ����� ��� )����#� %
�%
����#� ��
��$��� �
 ����� �
 

���� ��� ��
�!����, ���� ������
�
� IB, OB. ����, ����, ����������
�'
� �$���� 


��%
��� ��� ��
!������� ��� %
�%
����#� ��
��$���, ���� %����
!��� ��� 

��
%��� 
�!�
�����.      

 

� 

,���-p 
RS1 RS2 IB OB   

- 0.09 0.04 0.06 RS1 
RS2 - - 0.48 0.18 

- - - 0.39 IB 
OB - - - - � 

��	
�� 8 ����� ���� ��������� ��	��� 	�������� ���� "���	�� ��������	�� ���������. (�) (�� 
�$�
 ��
�
�!���������� ������
�� ��
�����'
��� � ����� �
�� ��� � ������ �������� ��� ��������� 
��
�!���� �
�� )�����& %
�%
�����& ���������. RS1: � =0.70, s=0.22, RS2: � =0.54, s=0.36, IB: 
�=0.45, s=0.31, OB: �=0.29, s=0.29 ()) 6����-p ��� ��� %��!�
$ ��� ����� �
�� ��� ��������� 
��
�!���� �
�� )�����& %
�%
�����& ���������, ��� �$�
 '
&��� ��
��
�!����������� ������
���  
(RS1: Regular Spiking 1, RS2: Regular Spiking 2, IB: Intrinsic Bursting, OB: Oscillatory Bursting, 
�������
��� �%����: ����� ����� ����� �, �� �m3 )     

�

�
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#$���������� 

1.4.1.2 =�������� �
����& =��
��� T����$%���� ��� =�
%��� ��!�
����� 

=�� ������� ��� ���������� �
����� ��� 
����
��� ��
!������#� 

��
����
�����#� ��� ��� ���������� ����, �
 �� ���%�� 
�!�
����� ��� 

��
���%��#� ����$
�� ����, 
����
��� � )����� %����$%���� ��� %
�%
����#� 

��
��$���. 9����� ��
����
������ ��� ��
!�������, ����� ��� )����#�, ��� ��� 

��� ��
�!���� %
�%
����#� ��
��$���, 
���� � ���&����� ���%
�������� ��$�
�� 

����� ����$
������ %
�%
�����&� ��$%��� ����. >�� �
 ���� ��� �
�
������� 

%��%������ �
���������&���� �� *�!����� ���������
��� ��
���%��#� ����$
��, 

��� !�
��� �� !���������� ���� �#�� ()�. ����$ ��� D���%��, 2.2. ��!���� 

���������
�� ������
������ >����
���� T����), 
�# � ��
��
�!���������� 

������
�������� 
���� ���� ��� �
��&��
� �
� �
������ �����������  Ca++ 


+�
�#�
��� %�$���� >+ ()�. 	������ 2 ��� ����
�������, 1.2 ���%
��� ��� Ca++ 


+�
�#�
��� %��&��� >+ ��� ���%�� 
�!�
�����). (�� �$�
 ��� ��� ��� ����


�� 

��
��
�!����������� ������
�
�, ���
��� ��� �&���� ��� �
�
#��� ��� ��� 

���
��'���, ���$��+� ��� %
�%
��#� ����, �
 )$�� �� ���
�� %����$%���� ��� 

���� 
�!&�����, ��� ��� �� %&� %
�%
����$ �������� ()����� ��� ��
�!���). 

=���
������� ��� ��
��
�!����������� ������
�
� ��� ��
���%��#� ����$
��, 

��
���

����, ��� �� RS1 ��� RS2 ��$%
� �����, ���!�
��$ �
 �� �
���� ���
�� 

%����$%���� ����, �����

� 
��
������ ��
�!��� %
�%
����$ �������� �
 ����� �
 

��� IB ��� OB ��$%
� (���
� ��� 9 ���
�� %����$%���� ��� ��� RS1 ��� RS2, ��� 

���
� ��� 12 ���
�� %����$%���� ��� ��� IB ��� OB ��$%
�). � ������ ��� )����#� 

%
�%
����#� ��
��$��� 
���� ��
����� ��� ��� ��� ����


�� ��$%
� (���
� ��� 8 

���
�� %����$%���� ��� ��� RS1 ��� RS2, ��� ���
� ��� 6 ���
�� %����$%���� ��� 

��� IB ��� OB ��$%
�). ��$���� ����
������� �
��&����� ��� ��� ��� ���������� 

��
��� t ()�. ����$ ��� D���%��, 6.2 T�������� t), ���� �� ��
��
�!����������� 

������
�
� (�
 
+��

�� ��� �&��
��� ��$�
�� ���� ��$%
� RS1 ��� RS2)  !���
��� 

�� %��!�
��� �� �
�� ��� )���� ������� ��� ��
�!���� %
�%
�����& ���������, 

���!�
��$ �
 ��� �
���� ��� ���
��� %����$%���� ���. =�� )����� %
�%
���� 

������ ��������$ ���������� %��!�
$ ��
���

���� ���� ��$�
�� ���� ������
�
� 

RS1 ��� OB. ��������, ��� � )����� %����$%���� ��� %
�%
����#� ��
��$���, 

!���
��� �� ����
��'
��� �
 �� ���%�� 
�!�
����� ()�. ������ 9).    
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#$���������� 

 �

 
��	
�� 9 !����� ���	�
����� 	�������� 	�� "���	�� ��������	�� �����
���. (�) >T	. �� 
��
�
�!����������� ������
�
� RS1 ��� RS2, ����� �����

� %�����%������ ��
�!���  %
�%
����� 
������ �
 �&��
��� �
 ��� IB ��� OB ()) 9T	. � )����� %����$%���� ��� )����#� %
�%
����#� 
��
��$��� 
���� ��
������ �
 ��
� ��� ��
��
�!����������� ������
�
� (�) 6����-p ��� ��� %��!�
$ 
��� �
����& ��� ���
��� %����$%���� ���  ��
�!���� ��� ���  )�����& %
�%
�����& ���������, ��� 
�$�
 '
&��� ��
��
�!����������� ������
���  (RS1: Regular Spiking 1, RS2: Regular Spiking 2, IB: 
Intrinsic Bursting, OB: Oscillatory Bursting, 	
�: 	��
���� 
��������� ������, �
�: ������ 

��������� ������, �������
��� �%����: ���"��� ������� �����������. ���+������ �%����: -�"��� 
�����������, $������: �
������� ���"��� ������� ����������� ��� -�"�� ����������� ��� ��� 
��������
��������� ���������). 

 

,���-p  ,���-p 
()% RS1 RS2 IB OB  *)% RS1 RS2 IB OB 
RS1 - 0.33 0.06 0.01  RS1 - 0.93 0.19 0.04
RS2 - - 0.01 0.00  RS2 - - 0.28 0.08
IB - - - 0.05  IB - - - 0.17
OB - - - -  OB - - - - � 

� 

� 
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#$���������� 

1.4.1.3 >����
�!� ��� D���� ��
��
�����& D����� 

6� ���� ��
��
����� ����� 
��� %
�%
�����& ��������� 
���� � ����� �
�� 

���� ��� ��
��
����#� ���#� ��� %
�%
����#� ��$%��, �!�& �
#�� ��
� �� ������ 

%���

�
� �
 �� ����� ��� %
�%
�����& ��$%�� ��� ���������
�. \���, �
��&��
� ��� 

���
� �&��
���� ��� �������#� �%������� ��� �$�
 %
�%
���, ��� ���’ 
������� 

������
�� ��� %
�%
����& ��������� ()�. ����$ ��� D���%��, 3. D��� ��
��
����� 

D����). (� ���� �� ���� 
+
�$'
���, �� �� ���%�� 
�!�
����� ���
�&� �� 
 

 ,���-p 
 RS1 RS2 IB OB  

- 0.11 0.85 0.06 RS1 
 RS2 - - 0.41 0.16 
 - - - 0.10 IB 

OB - - - - 
 

� 

� 

��	
�� 10 ���� ���	�����	� ��	�� "���	�� ��������	�� ���������. (�) T�$�
���� %�����
$� ��� 
����� ��
��
�����& ������ ��� )�����& %
�%
�����& ��������� ��� �$�
 ��
��
�!���������� 
������
��. ()) 6����-p ��� ��� %��!�
$ ��� ����� �
�� ��� ����� ��
��
�����& ������ ��� )�����& 
%
�%
�����& ��������� ��� �$�
 '
&��� ��
��
�!����������� ������
���  (RS1: Regular Spiking 1, 
RS2: Regular Spiking 2, IB: Intrinsic Bursting, OB: Oscillatory Bursting, MEL Mean Electronic 
Length, �������
��� �%����: ����� ����
 �����������& ����
�).         
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#$���������� 

����
�����&�, �
 �� ���� ��
��
����� �����, ��� 
������� �
 ��� ��������� 

�%�����
� ��� ��
���%��#� ����$
��. ������
���, �� )����� %
�%
����� ������, ��� 

��� �
����, %���� � ��� �#
� 
����������� �

���, ��
� 
���
��
��
� ��� ��
�!��� 

%
�%
����� ������ ()�. ��������). ������, �
��
������ �� �

��
����&� �� 

��
!�������� ��
$����
�, ��� ������� �� 
��%
�&� ��� ���%�� 
�!�
�����, 

�������
���� � ��
��
�!���������� ������
�������� ��� �
��&��
� �
 ��� 

�������$����� ��� �
����& �#����� �
 ��� �#�� ����� ����� ()� 	������ 2 ��� 

����
�������, 1.3.1 �������$����� ��� �
����& =#����� �
 ��� =#�� D���� 

k����). �
���$, �������'
��� �� ���� ��
��
����� ����� ��� )�����& %
�%
�����& 

���������, ��� �$�
 �&���
� ��� �������
� ����������� ��
���� t, ��� �� �� ��$
�
� 

%��!�
$ ��� ���� ��
��
����� �����, ��� �$�
 ������ '
&��� ��� 

��
��
�!���������#� ������
�#� ()�. ����$ ��� D���%��, 6.2 T�������� t). 6� 

����
������� ��� 
������ %
� ���%�%��� ���������$ ���������� %��!�
��, ��$�
�� 

���� %�$!�

� ��
��
�!����������� ������
�
�. � ���� �

������ �
 �
���$ 

��������� ���������� %��!�
$, 
���� �� '
&��� RS1-OB (����-p= 0.06 ��� %�������� 

t) ()�. ������ 10). �� ��� ���� �� ������
���, �� ���
�&�
 �� ��
� )�������� 

�������, ���� ���
�& ����������& %
�������, �
�

���� �

�����

� 
�%
������. 

=���

�������$, �� ���� ��
��
����� ����� %
� ���

� �� �
�)��*
� �� ���%�� 


�!�
����� ��� ��
���%��#� ����$
��. ����� ���
������� 
������� ��� �� 


�

������� �%�����
� ��� ��
���%��#� �
�
#���, ��� ��� %�����
��� ��� ��
%��� 


�!�
����� ����. 

1.4.2 T
�%
��
$����� 

����
��, )��� 
���� � 
&

�� ��� ���$������ ���%�����& ��� �%������� 

(��
!������#�, 
�

�����#�, �������#�) ��� ��
���%��#� ����$
��, ��� �� ���

� 

�� �
�)��*
� �� ���%�� 
�!�
����� ����. (� ���� �
���������
���� ��$���� ��$%�� 

(cluster analysis). � ��$���� ��$%�� 
!�
��'
��� �
 ��� ����%� ��� ���%�������� 

�
 %
�%
��
$�����, ��� ��� 
�������� ��$%�� �
 ����%�$����� �&���� %
%������, 

��� ��� 
� ���
�
�� ������
�������� ���� �
 )$�� ���$ �� %
%����� ()�. ����$ ��� 

D���%��, 6.3.1 T
�%
��
$�����). (��
��� �
���$�
�� ���%�������� ��� �
�
#��� 

�
 �$�
 ��� ��� ��� ��
��$�� ��
����
���: ����� �#�����, ���
�� %�����%#�
�� 

��
�!���� ��� )����#� %
�%
����#� ��
��$���, �������� ����� ���� ��� �-���� 

%
�%
���� ��� ��
�!��� ��� ��� )����$ %
�%
����$ ��������, ����� ��� 

&����� 

��� Ca++ 
+�
�#�
��� %��&��� K+, ��� ����� ��
��
�����& ������ ��� )����#� 
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#$���������� 

%
�%
����#� ��
��$���. >$�
 ��� ��
$�
�
�� %����$'
��� ���� ���, � �
 

�����%����
 ������ ���%����� �
 ��� �������
�. ������, %����$'����� ��� ��
� �� 

‘’%������ ����%�� �&�%
��� ��� %
%������. 	�
��� ���$ %
� 
������$�
��� 

���%������� ��� �%������� ��� ��
���%��#� ����$
�� ��� �� ���������
� ���� 

��
��
�!���������� ������
�������� ����. ����, ���%�%
��� ��� ���
� ���������� 

%
����, ��� ��� ���� )�������� ������� ��� ��
����
�� ��� 
+
�$'����� (������ 

11). 

 

 
��	
�� 11 '�������������	� ������������. Q
���������&���� �� 
+�� ��
$�
�
�� ��� ��� 
���%�������: ����� �#�����, ��������� ����� )����#� ��� ��
�!���� %
�%
��#�, ��������� 
�
����� ���
��� %����$%���� ��
�!���� ��� )����#� %
�%
����#� ��
��$���, ���
�� 
%�����%#�
�� ��
�!���� ��� )����#� %
�%
����#� ��
��$���, �������� ����� ���� ��� �-���� 
%
�%
���� ��� ��
�!��� ��� ��� )����$ %
�%
����$ ��������, ����� ���� ��� �-���� %
�%
���� ��� 
��
�!��� ��� ��� )����$ %
�%
����$ ��������, ����� ��� 

&����� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %��&��� 
K+, ��� ����� ��
��
�����& ������ ��� )����#� %
�%
����#� ��
��$���. � ��$%� «2» 
�����
����
&
� 10 RS1, 12 RS2, 4 IB ��� 1OB ��
���%��$ �&���
�. 6� ���%�� 
�!�
����� ��� 
�
���������&���� 
�������� �
��&��
� �
 �
������ �����������  Ca++ 
+�
�#�
��� %�$���� >+    
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#$���������� 

1.5 =�������� ��� 9����#� T
�%
����#� 	�
��$��� �
 �� =��%�� ��!�
����� 

6� %&� %
�%
����$ �������� (��
�!��� ��� )�����) �$�
 ��
���%���& 

�
�
#��, %��!�
��� �� �
�� �� ��
!������$ ��
����
�����$ ����. 	
��
������ �� 


+
����
� ���$ � 
��%
��� ��� ��
�!���� ��� ��� )�����& %
�%
�����& ��������� 

���� %����
!��� ��� ��
%��� 
�!�
�����, �
������
���� �  *�!���� �����
$����� 

��� %���� ���� ��� ��
���%��#� ����$
�� �
 %&� !$�
��. �
���$, ���
��� 

�������$����� ��� �
����& �#����� �$�
 �
�
#�� �
 ���� ��� �����
����
&
� ��� 

%�$�
�� ���� ����� (VLm=�819.23�m3) ��� ������� ��� �����
��#� ���$���, ��� 

����� �� ��
���%���� �
�
#�
�, ��� �
���������&���� ��� ���� ��� �
���� ()�. 

����$ ��� D���%��, 2.4 ��!���� ���������
�� 	�
���%��#� >���$
�� �
 =#�� 

D���� k����, ��� �
 ��� «����» � ��� «=&��
��» >�
�!��� T
�%
����� 	�����).  

  

� � 

��	
��  12  «'���» 	�� «!��*���» 	������� ��������	� ������. (�) «Y���» >T	 ��� ��
���%���& 
�
�
#���h-2b. D�
!������$ ��
����
�����$:�9 ��
�!����� %
�%
��
�, ��������& ������ 810.01�m, 
�
 5 ���
�� %����$%���� ())� «=&��
��» >T	 ��� ��
���%���& �
�
#��� C3_5. D�
!������$ 
��
����
�����$:� 25 ��
�!����� %
�%
��
�, ��������& ������ 1833.19�m ��� 13 ���
�� 
%����$%����) (	
�: 	��
���� 
��������� ������) 

\�
���, ��� �� �&���� ��� �%��� ����$
��, 
���������� %&� ��
�!��� %
�%
����$ 

��������, ��� ��
����
�'����� �
 )$�� ��� ������ ����, �� «����», ��� «�&��
��» 

()�. ������ 12). 6� �
���
�� ��� ��� 
������ ����, 
���� � )����� %����$%���� ���� 

��� � �
�����, ��� �� ����� ��� %
�%
��#� ����. =��, �%�, �
����������� �&���
� 

���
��� �������$����� ��� ��
�!���� %
�%
�����& ���� ���������, �
 �
#�� !$�� 

~ 56 ~ 



#$���������� 

�
 �� «����» (��� �� h-2b ��
���%��� �&���
�, �
 9 ��
�!����� %
�%
��
�, 

��������& ������ 810.01�m, �
 5 ���
�� %����$%����), ��� ��
��� �
 �� «�&��
��» 

(��� �� C3_5 ��
���%��� �&���
�, �
 25 ��
�!����� %
�%
��
�, ��������& ������ 

1833.19�m ��� 13 ���
�� %����$%����). \���, �
��&����� %&� ��$%
� ��
���%��#� 

�
�
#���, ��� �� �$�
 �&���
� ��� ��$%�� ��
� ����� �#�� ��� ����� ��
�!��� 

%
�%
����� ������, ��� %��!�

� ���� �� �
�� �� )����� ��� %
�%
����� ������, �
 

�� �������� ���� ��� ��$%�� ���. �������
� �
��������� �
������ ��������� 

����

�& 

&�����, ��� �����
$!
��� �� ���%�� 
�!�
����� ���� ()�. ����$ ��� 

D���%��, 5.1.4  >����
�!� =�
%��� ��!�
����� 	�
���%��#� >���$
�� �
 =#�� 

D���� k����, ��� �
 ��� «����» � ��� «=&��
��» >�
�!��� T
�%
����� 	�����). 

	�
���

���� ��� ��� ���� %&� ��$%
� ����$
��, �� ���%�� 
�!�
����� �
��)$��
���. 

=��� ��$%�, �
 �� «�&��
��» ��
�!��� %
�%
����� ������, ��� �� ���%�� 


�!�
�����, �
��������� �
 OB. �����
��, ���� ��$%� �
 �� «����» ��
�!��� 

%
�%
����� ������, �
��&��
� ��� �������� ��
%��� 
�!�
�����. 6� �

�����

� 

��
���%��$ �&���
� ������&� ���%�� 
�!�
����� RS2 (n=44), �$���� ��� ���$ RS1 

(n=5) ��� �� �������� IB (n=7). 	
��
� �� ���
���
�, ��� �
 ���� ��� ��$%�, ������ 

��� �� �&���
� %
� ���%��
 ���%�� 
�!�
����� OB (n=0) ()�. 	������ 2). 

��������, � ��
!������ ��� ��
�!���� %
�%
����#� ��
��$���, !���
��� �� ��
� 


��%
��� ��� ���%�� 
�!�
�����.    

1.5.1 ����
����� k-����� ����� 

���� ��� ���������� 
��%
����, ��� )�����& %
�%
�����& ��������� ���� 

�

������ ��� ����& ��
�!���� %
�%
��� ��� ���%�� 
�!�
����� ��� ��
���%��#� 

����$
��, 
+
�$'
��� ���$ ���� �� ��
!������$ ��
����
�����$ ��� )�����& 

%
�%
�����& ���������, ���
�&� �� ���%��������� ���� ��
���%���&� �
�
#�
� 

���� ��$%
�, ���������
� ��� ��
��
�!����������� ������
��������� ��� �
����*
, 

��� ���� ��� 
��%
��� ()�. 	������ 2 ��� ����
�������,� 1.5 =�������� ��� 

9����#� T
�%
����#� 	�
��$��� �
 �� =��%�� ��!�
�����). Q
��������
���� � 

����%�� ���%�������� �
 ��� ����
���� k-����� ����� (k-means), ���$ ��� ����� �� 
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#$���������� 

��
���
��
�� ��� %
%������, �����
����'����� ��� %���&����� ��� %�����
��&� 

 
�
���� �	�
������ �

,����� RS1 RS2 IB 
� 12 �1 

2 3 1 �
3 1 4 �

� � 4 4 
1 15 1 5 

6 � 12 2 � 
 
������ 13 
�
������ Sihouette ��� 6 ��
���, �� ��� ��������� ��� ������	�� ��	��� 	�� ��� 
������	�� ���*��� ���� ��� #-���� ��������� ��� "���	� ��������	� ������. (�) ��
�����'����� 
�� 6 ��$%
� ��� �
��&����� ��� ��� ��$���� �
 ��� ����
���� k-����� �����.  k�� ��� ����$ ��� +1 

���� �� ����� silhouette ��� %
%������, ���� ��� ���$ %����
������ 
���� �� %
%����� ��� ��� 
�
�������� ��$%
�. 6���� silhouette ����$ ��� 0, %
������ �� ����
� %����
���� ��� %
%������, 
�# 
����� silhouette, ����$ ��� -1, %
������ %
%����� ��� ������� ����� ��������
� �
 �$��� ��$%�. ()) 
	������ �
 ��� �
���� ����$
�� ��� �$�
 ��
��
�!���������� ������
�� ��� ���������
� �
 �$�
 
��$%� ��� %���
$������ Silhouette (RS1: Regular Spiking 1, RS2: Regular Spiking 2, IB: Intrinsic 
Bursting, OB: Oscillatory Bursting, �������
��� �%����: cluster: ������ ���������, ���+������ 
�%����: silhouette value: ����� silhouette).       

��� %����������� �#
�, ��� %����
�'����� �
 k ��$%
�, ���$ �
��� ������, #��
 �� 

���
�$ ���
��� ��� �� %
%����� ��� $���� ��$%�� ()�. ����$ ��� D���%��, 6.3.2 

����
����� k-����� �����). =
 ���� ��� �
���$�
�� ���%�������� ��� �
�
#��� 


+
�$'����� �� 
+�� ��
$�
�
�� ��� �!�
�&� ���� ���� )�����&� %
�%
��
�: 
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#$���������� 

�������� ����� ��� ��������� �
����� ���� ��� �-���� %
�%
���� ��� %
�%
����� 

������, �
����� %�����%#�
��, ��� ����� ��
��
�����& ������ ��� %
�%
�����& 

���������. (������� %�$!�
�� ���%������ ��� ��
����
�� ���#�, ��� %����$'����� 

���%������
�� ��� 2 ��� 7 ��$%
� ()�. ����$ ��� D���%��, 6.3.2 ����
����� k-

����� �����). � ���&�

� ���%������� ���
��� ��� 6 ��$%
�, �
 ��� ���%����� ��� 

��������& ������ ��� ��� ��������& �
����& ���� ��� �-���� %
�%
���� ��� 

)����� %
�%
����� ������. =
 ���� ��� �

������ ������&��
��� ��� ��$%� ��� 

����
�
���� ���� ��� �&���
� �
 ���%�� 
�!�
����� @9. ��������, �
��&��
� ��� 

������ ��$%� RS2 ����$
�� ��� �

�� �
 �
����+
�� ��� RS1 ��� IB �&���
�. 6� 

�

�����

� �&���
� RS1 �������'��� ��� ���
� ��$%�, �
 ��� ���� �&���
� RS2, 

�� ����

����)$�
��� ���� �%�� ��$%�. 6� ������
��� ���� %
���
� ��� 
���� %����� 

� ���%������� ��� ����$
�� ���� ������
�
� ��� ����������&� ��� ���%�� 


�!�
����� ���� �
 �� �
��� ����
�
������ ��
!������#� ��
����
�����#� ()�. 

������ 13)   

 

2. D
���� %������#� 
�

�
��� �
 
�

�������� =�������#� D�������#�  

6� ��
���%��$ �&���
� %������� ������ ��������#� ���$���, ��� ����� �� 

������
��� ��� %�����
��� �����#� %
�%
����#� %������#�. ���$ �� %������$ 


�

�
��� %����
!#������ ��������$ ��� ���� ���%��
�� NMDA, ����� )�����&� 

%
�%
��
�. ��������, ��� ��
���%��$ �&���
� 
�����'����� ��� ���%��
�� AMPA, 

��� %�
�
�
����� ��� ����� ��� �� ������������ �+& ��� ������
�'��� �
���
� 

%�

�
���$ �
����������$ 

&���� (Antic SD et al., 2010). ���� ��� 
��%
���� ��� 

)�����& %
�%
�����& ��������� ��� ���%�� 
�!�
�����, ���� ���%
���&
��� ��� �� 

�
����&�
�� ����
�������, �������
� � 
+����� �$����� ��
����
�����#� ��� 

%������#� 
�

�
��� ��� �
�����&���� �
�$ ��� 
�

�������� ��������#� 

��������#. (�� ���� ��� �����, �
���������&���� �� �
����������� ��
���%��$ 

�&���
� ��� ��$%�� ��� !�

� �� «����» ��
�!��� %
�%
����� ������ ()�. ����$ 

��� D���%��, 2.4. ��!���� ���������
�� 	�
���%��#� >���$
�� �
 �#�� ����� 

�����, ��� �
 ��� «����» � ��� «�&��
��» ��
�!��� %
�%
����� ������), ��� ����� 

���
��� �
��������� %���

��� ��� ����$
�� ���� ��������#� 


����$��� ()�. 

����$ ��� D���%��, 4.2 	
��������� =��������� T���

���). �!�
��'����� 

%��%����$ %&� ������
� ��� 10 
������*
��, ���� ���� �
#�� �
���������, � 

�������� ��� 

&����� NMDA �
�� �� 

&�� AMPA 
���� 1:1 (Wang H et al., 
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#$���������� 

2008), 
�# ���� %
&�

� %������$'
��� � �������� ��� 

&����� NMDA �
�� �� 



&�� AMPA (Seamans et al., 2001)  

� 

� 

��	
�� 14 )�����	� ��������� ���	�������� ��
 ��� ������������ ��� NMDA �����
���. 
��
�����'����� �� ��������
!�� ��� %������#� 
�

�
��� ��
���%��#� ����$
�� �
 %��!�

���$ 
���%�� 
�!�
����� (RS1: ��
���%��� �&���
� L-2a, RS2: ��
���%��� �&���
�: 39-4a, IB: ��
���%��� 
�&���
� 48-3a) ���� ����� �
��&����� ��� ��� ��������� 
�

��������, ��� NMDA ���%����� (�)�
� �������� 

&����� NMDA �
�� �� 

&�� AMPA 
���� 1:1 ())�� �������� ��� 

&����� NMDA 
�
�� �� 

&�� AMPA 
����  2:1 � (RS1: Regular Spiking 1, RS2: Regular Spiking 2, IB: Intrinsic 
Bursting),      

>����
$!
���, ����������, � �
����� ������ ��� ��
$�
��� �� �
#�� %������� 


�

�
��� ��� �#�� (Time to First Spike-TFS), ��� 
���� ��%
�+� ��� �
���� 

�
�$%���� ��� ���
�!�
��� ��� �� )����$ %
�%
���$ �������� ��� �#��, ��� � 

����� �
�� ��� �
����& ��� �������#� %������#� 
�

�
��� (Number Of Spikes-

NOS), ��� 
���� ��%
�+� ��� 
�%��� ��� ���
�!�
��� (��%���������), ��� ��
$�
��� 

��� )����$ %
�%
����$ ��������. =��� �����
��, 
���
�

���� � ��������� ��� 

��
����
�����#� ���#� �
 �� ���%�� 
�!�
�����, �� �������� ����� ���  ��� 

�������� �
���� ���� ��� �-���� %
�%
���� ��� )����� %
�%
����� ������, ��� 

�
���� %�����%#�
��, ��� ��� ����� ��
��
�����& ������ ��� )�����& %
�%
�����& 

���������. � ���&�

� ��������� ��� ��
����
�����#� ��� %������#� 
�

�
���, 
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#$���������� 

��� ��
%��� 
�!�
����� ��� ����$
�� ��� ��� ��
!������#� ��
����
�����#� ��� 

)�����& %
�%
����& ���������, ���
��� �
 ��� ���$��+� ��� ����$
�� ��$���� �
 

�� �������� ����� ��� )����#� %
�%
��#�. 	
��&����� �

�� ��$%
�: (1) ��$%� 1, 

��� 
���� ������ ��$%� IB ����$
��,  (2) ��$%� 2, ��� 
���� �
�$�� ��� 

�

����)$�
� ��� ��
�������� ��� RS2 ����$
��, �� �������� IB ��� ��� RS1, ��� 

��� (3) ��$%� 3, ��� �

����)$�
� ��� RS1 ��� ����

� �&���
� RS2 �� ��$%
� 

����� 
���� ���������
� ��� ��$%��, ��� ���%�%
� � ����
����� k-����� ����� ()�. 

����
������� 1.5.1 ����
����� k-����� ����� ��� ������ 13 ��� ������ 15). 6� 

�&���
� ��� �

����)$������ ���� ��$%� 1, !���
��� �� ����� ��� ���� )����� 

%
�%
����� ������ ��� ���!�
$ �� �������� ����� ��� ��� �
���� ��� )����#� 

%
�%
��#�, ���$ ��� ��� �
���� ��� )����#� %�����%#�
��, ��� ���
��

� ���� 

��
��
����� �����. ��������, ����� �
���&�

� ���� �
� %������#� 
�

�
���, ��� 

���
��

� �
��� �
�$%���� ��� �������.  6� �&���
� ��� �

����)$������ ���� 

��$%� 2, !���
��� �� ����� 
�%�$�
�� )����� %
�%
����� ������ ��� ���!�
$ �� 

�������� ����� ��� ��� �
���� ��� )����#� %
�%
��#�, ���$ ��� ��� �
���� ��� 

)����#� %�����%#�
��, ��� 
�%�$�
�� ���� ��
��
����� �����. ��������, ����� 


�%�$�
�� ���� �
� %������#� 
�

�
���, ��� 
�%�$�
�� �
��� �
�$%���� ��� 

�������. 6� �&���
� ��� �

����)$������ ���� ��$%� 3,  !���
��� �� ����� �� ��� 

���&����� )����� %
�%
����� ������ ��� ���!�
$ �� �������� ����� ��� ��� 

�
���� ��� )����#� %
�%
��#�, ���$ ��� ��� �
���� ��� )����#� %�����%#�
��, 

��� �
���&�

� ��
��
����� �����. ��������, ����� ��� ��� ���
��

� ���� �
� 

%������#� 
�

�
���, ��� �
���&�

� �
��� �
�$%���� ��� �������. 

=���
��
����$, ���%
���&
���, ��� � 
��%
��� ��� ��
!������� ��� )����#� 

%
�%
����#� ��
��$��� 
���� ��������� ��� ��� 
�������� ��������#� 


����$���, 

������ 
��

$'
�, ���� ��� ��
�)
�� ��� �
������ ������� ��� �
�$%���� ��� 

�������, ��� ��� ��� ��%���������� ��� ()�. ������ 14 ��� ������ 15).   
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#$���������� 

 

� � 

� � 

� / 

�
���� �	�
������ �
,����� RS1 RS2 IB 

�  4 1 
1 43 3 2 

� 3 1 4 �

��	
�� 15 !��#����� ���������	�� #���	�������	�� ��� <
� 	�� 	
����� #���	�������	�� 
��� ������	�� ��������� ��� 
������ ���� ��� �����#��� NMD'. 6� ��
���%��$ �&���
� ����� 
��
���
� �
 3 ��$%
�, �
 )$�� ��� ���$��+� ��� %�%
� �� �������� ����� ��� )����#� %
�%
��#� =
 
��� �� %���
$����� ��
�����'
�
 � ����� �
�� ��� � ������ �������� ��� ��
����
������& ��� 
���%�%���, ��� �&���� ��� ��
���%��#� ����$
�� �$�
 ��$%��. (�) T�$�
���� ������ )����#� 
%
�%
��#�, ��$%� 1: � = 612.50�m, s= 68.47, ��$%� 2: � = 1338.96�m, s= 298.74, ��$%� 3: � = 
2363.76�m, s= 280.75, ()) T�$�
���� D�L 9T	, ��$%� 1: � = 1.23, s= 0.96, ��$%� 2: � = 1.66, s= 
0.47, ��$%� 3: � = 2.51, s= 0.75, (�) T�$�
���� �
����& )����#� %
�%
��#�, ��$%� 1: � = 13, s= 
1.41, ��$%� 2: � = 24.94, s= 7.28, ��$%� 3: � = 39, s= 7.71, (%) T�$�
���� NOS, ��$%� 1: � = 6.55, 
s= 0.42, ��$%� 2: � = 4.42, s= 0.64, ��$%� 3: � = 2.64, s= 0.92, (
) T�$�
���� �
����& )����#� 
%�����%#�
��, ��$%� 1: � = 10, s= 3.37, ��$%� 2: � = 14.74, s= 3.98, ��$%� 3: � = 22, s= 3.74, (') 
T�$�
���� TFS, ��$%� 1: � = 8.09, s= 0.98, ��$%� 2: � = 20.41, s= 5.12, ��$%� 3: � = 21.39, s= 
19.66 (�) 	������ �
 ��� �
���� ����$
�� ��� �$�
 ��
��
�!���������� ������
�� ��� ���������
� 
�
 �$�
 ��$%� ��� %�%
� � ���$��+� �
 )$�� �� �������� ����� ��� )����#� %
�%
��#� (RS1: 
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#$���������� 
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Regular Spiking 1, RS2: Regular Spiking 2, IB: Intrinsic Bursting, OB: Oscillatory Bursting, MEL: 
Mean Electronic Length, NOS: Number of Spikes, TFS: Time of First Spike �
�: ������ 
��������� 
������) 

3. =&��*� ����
�
��$��� 

 6� ��
��$�� ����
������� ����*�'����� �� 
+��: (1) � ����� ��� �#����� 

����
��'
��� �
 �� ���%�� 
�!�
�����, ���$ %
� 
���� ����
������� ��
$������ 

%��!�
�������� ����. (2) 6� �&��
�� ��
�!��� %
�%
����$ �������� ��� ���!�
$ 

��� ����, �� ����� ��� ��� �
���� ��� ��
�!���� %
�%
��#� ��� ��� �
���� ��� 

��
�!���� %�����%#�
�� ���� ��
��'����� �
 ���%�� 
�!�
����� IB ��� OB. (3) 6� 

���$ )����$ %
�%
����$ �������� ��� ���!�
$ ��� ����, �� ����� ��� ��� �
���� 

��� )����#� %
�%
��#�, ��� �
���� ��� )����#� %�����%#�
�� ��
��'����� �
 

���%�� 
�!�
����� IB.  (4) >���$ ��
!������� ��
$�
�
�� ��� ��
�!���� ��� 

)����#� %
�%
����#� ��
��$��� %
� ��
� 
�%����� 
��%
��� ��� ���� ���, ���� 

��
��
�!���������� ������
��������, ���$ ���� ���%����� ����. (5) �� 

)��!������ �%�����
� ���������, ���!�
��$ �
 �� ���� ��
��
����� �����, ��� 


�

������� �%�����
�, ���!�
��$ �
 �� 

&�� ��� $�
��� ��� ���� Ca++ 


+�
�#�
��� %��&���� K+ (fAHP), %
� 
���� ����
������� ��
$����
� ����� 

�������� ��� ��� ��
��
�!���������� ������
��������. (6) 6� %������$ 
�

�
��� 

��� $������ ���� ��� ���%���� NMDA, ����� ���
��

� �
��� �
�$%���� ��� ��� 

���&����� ��%��������� ��� ���$ )����$ %
�%
����$ ��������, ��� ��
��'����� �
 

���%�� 
�!�
����� IB.    
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�=�'�����=�'�����=�'�����=�'����
�=�'�����=�'�����=�'�����=�'����
�=�'�����=�'�����=�'�����=�'����
�=�'�����=�'�����=�'�����=�'����
�=�'�����=�'�����=�'�����=�'����
�=�'�����=�'�����=�'�����=�'����

�

�

�

��/������
�

�



�
+����� 

IV. ��/����� 
1. ��$���� ����
�
��$���  

�� ��
���%���� �
�
#�
� �������&� ��� ��
�������� ��� ����$
�� ��� 


��
!$���. Q�
����
�'�����, ��� �%����

� ���&����� %���, ��� ����
�
���� ��� 

��� �
�������& �������� �����
��� �#��, ��’ ���� 
�!&����� �� )����� ��� 

��
�!��� %
�%
����� ������. =�� )����� %
�%
����� ������, �� %
�%
��
� 
���� 

����$
�����, ��� 
��
 %�����%�'����� �
�
��� !�
��, 
��
 ��� 
�# ��� ��
�!��� 

%
�%
����� ������, +
��
�'
� � �&
��� ��
�!���� %
�%
���� (apical trunk), � ������ 


���� �
�$��� ������, ��� ���%�
� �� �#�� �
 ��� ����$%� ��
�!���� %
�%
��#� 

(apical tuft). ��������, ��
�!���� %
�%
��
�, ��� %�����%�'����� ��� � %&� !�
��, 

+
�
�)$�����, ��� %�$!�

� ����
�, ��
$��
�
� ��� �&
��� %
�%
��� (oblique 

dendrites). 6� �&���
� ���$ ����
������ �
 
+��

���$ ���&������� ����������&�, 

�
��
������ �� ����������� ��� �
������� �
 �� 
+��

��� ��� 
���

��� ��� 

�

�)$����, ��
�� �� 
���� ������ � ��
�)�� �
����
�������� ��� ����%���� 

�����
�����
�������� %���� ����. 6� �
#�� )��� ���� ��
����
����, ��� 

�
�
�)��������& ���)��
�� ���&������ �������#� �
����
��#� 
���� � %�


&���� 

���� ��� 
���� ��� �%����

�� %����#� ��
����
�����#� ��� ��
���%��#� 

����$
��, ��� ��� ��� ��
!�������� ���������
!���, ��� ��
���

���� �
��+& ��� 

��
���%��#� ����$
��, ���� ��������$ ���� �� �
����������&� %��!�

����&� 

����������&� (Branco T and Hausser M, 2010 ; Elston GN, 2003 ; London M and M 

Hausser M, 2005 ; Stuart G et al, 1999 ; Spruston N, 2008).  

�����������, �� )����� 
����������� 

#����, ��� 
+
�$'
� � ��
�&�� 



�����, 
���� �� �#� ���

� �� ����
����
� � ��
!������ ��� ��
���%��#� 

����$
�� �
 �� ���%�� 
�!�
����� ����. (�� �� ����� ����, �
���������&���� 

������� ��
���%��#� �
�
#��� �
 %��!�

���$ ��
!������$ ��
����
�����$, ��� 


+
�$'
��� �� ���%�� 
�!�
�����, ��� ���$ ���%�%���. �
���$, �����
$!����� �
 

�
�����

�� �� ��
!������$ ��
����
�����$ ��� ��
���%��#� ����$
��, ��� ��
��� 

�
�
�$��� � ��������� ���� �
 �� ���%�� 
�!�
�����. T��
��� �%����

� ������� ��� 

)����� %
�%
����� ������, ������, ���
� ��� ��
�����, �� 
������������ �
���
� 

����� 
���
��
��
� ��� ��
�!��� %
�%
����� ������. 	
��
������, �� 

����
������� �� 
���� ��� ��� ����$ ���
��� ���� )�������� �
������������, %
� 


���
�

���� ����� 
���)��� ���� %��� ��� 
����
��� �����
��#� ����$���, �� 

����� 
���� ��
�)
�� �
��
�
��$ �����
���$�
�� ��� %���� �
�������#� �
�
#���. 
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�
+����� 

�� ��&����, ��� ��� ��$��
� ��� �
�
�������� %��%�������, ���
��� �
��������� ��� 

)������ %���� ��� �
�
#���, ����������#���� ������
� �����
��$ ������� 

(�#��, )����� %
�%
����� ������, ��
�!��� %
�%
����� ������), �
 $��� ��� 

�
��
������ ��� ��� �������� ��� �
�
�$���, ��
�� ����� 
������� ������ ��� 

�
����

� ��
!������$ ��
����
�����$ ��� ����$��� ���#�. D
 ���� ��� �
��� 

%�����
��&���� 
�

��
�
�� ��������� ��
���%��#� ����$
�� ��� 

%��!�
�����&���� �
��+& ����, �
 ���, � �� ���& %&� �
��
�
��$ ��
����
�����$ 

�
����� ��� %�
����&�
� ��� �����!����� ��� 
���� ���� ���� ����
���� ��� 

��
%��� 
�!�
�����. =�� �����
�� ���
��� ��� 
������� %�


&���� ��� 
���� 

����
�
������ )��!����#� ��������#� ���� ����
��� ��� ����$
��. 

� �
����

�� ��
!������� ��$���� ������&��
� ���� �������� ����$
��, 

��� !�

� �� �����$ ��
����
�����$ ��� ��
���%��#� ����$
�� ��� ���)$%�� V 

(Larkman AU, 1991a, 1991b, 1991c). \���, �����
$!
��� �
�$�� 
&
�� ��� ���
��� 

��� �#����� ��� ���� ������������� ��� %
�%
����#� ��
��$���, ���#� ��� ��� 

����� ��� ��� �
���� ��� %
�%
��#� ����. � �
#�� �����
�!� �
 �
��������� 

�
����� ��������� ����

�& 

&����� %��
� 3 %��!�

����&� ��
��
�!����������&� 

��������&� (RS1, RS2 ��� IB). � ���
�� �
����� %��!�

���#� ��
%��� 
�!�
����� 

������� �� �!
��
��� ��� ���
� ���������� %
����. 6� ���%�� 
�!�
�����, ��� 

��
$�
� �$�
 �&���
� �
 ���� �� �
�
��� 
���� ���%������ ��� 
�

�����#� ��� 

�������#� �%������� ��� %
�%
��#�, ���#� ��� ��� ��
!������� ��� ����$
�� �� 

�&����. 	
��
������, �� ���
� ��� %���
��� � 
��%
��� ��� ��
!������� ��� ���%�� 


�!�
�����, 
�������)$�
��� � �
��������� �
������ ��������� ����

�� �$���, 

���$ �
 �
������ ����������� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %�$���� >+ (BK %������). 6� 

���$��� ���$, ��� !����������� ������
�, 
��&������ ��� ��� �
���
� 

�
���

������ (fAHP) ��� �

��
�'��� ��� ��������� 
�!�
����� ��� %������#� 


�

�
��� (Cui J et al., 2009). ��������, �
�#������ ��� ����������� ��� %��&��� 

���#�, ��+$�
��� � ���������� ���
��� ���� %������#� 
�

�
��� ���$ ��� 

�
��������� 
��� %�

�
����& ��������& 


��������, ���#� �

��
�'
��� �� 

!�����
�� ��� �
���

�������. >��$ ��� �
�
������� %��%������, � �
���� ��� 



&����� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %�$���� >+ �
 ����� ���� ��
���%���&� �
�
#�
�, 

���%
���&
� ��� ������ ��� 
��%
��� ��� ��
!������#� ��
����
�����#� ���� 

�
����� 
�!�
����� ��� ����$
��. 6� �����&
��� ���%�� 
�!�
�����, ��� 

�
��&����� ��� �$�
 �&���
�, %
� 
+�
�#���� ��� �� �
��

� ���%�� 
�!�
����� 

��� ����$
��, 
!���� %
� ��
���

���� �$���� ��������� ��� ��
%��� 
�!�
����� 
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�
+����� 

�
�� ��� �
�$ ��� �
���� ��� 

&����� BK. =���
����, � ������ ���� ������&��
� 

��� ���� ����
�� ��
��
�!���������� ��������, �� �&���
� OB. \���, 

���%
���&
��� ��� �� ���%�� 
�!�
����� �$�
 �
�
#�� 
���� ������
��� 

���&������ ���������#�, �
 ��
����
��� ���� ���� �������&� ���������&� ��� 

��� ��� ��
!������ ��� ��
���%��#� %
�%
����#� ��
��$���.  

� ���&��
�
� ���� %����
!��� ��� ��
%��� 
��������, �
��&��
� ��� ��� 

�� �
���� ��� 
��%
���� ��� ����� ��� �#����� ��� ���%�� 
�!�
�����. 

T������#�
���, ��� � ����� ��� �#����� %
�  ����
�'
� ��� ����� ��� �� ���%�� 


�!�
����� 
��� ��
���%���& �
�
#��, (��
��� ��� �
 �
�
�$ �&���
� ��$
�
� 

�
�$����� �
 %��!�

���� ���%�� ���� ���
��� �������$����� ��� �
����& �#����� 

���� �
 ��� ����� �����). �� ��&����, �� �
��
� �� ��!�
� ���*� �� ���
� 

���������� %
���� ����� @9 ��� �9 ��������&�, ���#� 
���� �%&���� � ��
���
��� 

��� %��!�
�������� ��� ����� ��� ���� ���� ��� �#����� ��$�
�� ��� RS ��� IB 

�&���
� ��� ���%
���&
��� �
 $��
� �
���
� (Bilkey DK and PA Schwartzkroin, 

1990 ; Chagnac-Amitai Y et al., 1990 ; Kasper EM et al., 1994 ; Mason A and 

Larkman A, 1990 ; Yang CR et al., 1996). 	�
�, ����, ��� �� ������� ��� 

����������& �$����, ���� � 
��%
��� ��� �
������ ��� �#����� ��� ���%�� 


�!�
����� �� ���&��
��� ��� ��� 
��%
��� ��� $���� �����
��#� ����$���, 

%���%� ��� )�����& ��� ��
�!���� %
�%
�����& ���������. 6����, � %��!�

����� 

����� ��� �#�����, ���

� �� 
+���

�
� �

�����

� ��
���+��$ ������. D
 $��� 

�����, �
 ��� �&���
� ��� ��
� �
�
�$ 
��
������ %
�%
����$ ��������, ���� �� 

��
���%���� �
�
#�
� �
 ���%�� 
�!�
����� �
 ��$%
� %������#� 
�

�
���, ���� 


���� ���
������ ��� ��� �
���&�

� ��� ��� �
���������� �#��, ��� �� ���

� �� 

���
�+
� ���� ��� ��
!������.  

�� ��� �#
� 
������������ �
���
� ���!�
��� ��� �� �
�
#�
� ��� 

��
�%���&� �
 
���� %������#� 
�

�
��� (bursts) !�
��� ��� 
��
������ ��� 

���&����� %
�%
����$ �������� �
 �
���&�

� ����, �
 ����� �
 ����&� ��� 


�!�
��'��� �����$ %������$ 
�

�
���. ���� ������
�'
��� ��� ��� �
�
������$ 

%
%����� (Bilkey DK and PA Schwartzkroin, 1990 ; Chagnac-Amitai Y et al., 1990 ; 

Kasper EM et al., 1994 ; Mason A and Larkman A, 1990; Yang CR et al., 1996), 

���$ ��� ��� �
�
������ �
��
����
�� (Mainen ZF and TJ Sejnowski, 1996 ; van 

Elburg RA and van Ooyen A, 2010). 	������� ��$���� ��� ���
��� %����$%����, 

��� �
����& ��� %
�%
��#� ��$ ���
�� %����$%����, ��� ��� ��������& ����� ��� 

��
�!���� ��� )����#� %
�%
����#� ��
��$��� 
��)
)��#�
� �� ��
��$�� 

~ 67 ~ 



�
+����� 

����
������� ��� ��� �&���
� ��� �
���������&���� �
 ���� ��� �
����. 	�� 

����
�
�����, �� ��
���%��$ �&���
� �
 ���%�� 
�!�
����� IB ��� OB !���
��� �� 

��
��'����� �
 ��� �&��
�� ��
�!��� %
�%
����$ �������� ��� ���!�
$ ��� ����, �� 

�����, ��� �
���� ��� ��
�!���� %
�%
��#� ��� ��� �
���� ��� ��
�!���� 

%�����%#�
�� ����, ��� �
 ��� ���$ )����$ %
�%
����$ �������� ��� ���!�
$ �� 

�%�� ��
!������$ ��
����
�����$. 6� �����
�� ���&
� ��� �� ��
���%��$ �&���
� �
 

���%�� 
�!�
����� RS1 ��� RS2 (%���%�, ��� ���$ ��
�!��� ��� ��� �&��
�� )����$ 

%
�%
���$ ��������). ������, � �
���$�
�� ���%��������, ��� ����$
�� ��� 

����������&� ���� ����


�� ��
��
�!����������� ������
�
� (RS1, RS2, IB, OB) �
 

��� ����%� ��� %
�%
��
$������ %
� %
���
� ��� ��!� ������
��������. 6�� �%�� 

��)���, ����� ��� �� ���%������
�� �
 )$�� ��� ���� �#�����, �
 )$�� �� 

�������� ����� ���� ��� �-���� %
�%
���� ��� ��
�!��� ��� ��� )����$ %
�%
����$ 

��������, �
 )$�� ��� ����� ��� 

&����� ��� Ca++ 
+�
�#�
��� %�$���� >+ ��� �
 

)$�� �� ���� ��
��
����� ����� ��� )����#� %
�%
����#� ��
��$���. T
%������ 

��� �� %
�%
��
� ����� ����#
� �������#� ��� 
�

�����#� ��
����
�����#�, 

������� ����� ��� ����� ��� ��
����
��� �� ��� ��
� ��� ���� ��� ���������� 


��%
��� ��� ���%�� 
�!�
�����. ��� ��� $���, �&�
 � ������%����
 ���%������ 

���� %
� 
���� ������ �� ���%#�
� ��$%
� ��� %
�%
��
����, ��� ��� ����


�� 

��
��
�!����������� ������
�
�. ����, �������, �!
��
���, ��� ���
� ���������� 

%
���� ��� �
����& ��������&. �+�����
���� 
���� ���, �������
&����� ��� 

��
����
��� ��� �
�
�������� %��%������, �
 �� �
��� �&���
�� �
 �%�� �#�� ��� 

��
�!��� %
�%
����� ������, ���$ %��!�

���� )����� %
�%
����� ������, 

���%
���&
��� ��� ����������� ��������� ��� ��
!������#� ��
����
�����#� ��� 

)�����& %
�%
�����& ��������� �
 �� ���%�� 
�!�
�����.  

� ��
�������� ��� ��������#� ���$��� ��� %������� �� ��
���%���� 

�
�
#�
� ��� ���)$%�� V, 
���� ��� )����� %
�%
����� ���� ������ (Larkman AU, 

1991). D��
� �
��!���, ���� ���
�*�� ���$������ �
���������� �
���������, � 


����������� �

���, 
��
 
���
��
��
� ��� ��
�!��� %
�%
����� ������ (Hausser M 

et al., 2000). (�’ ���� �� ����, ���� ��
�&�� 

�����, 
+
�$'
��� � )����� ��� 

���

� �� 
��%
$�
� � ��
!������ ��� )�����& %
�%
�����& ��������� ���� 

%����
!��� ��� ��
%��� 
�!�
�����, ����
����$ �
 ��� 
��%
��� ��� ��
!������ 

��� ��
�!����. 	�
���

���� ��� ��� ��
�!��� %
�%
����� ������ �
 �&��
�� 

��
!������ ��
� ���������� %
$�� ��� ���%�� 
�!�
�����, �
��)�������� ��� �� 

�&���
� �
 OB, ��
+$
���� ��� �� ��
!������ ��� )�����& %
�%
�����& ���������. 
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�����
��, ��� ��
!������$ ���� ��
�!��� %
�%
����� ������, %
� 
��!�

� �� �%�� 

����
�������. ��������, �� )����� %
�%
����� ������ ���'
� 
��� ���� 

%����
!��� ��� ��
%��� 
�!�
�����. >�� �’ ���� ��� �

������ %
� �������
���� 

�$����� ������� ���� �
�$����� ��� �� ��� ���%�� 
�!�
����� �
 ��� $���. 

������, �� ��
��
�!����������� ������
�
� ����$
�� ��� �
��&����� %
� 

�

����)$���� ��� OB, ���$ ���� ��� RS1, RS2 ��� IB. � ���%������� �
 

����
���� k-���� �����, �
��������#���� �� ��
����
��� �� �������� �����, ��� 

��� �������� �
���� ���� ��� �-���� %
�%
���� ��� )�����& %
�%
�����& 

���������, 
������$�
� �� ��
$�
� ��$%
� ��� ����������&� ���� 

��
��
�!����������� ������
�
�, ��� �
��&����� ��� ��� 
��%
��� ��� )�����& 

%
�%
�����& ���������. D�� ����
�� ��� ���

� �� ���
� 
���� ��� � 
��%
��� ��� 

)�����& %
�%
�����& ���������, �!
��
��� ���� )���� ��� ������� ���, � ���� ���� 

���. 6� ����
������� %
������ ��� �$�� ��� �&���
�� �
 ���%�� 
�!�
����� IB ��� 

OB, �� ����� ��� ���$ )����$, ��� ��� �&��
�� ��
�!��� %
�%
����$ �������� 

(���!�
��$ �
 ��� ����, �� ����� ��� ��� �
���� ��� )����#� %
�%
��#�, ��� 

�
���� ��� )����#� %�����%#�
��), �
 �&��
��� �
 �� �&���
� �
 ���%�� 


�!�
����� RS1 ��� RS2. �����, ����, � ���%������ ��
!������#� ��
����
�� 

%
� ���

� �� 
���� ������� ����
������� ��� �� ���%�� 
�!�
�����, ������, ����� 

��� �
 ���� ��
�!��� %
�%
����� ������, ����$ �&���
� %����
�&� �� �%�� ���%�� 


�!�
�����, ��
��� ��� %�������� ��� ���&����� )����� %
�%
����� ������. �+�'
� 

�� ���
���
� ��� � ��
!������ ��� ��
�!���� ��� )����#� %
�%
����#� ��
��$��� 

%��!�

� ��������$ ���� ��������� ���. 6� ��
�!��� %
�%
����$ �������� 

���������� �
 ���� ���& ��
�!��� %
�%
���, ��� �
��!�

� �� ���� ��� �#��. 

�����
��, �� )����$ %
�%
����$ �������� ����
��&���� ��� ���
��

� �
 ����� 

%
�%
����$ �������� ��� ��� ����

�� %
�%
��
�, ��� 
�!&����� ��
��
��� ��� �� 

�#��. ��������, ����� ��� ���� �

������ ��� �� )����� ��� �� ��
�!��� 

%
�%
����� ������ ����� �%�� ���� ��� �������� �����, ���� ��� �%����

�� 

%����$%���� ��� ���
���, �� �������� ���� ��� �� ���!�

� �� ������ ��� ���$ 

��� �#��, %
� ���

� �� 
���� �� �%��, $
� �&�
 ��� � 
��%
��� ���� ��� ���%�� 


�!�
�����. ���� ���

� �� ���%��
� ���� ������%�$%��� ��� 

&����� ��� 

%�����
�
���� ��� � ����� 
��

$'
��� ��������$ ��� ��� ��
!o����� ��� 

%
�%
�����& ���������.  

\�� )����� ��
����
������ ��� %
�%
����#� ��
��$��� ��� ��
���%��#� 

�
�
#���, 
���� �� ����$
���
� ���������

����� ���$*
�� ��� %�������. �  
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������
��� 
�

�������� 10-50 �
������#� ���������

���#� ���$*
�� �
����
� 

��� ���
�� ��� �����#� %
�%
����#� %������#� 
�

�
��� NMDA. k��� �� 

%������$ ���$ ����� ���
�� ���
+�� �� ��
�!��� %
�%
����� ������ !�
��� ��� 

�
�$�� ����� ��� �
 ��� ���
���
�� 
��������� ���$�����. =��� �

������ ��� 

����� �!
��
�� �� )����� %
�%
����� ������ ���
 !�
��� �� �'�� �
 ���� ��� 

���
��� 
��������� !$��. ��������, ������� ��� ���
��� ���
��� ����, %����� 


������� ������������ %&���� ��� �
�
��� �&���
�, ���� ��� 
���"�#� ������#� 

��� %�����
��&� ��� ��� ��
��
����� ���%����� ��� ��������#� ���$��� ��� ��� 

���
�!�
��� ��� %��
��� � �
�
#��� (Antic SD et al., 2010). 6� ����
������� 

����� ��� �
����� ���%
���&��� ��� �� ��
���%��$ �&���
� �
 ��� ���� )����� 

%
�%
����� ������ (�� �
�� �� ����� ��� ��� �
���� ��� )����#� %
�%
��#� ��� ��� 

�
���� ��� )����#� %�����%#�
��), ��� �
 ���
��

� ���� ��
��
����� �����, 

����� �
���&�

� ���� �
� %������#� 
�

�
���, ���
��

� �
��� %�$%���� ��� 

������� ��� $�
��� ���� ��� ���%����� NMDA, ��� ���%�� 
�!�
����� IB. 

	�
���%��$ �&���
� �
 
�%�$�
��� �������������� �
 )����� %
�%
����� ������, 

��� ���
� ���� ��
��
����� ����� ��
����$'��� 
�%�$�
�� ���� �
� %������#� 


�

�
��� 
�%�$�
�� �
��� �
�$%���� ��� �������, ��� ���%�� 
�!�
����� RS2. 

6����, �� ��
���%��$ �&���
� �
 ��� ���&����� )����� %
�%
����� ������ ���, ��� 

�
���&�

� ��
��
����� �����, ��
����$'��� ��� ���
��

� ���� �
� %������#� 


�

�
���, ��� �
���&�

� �
��� �
�$%���� ��� ������� ��� ���%�� 
�!�
����� 

RS1. =���

�������$, � ��
!������ ��� )�����& %
�%
�����& ���������, 
��

$'
� 

��� �
��� �
 ��� ����� �� %��%��
� ��� ��������� ���� ��� �#��, ��� $
� ��
� 


��%
��� ��� ���%�� 
�!�
����� ���. \�� «����» �
 �&��
��� �
 ��� «�&��
��» 

)����� %
�%
����� ������, !�

� �� �����$ ���
�� 
���%�� ���������

���#� 

���$��� �
 
��&�


� �

����� �
�� �� �#��. ����
, �
 ��� ���� )����� %
�%
����� 

������ 
���� ��� ������ �� �
������&� ��������� ��������� 
����#�
�� �
 

���
��

� �
����� %�$�����, ��� ����
��'����� �
 ���%�� 
�!�
����� IB ��� OB.  

���� � 
��%
��� ��� ��
!������� 
���� 
+������� ��������, 
�%��$, ��� ������� 


��� �
�
���& %���&�� ����$
��, ���� �� �$�
 �&���
� ���

� �� ���
��!�

� 

%��!�

���$ ���� ������
��� ��� �
�$%��� ���� ���
�!�
���.   

2. D
��������� >��
��&��
�� 

 =
 ���� ��� �
���� �
�������������
 ��� �
#�� ��$���� ���� ��� 


����
��� ��
!������#� ��
����
�����#�, �������#� ��� 
�

�����#� 
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��
����
�����#� ��� ��������#� �%������� ��� ��
���%��#� ����$
�� ���#� ��� � 

��������� ����, �
 �� ���%�� ��
��
���� 
�!�
����� ��� ��
����$'���. 

D
��������� ���
��&��
�� ��� 

������ �����, �

����)$���� �� �

����
� 


+����� ���� ��� 
�

�����#� ��� �������#� �%������� ��� ���)$����� ���� 

%����
!��� ��� %������#� 
�

�
���, ��� ��������� ���� �
 �� ���%�� 
�!�
�����. 

��������, ���

� �� ���
� ��
���� ��� ��
����
����� ��� �%������� ��� %������#� 


�

�
���, ��� ��������� ���� �
 ��� ��
!������. ����
�� )���, 
���� � �

��
�!� 

��� �
����, ��� ���
��!�
��� ��
��
����$, ��� �� �������� ��������$ ������, 

���� ��
��
�!����������� �%�����
� ��� ����$
��. �!�&, ����
���
� �
 ��
�)
��, � 

���%������� 
��%
��� ���� ��� ��
��$�� ��
����
��, � ��$���� ���

� �� 

���
����
� �
 
���
%� �
�
�����& %���&��. ��
�, ���

� �� %��������
�, ��� 


��%
�&� �� 
����
��� ��
!������$, �������$ ��� 
�

�����$ ��
����
�����$ ��� 

����$
��, ��� ������� 
��� �
�
���& %���&��. 6����, ���

� �� ����
����
� � 

�
��)��� ��� ��
!������#� ��� ���’ 
������� ��� �
����
���#� ��
����
�����#� 

��� ��
���%��#� ����$
��, �
 ��� %�$!�

� �
�
�
�!��������� �����
�
�.           
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