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 مشخصات ريتأث يبررس: يسلول خارج كيتحر در يآكسون هايانهيپا يرپذيكيتحر

  اهانهيپا يهندس
سيستم اعصاب مركزي، اجزاي نوروني مختلفي را تحـت تـأثير   الكتريكي تحريك : هدف

تواند به پاسخ متفاوت سيستم عصبي منجـر  شدن هر يك از اين اجزا ميدهد. فعالقرار مي
هاي عبـوري و در  شود. مطالعات گذشته حاكي از آن است كه در تحريك كاتدي، آكسون

 ـهـاي محلـي، تحريـك   تحريك آندي، بخش اولية آكسون سـلول  ذيرتر از سـاير اجـزاي   پ
هاي آكسوني چندان توجـه نشـده   نوروني اطراف الكترود هستند. در اين مطالعات به پايانه

ها ارايـه  پذيري زياد پايانهاست، اما نتايج بعضي مطالعات تجربي، شواهدي دال بر تحريك
سـوني  پـذيري پايانـة آك  دهند. در اين تحقيق با استفاده از يك مدل محاسباتي، تحريكمي

هاي مختلف هندسـي پايانـة آكسـوني، نظيـر     : به اين منظور، اثر ويژگيروشبررسي شد. 
ــه، شــاخه  ــافتن فيبــر در محــل پايان ــه، وجــود زايــدهپايــان ي هــاي سيناپســي بنــدي پايان

پذيري آن (در مقايسـه  شدن آكسون بر تحريكشاخه شكل و برجستگي در محلمخروطي
هـا بـه   د و حساسيت آستانة تحريك به ايـن ويژگـي  هاي آكسون) بررسي شبا ساير بخش

پـذيرتر  ها نشان داد كه انتهاي فيبر عصبي تحريكسازي: نتايج اين شبيههايافتهدست آمد. 
پـذيري  هاي پايانة آكسون نيز باعث افزايش تحريكهاي مياني آن است. برآمدگياز بخش

درصـد   5/7تحريك آندي را تـا  درصد و آستانة  34شود و آستانة تحريك كاتدي را تا مي
بندي شده و با توجـه  ها در بخش پاياني خود شاخهدهد. از سوي ديگر ،آكسونكاهش مي

شـوند و بـدين وسـيله    ها مـي پذيري پايانهسازي، عامل ديگر افزايش تحريكبه نتايج شبيه
د رص ـ 78درصد و از آسـتانة تحريـك آنـدي تـا     28توانند از آستانة تحريك كاتدي تا مي

هاي آكسـوني  هاي هندسي پايانه: نتايج اين تحقيق نشان داد كه ويژگيگيرينتيجهبكاهند. 
ترين اهـداف تحريـك   انجامد و آن را يكي از مهمپذيري اين بخش ميبه افزايش تحريك

هاي آكسوني با توجه به اثر مهاري يا تحريكي آنهـا بـر   شدن پايانهسازد. فعالالكتريكي مي
  تواند آثار متفاوتي بر سيستم عصبي داشته باشد.لي ميهاي محنورون

الگوي جريـان آسـتانه، پايانـة آكسـوني، تحريـك آنـدي، تحريـك كاتـدي،         : هاكليدواژه
  .مشخصات هندسي پايانة آكسون

  
Extracellular Excitability of the Axon Terminals: The Effects of their 

Morphological Characteristics 

Introduction: In electrical stimulation of the central nervous system, different neural elements 
are present around the electrode and affected by the stimulation. The activation of each type of 
these neural elements may result in different overall neural responses. Previous studies have 
suggested that the passing axons and the initial segments of the local cells are the most 
excitable neural elements in cathodic and anodic stimulation, respectively. However, there are 
experimental evidences suggesting that the local fibers are generally excited indirectly by 
activation of the axon terminals of the presynaptic cells.  The axon terminal has been usually 
neglected in the analysis of extracellular excitability. Methods: In this study, a detailed 
computational model of the axon terminal was used to study the extracellular excitability of the 
axon terminal. To this end, the effect of different geometrical characteristics of the axon 
terminals including their arborizations, conical synaptic buttons, and the swellings in the 
branching points on their excitability were studied in comparison to a passing fiber, where the 
electrode was far from the terminal. Results: Our findings showed that branching of the axon 
terminal increases the excitability of the axon terminal up to 28% and 78% for cathodic and 
anodic stimulation, respectively.  In addition, the terminal arborizations which form the 
synaptic buttons as well as the swellings at the branching points could increase the excitability 
up to 7.5% and 34% for anodic and cathodic stimulation, respectively. Conclusion: The 
present results suggest that geometric properties of the axon terminals increase the excitability 
of this segment, turning it to an important target in electrical stimulation. The activation of 
axon terminals may lead to different responses due to their inhibitory or excitatory effects on 
the local neurons. 
Keyword: Anodic stimulation, Axon terminal, Cathodic stimulation, Geometric properties of 
axon terminal, Current threshold pattern. 
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  مقدمه
ــترده از     ــور گس ــه ط ــه ب ــرن اســت ك ــك ق ــيش از ي ب

الكتريكي اجزاي عصبي به عنوان ابـزاري بـراي   تحريك
شــود. همچنــين مطالعــة فيزيولــوژي مغــز اســتفاده مــي

اي براي تحقق انـواع  تحريك الكتريكي به عنوان وسيله
ماشـين و پروتزهـاي عصـبي بـه كـار       -هاي مغزواسط
هـاي اخيـر قابـل    سالرود كه پيشرفت اين حوزه در مي

رغم كاربرد كلينيكي و تحقيقـاتي  توجه بوده است. علي
الكتريكـي سيسـتم اعصـاب مركـزي،     گستردة تحريـك 

چنان مبهم اسـت.  الكتريكي هممكانيزم دقيق اثر تحريك
پـذير  وقتي الكترود تحريك در ميان يك بافت تحريـك 

گيرد، در اطراف آن اجزاي نـوروني مختلـف از   قرار مي
هـاي  هاي دندريتي، اجسام سلولي، آكسـون شاخه جمله
هاي آكسوني هاي محلي، فيبرهاي گذرنده و پايانهسلول

دهند) وجود دارنـد  هاي محلي سيناپس مي(كه به سلول
 گيرنـد. طبعـاً  كه تحت تأثير تحريك الكتريكي قرار مـي 

عمل در هر كدام از اين اجزاي نـوروني،  ايجاد پتانسيل 
كل بافت عصـبي را در پـي خواهـد    هاي متفاوت پاسخ

داشت. براي درك مكانيزم اثر تحريك الكتريكـي، بايـد   
مشخص شود كه كـدام يـك از اجـزاي عصـبي بيشـتر      

گيرنـد و تـأثير   الكتريكـي قـرار مـي   تحت تأثير تحريك
 دهند.غالب تحريك الكتريكي را شكل مي

پـذيري اجـزاي عصـبي    تاكنون بـراي بررسـي تحريـك   
نـاگوني شـده و بـه دنبـال آن، بـه      مختلف مطالعات گو

هايي منظور تحريك انتخابي اجزاي عصبي خاص روش
) و 1ارايه شـده اسـت. بـراي مثـال، نـوواك و بـولير (      

) در مطالعات خود نشان دادنـد  2تهوونيك و همكاران (
پذيرتر از ساير اجزاي نورون اسـت.  كه آكسون تحريك

هـاي  نالمطالعة هيبر و همكاران نشان داد كه چگالي كا
چهار برابر بدنة سلولي است.  سديمي در آكسون تقريباً

همچنين، با اعمال تحريك داخل سلولي به بدنة سلولي 
عمـل آكسـون، بخـش اوليـة     زمـان پتانسـيل  و ثبت هـم 

ها و بدنة سـلولي متوجـه شـدند دورة    آكسون، دندريت
عمل ثبت شده از قسمت اوليـة آكسـون   واكنش پتانسيل

زاي نـوروني اسـت و نتيجـه گرفتنـد     كمتر از ساير اج ـ
ها آغاز عمل از قسمتي نزديك به ابتداي آكسونپتانسيل

هـاي  سـازي ). رتي و ونگر بـه كمـك شـبيه   3( شودمي
ــون       ــه آكس ــيدند ك ــه رس ــن نتيج ــه اي ــامپيوتري ب ك

پذيرتر است، اما محل شروع پتانسـيل عمـل در   تحريك
ا تر به الكترود است، حتـا اگـر ايـن اجـز    اجزاي نزديك

  ).4( ها باشنددندريت

اما هيچ يك از مطالعات گذشته به امكان تحريك شدن  
انـد. بـا   هاي آكسوني توجه و آن را بررسي نكـرده پايانه

بـر  وجود اين، مطالعات تجربي متعدد شـواهدي مبنـي   
پذيري زياد پايانة آكسوني در مقايسـه بـا سـاير    تحريك

وستاوسون و كنند. براي نمونه، گاجزاي عصبي ارايه مي
سـلولي بررسـي   همكاران در حين اعمال تحريك خارج

شوند ها به صورت مستقيم فعال ميكردند كه آيا نورون
هاي سيناپسـي. نتـايج   يا غيرمستقيم و به وسيلة ورودي

دهد كه وقتـي الكتـرود تحريـك    مطالعات آنها نشان مي
-سلولي در نزديكي قسمت اولية آكسون قرار مـي خارج

هـاي  سـازي مسـتقيم از آسـتانه   هـاي فعـال  انهگيرد، آست
شـود و بـا قرارگيـري    سازي وراسيناپسي كمتر ميفعال

الكترود در نزديكي بدنـة سـلولي، آسـتانة هـر دو نـوع      
جـايي  گيرد و با جابـه سازي در يك طيف قرار ميفعال

سـازي  هـاي فعـال  ها، آسـتانه الكترود به سمت دندريت
سـازي وراسيناپسـي   عـال هـاي ف مستقيم بيشتر از آستانه

-). همچنين، بالديسـرا و همكـاران تحريـك   5( شودمي
سيناپســي را در سيناپســي و پــسپــذيري اجــزاي پــيش

كردنــد و نشــان دادنــد كــه  هــاي قرمــز مطالعــههســته
ها نسـبت بـه   سازي غيرمستقيم اين دسته از نورونفعال
تـري  هاي بسيار پـايين سازي مستقيم آنها در آستانهفعال
). جانكووســكا و همكــاران از مطالعــة 6( دهــدمــيرخ 

ــلول ــنش    س ــة دورة واك ــه و مقايس ــي گرب ــاي هرم ه
هـاي مختلـف   مستقيم و غيرمستقيم قسـمت  سازيفعال

پذيري ها نتيجه گرفتند كه آستانة تحريكاين نوع سلول
تـر از سـاير   هايي با اتصالات سيناپسـي پـايين  در بخش

س و انجـل بـا   ). از سـوي ديگـر، جونـا   7( اسـت ا اجز
هاي سـديمي انتهـاي فيبرهـاي    بررسي ميزان تأثير كانال
سيناپســي پتانســيل عمــل پــيش هيپوكمــپ بــر تقويــت
هـاي ايـن   هاي سديمي در پايانهدريافتند كه تعداد كانال

-فيبرها خيلي زياد است و لذا استدلال كردند كه پايانـه 
هاي ديگر سـلول  پذيرتر از بخشهاي آكسوني تحريك

  ).8( هستند
با توجه به شواهد ارايه شده در مطالعات فوق، بررسـي  

هاي آكسوني در مقايسه بـا  پذيري پايانهتر تحريكدقيق
ساير اجزاي نوروني داراي اهميت است. به اين منظـور  

هاي آكسوني را از سـاير  بايست مشخصاتي كه پايانهمي
سـازد تعيـين و تـأثير آن را بـر     نقاط آكسون متمايز مـي 

هاي آكسوني مطالعه شود. به كمك پذيري پايانهتحريك
توان مشخصات نتايج مطالعات آناتومي و فيزيولوژي مي

هاي آكسوني را به دو دستة سـاختاري و هندسـي   پايانه



  انو همكار مرضيه باقري
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تـوان  تفكيك كرد. از ميان مشخصات ساختاري نيز مـي 
هاي سـديمي  ، چگالي بالاي كانالميلينبه عدم پوشش 
ها اشـاره نمـود. انجـل و جونـاس     ندهدهو وجود انتقال

هــاي ســديمي را بــر   تــأثير چگــالي بــالاي كانــال   
هاي آكسوني بررسـي كردنـد و بـه    پذيري پايانهتحريك

اين نتيجه رسيدند كه اين مشخصه به تبديل شـدن ايـن   
عمـل  هاي تقويت پتانسيلسيناپسي به پايگاهاجزاي پيش

ر عـدم  ). با وجـود ايـن، هنـوز تـأثي    8( منجر شده است
پذيري ها بر تحريكدهندهو حضور انتقال ميلينپوشش 
هــاي آكســوني مطالعــه نشــده اســت. همچنــين، پايانــه

-هاي آكسوني از سـاير بخـش  مشخصات هندسي پايانه
هـا در  هاي آكسون متمايز است. از جملـة ايـن ويژگـي   

پايانة آكسوني در انتهـاي يـك    ها (طبعاًانتها بودن پايانه
طولاني قرار دارد كه اين محـل قرارگيـري    فيبر معمولاً

پـذيري  خود يك ويژگي هندسي است كه بـر تحريـك  
هـاي  اثر دارد)، افـزايش موضـعي قطـر در طـول پايانـه     

هـاي  گيـري زايـده  ها و شكلآكسوني در محل سيناپس
اي، ختم شدن انتهاي پايانة آكسوني به يك زايـدة  دكمه

بندي پايانة سيناپسي مخروطي شكل به نام دكمه، شاخه
هاسـت.  آكسوني و وجـود برجسـتگي در محـل شـاخه    

هـاي  هـاي هندسـي پايانـه   تاكنون در مورد تأثير ويژگي
پذيري آنها به هنگام اعمال تحريـك  آكسوني بر تحريك
اي نشده اسـت، بنـابراين، در ايـن    خارج سلولي مطالعه

هـاي هندسـي پايانـه بـر     مطالعه، چگونگي تأثير ويژگي
  ن نسبت به آكسون بررسي شد.پذيري آتحريك

  
    روش

هاي كـامپيوتري،  سازيدر اين مطالعه با استفاده از شبيه
-هاي هندسي پايانـة آكسـوني بـر تحريـك    تأثير ويژگي

پذيري آن بررسي شد. بدين منظور مدل دقيـق آكسـون   
) 9و همكـاران (  ريتـا  .اين) كه مك.MRGپستانداران (

اند بـه كـار رفـت. ايـن مـدل آكسـون،       آن را ارايه كرده
ساختار كابلي دولايه دارد كه شارژ جريان را در فضـاي  

آكسوني (فضاي بـين آكسـون و غـلاف    آكسوني و پيش

سازد. هدف از كاربرد اين ساختار، پذير مي) امكانميلين
هـا،  لدستيابي به مدلي بوده كه بتواند بهتر از سـاير مـد  

سازي كند. بـه  مشخصات فيبرهاي عصبي انسان را شبيه
هــاي تهيــه شــده برمبنــاي اصــول عــلاوه، اغلــب مــدل

انـد ولـي   ها نبـوده مورفولوژي به دست آمده از آزمايش
مدل دقيق آكسون پستانداران اين اصـول را بـه خـوبي    
رعايت كرده است. اين مـدل، مـدلي اسـت از آكسـون     

كتي پسـتانداران كـه از اتصـال    هاي حردار نورونميلين
هاي رانويه تشكيل شده كه بين هر دو گرة مجـاور،  گره
انـد از: بخـش متصـل    قسمت وجود دارد كه عبارت 10
هـاي  و قسـمت  2، بخش اصلي پيرامـون گـره  1ميلينبه 
. طول و قطر هر قسمت از آكسون وابسته به 3ايگرهبين

 ـ 7/5توانـد مقـداري بـين    قطر فيبر است كه مـي   16ا ت
گرة رانويه و  20ميكرومتر را اتخاذ كند. در اين مطالعه، 

 1اجزاي بين آنها كه قطر و طول هر جزء مطابق جدول 
  ).9( سازي شده استانتخاب شده شبيه

هـاي  براي نمايش رفتـار الكتريكـي آكسـون، ديناميـك    
غشاي خطـي و غيرخطـي بـه كـار رفتـه اسـت. مـدل        

جريــان ســديمي هــا شــامل تركيبــي از الكتريكــي گــره
غيرخطــي، جريــان ســديمي دايمــي، جريــان پتاســيمي 
آهسته و جريان نشتي خطي به همراه ظرفيت غشاست. 

هاي يـوني موجـود در گـره    مبناي تنظيم ديناميك كانال
  ).9( نتايج آزمايشگاهي است

ها، الگوي تغييـرات آسـتانة تحريـك    سازيدر اين شبيه
آندي و كاتدي با تغيير موقعيت طولي الكترود نسبت به 

شكل، فيبر، تأثير تغيير قطر موضعي فيبر، پايانة مخروطي
شدن پايانة آكسـوني، قطـر گـرة موجـود در     چند شاخه
ها شدن پايانه) تأثير شاخه10شدن پايانه در (محل شاخه

شدن بر انتشـار جريـان داخـل    و تغيير قطر محل شاخه
كـه تـأثير آن بـر تحريـك خـارج سـلولي نيـز        (سلولي 

 

1. Segment (Mysa) 
2. Paranode main segment (Flut) 
3. Internode segment (Stin) stionnaire 

  پارامترهاي هندسي مدل آكسون پستانداران-1جدول
 نام هر جزءطول هر جزء بر حسب ميكرومتر قطر هر جزء بر حسب ميكرومتر

فيبر146/28071
گرة رانويه73/41
ميلينبخش متصل به 73/43  
پيرامون گرهبخش اصلي 43/1011/56  
ايگرههاي بينقسمت43/1036/1284  
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پذيري ها بر تحريكاهميت دارد) و نيز تأثير طول شاخه
فيبر بررسي شده است. براي انجام اين مطالعات، آستانة 

هـاي مختلـف بـه    شدن فيبر در حالتجريان براي فعال
ارامترهـاي فـوق بـر آن بررسـي شـد.      دست آمد و اثر پ

عمل در فيبر و فعال شدن فيبر به صورت ايجاد پتانسيل
عمـل  انتشار آن در طول فيبر تعريف شد. بروز پتانسـيل 

در فيبر نيز به صورت افزايش ولتـاژ فيبـر بـه مقـداري     
بيش از صفر مد نظر قرار گرفـت. بـراي تحقـق شـرط     

سمتي از فيبر كه عمل در قانتشار، همواره وجود پتانسيل
از الكتــرود تحريــك دور باشــد بررســي شــد. در همــة 

 100پالس بـا عـرض   ها، جريان تحريك تكسازيشبيه
محيط خارج سلولي بـه عنـوان   ميكروثانيه به كار رفت. 

هــادي حجمــي همگــن و نامحــدودي لحــاظ شــد كــه 
مقاومت فيبر در آن در جهات طولي و عرضي به ترتيب 

  شده است. اهم تعيين 1250و  200
) 11( 1/7ويـرايش   NEROUNافزار اين مدل در نرم 

هاي زماني متغير با گيري با قدمو برمبناي روش انتگرال
درجـة   36و در دمـاي   05/0زمان و با تلورانس مطلـق  

اثر ميـدان خـارج   ). 9است (سازي شده سلسيوس شبيه
سلولي بر مدل فيبر با استفاده از مكانيزم خارج سـلولي  

طـور كـه گفتـه شـد،     همان اعمال شد. NEURONدر 
هاي پايانة آكسوني، در انتها قرار داشـتن  يكي از ويژگي

تـر نحـوة اثرگـذاري ايـن     آن است. براي بررسي دقيـق 
 20هـا، فيبـري شـامل    پذيري پايانهمشخصه بر تحريك

سازي شد. فاصـلة  اي شبيهگرهجزء بين 19گرة رانويه و 
متر و طـول كـل   ميلي 403/1بين هر گره تا گرة مجاور 

ميكرومتــر اســت. ابتــدا و انتهــاي فيبــر  6/28071فيبــر 
شكلي واحد دارد و لـذا فيبـر متقـارن اسـت. الكتـرود      

عمودي ثابتي قرار داده  تحريك نسبت به فيبر در فاصلة
كز فيبر، يعني مقابـل دهمـين گـره (فاصـلة     شد و از مر

متري دورتر از انتهاي فيبر) به سمت انتهاي ميلي 03/14
ــا شــش فاصــلة    ــاي آن (ت ــارج از انته ــا خ ــر و حت فيب

جــا شــد. بــا اي دورتــر ازانتهــاي فيبــر) جابــهگــرهبــين
قرارگيري الكترود تحريـك در مقابـل هـر گـرة رانويـه      

پـذيري فيبـر بـه    موجود در اين مسير، آسـتانة تحريـك  
پـالس  دست آمد. بدين جهت، الكتـرود تحريـك، تـك   

ميكروثانيـه بـه فيبـر     100فازي بـا عـرض   جرياني تك
عمـل،  اعمال و به منظور در نظر گرفتن انتشار پتانسـيل 

پتانسيل فيبر از انتهاي ديگر فيبر پنج ميكروثانيـه قبـل و   
ميكروثانيه بعد از اعمال تحريك ثبت شد. پتانسـيل   15
تر از صفر بـدين معنـا بـود كـه پـالس      ت شدة بزرگثب

عمـل  سازي فيبر و ايجاد پتانسـيل تحريك منجر به فعال
هاي افزايش جريان براي به دست در آن شده است. پله

آوردن آستانه يك ميكروآمپر بـود. ايـن آزمـايش بـراي     
تحريك كاتدي و آندي انجام شد. بـراي بررسـي تـأثير    

فيبر، به ازاي فواصل عمـودي  فاصلة عمودي الكترود از 
ــر الگوهــاي  2200و  1700، 1200، 700، 200 ميكرومت

آستانة جريان كاتدي و آندي نسبت به موقعيـت طـولي   
  الكترود نسبت به فيبر به دست آمد.

بـه يـك زايـدة سيناپسـي      انتهاي پايانة آكسوني معمولاً
شود. خوانند ختم ميمخروطي شكل كه آن را دكمه مي

هـا، بـراي بررسـي تـأثير     سـازي از شـبيه  در اين بخـش 
پـذيري  مخروطي شكل بودن پايانة آكسوني بر تحريـك 

سـازي و گـرة   گرة رانويه شـبيه  20دار با ميلينآن، فيبر 
آخر به شكل مخروطي با شعاع ابتـدايي برابـر و شـعاع    

). 1(شـكل   انتهايي سه برابر شعاع گرة رانويـه در آمـد  
ميكرومتر  700ي ثابت الكترود تحريك در فاصلة عمود

اي خـارج از ابتـداي   نسبت به فيبر قرار داده و از نقطـه 
اي خارج از ابتداي فيبر) فيبر (به اندازة شش فاصلة گره

اي فراتر از انتهاي آن (بـه انـدازة شـش فاصـلة     تا نقطه
متـر  ميلـي  4/1هـاي  اي خارج از انتهاي فيبر) با گامگره
انة تحريك كاتـدي و  جا شد و در هر موقعيت، آستجابه

  آندي به دست آمد.
هـا قطـر   هاي آكسوني در محـل سـيناپس  در طول پايانه

اي را شـكل دهـد.   هاي دكمهفيبر افزايش يافت تا زايده
براي بررسي اثر ايـن مشخصـه، حساسـيت آسـتانه بـه      
افزايش قطر موضعي فيبر بررسي و تأثير تغيير قطر گرة 

ري آكسـون جداگانـه   پذيمياني و پاياني فيبر بر تحريك
گـرة رانويـه    20مطالعه شد. بـدين منظـور، فيبـري بـا     

سازي و ابتدا گرة مياني (دهمين گره كه در فاصـلة  شبيه
متري نسبت بـه ابتـداي فيبـر قـرار دارد) بـه      ميلي 3/14

 
شكل مورد هاي سيناپسي مخروطينمايي از زايده - 1 شكل

  هاسازياستفاده در شبيه



  انو همكار مرضيه باقري
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اي با قطري دو برابر قطـر گـرة رانويـه در    شكل استوانه
 700آمــد و الكتــرود تحريــك در فاصــلة عمــودي     

ومتري از فيبر و مقابل گرة مياني قـرار داده شـد و   ميكر
جريان آستانة تحريك كاتدي و آنـدي بـه دسـت آمـد.     
سپس، قطر گرة ميـاني بـه مقـدار اول (معـادل بـا قطـر       

هـاي رانويـه) برگردانـده و گـرة پايـاني بـه شـكل        گره
هاي رانويـه تغييـر   اي با قطري دو برابر قطر گرهاستوانه

 700حريك در فاصلة عمـودي  شكل يافت و الكترود ت
ميكرومتري از فيبر و مقابل گرة پاياني تعبيـه و جريـان   
آستانة تحريك كاتدي و آندي محاسبه شـد. در هـر دو   

  آزمايش، الكترود ثبت در اولين گرة رانويه قرار گرفت.
هـاي آكسـوني، شـاخه شـدن     هاي پايانهاز ديگر ويژگي

سـد بـر   رآكسون در محل پايانه است كـه بـه نظـر مـي    
پذيري پايانـة آكسـوني تأثيرگـذار باشـد. بـراي      تحريك

پذيري، فيبـري بـا   بررسي تأثير اين مشخصه بر تحريك
شـاخه بـه طـول يـك      12سـازي و  گرة رانويه شبيه 20

متر، بـه نقطـة انتهـايي    ميلي 4/1 يعنياي، گرهفاصلة بين
هـاي دختـر برابـر قطـر     متصل شد. قطر شـاخه  19گرة 

ر گرفتـه شـد. الكتـرود تحريـك در     شاخة مـادر در نظ ـ 
ميكرومتر نسبت به فيبر و در مقابل  700فاصلة عمودي 

گرة نوزدهم قرار داده و ثبت از اولين گرة رانويه انجـام  
تحريـك فيبـر، بـا اعمـال جداگانـة       شد. جريان آسـتانة 

فاز كاتدي و آندي به دسـت آمـد. سـپس،    تحريك تك
آكسـوني بـر    شدن پايانةبراي مشخص شدن تأثير شاخه

الگوي جريان آستانه، بر حسب موقعيت طولي الكترود، 
ها بـه دو شـاخه كـاهش يافـت و الكتـرود      تعداد شاخه

ميكرومتر نسـبت   700تحريك در فاصلة عمودي ثابت 
اي خارج از ابتداي فيبـر (بـه   به فيبر قرار داده و از نقطه

اي خـارج از ابتـداي فيبـر) تـا     اندازة شش فاصـلة گـره  
اي ي فراتر از انتهاي آن (به اندازة شش فاصلة گرهانقطه

جـا  متر جابـه ميلي 4/1 يهاخارج از ابتداي فيبر) با گام
تحريك كاتدي و آندي به  شد و در هر موقعيت، آستانة

  دست آمد.
ها، تـأثير تغييـرات قطـر    سازيدر بخش ديگري از شبيه

شدن بـر الگـوي تحريـك كاتـدي و آنـدي      محل شاخه
-گرة رانويه شبيه 20. بدين منظور، فيبري با بررسي شد

سازي و دو شاخه با قطري معادل قطـر شـاخة مـادر و    
اي بــه انتهــاي گــرهطــولي بــه انــدازة يــك فاصــلة بــين

نــوزدهمين گــره متصــل شــد. الكتــرود در مقابــل گــرة 
شدن فيبر دو شاخه و در فاصـلة  موجود در محل شاخه

داده و قطر آن ميكرومتر نسبت به آن قرار  700عمودي 
هاي رانويه تغيير يافت و گره از يك تا دو برابر قطر گره

  هر بار آستانة تحريك فيبر محاسبه شد.
  

  هايافته
الگــوي تغييــرات آســتانه، بــر حســب موقعيــت طــولي 
الكترود نسبت به فيبر، به ازاي تحريك آندي در سـمت  

و بـه ازاي تحريـك كاتـدي در سـمت      2راست شكل 
طـور كـه   چپ اين شكل نشان داده شـده اسـت. همـان   

آندي با نزديك شدن فيبـر  شود، در تحريك ملاحظه مي
يابد و روبه به انتهاي آكسون، آستانة تحريك كاهش مي

هاي انتهايي بـه كمتـرين مقـدار خـود     روي يكي از گره

  
(شكل سمت راست به تحريك آندي و شكل سمت چپ  الگوي تغييرات آستانه برحسب موقعيت طولي الكترود نسبت به فيبر -2شكل 

  موقعيت فيبر از ابتدا تا وسط آن روي محور افقي مشخص شده است).به تحريك كاتدي مربوط است. 
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رسد. با دور شدن الكترود از فيبر در راستاي طـولي،  مي
يابـد. بـراي   اي افزايش مـي آستانه به صورت چندجمله
ميكرومتـر،   200 فيبر برابر-مثال، به ازاي فاصلة الكترود

حداقل آستانه روبه روي گرة چهارم به وجود آمـد كـه   
درصد كمتر از آستانه براي الكترودي در وسط فيبـر   48

بود. هنگام اعمال تحريك كاتدي به فيبر، وقتي الكترود 
رود ابتـدا آسـتانه   از ميانة فيبر به سـمت انتهـاي آن مـي   

ه افزايش ثابت است، ولي با نزديك شدن به پايانه، آستان
يافته و بـه محـض عبـور الكتـرود از انتهـاي فيبـر، بـه        

رسـد و بـاز هـم بـا دور شـدن      كمترين مقدار خود مي
الكترود از فيبر در راستاي طـولي، آسـتانه بـه صـورت     

يابد. براي مثال، به ازاي فاصـلة  اي افزايش ميچندجمله
روي ميكرومتر، حداقل آسـتانه روبـه   200فيبر -الكترود

درصـد كمتـر از آسـتانه     25به وجود آمد كـه  گرة آخر 
  براي الكترودي در وسط فيبر بود.

نتـايج   توانسازي شده ميبراي ارزيابي اعتبار مدل پياده
مقايسه كرد. او براي تعيين  )2010فوق را با نتايج رتي (

ها، بدنـة سـلولي،   پذيري نوروني شامل دندريتتحريك
هاي دار به همراه گرهميلينبخش اولية آكسون و آكسون 

پــذيري نــورون را رانويــة آن، الگــوي آســتانة تحريــك
برحسب موقعيت طولي الكترود تحريك نسبت به فيبـر  

طور كـه در ايـن شـكل    ). همان3(شكل  آوردبه دست 
شــود، وقتــي الكتــرود تحريــك از مقابــل ملاحظــه مــي

كند الگـوي آسـتانة تحريـك    دار عبور ميميلينآكسون 
كاتدي مشابه نتايج به دست آمده در سمت چپ شـكل  

است و به ازاي فاصلة عمودي كوچك الكترود فيبـر،   2
اي بـه طـور   گـره ها و فضاي بيننمودار در عبور از گره

دار است كه علت آن متفـاوت بـودن   مشهودتري دندانه
ظرفيت خازني اين دو ناحيـه اسـت. الگوهـاي آسـتانة     

دهـد كـه ايـن تفـاوت بـر      تحريك آندي رتي نشان مي
هـاي تحريـك   اي آسـتانه گـره نواحي گره و فضاي بـين 

هـاي تحريـك   گـذارد و آسـتانه  آندي چندان تأثير نمـي 
از ابتـداي فيبـر، در طـول يـك فيبـر      آندي بعد از عبور 

ثابت است. اين نتـايج مشـابه الگوهـاي     باًيتقردار ميلين
 2تحريك آندي به دست آمده در سمت راسـت شـكل   

  ).4( است
شـكل در  هاي مخروطي براي بررسي تأثير وجود زايده

پـذيري آكسـون، الگـوي    هاي آكسوني برتحريـك پايانه
قعيت طولي الكترود تغييرات جريان آستانه بر حسب مو

نسبت به فيبر بـه دسـت آمـد. نتـايج نشـان داد كـه در       
هـاي تحريـك   نزديكي زايدة مخروطـي شـكل، آسـتانه   

شود. شكل هاي تحريك كاتدي ميآندي كمتر از آستانه
هـاي فيبـري بـا پايانـة     ، ميزان تغييرات نسـبي آسـتانه  4

نواخـت،  هاي فيبر يكشكل را نسبت به آستانهمخروطي
دهـد.  هاي كاتـدي و آنـدي نشـان مـي    اي تحريكبه از
اي از فيبر كـه بـه انتهـاي    هاي تحريك براي نيمهآستانه

كنـد. در تحريـك   شـود، تغييـر مـي   مخروطي منتهي مي
كاتدي، تغيير آستانه فقط در نزديكـي پايانـة مخروطـي    
ملموس است، اما در تحريك آنـدي، بـه محـض گـذر     

شـده  درصد كم  33ها هالكترود از گرة مياني، ابتدا آستان
مانـد، ولـي بـا    و تا سه گره مانده به گرة پاياني ثابت مي

نزديك شدن به گـرة پايـاني، تغييـرات آسـتانه كـاهش      
شـود، ايـن ويژگـي    طور كه ملاحظـه مـي  يابد. همانمي

هـاي آنـدي تـأثير    هاي آكسوني بيشـتر بـر آسـتانه   پايانه

 
(نمودارهـاي    جريان آستانه به عنوان تابعي از موقعيت الكترود در طول نورون به ازاي تحريك آندي (نمـودار سـبز) و كاتـدي    -3شكل 

  ).4( قرمز و آبي)
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  گذارد.مي
هـا، قطـر   هاي آكسوني در محل سـيناپس در طول پايانه

اي را شكل دهد. هاي دكمهيابد تا زايدهفيبر افزايش مي
براي بررسي اثر ايـن مشخصـه، حساسـيت آسـتانه بـه      

و تأثير تغييـر قطـر   افزايش قطر موضعي در فيبر بررسي 
پـذيري آكسـون بـه    گرة مياني و پاياني فيبر بر تحريـك 

طور جداگانه مطالعه شـد. نتـايج نشـان داد كـه آسـتانة      
درصد  27كاتدي به ازاي دو برابر شدن قطر گرة مياني، 

كاهش يافته ولي آستانة آندي فقط سه درصد كم شـده  
هـاي  است. بر اثر دو برابرشدن قطر گرة پاياني، آسـتانه 

درصـد كـاهش يافتـه و     5/7مربوط به تحريـك آنـدي   
درصد نزول كرده اسـت.   34هاي تحريك كاتدي آستانه

هاي تحريك آندي بر اثـر  دليل كم بودن تغييرات آستانه
-ساز است كه باعـث مـي  افزايش قطر، شكل تابع فعال

شود تحريك بر برجستگي موضـعي اثـر نگـذارد بلكـه     
  پلاريزه كند.اي دورتر از آن را دفاصله

  
نواخت با قطـر ثابـت در طـول آن بـه ازاي هـر دو نـوع       شكل نسبت به فيبر يكفيبري با پايانة مخروطيهاي اختلاف آستانه -4شكل 

موقعيت فيبر از ابتـدا تـا وسـط آن روي    نواخت نرماليزه و هاي مربوط به فيبر يك(اين اختلاف نسبت به آستانه تحريك كاتدي و آندي
  .محور افقي مشخص شده است)

  
  شاخه به ازاي هر دو نوع تحريك كاتدي و آنديهاي فيبر دوشاخه نسبت به فيبر تكآستانهتغييرات نسبي  - 5شكل 



 ...يسلول خارج كيتحر در يآكسون يهاانهيپا يريپذكيتحر
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بنـدي  هـاي آكسـوني، شـاخه   هاي پايانهاز ديگر ويژگي
هـا تـأثير   پـذيري پايانـه  بـر تحريـك   آنهاست كه قطعـاً 

ها از يك گذارد. نتايج نشان داد كه وقتي تعداد شاخهمي
 28هـاي تحريـك كاتـدي    يابد، آستانهافزايش مي 12به 

درصـد كــم   78هـاي تحريـك آنـدي    درصـد و آسـتانه  
هـاي  هـا بـر آسـتانه   بندي پايانهدر نتيجه، شاخهشود. مي

براين، الگوي گذارد. علاوهتحريك آندي بيشتر تأثير مي
آستانة تحريك كاتدي و آندي بر حسب موقعيت طولي 
الكترود نسبت به فيبر دوشـاخه بـه دسـت آمـد. نتـايج      

هاي تحريك آندي در نزديكي ناحية نشان داد كه آستانه
هاي تحريك كاتـدي  ر از آستانهشدن آكسون، كمتشاخه

است. زماني كـه الكتـرود تحريـك آنـدي در محـدودة      
جــا خــارج از گــرة اول تــا مركــز فيبــر دوشــاخه جابــه

-شود، آستانة تحريك آندي آن نسبت بـه فيبـر تـك   مي
ماند، ولي به محض گذر الكتـرود  تغيير ميشاخه بدون 

ها شدن فيبر، آستانهاز اين محدوده به سمت محل شاخه
ابتدا تا حداكثر دو درصد افزايش يافتـه و سـپس رونـد    

ميكرومتـر   100گيرنـد و در فاصـلة   نزولي در پيش مـي 
خــارج از آخــرين گــره، آســتانة تحريــك آنــدي فيبــر  

درصد كمتر از آسـتانة متنـاظرش در فيبـر     90دوشاخه 
). وقتـي الكتـرود تحريـك    5(شـكل   شودشاخه ميتك

ك گره مانده به انتهـاي  كاتدي در محدودة گرة اول تا ي
شود، تغييـرات آسـتانة كاتـدي    جا ميفيبر دوشاخه جابه

فيبر، منطبق بر الگوي -نسبت به موقعيت طولي الكترود
شود، ولي به محض عبور الكتـرود از  شاخه ميفيبر تك

مرز اين محدوده، آستانة فيبر دوشاخه نسـبت بـه فيبـر    
ر فاصـلة  يابد. اين تغييرات نسبي دشاخه كاهش ميتك
درصـد   90ميكرومتري خـارج از گـرة پايـاني بـه      100
  ).5(شكل  رسدمي

ها، تـأثير تغييـرات قطـر    سازيدر بخش ديگري از شبيه
شدن بـر الگـوي تحريـك كاتـدي و آنـدي      محل شاخه

بررسي شد. الكتـرود در مقابـل گـرة موجـود در محـل      
شدن فيبر دو شاخه قـرار داده و قطـر آن گـره از    شاخه

هاي رانويه تغيير داده شد و هر و برابر قطر گرهيك تا د
بار آستانة تحريك فيبر به دست آمد. نتايج نشان داد كه 

شـدن، هـم آسـتانة    دو برابر شـدن قطـر محـل شـاخه     
تحريك كاتدي و هم آستانة تحريك آندي را فقط پـنج  

بنابراين افزايش قطر محل شاخه ؛ دهددرصد كاهش مي
  پذيري پايانه ندارد.حريكشدن، تأثير چنداني بر ت

  
  

  گيريبحث و نتيجه
هاي آكسـوني  در اين مطالعه، براي بررسي اهميت پايانه
هايي از آكسون در تحريك خارج سلولي، با كاربرد مدل

هــاي و پايانةآكســوني، اثــر مشخصــات هندســي پايانــه
بررســي شــد. نتــايج  پــذيري آنآكســوني بــر تحريــك

) نشان داده است كـه مشخصـاتي   12مطالعات گذشته (
شـدن و تغييـرات قطـر    ها، شاخهنظير خميدگي آكسون

عمل و شديد در طول آنها در تعيين مكان آغاز پتانسيل 
پذيري نقش غالب دارد. لـذا انتظـار   هاي تحريكآستانه

هاي آكسـوني نيـز   رفت كه مشخصات هندسي پايانهمي
  پذيري آنها نقش بسزايي داشته باشد.ريكدر تح

ها حاكي از آن بودكـه بـه هنگـام وارد    سازينتايج شبيه
هـاي نزديـك بـه    آوردن تحريك آندي به فيبر، قسـمت 

هنگـام   در بـه عبـارت ديگـر،   ؛ پذيرترنـد پايانه تحريك
اي از فيبرهاي عصـبي،  اعمال تحريك آندي به مجموعه

ن در نزديكـي الكتـرود   شـا آن دسته از فيبرها كـه پايانـه  
تـر و در فاصـلة دورتـري    تحريك قرار داشـتند راحـت  

شدند. اين مسأله در مورد تحريـك كاتـدي   تحريك مي
تـوان گفـت   به صورت كلي مي بنابراين،؛ نيز صادق بود

كه در انتها قـرار داشـتن پايانـة آكسـوني يـك ويژگـي       
هندسي است كه در مقايسه با بدنة آكسون بـه افـزايش   

شود. اين نتايج با نتايج مطالعـة  پذيري منجر ميتحريك
خواني دارد كه با اسـتفاده از مـدلي   ) هم13روبينستين (

اي و درنظر گرفتن شـرط پايـاني   تحليلي از فيبر استوانه
فيبر (صفر بودن جريان راسـتاي طـولي) نشـان داد كـه     

تواند كمتـر  آستانة تحريك خارج سلولي انتهاي فيبر مي
نهايت باشد و علاوه بـراين، آسـتانة   ول بياز فيبري با ط

تواند كمتر از تحريك كاتدي شود. از تحريك آندي مي
ساز ) با استفاده از مفهوم تابع فعال12سوي ديگر، رتي (

تواند در است كه تحريك خارج سلولي ميپيشنهاد كرده
عمـل ايجـاد كنـد. بـر     انتهاي فيبرهاي عصـبي پتانسـيل  

توانـد منتشـر   عمل نمـي نسيلاساس بررسي وي اين پتا
هاي محلـي  تواند اثري وراسيناپسي بر سلولشود اما مي
  داشته باشد.
هاي مطالعة حاضر نشان داد كـه تغييـر   سازينتايج شبيه

پذيري آن اثر دارد هاي فيبر بر تحريكقطر و شكل گره
هـاي تحريـك   اي از فيبر بـر آسـتانه  و افزايش قطر گره

ــدي بيشــتر از آســتانه ــأثير  كات ــدي ت هــاي تحريــك آن
گذارد. افزايش قطر يك گره، منجر به بالارفتن تعداد مي

توانـد دليـل افـزايش    شود كه مـي هاي سديمي ميكانال
ــك ــه طــور خــاص، اتصــال  تحري ــذيري آن باشــد. ب پ
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هاي سيناپسـي (دكمـه) نيـز    هاي آكسوني به زايدهپايانه
ر اين اما د؛ پذيري انتهاي فيبر شدباعث افزايش تحريك

هــاي تحريــك آنــدي خيلــي بيشــتر از حالــت، آســتانه
هاي تحريك كاتدي متأثر شـدند. ايـن مسـأله بـا     آستانه

) كـه عكـس شـدن نسـبت ميـزان      14نتايج مطالعـاتي ( 
طـور  پذيري كاتدي و آندي را در انتها و همـين تحريك

خـواني دارد.  اند همابتداي فيبرهاي عصبي پيشنهاد كرده
ــا وجــود ايــن، مطالعــ ) روي 15ة انــك و همكــاران (ب

هاي دوقطبي شـبكيه نشـان داد كـه تغييـر خيلـي      سلول
شديد قطر آكسون سبب آهسته شدن دپلاريزاسيون اين 

پذيري تواند بر تحريكشود كه اين مسأله مينواحي مي
  سلولي نيز تأثير منفي داشته باشد.خارج

هـا نشـان داد كـه    سـازي نتايج بخـش ديگـري از شـبيه   
آكسـون (كـه در محـل پايانـة آكسـوني رخ       شدنشاخه
پـذيري  هاي تحريكدهد) نيز منجر به كاهش آستانهمي

شـدن  ) اثر شاخه16شود. پارناس و همكاران (پايانه مي
ــادر و     ــر م ــلولي فيب ــل س ــك داخ ــا را در تحري فيبره

هايش بررسي كردند. آنها نشـان دادنـد كـه قطـر     شاخه
هـايش مـؤثر   پذيري فيبـر و شـاخه  ها در تحريكشاخه

تـر  هاي دختر كوچككه اگر قطر شاخهاست؛ به طوري
-عمل در محل شـاخه از شاخة مادر باشد، دامنة پتانسيل

يابد كه اين مسأله ممكن است افزايش شدن افزايش مي
شدن آكسون تلقـي شـود. از   پذيري محل شاخهتحريك

سوي ديگر، مطالعة فوق نشان داده است كـه اگـر قطـر    
عمل و مادر يكسان باشد، دامنة پتانسيل هاي دخترشاخه

مانـد  شدن آكسون) ثابت مـي قبل و بعد از محل شاخه(
دامنـه  نواخـت نيـز هـم   عمل فيبر يككه البته با پتانسيل

هـاي دختـر بـا شـاخة     است. در اين مطالعه، قطر شاخه
شـدن  اثـر شـاخه   مادر يكسان درنظر گرفته شد تا صرفاً

شدن ج نشان داد كه اين شاخهقابل بررسي باشد، اما نتاي
پـذيري  نيز به شكل قابل توجهي باعث افزايش تحريك

هاي مربوط به تحريـك  شود. اين ويژگي آستانهفيبر مي
آندي را بيشتر تحت تأثير قرار داد ولي آستانة تحريـك  
آندي همواره بيشتر از تحريـك كاتـدي بـاقي مانـد. بـا      

شـدن بـه   هتوان گفـت شـاخ  درنظر گرفتن اين نتايج مي
توانـد  هاي آكسوني مـي هاي پايانهعنوان يكي از ويژگي

ها نسبت به سـاير اجـزاي   پذيرتر شدن پايانهبه تحريك
  نوروني بينجامد.

دهــد كــه در مجمــوع، نتيجــه ايــن تحقيــق نشــان مــي 
هاي آكسوني يك عامل مـؤثر  هاي هندسي پايانهويژگي

لولي پذيري آنها در مقايسه با بدنة س ـدر كاهش تحريك

هاي سديمي در غشا نيز است. با اين حال، چگالي كانال
هاي پذيري است. چگالي كانالعامل مهم ديگر تحريك

هاي آكسـوني بـا دقـت مـورد مطالعـه قـرار       يوني پايانه
) نشان دادنـد كـه   8اما انجل و همكاران (؛ نگرفته است

ــه  ــم در پايان ــوندســت ك ــاي آكس ــاي ه در  mossyه
هــاي هــاي ســديمي پايانــهنــالهيپــوكمپس، چگــالي كا

هـاي رانويـه آكسـون    آكسوني در حد اين مقدار در گره
 تــوان نتيجــه گرفــت كــه احتمــالاًبنــابراين مــي؛ اســت

-اي در تحريـك كننـده مشخصات هندسي، نقش تعيـين 
-2هاي آكسوني دارند. مطالعات گذشـته ( پذيري پايانه

پـذيرتر از بدنـة   انـد كـه آكسـون تحريـك    ) نشان داده5
بنابراين مطالعة حاضـر مـا را   ؛ هاستولي و دندريتسل

رساند كه در تحريك سيسـتم اعصـاب   به اين نتيجه مي
اي از مركزي، وقتي الكترود تحريك در ميـان مجموعـه  

هـا  هاي محلي و پايانهها، بدنة سلولها، دندريتآكسون
هـاي  هاي آكسوني بيش از ساير بخـش قرار دارد، پايانه

گيرند. به ايـن معنـا   تحريك قرار ميسلولي تحت تأثير 
تـر  هاي آكسوني در يك محدودة بسـيار وسـيع  كه پايانه

نسبت به ساير اجزاي نوروني و بـا تعـداد بيشـتر فعـال     
شوند. به اين ترتيب اثر تحريـك بـر بافـت عصـبي     مي

شامل بخش مهمـي اسـت كـه غيرمسـتقيم و از طريـق      
هـاي تحريكـي يـا مهـاري در محـل تحريـك       سيناپس

  واهد بود.خ
پــذيري گروهــي از مطالعــات در بررســي تحريــك   

انـد  بندي رسـيده هاي مختلف نورون به اين جمعبخش
هـاي  پذيرتر از آكسـون كه قسمت اولية آكسون تحريك

) و عـلاوه بـر ايـن، امكـان تحريـك      5-2اسـت ( ا گذر
هاي محلي) در مقايسه بـا  سلول(ها انتخابي اين قسمت

هاي عبوري با تحريك آنـدي وجـود دارد. ايـن    آكسون
پـذيري بيشـتر را چگـالي    دليل تحريك عموماًمطالعات 

هـاي سـديمي در بخـش اوليـة آكسـون در      بيشتر كانال
انـد، امـا بـر اسـاس     هـاي رانويـه دانسـته   مقايسه با گره

پذيري پيشنهاد نتايج تحقيق حاضر، عامل ديگر تحريك
ت (مشـابه پايانـة   بيشتر بخش اولية آكسون ممكـن اس ـ 

آكسوني كه در انتهـاي فيبـر قـرار دارد) در ابتـدا قـرار      
  گرفتن آن باشد.

هـايي مواجـه بـود. از جملـه     اين مطالعه با محـدوديت  
اي مبتنـي بـر مـدل اسـت. گـام بعـدي در       اينكه مطالعه

راستاي اين تحقيق، طراحي يك آزمايش مناسب بـراي  
است كـه بـه   هاي آكسوني ارزيابي عملي تحريك پايانه

امـا در هـر   ؛ شكلي بتواند نتايج اين مطالعه را تأييد كند
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 حال، نتيجة اين تحقيق به محققان حوزة علوم شـناختي 
كنند، اين پيـام  كه از ابزار تحريك الكتريكي استفاده مي

دهد كه براي توجيه اثر تحريك، به مكانيزم اثر آن را مي
توجـه بـه   بايد توجه ويژه شود و اعمال يك تحريك با 

هاي محلي ممكن اسـت مهـاري يـا    نوع غالب سيناپس

  تحريكي باشد.
 
 
20/3/93: پذيرش          ;       1/10/92: دريافت 
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