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1. ɺɺɽɼɽʅʀɽ 

ɸʢʪʫʘʣʴʥʦʩʪʴ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ 

ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥ, ʦʩʚʦʙʦʜʠʚʰʠʡʩʷ ʚ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʫʶ ʱʝʣʴ ʠʟ 

ʥʝʨʚʥʳʭ ʦʢʦʥʯʘʥʠʡ ʧʦʩʣʝ ʠʭ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʦʤ ʜʝʡʩʪʚʠʷ, ʚʳʟʳʚʘʝʪ ʥʝ 

ʪʦʣʴʢʦ ʛʝʥʝʨʘʮʠʶ ʧʦʩʪʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʚ ʤʳʰʝʯʥʦʡ ʢʣʝʪʢʝ, ʥʦ ʠ 

ʤʦʜʫʣʠʨʫʝʪ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʠʭ ʧʦʨʮʠʡ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ 

(Dodge, Rahamimoff, 1967). ʇʨʦʮʝʩʩ ʤʦʜʫʣʷʮʠʠ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʝʨʝʜʘʯʠ 

ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʤ ʟʘ ʩʯʝʪ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ 

ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʝʪʩʷ ʢʘʢ ʦʜʠʥ ʠʟ ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʚ, ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʶʱʠʭ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʫʶ 

ʧʣʘʩʪʠʯʥʦʩʪʴ. 

ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʙʦʣʴʰʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ (ʅʠʢʦʣʴʩʢʠʡ, ɻʠʥʠʘʪʫʣʣʠʥ, 

1979; Wessler, 1989; Macleod et al., 1994; Van der Kloot et al., 1997; Nikolsky et al., 

2004), ʥʘ ʩʝʛʦʜʥʷʰʥʠʡ ʜʝʥʴ ʜʝʪʘʣʠ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʛʦ ʤʝʭʘʥʠʟʤʘ ʘʫʪʦʨʝʛʫʣʷʮʠʠ 

ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʝʨʝʜʘʯʠ ʠʟʫʯʝʥʳ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ. ʈʷʜ ʘʚʪʦʨʦʚ ʧʦʩʪʫʣʠʨʫʶʪ 

ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʥʝʨʚʥʳʭ ʦʢʦʥʯʘʥʠʡ ʤʦʜʫʣʠʨʦʚʘʪʴ 

ʚʳʙʨʦʩ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʟʘ ʩʯʝʪ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʨʘʙʦʪʳ ʤʘʰʠʥʳ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʘ. 

ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʢʣʶʯʝʚʫʶ ʨʦʣʴ ʚ ʠʥʠʮʠʘʮʠʠ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ 

ʚʳʧʦʣʥʷʶʪ ʠʦʥʳ ʢʘʣʴʮʠʷ, ʙʳʣʦ ʚʳʜʚʠʥʫʪʦ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʝʥʠʝ ʦ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʫʛʥʝʪʘʝʪ ʚʭʦʜ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʅʆ ʧʨʠ ʝʛʦ 

ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ. ʆʜʥʘʢʦ ʧʨʷʤʦʛʦ ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʝʥʠʷ ʩʧʨʘʚʝʜʣʠʚʦʩʪʠ ʵʪʦʡ ʛʠʧʦʪʝʟʳ ʜʦ 

ʧʦʩʣʝʜʥʝʛʦ ʚʨʝʤʝʥʠ ʥʝ ʙʳʣʦ ʧʦʣʫʯʝʥʦ. 

ɺ ʧʦʩʣʝʜʥʝʝ ʜʝʩʷʪʠʣʝʪʠʝ ʜʣʷ ʘʥʘʣʠʟʘ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʥʝʨʚʥʦʤ 

ʦʢʦʥʯʘʥʠʠ ʧʨʠʤʝʥʷʶʪ ʦʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ, ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʝ ʥʘ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʢʘʣʴʮʠʡ-ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʭ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʭ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ, 

ʠʟʤʝʥʷʶʱʠʭ ʫʨʦʚʝʥʴ ʩʚʦʝʛʦ ʩʚʝʯʝʥʠʷ ʧʨʠ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʠ ʩʦ ʩʚʦʙʦʜʥʳʤʠ 

ʠʦʥʘʤʠ ʢʘʣʴʮʠʷ (ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪ). ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʤʦʞʥʦ ʦʮʝʥʠʚʘʪʴ 

ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʠʦʥʦʚ, ʚʭʦʜʷʱʠʭ ʚ ʅʆ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ 

(Tsien, 1989). ʊʘʢʞʝ ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʵʪʫ ʤʝʪʦʜʠʢʫ ʤʦʞʥʦ ʦʮʝʥʠʚʘʪʴ ʚʢʣʘʜ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ 

ʤʦʜʫʣʷʪʦʨʦʚ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʝʨʝʜʘʯʠ ʚ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 



 

 

7 

ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʥʝʨʚʥʳʭ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷʭ. ɼʣʷ ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʨʦʣʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʘʫʪʦʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʢʚʘʥʪʦʚ 

ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʚ ʥʘʰʝʡ ʣʘʙʦʨʘʪʦʨʠʠ ʙʳʣʘ ʥʘʣʘʞʝʥʘ  ʤʝʪʦʜʠʢʘ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ ʚ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʦʤ ʩʠʥʘʧʩʝ. ɺ ʜʘʥʥʦʤ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʠ ʤʳ 

ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʦ ʦʮʝʥʠʚʘʣʠ ʚʭʦʜ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʅʆ ʧʨʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷʭ ʥʘ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ. 

 

ʎʝʣʴ ʠ ʟʘʜʘʯʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ 

ʎʝʣʴʶ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʠʟʫʯʝʥʠʝ ʨʦʣʠ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʨʝʘʣʠʟʘʮʠʠ 

ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʘʫʪʦʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ ʚ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʦʤ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʠ 

ʣʷʛʫʰʢʠ. 

ɺ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʠʠ ʩ ʮʝʣʴʶ ʙʳʣʠ ʧʦʩʪʘʚʣʝʥʳ ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʟʘʜʘʯʠ: 

1. ʀʟʫʯʠʪʴ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʵʢʟʦʛʝʥʥʳʭ ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʭ ʘʛʝʥʪʦʚ ʥʘ ʘʤʧʣʠʪʫʜʫ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ ʚ ʥʝʨʚʥʦʤ ʦʢʦʥʯʘʥʠʠ ʣʷʛʫʰʢʠ. 

2. ʉʦʧʦʩʪʘʚʠʪʴ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʭʦʣʠʥʦʤʠʤʝʪʠʢʦʚ ʥʘ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʢʚʘʥʪʦʚʦʡ 

ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʠ ʥʘ ʘʤʧʣʠʪʫʜʫ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ. 

3. ʀʟʫʯʠʪʴ ʚʣʠʷʥʠʝ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʭ ʘʛʦʥʠʩʪʦʚ ʠ ʙʣʦʢʘʪʦʨʦʚ 

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʥʘ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪ ʚ ʜʚʠʛʘʪʝʣʴʥʦʤ ʥʝʨʚʥʦʤ ʦʢʦʥʯʘʥʠʠ. 

4. ʇʨʦʚʝʨʠʪʴ ʛʠʧʦʪʝʟʫ ʦʙ ʫʯʘʩʪʠʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʠ 

ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʭ  ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʜʝʧʦ ʚ ʨʝʘʣʠʟʘʮʠʠ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʘʛʦʥʠʩʪʦʚ 

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʥʘ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪ. 

5. ʀʩʩʣʝʜʦʚʘʪʴ ʵʬʬʝʢʪʳ ʵʥʜʦʛʝʥʥʦʛʦ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ ʥʘ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ 

ʪʨʘʥʟʠʝʥʪ. 

6. ʀʟʫʯʠʪʴ ʚʣʠʷʥʠʝ ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʭ ʘʛʝʥʪʦʚ ʥʘ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʚʳʟʚʘʥʥʦʡ 

ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʧʨʠ ʚʳʩʦʢʦʯʘʩʪʦʪʥʦʡ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʜʚʠʛʘʪʝʣʴʥʦʛʦ 

ʥʝʨʚʘ. 

 

ʇʦʣʦʞʝʥʠʝ, ʚʳʥʦʩʠʤʦʝ ʥʘ ʟʘʱʠʪʫ 

ɺ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʦʤ ʩʠʥʘʧʩʝ ʣʷʛʫʰʢʠ ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ 

ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʧʦʜʪʠʧʘ M2 ʠ ʜ-ʪʫʙʦʢʫʨʘʨʠʥ-ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʭ 
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ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʵʢʟʦʛʝʥʥʳʤʠ ʭʦʣʠʥʦʤʠʤʝʪʠʢʘʤʠ ʠ 

ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʤ ʵʥʜʦʛʝʥʥʦʛʦ ʧʨʦʠʩʭʦʞʜʝʥʠʷ ʩʥʠʞʘʶʪ ʢʚʘʥʪʦʚʫʶ ʩʝʢʨʝʮʠʶ 

ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʟʘ ʩʯʝʪ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʷ ʚʭʦʜʘ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʫ ʥʝʨʚʥʦʛʦ 

ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ ʯʝʨʝʟ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ N-ʪʠʧʘ. 

 

ʅʘʫʯʥʘʷ ʥʦʚʠʟʥʘ ʨʘʙʦʪʳ 

ɺʧʝʨʚʳʝ ʧʨʦʚʝʜʝʥ ʘʥʘʣʠʟ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ Ca
2+

-ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʦʪʨʘʞʘʝʪ 

ʚʭʦʜ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʘʢʩʦʧʣʘʟʤʝ ʜʚʠʛʘʪʝʣʴʥʦʛʦ ʥʝʨʚʥʦʛʦ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ ʣʷʛʫʰʢʠ ʧʨʠ 

ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʠ ʙʣʦʢʘʜʝ ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʨʘʟʥʳʭ ʪʠʧʦʚ. ʋʩʪʘʥʦʚʣʝʥʦ, 

ʯʪʦ ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʤ ʠʣʠ ʝʛʦ ʥʝʛʠʜʨʦʣʠʟʫʝʤʳʤ 

ʘʥʘʣʦʛʦʤ ï ʢʘʨʙʘʭʦʣʠʥʦʤ ʩʥʠʞʘʝʪ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʡ ʫʨʦʚʝʥʴ ʢʘʣʴʮʠʷ 

(ʦʮʝʥʠʚʘʝʤʳʡ ʧʦ ʚʝʣʠʯʠʥʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ) ʚ ʥʝʨʚʥʦʤ ʦʢʦʥʯʘʥʠʠ.  

ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʤ ʠ 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ï ʥʠʢʦʪʠʥʦʤ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʩʭʦʜʥʦʤʫ ʵʬʬʝʢʪʫ ï ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʶ Ca
2+

-

ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ. ɺʧʝʨʚʳʝ ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʙʣʦʢʘʜʘ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʜ-

ʪʫʙʦʢʫʨʘʨʠʥʦʤ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ Ca
2+

-ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ. ɺʧʝʨʚʳʝ ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, 

ʯʪʦ ʙʣʦʢʘʜʘ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʘʪʨʦʧʠʥʦʤ ʠ ʤʝʪʦʢʪʨʘʤʠʥʦʤ (ʙʣʦʢʘʪʦʨʦʤ 

ʄ2ïʧʦʜʪʠʧʘ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ) ʧʦʚʳʰʘʝʪ Ca
2+

-ʪʨʘʥʟʠʝʥʪ. ʄʝʪʦʢʪʨʘʤʠʥ 

ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʘʣ ʵʬʬʝʢʪr ʤʫʩʢʘʨʠʥʘ, ʘ ʜ-ʪʫʙʦʢʫʨʘʨʠʥ ï ʥʠʢʦʪʠʥʘ ʥʘ Ca
2+

-

ʪʨʘʥʟʠʝʥʪ. 

ʇʨʠ ʦʙʦʙʱʝʥʠʠ ʜʘʥʥʳʭ ʦʙ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʠ Ca
2+

-ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ 

ʠʥʛʠʙʠʪʦʨʘ ʭʦʣʠʥʩɻʪʝʨʘʟʳ ʧʨʦʟʝʨʠʥʘ ʠ ʦʙ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʠ Ca
2+

-ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ ʧʦʜ 

ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʙʣʦʢʘʪʦʨʦʚ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʩ ʜʘʥʥʳʤʠ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʤʠ 

ʵʣʝʢʪʨʦʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʤʠ ʤʝʪʦʜʘʤʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ, ʙʳʣʦ ʩʜʝʣʘʥʦ ʟʘʢʣʶʯʝʥʠʝ ʦ 

ʪʦʤ, ʯʪʦ ʵʥʜʦʛʝʥʥʳʡ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥ, ʚʳʜʝʣʠʚʰʠʡʩʷ ʚ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʫʶ ʱʝʣʴ ʚʦ ʚʨʝʤʷ 

ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʜʚʠʛʘʪʝʣʴʥʦʛʦ ʥʝʨʚʘ ʚ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʨʘʙʦʪʳ ʥʝʨʚʥʦ-

ʤʳʰʝʯʥʦʛʦ ʘʧʧʘʨʘʪʘ, ʫʯʘʩʪʚʫʝʪ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʚʭʦʜʘ ʢʘʣʴʮʠʷ ʠ ʫʤʝʥʴʰʘʝʪ ʚʳʙʨʦʩ 

ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʧʦ ʧʨʠʥʮʠʧʫ ʦʙʨʘʪʥʦʡ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʦʡ ʩʚʷʟʠ ʯʝʨʝʟ 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʝ ʠ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʄ2-ʪʠʧʘ. 
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ʅʘʫʯʥʦ-ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʘʷ ʟʥʘʯʠʤʦʩʪʴ ʨʘʙʦʪʳ 

ʆʩʥʦʚʥʦʝ ʥʘʫʯʥʦ-ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ ʧʨʦʚʝʜʝʥʥʳʭ 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʩʦʩʪʦʠʪ ʚ ʧʦʣʫʯʝʥʠʠ ʥʦʚʳʭ ʜʘʥʥʳʭ ʦ ʥʘʣʠʯʠʠ ʮʝʧʠ ʦʙʨʘʪʥʦʡ ʩʚʷʟʠ, 

ʨʝʛʫʣʠʨʫʶʱʝʡ ʚʭʦʜ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʅʆ ʟʘ ʩʯʝʪ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ 

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʵʥʜʦʛʝʥʥʳʤ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʤ, ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʥʳʤ ʚ ʭʦʜʝ 

ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʫʶʱʝʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʠʣʠ ʵʢʟʦʛʝʥʥʳʤʠ ʭʦʣʠʥʦʤʠʤʝʪʠʢʘʤʠ. ʉʨʘʚʥʝʥʠʝ 

ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʩ ʜʘʥʥʳʤʠ 

ʵʣʝʢʪʨʦʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʦʚ ʫʢʘʟʳʚʘʝʪ ʥʘ ʪʦ, ʯʪʦ ʦʧʠʩʘʥʥʳʝ ʨʘʥʝʝ 

ʵʬʬʝʢʪʳ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ ʠ ʝʛʦ ʤʠʤʝʪʠʢʦʚ ʥʘ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʚʳʟʚʘʥʥʦʡ ʩʝʢʨʝʮʠʠ 

ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝʤ ʚʭʦʜʘ Ca
2+

 ʚ ʅʆ. ʀʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ 

ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʵʬʬʝʢʪʳ ʭʦʣʠʥʦʤʠʤʝʪʠʢʦʚ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʩʠʣʴʥʦ ʧʨʦʷʚʣʷʶʪʩʷ ʧʨʠ 

ʚʳʩʦʢʦʯʘʩʪʦʪʥʦʡ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʜʚʠʛʘʪʝʣʴʥʦʛʦ ʥʝʨʚʘ. ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʜʘʥʥʳʡ ʚʠʜ 

ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʙʣʠʟʦʢ ʢ ʫʩʣʦʚʠʷʤ ʝʩʪʝʩʪʚʝʥʥʦʡ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʩʠʥʘʧʩʘ, ʤʦʞʥʦ ʧʦʣʘʛʘʪʴ, ʯʪʦ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʥʳʡ ʥʘʤʠ ʧʫʪʴ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ 

ʢʚʘʥʪʦʚʦʛʦ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ, ʚʢʣʶʯʘʶʱʠʡ ʚ ʩʝʙʷ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʚʭʦʜʘ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʅʆ 

ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ ʩʠʩʪʝʤʳ ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʭ ʘʫʪʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ, ʤʦʞʝʪ ʠʛʨʘʪʴ 

ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʫʶ ʨʦʣʴ ʚ ʦʙʝʩʧʝʯʝʥʠʠ ʥʘʜʝʞʥʦʩʪʠ ʨʘʙʦʪʳ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʧʧʘʨʘʪʘ.  

ʋʯʘʩʪʠʝ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʢʚʘʥʪʦʚʦʡ ʩʝʢʨʝʮʠʠ 

ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ ʠʟ ʜʚʠʛʘʪʝʣʴʥʦʛʦ ʥʝʨʚʥʦʛʦ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʫʯʠʪʳʚʘʪʴ ʧʨʠ 

ʩʦʟʜʘʥʠʠ ʥʦʚʳʭ ʬʘʨʤʘʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʧʨʝʧʘʨʘʪʦʚ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʭ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ 

ʤʠʦʨʝʣʘʢʩʘʥʪʦʚ. ʅʘʣʠʯʠʝ ʫ ʤʠʦʨʝʣʘʢʩʘʥʪʦʚ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʫʱʝʛʦ ʪʠʧʘ ʚʳʨʘʞʝʥʥʦʛʦ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʵʬʬʝʢʪʘ ʪʨʝʙʫʝʪ ʙʦʣʴʰʦʡ ʦʩʪʦʨʦʞʥʦʩʪʠ ʠʭ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʷ ʫ 

ʧʘʮʠʝʥʪʦʚ, ʠʤʝʶʱʠʭ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʜʝʬʝʢʪʳ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʬʫʥʢʮʠʠ. 

 

ʃʠʯʥʳʡ ʚʢʣʘʜ ʜʠʩʩʝʨʪʘʥʪʘ ʚ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ 

ʇʨʠʚʝʜʝʥʥʳʝ ʚ ʨʘʙʦʪʝ ʜʘʥʥʳʝ ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʧʨʠ ʣʠʯʥʦʤ ʫʯʘʩʪʠʠ ʩʦʠʩʢʘʪʝʣʷ ʥʘ 

ʚʩʝʭ ʵʪʘʧʘʭ ʨʘʙʦʪʳ, ʚʢʣʶʯʘʷ ʩʦʩʪʘʚʣʝʥʠʝ ʧʣʘʥʘ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ, ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʝ 

ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʦʚ, ʦʙʨʘʙʦʪʢʫ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ ʠ ʦʬʦʨʤʣʝʥʠʝ ʧʫʙʣʠʢʘʮʠʡ. 

 

ɼʦʩʪʦʚʝʨʥʦʩʪʴ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ 
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ɼʦʩʪʦʚʝʨʥʦʩʪʴ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ ʦʩʥʦʚʘʥʘ ʥʘ ʙʦʣʴʰʦʤ ʦʙʲʝʤʝ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʩ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʘʜʝʢʚʘʪʥʳʭ 

ʤʝʪʦʜʠʯʝʩʢʠʭ ʧʦʜʭʦʜʦʚ ʠ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʦʡ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ. 

 

ɸʧʨʦʙʘʮʠʷ ʨʘʙʦʪʳ  

ʄʘʪʝʨʠʘʣʳ ʨʘʙʦʪʳ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʳ ʥʘ ʄʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʳʭ ʥʘʫʯʥʳʭ 

ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʷʭ ʩʪʫʜʝʥʪʦʚ, ʘʩʧʠʨʘʥʪʦʚ ʠ ʤʦʣʦʜʳʭ ʫʯʸʥʳʭ çʃʦʤʦʥʦʩʦʚè (ʄʦʩʢʚʘ, 

2011, 2012, 2013, 2014 ʛʛ.); XI ʠ XII ɺʩʝʨʦʩʩʠʡʩʢʦʡ ʩ ʤʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʳʤ ʫʯʘʩʪʠʝʤ 

ʥʘʫʯʥʦʡ ʰʢʦʣʝ-ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ çʌʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʭʘʥʠʟʤʳ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʨʘʩʪʫʱʝʛʦ 

ʦʨʛʘʥʠʟʤʘè (ʂʘʟʘʥʴ, 2012 ʠ 2014 ʛʛ.); ʄʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʦʡ ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ çʆʪ ʥʝʡʨʦʥʘ 

ʢ ʤʦʟʛʫè (ʂʘʟʘʥʴ, 2013 ʛ.); ʄʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʦʡ ʥʘʫʯʥʦʡ ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ çʉʦʚʨʝʤʝʥʥʳʝ 

ʪʝʭʥʦʣʦʛʠʠ ʚ ʥʝʡʨʦʙʠʦʣʦʛʠʠè (çTechnological Trends in Neurobiologyè) (ʂʘʟʘʥʴ, 

2013 ʛ.); IV ʉʲʝʟʜʝ ʙʠʦʬʠʟʠʢʦʚ ʈʦʩʩʠʠ (ʅʠʞʥʠʡ ʅʦʚʛʦʨʦʜ, 2012 ʛ.); XXII ʩʲʝʟʜʝ 

ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʛʦ ʦʙʱʝʩʪʚʘ ʠʤʝʥʠ ʀ. ʇ. ʇʘʚʣʦʚʘ (ɺʦʣʛʦʛʨʘʜ, 2013 ʛ.); ʀʪʦʛʦʚʦʡ 

ʥʘʫʯʥʦʡ ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ ʂʘʟʅʎ ʈɸʅ ʟʘ 2014 ʛʦʜ (ʂʘʟʘʥʴ, 2015 ʛ.). 

ʈʘʙʦʪʘ ʚʳʧʦʣʥʝʥʘ ʧʨʠ ʧʦʜʜʝʨʞʢʝ ʛʨʘʥʪʘʤʠ ʈʌʌʀ ˉ 13-04-00886, 

çɺʝʜʫʱʘʷ ʥʘʫʯʥʘʷ ʰʢʦʣʘè ʅʐ-5584.2014.4 ʠ ʇʨʦʛʨʘʤʤʳ ˉ7 ʇʨʝʟʠʜʠʫʤʘ ʈɸʅ. 

 

ʈʝʘʣʠʟʘʮʠʷ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ 

ʇʦ ʪʝʤʝ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʠ ʦʧʫʙʣʠʢʦʚʘʥʦ 20 ʧʝʯʘʪʥʳʭ ʨʘʙʦʪ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ 3 ʩʪʘʪʴʠ 

ʚ ʨʝʮʝʥʟʠʨʫʝʤʳʭ ʞʫʨʥʘʣʘʭ (ʠʟ ʩʧʠʩʢʘ ɺɸʂ). 

 

ʉʪʨʫʢʪʫʨʘ ʠ ʦʙʲʸʤ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʠ  

ɼʠʩʩʝʨʪʘʮʠʷ ʠʟʣʦʞʝʥʘ ʥʘ 130 ʩʪʨʘʥʠʮʘʭ, ʩʦʩʪʦʠʪ ʠʟ ʚʚʝʜʝʥʠʷ, ʦʙʟʦʨʘ 

ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ, ʦʧʠʩʘʥʠʷ ʤʝʪʦʜʠʢʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ, ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʠ ʠʭ 

ʦʙʩʫʞʜʝʥʠʷ, ʚʳʚʦʜʦʚ, ʩʧʠʩʢʘ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ, ʠʣʣʶʩʪʨʠʨʦʚʘʥʘ 41 ʨʠʩʫʥʢʦʤ ʠ 1 

ʪʘʙʣʠʮʝʡ. ʉʧʠʩʦʢ ʮʠʪʠʨʫʝʤʦʡ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ ʩʦʜʝʨʞʠʪ 243 ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ, ʠʟ ʥʠʭ 227 ï 

ʠʥʦʩʪʨʘʥʥʳʭ ʘʚʪʦʨʦʚ. 
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2. ʆɹɿʆʈ ʃʀʊɽʈɸʊʋʈʓ 

2.1. ʍʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʘʷ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʘʷ ʧʝʨʝʜʘʯʘ ʠ ʨʦʣʴ 

ʭʦʣʠʥʦʤʠʤʝʪʠʢʦʚ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʚʳʙʨʦʩʘ ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʚ ʥʝʨʚʥʦ-

ʤʳʰʝʯʥʦʤ ʩʠʥʘʧʩʝ 

ɺ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʩʠʥʘʧʩʘʭ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʧʝʨʝʜʘʝʪʩʷ ʯʝʨʝʟ 

ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʫʶ ʱʝʣʴ ʰʠʨʠʥʦʡ 20-50 ʥʤ ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ ʩʧʝʮʠʘʣʠʟʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ 

ʧʝʨʝʜʘʪʯʠʢʘ ï ʥʝʡʨʦʤʝʜʠʘʪʦʨʘ (ʪʨʘʥʩʤʠʪʪʝʨʘ). ʇʦ ʪʠʧʫ ʧʦʩʨʝʜʥʠʢʘ ʨʘʟʣʠʯʘʶʪ 

ʘʜʨʝʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʝ, ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʝ, ʜʦʬʘʤʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʝ, ʛʠʩʪʘʤʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʝ, 

ʧʫʨʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʝ, ɻɸʄʂʝʨʛʠʯʝʩʢʠʝ, ʦʧʠʘʪʝʨʛʠʯʝʩʢʠʝ ʠ ʜʨʫʛʠʝ ʩʠʥʘʧʩʳ. ʉʘʤʠ 

ʤʝʜʠʘʪʦʨʳ ʤʦʛʫʪ ʠʤʝʪʴ ʨʘʟʣʠʯʥʫʶ ʧʨʠʨʦʜʫ. ɽʜʠʥʩʪʚʝʥʥʳʤ ʧʨʝʜʩʪʘʚʠʪʝʣʝʤ 

ʢʣʘʩʩʘ ʩʣʦʞʥʳʭ ʵʬʠʨʦʚ ʩʨʝʜʠ ʤʝʜʠʘʪʦʨʦʚ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥ (ɸʍ) ï ʩʘʤʳʡ 

ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʥʳʡ ʥʝʡʨʦʤʝʜʠʘʪʦʨ ʚ ʦʨʛʘʥʠʟʤʝ ʯʝʣʦʚʝʢʘ. ʄʝʜʠʘʪʦʨʳ ʠ ʩʠʥʘʧʩʳ 

ʨʘʟʣʠʯʘʁʪ ʚʦʟʙʫʞʜʘʶʱʠʝ (ɸʍ, ʛʣʫʪʘʤʠʥʦʚʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ, ʘʨʛʠʥʠʥ) ʠ ʪʦʨʤʦʟʷʱʠʝ 

(ɻɸʄʂ, ʛʣʠʮʠʥ, ʚʝʱʝʩʪʚʦ ʈ, ʩʝʨʦʪʦʥʠʥ, ɸʊʌ, ʜʦʬʘʤʠʥ). 

ɺ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʦʤ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʠ ʭʦʣʦʜʥʦʢʨʦʚʥʳʭ ʠ ʪʝʧʣʦʢʨʦʚʥʳʭ  

ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʩʥʦʚʥʳʤ ʥʝʡʨʦʪʨʘʥʩʤʠʪʪʝʨʦʤ, ʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʳʤ ʟʘ ʧʝʨʝʜʘʯʫ 

ʩʠʛʥʘʣʘ ʤʝʞʜʫ ʥʝʨʚʦʤ ʠ ʤʳʰʮʝʡ. ʊʘʢʞʝ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥ, ʦʩʚʦʙʦʜʠʚʰʠʡʩʷ ʚ 

ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʫʶ ʱʝʣʴ ʠʟ ʥʝʨʚʥʳʭ ʦʢʦʥʯʘʥʠʡ ʧʦʩʣʝ ʠʭ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʦʤ 

ʜʝʡʩʪʚʠʷ, ʤʦʞʝʪ ʦʢʘʟʳʚʘʪʴ ʤʦʜʫʣʠʨʫʶʱʝʝ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝ ʥʘ ʧʨʦʮʝʩʩ 

ʥʝʡʨʦʩʝʢʨʝʮʠʠ, ʠʟʤʝʥʷʷ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʠʭ ʧʦʨʮʠʡ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ, 

ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʠ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʘʫʪʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ 

(Wu, Saggau, 1997; Parnas et al., 2000). 

ʆʧʦʩʨʝʜʦʚʘʪʴ ʵʪʫ ʤʦʜʫʣʷʮʠʶ ʚʳʙʨʦʩʘ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʤʦʛʫʪ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ, 

ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥʥʳʝ ʥʘ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʤʝʤʙʨʘʥʝ (Ciani, Edwards, 1963; Miyamoto, 

1977; Steinbach, Stevens, 1979; Starke, 1989; Bowman et al., 1990; Miller , 1998; 

MacDermott et al., 1999). 

ʉʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʭ ʘʛʝʥʪʦʚ ʠʟʤʝʥʷʪʴ ʢʚʘʥʪʦʚʳʡ ʩʦʩʪʘʚ ʙʳʣʘ 

ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʤʥʦʛʠʤʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʷʤʠ (Ciani, Edwards, 1963; ʅʠʢʦʣʴʩʢʠʡ, 

ɻʠʥʠʘʪʫʣʣʠʥ, 1979; Dunant, Walker, 1982; Ito, Yoshitomi, 1988; Vizi , Somogyi, 
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1989; Dolezal, Tueek, 1993; Re et al., 1993; Van der Kloot et al, 1997; Slutsky et al., 

1999; Minic et al, 2002; Santafe et al., 2003).  

ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʝ ʘʛʝʥʪʳ ʚʣʠʷʶʪ ʥʝ ʪʦʣʴʢʦ ʥʘ ʢʚʘʥʪʦʚʳʡ 

ʩʦʩʪʘʚ, ʥʦ ʠ ʥʘ ʚʨʝʤʝʥʥʳʝ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʚʳʙʨʦʩʘ ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ (Katz, Miledi, 

1965; Magazanik, Minenko, 1986; Minenko, Magazanik, 1986). ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʦ 

ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥ ʠ ʝʛʦ ʥʝʛʠʜʨʦʣʠʟʫʝʤʳʡ ʘʥʘʣʦʛ ʢʘʨʙʘʭʦʣʠʥ ʩʥʠʞʘʶʪ 

ʢʚʘʥʪʦʚʳʡ ʩʦʩʪʘʚ ʠ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʶʪ ʜʠʩʧʝʨʩʠʶ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʟʘʜʝʨʞʝʢ 

ʦʜʥʦʢʚʘʥʪʦʚʳʭ ʦʪʚʝʪʦʚ. (Samigullin et al., 2003a). 

ʄʥʦʛʦʯʠʩʣʝʥʥʳʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʧʦʢʘʟʳʚʘʶʪ, ʯʪʦ ʤʝʜʠʘʪʦʨ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥ ʠ 

ʝʛʦ ʵʢʟʦʛʝʥʥʳʝ ʘʥʘʣʦʛʠ ʦʢʘʟʳʚʘʶʪ ʤʦʜʫʣʠʨʫʶʱʝʝ ʚʣʠʷʥʠʝ ʥʘ ʧʨʦʮʝʩʩ 

ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʚ ʩʠʥʘʧʩʘʭ ʮʝʥʪʨʘʣʴʥʦʡ ʠ ʧʝʨʠʬʝʨʠʯʝʩʢʦʡ 

ʥʝʨʚʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ, ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʫʷ ʩ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʤʠ ʘʫʪʦʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤʠ 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʦʛʦ ʠ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʦʛʦ ʪʠʧʦʚ (Dodge, Rahamimoff, 1967; ʅʠʢʦʣʴʩʢʠʡ, 

ɻʠʥʠʘʪʫʣʣʠʥ, 1979; Wessler, 1989; Nikolsky et al., 2004). ʅʘʧʨʘʚʣʝʥʥʦʩʪʴ ʠ 

ʚʳʨʘʞʝʥʥʦʩʪʴ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ 

ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʭ ʘʛʝʥʪʦʚ ʨʘʟʣʠʯʘʶʪʩʷ ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʦʙʲʝʢʪʦʚ ʠ ʫʩʣʦʚʠʡ, ʚ 

ʢʦʪʦʨʳʭ ʵʪʠ ʵʬʬʝʢʪʳ ʥʘʙʣʶʜʘʶʪʩʷ (Katz, Miledi, 1965; Magazanik, Minenko, 1986; 

Minenko, Magazanik, 1986). 

ɺ ʥʘʰʝʡ ʣʘʙʦʨʘʪʦʨʠʠ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʣʝʪ ʥʘʟʘʜ ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʝ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʳ ʟʘ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʢʘʢ ʢʠʥʝʪʠʢʠ ʩʝʢʨʝʮʠʠ, ʪʘʢ ʠ ʢʚʘʥʪʦʚʦʛʦ 

ʩʦʩʪʘʚʘ, ʘ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ï ʠʩʢʣʶʯʠʪʝʣʴʥʦ ʟʘ ʨʝʛʫʣʷʮʠʶ ʢʚʘʥʪʦʚʦʛʦ 

ʩʦʩʪʘʚʘ (Nikolsky et al., 2004). ʊʘʢʞʝ ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʩʝʢʨʝʮʠʠ ï 

ʢʚʘʥʪʦʚʳʡ ʩʦʩʪʘʚ ʠ ʢʠʥʝʪʠʢʘ ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʟʘʚʠʩʷʪ ʦʪ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ 

ʦʤʳʚʘʶʱʝʤ ʨʘʩʪʚʦʨʝ, ʧʨʠʯʝʤ ʵʪʦ ʩʧʨʘʚʝʜʣʠʚʦ ʢʘʢ ʜʣʷ ʩʠʥʘʧʩʦʚ ʭʦʣʦʜʥʦʢʨʦʚʥʳʭ, 

ʪʘʢ ʠ ʪʝʧʣʦʢʨʦʚʥʳʭ (ʅʠʢʦʣʴʩʢʠʡ ʠ ʜʨ., 2000; Samigullin et al., 2005). 

ʀʟʫʯʝʥʠʝ ʵʬʬʝʢʪʦʚ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʠ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʘʛʝʥʪʦʚ ʤʦʞʝʪ 

ʧʨʦʣʠʪʴ ʩʚʝʪ ʥʘ ʤʝʭʘʥʠʟʤʳ ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʦʡ ʤʦʜʫʣʷʮʠʠ ʠ ʝʝ ʚʦʟʤʦʞʥʦʝ 

ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ. 

ʊʘʢʞʝ ʚʘʞʥʦ ʦʧʨʝʜʝʣʠʪʴ ʧʦʜʪʠʧʳ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ, ʚʦʚʣʝʯʝʥʥʳʭ ʚ ʨʝʘʣʠʟʘʮʠʶ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʭʦʣʠʥʦʤʠʤʝʪʠʢʦʚ. 
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2.2. ʈʦʣʴ ʠʦʥʦʚ ʉʘ
2+

 ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʝʨʝʜʘʯʠ 

ɺ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʩʠʥʘʧʩʘʭ ʚʳʙʨʦʩ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʩʝʢʨʝʮʠʠ 

ʥʘʢʦʧʣʝʥʥʳʭ ʠ ʫʞʝ ʛʦʪʦʚʳʭ ʢ ʚʳʙʨʦʩʫ ʚʝʟʠʢʫʣ. ʈʦʣʴ ʪʨʠʛʛʝʨʘ, ʟʘʧʫʩʢʘʶʱʝʛʦ 

ʤʘʰʠʥʫ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʘ, ʠʛʨʘʶʪ ʠʦʥʳ ʢʘʣʴʮʠʷ (Katz, Miledi, 1965 a; Katz, Miledi, 1968; 

Duncan, 1983). ʈʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʷʶʱʠʡʩʷ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʫʝʪ ʤʝʤʙʨʘʥʫ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ ʠ ʦʪʢʨʳʚʘʝʪ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʝ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ, ʚʩʣʝʜʩʪʚʠʝ ʯʝʛʦ ʠʦʥʳ ʢʘʣʴʮʠʷ ʠʟ ʚʥʝʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʩʨʝʜʳ 

ʫʩʪʨʝʤʣʷʶʪʩʷ ʚʥʫʪʨʴ ʢʣʝʪʢʠ (Zimmermann, 1990; ɿʝʬʠʨʦʚ, 2000). ʇʨʠʯʝʤ ʫʯʘʩʪʠʝ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʧʣʘʟʤʘʪʠʯʝʩʢʦʡ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʘ ʥʝ 

ʟʘʢʘʥʯʠʚʘʝʪʩʷ ʥʘ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʠʨʦʚʢʝ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ. Ca
2+

-ʢʘʥʘʣʳ ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ ʙʝʣʢʘʤʠ 

ʩʠʥʪʘʢʩʠʥʦʤ ʠ SNAP-25, ʯʪʦ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪ ʣʦʢʘʣʠʟʘʮʠʶ ʠ ʜʦʢʠʨʦʚʘʥʠʝ 

ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʚʝʟʠʢʫʣʳ ʚ ʘʢʪʠʚʥʦʡ ʟʦʥʝ ʠ ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʘʝʪ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʴ 

ʩʣʫʯʘʡʥʦʛʦ ʚʳʙʨʦʩʘ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ (Mehta et al., 1996; ɹʘʣʝʟʠʥʘ, 2002; ɿʝʬʠʨʦʚ, 2002; 

Kidokoro, 2003; Eguiagaray et al., 2004; Tafoya, 2008).  

ʀʦʥʳ ʢʘʣʴʮʠʷ, ʚʦʰʝʜʰʠʝ ʚ ʥʝʨʚʥʫʶ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴ, ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʫʶʪ ʩ ʙʝʣʢʦʤ, 

ʦʪʚʝʯʘʶʱʠʤ ʟʘ ʦʨʛʘʥʠʟʘʮʠʶ ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʩʚʷʟʳʚʘʝʪ ʚʝʟʠʢʫʣʫ, 

ʩʦʜʝʨʞʘʱʫʶ ʤʝʜʠʘʪʦʨ, ʩ ʧʣʘʟʤʘʪʠʯʝʩʢʦʡ ʤʝʤʙʨʘʥʦʡ (Duncan, 1983; Boudier et al., 

1996; Seagar, Takahashi, 1998). ʆʩʥʦʚʥʳʤ ʙʝʣʢʦʚʳʤ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʤ ʜʣʷ ʢʘʣʴʮʠʷ 

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʢʘʣʴʤʦʜʫʣʠʥ. ʂʘʣʴʤʦʜʫʣʠʥ ʩʦʜʝʨʞʠʪ ʯʝʪʳʨʝ ʫʯʘʩʪʢʘ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ 

ʢʘʣʴʮʠʷ: ʜʣʷ ʟʘʧʫʩʢʘ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʷ ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ, 

ʨʝʘʣʠʟʫʶʱʝʛʦ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟ (Webb et al., 2001; Levitan, 2008). ʊʦ ʝʩʪʴ ʜʣʷ ʠʥʠʮʠʘʮʠʠ 

ʚʳʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʥʝʡʨʦʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʠʟ ʦʜʥʦʡ ʚʝʟʠʢʫʣʳ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʝ ʩ 

ʙʝʣʢʦʤ ʯʝʪʳʨʝʭ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ, ʚʦʰʝʜʰʠʭ ʧʨʠ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ ʥʝʨʚʥʦʛʦ 

ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ. 

ɼʣʷ ʟʘʧʫʩʢʘ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʘ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʩʦʟʜʘʥʠʝ ʧʦʚʳʰʝʥʥʦʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 

ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʫ ʚʝʟʠʢʫʣʳ ʚ ʦʯʝʥʴ ʢʦʨʦʪʢʠʡ ʦʪʨʝʟʦʢ ʚʨʝʤʝʥʠ. ʉʘ
2+

-ʤʠʢʨʦʜʦʤʝʥ, 

ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʶʱʠʡ ʩʦʙʦʡ çʦʙʣʘʢʦè ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ, ʣʦʢʘʣʠʟʦʚʘʥʥʦʝ ʫ ʚʥʫʪʨʝʥʥʝʛʦ 

ʚʭʦʜʘ ʢʘʥʘʣʘ ʚ ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʝ, ʠʤʝʝʪ ʦʯʝʥʴ ʢʦʨʦʪʢʦʝ ʚʨʝʤʷ ʞʠʟʥʠ ʠ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʶ 

ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʙʦʣʝʝ 100 ʤʢʄ (Matthews, 1996; Seagar et al., 1999; ɿʝʬʠʨʦʚ, 2000, 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Zimmermann%20H%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=1974523
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Eguiagaray%20JG%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=15159788
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Tafoya%20LC%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=18959796
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Duncan%20CJ%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=6225522
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Webb%20SE%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=11268044
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Webb%20SE%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=11268044
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ɹʘʣʝʟʠʥʘ, 2002). ʉʚʷʟʴ ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʦʚ ʩ ʜʦʢʠʨʦʚʘʥʥʳʤʠ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʤʠ 

ʚʝʟʠʢʫʣʘʤʠ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪ ʟʘʧʫʩʢ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʘ ʧʨʠ ʚʳʧʦʣʥʝʥʠʠ ʫʩʣʦʚʠʷ 

ʣʦʢʘʣʠʟʘʮʠʠ ʉʘ
2+

-ʩʝʥʩʦʨʦʚ ʚʝʟʠʢʫʣ ʚʥʫʪʨʠ ʤʠʢʨʦʜʦʤʝʥʘ. ɺʭʦʜ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ 

ʯʝʨʝʟ ʙʦʣʴʰʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʙʣʠʟʢʦʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥʥʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʦʙʨʘʟʫʝʪ ʦʙʣʘʩʪʴ 

ʧʦʚʳʰʝʥʥʦʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʦʧʨʝʜʝʣʸʥʥʦʤ ʫʯʘʩʪʢʝ ʥʝʨʚʥʦʛʦ 

ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ ʠ ʬʦʨʤʠʨʫʝʪ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʤʠʢʨʦʜʦʤʝʥ. ʉʘ
2+

-ʤʠʢʨʦʜʦʤʝʥ ʤʦʞʝʪ 

ʚʢʣʯʁʘʪʴ ʠ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʩʦʩʝʜʥʠʭ, ʙʣʠʟʢʦ ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥʥʳʭ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʟʦʥ. ʉʘ
2+

-

ʤʠʢʨʦʜʦʤʝʥ ʩʫʱʝʩʪʚʫʝʪ ʜʦʣʴʰʝ, ʯʝʤ ʜʣʠʪʩʷ ʚʭʦʜʷʱʠʡ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʪʦʢ, ʠ 

ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʠʡ ʫʨʦʚʝʥʴ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʚ ʩʚʦʝʡ 

ʦʢʨʝʩʪʥʦʩʪʠ, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʙʫʬʝʨʥʳʝ ʩʠʩʪʝʤʳ, ʫʯʘʩʪʚʫʶʱʠʝ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʫʨʦʚʥʷ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ, ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʥʝʢʦʪʦʨʦʝ ʚʨʝʤʷ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʪʴ ʚʳʩʦʢʫʶ 

ʣʦʢʘʣʴʥʫʶ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʶ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚʥʫʪʨʠ ʢʣʝʪʢʠ (ɹʘʣʝʟʠʥʘ, 2002; Meriney, 

Dittrich, 2013). ʇʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʤʝʪʦʜʦʚ ʤʘʪʝʤʘʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʤʦʜʝʣʠʨʦʚʘʥʠʷ, 

ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʷ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʦʚ ʧʦ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʩʠʛʥʘʣʦʚ ʩ ʚʳʩʦʢʠʤ 

ʨʘʟʨʝʰʝʥʠʝʤ ʠ ʦʮʝʥʢʠ ʚʳʟʚʘʥʥʦʛʦ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʚ ʥʝʨʚʥʳʭ 

ʦʢʦʥʯʘʥʠʷʭ ʭʦʣʦʜʥʦʢʨʦʚʥʳʭ ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʨʦʣʴ ʩʨʘʙʘʪʳʚʘʥʠʷ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ 

ʢʘʥʘʣʦʚ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʥʝʡʨʦʤʝʜʠʘʪʦʨʘ. ʉʠʥʘʧʩʳ ʭʦʣʦʜʥʦʢʨʦʚʥʳʭ 

ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʶʪʩʷ ʙʦʣʴʰʠʤ ʟʘʧʘʩʦʤ ʛʦʪʦʚʳʭ ʢ ʚʳʙʨʦʩʫ ʚʝʟʠʢʫʣ. ʆʙʥʘʨʫʞʝʥʦ, ʯʪʦ 

ʜʣʷ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʦʜʥʦʡ ʚʝʟʠʢʫʣʳ ʚ ʨʘʡʦʥʝ ʘʢʪʠʚʥʦʡ ʟʦʥʳ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ 

ʩʨʘʙʘʪʳʚʘʥʠʷ ʦʜʥʦʛʦ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʢʘʥʘʣʘ. ʅʦ ʚʝʨʦʷʪʥʦʩʪʴ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ 

ʚʝʟʠʢʫʣʳ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʥʠʟʢʘʷ ʠ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʦʢʦʣʦ 6% ʜʘʞʝ ʚ ʩʣʫʯʘʝ ʦʪʢʨʳʪʠʷ 

ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ (Luo, 2015). 

ʈʝʛʫʣʷʮʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʮʠʪʦʟʦʣʠ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʝʪʩʷ ʟʘ ʩʯʝʪ 

ʪʨʘʥʩʤʝʤʙʨʘʥʥʦʛʦ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʘ ʠ ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʘʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʢʘʣʴʮʠʷ. 

ʉʫʱʝʩʪʚʫʝʪ ʜʚʘ ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʪʠʧʘ ʩʪʨʫʢʪʫʨ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʘ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʯʝʨʝʟ 

ʤʝʤʙʨʘʥʫ: 1) ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʳ ʧʣʘʟʤʘʪʠʯʝʩʢʦʡ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʠ ʕʈ, 2) ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʥʘʩʦʩʳ 

ʠ ʦʙʤʝʥʥʠʢʠ ʧʣʘʟʤʘʪʠʯʝʩʢʦʡ ʤʝʤʙʨʘʥʳ (ɸʚʜʦʥʠʥ, 1994, Poage, Meriney, 2002). 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʤʦʞʝʪ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʪʴʩʷ 

ʢʘʢ ʟʘ ʩʯʝʪ ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʷ ʝʛʦ ʠʟ ʥʘʨʫʞʥʦʡ ʩʨʝʜʳ, ʪʘʢ ʠ ʟʘ ʩʯʝʪ ʚʳʙʨʦʩʘ ʠʟ 

ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʩʪʨʫʢʪʫʨ ï ʉʘ
2+

-ʜʝʧʦ (ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʛʣʘʜʢʦʛʦ ʵʥʜʦʧʣʘʟʤʘʪʠʯʝʩʢʦʛʦ 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Meriney%20SD%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=23613535
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ʨʝʪʠʢʫʣʫʤʘ, ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʡ, ʉʘ
2+

-ʩʚʷʟʳʚʘʶʱʠʭ ʙʝʣʢʦʚ ʠ ʜʨʫʛʠʭ ʩʪʨʫʢʪʫʨ) (Pozzan 

et al., 1994; Skitieva et al., 2012). ɹʦʣʴʰʘʷ ʯʘʩʪʴ ʠʦʥʦʚ ʉʘ
2+
, ʚʭʦʜʷʱʠʭ ʚ ʢʣʝʪʢʫ, 

ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʥʝʤʝʜʣʝʥʥʦ ʩʚʷʟʳʚʘʝʪʩʷ ʙʝʣʢʘʤʠ ʤʘʰʠʥʳ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʘ (ʂʦʩʪʶʢ, 

1986). ɼʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʳʤ ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʤ, ʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʳʤ ʟʘ ʚʳʚʦʜ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʠʟ 

ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʳ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʥʘʪʨʠʡ-ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʦʙʤʝʥʥʠʢ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʚʳʚʦʜʠʪ Ca
2+

, 

ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʵʥʝʨʛʠʶ ʥʘʪʨʠʝʚʦʛʦ ʵʣʝʢʪʨʦʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʛʨʘʜʠʝʥʪʘ (Baker, 1969). ʈʦʣʴ 

ʠʦʥʦʚ ʉʘ
2+
, ʚʳʩʚʦʙʦʞʜʘʝʤʳʭ ʠʟ ʮʠʩʪʝʨʥ ʛʣʘʜʢʦʛʦ ʕʈ, ʚ ʟʘʧʫʩʢʝ ʠ ʢʦʥʪʨʦʣʝ 

ʩʝʢʨʝʪʦʨʥʳʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʚ ʥʝʨʚʥʳʭ ʪʝʨʤʠʥʘʣʷʭ ʥʘ ʜʘʥʥʳʡ ʤʦʤʝʥʪ ʚʨʝʤʝʥʠ 

ʦʩʪʘʝʪʩʷ ʤʘʣʦʠʟʫʯʝʥʥʦʡ. 

 

2.3 ʇʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ 

ʂʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʶʪ ʧʨʠʪʦʢ ʠʦʥʦʚ ʉʘ
2+

 ʚ ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʫ ʢʣʝʪʢʠ ʠ 

ʥʝʩʫʪ ʚ ʩʝʙʝ ʚʘʞʥʳʝ ʬʫʥʢʮʠʠ, ʘ ʠʤʝʥʥʦ: ʫʯʘʩʪʠʝ ʚ ʵʣʝʢʪʨʦʛʝʥʝʟʝ, ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʛʦ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʠʦʥʦʚ ʉʘ
2+
, ʟʘʧʫʩʢ 

ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʥʝʡʨʦʤʝʜʠʘʪʦʨʘ (ʂʦʩʪʶʢ, 1986; Catterall, 1999, 2008). 

ʇʦ ʤʝʭʘʥʠʟʤʫ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ ʜʝʣʷʪʩʷ ʥʘ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-

ʫʧʨʘʚʣʷʝʤʳʝ ʠ ʘʛʦʥʠʩʪ-ʫʧʨʘʚʣʷʝʤʳʝ ʢʘʥʘʣʳ. ʇʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʫʧʨʘʚʣʷʝʤʳʝ ʢʘʥʘʣʳ, 

ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʷ ʚʭʦʜ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʢʣʝʪʢʫ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ, ʚʳʟʳʚʘʶʪ ʢʘʢ 

ʩʝʢʨʝʮʠʶ ʥʝʡʨʦʤʝʜʠʘʪʦʨʘ, ʪʘʢ ʠ ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʝ ʤʳʰʝʯʥʦʛʦ ʚʦʣʦʢʥʘ (Meir et al., 

1999; Wadel et al., 2007; Catteral, Few, 2008). ɸʢʪʠʚʘʮʠʷ ʘʛʦʥʠʩʪ-ʫʧʨʘʚʣʷʝʤʳʭ 

ʢʘʥʘʣʦʚ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʠʭ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʠ ʜʣʷ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ 

ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ. 

ʇʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʦʜʥʠʤ ʠʟ ʥʘʠʙʦʣʝʝ 

ʠʟʫʯʝʥʥʳʭ ʢʣʘʩʩʦʚ ʠʦʥʥʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʥʘ ʜʘʥʥʳʡ ʤʦʤʝʥʪ (Hagiwara et al., 1975; 

Birnbaumer et al. 1994; Tareilus, Breer, 1995). ʀʦʥʳ ʢʘʣʴʮʠʷ, ʚʭʦʜʷʱʠʝ ʚ ʅʆ ʯʝʨʝʟ 

ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ, 

ʠʥʠʮʠʠʨʫʶʪ ʚʳʙʨʦʩ ʥʝʡʨʦʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʠ, ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʠʛʨʘʶʪ ʦʯʝʥʴ ʚʘʞʥʫʶ 

ʨʦʣʴ ʚ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʝʨʝʜʘʯʝ. 

ʇʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ ʙʳʣʠ ʢʣʘʩʩʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʳ 

ʵʣʝʢʪʨʦʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠ ʧʦ ʧʦʨʦʛʫ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ. ʅʘ ʜʘʥʥʳʡ ʤʦʤʝʥʪ 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Catterall%20WA%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=10414292
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ʚʳʷʚʣʝʥʦ 6 ʪʠʧʦʚ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ: L (Cav1.1-4), P/Q 

(Cav2.1), N (Cav2.2), R (Cav2.3), T (Cav3.1-3) (Frank, 2014; Simms, Zamponi, 2014). 

ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʢʘʥʘʣʳ ʪʠʧʘ L, P/Q ʠ N ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʚʳʩʦʢʦʧʦʨʦʛʦʚʳʤʠ, T-ʪʠʧ ï 

ʥʠʟʢʦʧʦʨʦʛʦʚʳʡ. ɼʣʷ R-ʪʠʧʘ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʭʘʨʘʢʪʝʨʝʥ ʧʨʦʤʝʞʫʪʦʯʥʳʡ 

ʧʦʨʦʛ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ. 

ʂʘʥʘʣʳ ʪʘʢʞʝ ʨʘʟʣʠʯʘʶʪ ʧʦ ʩʪʨʫʢʪʫʨʝ, ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʠ ʬʫʥʢʮʠʷʤ, 

ʢʦʪʦʨʳʝ ʦʥʠ ʚʳʧʦʣʥʷʶʪ. ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʚ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʮʝʥʪʨʘʣʴʥʦʡ ʥʝʨʚʥʦʡ 

ʩʠʩʪʝʤʳ, ʛʜʝ ʧʨʦʮʝʩʩ ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʝʤ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ 

ʪʠʧʦʚ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ, ʚ ʧʝʨʠʬʝʨʠʯʝʩʢʦʡ ʥʝʨʚʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʝ 

ʚʟʨʦʩʣʳʭ ʧʦʟʚʦʥʦʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʚʦʚʣʝʯʝʥ ʪʦʣʴʢʦ ʦʜʠʥ ʪʠʧ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ 

ï N ʠʣʠ P/Q. ɺ ʩʣʫʯʘʝ ʩʠʥʘʧʩʦʚ ʣʷʛʫʰʢʠ ʵʪʦ N-ʪʠʧ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ (Cav2.2), 

ʙʣʦʢʘʪʦʨʦʤ ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ɤ-ʢʦʥʦʪʦʢʩʠʥ GVIA. ʆʜʥʘʢʦ, ʩʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʜʘʥʥʳʝ 

ʦʙ ʫʯʘʩʪʠʠ ʜʨʫʛʠʭ ʪʠʧʦʚ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʘ 

ʧʝʨʠʬʝʨʠʯʝʩʢʠʭ ʩʠʥʘʧʩʦʚ ʭʦʣʦʜʥʦʢʨʦʚʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ. ʇʦʢʘʟʘʥʦ ʩʫʱʝʩʪʚʦʚʘʥʠʝ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʪʠʧʦʚ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʚ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʦʤ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʠ ʣʷʛʫʰʢʠ ʠ 

ʦʪʤʝʯʝʥʘ ʠʭ ʚʦʟʤʦʞʥʘʷ ʨʦʣʴ ʚ ʤʦʜʫʣʷʮʠʠ ʢʘʢ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʚ 

ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʥʝʨʚʥʳʡ ʠʤʧʫʣʴʩ, ʪʘʢ ʠ ʚʨʝʤʝʥʥʦʛʦ ʭʦʜʘ ʩʝʢʨʝʮʠʠ (Tsentsevitsky et al., 

2014). ʇʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʠʤʤʫʥʦʛʠʩʪʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʤʝʪʦʜʦʚ ʙʳʣʘ ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʷ 

Ŭ1A, Ŭ1B, Ŭ1E, Ŭ1G, Ŭ1H, Ŭ1I, Ŭ1D, Ŭ1F ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ P/Q-, N-, R-, T- ʠ L-ʪʠʧʦʚ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-

ʟʘʚʠʩʠʤʳʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ. ʉ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʡ ʠ 

ʵʣʝʢʪʨʦʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ ʤʝʪʦʜʠʢ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʝ ʙʣʦʢʘʪʦʨʳ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʩʥʠʞʘʶʪ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪ, ʚʳʟʚʘʥʥʳʡ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʦʤ 

ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʠ ʪʘʢʞʝ ʩʥʠʞʘʶʪ ʩʧʦʥʪʘʥʥʳʡ ʠ ʚʳʟʚʘʥʥʳʡ ʚʳʙʨʦʩ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ. ɹʣʦʢʘʜʘ 

ʚʳʩʦʢʦʧʦʨʦʛʦʚʳʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʧʨʠʚʦʜʠʣʘ ʢ ʩʠʥʭʨʦʥʠʟʘʮʠʠ ʢʠʥʝʪʠʢʠ 

ʚʳʙʨʦʩʘ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ (Tsentsevitsky et al., 2014). 

ʆʜʥʠʤ ʠʟ ʚʦʟʤʦʞʥʳʭ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʳʭ ʟʥʘʯʝʥʠʡ ʪʘʢʦʛʦ ʨʘʟʥʦʦʙʨʘʟʠʷ ʪʠʧʦʚ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʥʘ ʤʝʤʙʨʘʥʝ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʢʣʝʪʢʠ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʥʘʣʠʯʠʝ 

ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʳʭ ʨʝʛʫʣʷʪʦʨʥʳʭ ʮʝʧʦʯʝʢ, ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʶʱʠʭ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʫʶ 

ʤʦʜʫʣʷʮʠʶ ʚʳʙʨʦʩʘ ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʧʨʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʨʝʞʠʤʘʭ ʨʘʙʦʪʳ 

ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʧʧʘʨʘʪʘ (Miller , 1998; Tsentsevitsky et al., 2014). ɺʧʦʣʥʝ 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Frank%20CA%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=24592212
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Frank%20CA%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=24592212
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ʚʦʟʤʦʞʥʦ, ʯʪʦ ʢʦʥʪʨʦʣʴ ʥʘʜ ʚʭʦʜʦʤ ʢʘʣʴʮʠʷ ʯʝʨʝʟ ʵʪʠ ʨʘʟʥʦʦʙʨʘʟʥʳʝ ʪʠʧʳ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʤʦʞʝʪ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʪʴʩʷ ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ (Miller , 1998). 

 

2.4 ʄʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʝ ʘʩʧʝʢʪʳ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʠ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʥʝʨʚʥʦʤ ʦʢʦʥʯʘʥʠʠ. ʈʦʣʴ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ 

ʆʩʥʦʚʥʳʤʠ ʩʠʛʥʘʣʴʥʳʤʠ ʚʭʦʜʘʤʠ ʢʣʝʪʦʢ, ʯʝʨʝʟ ʢʦʪʦʨʳʝ ʦʥʠ ʤʦʛʫʪ 

ʧʦʣʫʯʘʪʴ ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʶ ʦʪ ʜʨʫʛʠʭ ʩʠʛʥʘʣʴʥʳʭ ʩʠʩʪʝʤ ʦʨʛʘʥʠʟʤʘ, ʷʚʣʷʶʪʩʷ 

ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ. ʊʝʨʤʠʥ çʨʝʮʝʧʪʦʨè ʚ ʥʘʯʘʣʝ XX ʚʝʢʘ ʙʳʣ ʧʨʝʜʣʦʞʝʥ 

ʜʣʷ ʦʙʦʟʥʘʯʝʥʠʷ ʩʧʝʮʠʘʣʠʟʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʩʪʨʫʢʪʫʨ, ʦʧʦʩʨʝʜʫʶʱʠʭ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ 

ʵʬʬʝʢʪʳ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ (Bennett, 2000). ʆʩʥʦʚʥʘʷ ʬʫʥʢʮʠʷ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ 

ʟʘʢʣʶʯʘʝʪʩʷ ʚ ʨʘʩʧʦʟʥʘʚʘʥʠʠ ʠ ʦʙʨʘʙʦʪʢʝ ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʠ, ʢʦʪʦʨʫʶ ʥʝʩʝʪ ʚ ʩʚʦʝʡ 

ʩʪʨʫʢʪʫʨʝ ʤʦʣʝʢʫʣʘ ʣʠʛʘʥʜʘ ï ʥʝʡʨʦʤʝʜʠʘʪʦʨʘ, ʠ ʚ ʟʘʧʫʩʢʝ ʦʪʚʝʪʘ ʩʦʧʨʷʞʝʥʥʳʭ ʩ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʤ ʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʵʣʝʤʝʥʪʦʚ (Marwaha, 1984). ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʝ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʣʦʢʘʣʠʟʫʶʪʩʷ ʚ ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʤʝʤʙʨʘʥʘʭ, ʧʨʠʯʝʤ ʢʘʢ ʚ ʧʦʩʪ-, 

ʪʘʢ ʠ ʚ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʦʙʣʘʩʪʷʭ. ʈʝʮʝʧʪʦʨʳ, ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥʥʳʝ ʥʘ 

ʧʦʩʪʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʤʝʤʙʨʘʥʝ, ʚʢʣʶʯʝʥʳ ʚ ʩʠʩʪʝʤʫ ʫʧʨʘʚʣʝʥʠʷ ʬʫʥʢʮʠʝʡ 

ʧʦʩʪʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʢʣʝʪʢʠ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʧʨʠʥʠʤʘʶʪ ʫʯʘʩʪʠʝ ʚ ʟʘʧʫʩʢʝ ʤʝʭʘʥʠʟʤʘ 

ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʷ ʤʳʰʝʯʥʦʛʦ ʚʦʣʦʢʥʘ. ʌʫʥʢʮʠʷ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʩʦʩʪʦʠʪ 

ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʚʳʜʝʣʷʝʤʦʛʦ ʥʝʨʚʥʳʤ ʦʢʦʥʯʘʥʠʝʤ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ (Starke, 

1981). 

ʉʪʨʫʢʪʫʨʘ ʠʟʚʝʩʪʥʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʝʪ ʩʦʙʦʡ ʙʝʣʢʦʚʫʶ ʤʦʣʝʢʫʣʫ ʩ 

ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʧʨʠʤʳʢʘʶʱʠʤʠ ʢ ʥʝʡ ʣʠʧʠʜʘʤʠ. ʃʠʧʠʜʳ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʠʟʤʝʥʷʪʴ 

ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʶ ʙʝʣʢʦʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʠ ʪʝʤ ʩʘʤʳʤ ʫʯʘʩʪʚʦʚʘʪʴ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʘʭ 

ʤʝʞʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʫʧʨʘʚʣʝʥʠʷ. ʇʦʥʷʪʠʝ ʨʝʮʝʧʮʠʠ ʚʢʣʶʯʘʝʪ ʚ ʩʝʙʷ ʧʨʦʮʝʩʩ 

ʨʘʩʧʦʟʥʘʚʘʥʠʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʛʦ ʣʠʛʘʥʜʘ ʠ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʝ ʦʪʚʝʪʘ ʥʘ 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʝ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʝ ʩʠʛʥʘʣʳ, ʚʦʟʥʠʢʘʶʱʠʝ ʧʨʠ ʫʯʘʩʪʠʠ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ 

(Starke, 1981). 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Bennett%20MR%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=10728874
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Marwaha%20J%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=6321965
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ɺ ʥʘʩʪʦʷʱʝʝ ʚʨʝʤʷ ʠʟʚʝʩʪʥʦ ʙʦʣʴʰʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ 

ʥʝʡʨʦʤʝʜʠʘʪʦʨʦʚ, ʨʘʟʥʦʦʙʨʘʟʥʳʭ ʧʦ ʩʚʦʠʤ ʬʘʨʤʘʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʤ ʩʚʦʡʩʪʚʘʤ ʠ 

ʤʝʭʘʥʠʟʤʘʤ ʜʝʡʩʪʚʠʷ. ʅʘʠʙʦʣʝʝ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʥʦʡ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʢʣʘʩʩʠʬʠʢʘʮʠʷ 

ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʧʦ ʥʝʡʨʦʤʝʜʠʘʪʦʨʘʤ, ʠʭ ʘʢʪʠʚʠʨʫʶʱʠʤ: 

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ, ʘʜʨʝʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ, ɻɸʄʂ-ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʠ ʪ.ʜ. ʉʫʱʝʩʪʚʫʝʪ 

ʢʣʘʩʩʠʬʠʢʘʮʠʷ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʧʦ ʠʭ ʬʘʨʤʘʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʤ ʩʚʦʡʩʪʚʘʤ, 

ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʝ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʠ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʝ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ, 

ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ʢʦʪʦʨʳʭ ʚʣʝʯʝʪ ʟʘ ʩʦʙʦʡ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʵʬʬʝʢʪʳ, ʧʦʜʦʙʥʳʝ 

ʚʳʟʳʚʘʝʤʳʤ ʥʠʢʦʪʠʥʦʤ ʠ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʤ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ. ʆʜʥʘʢʦ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦ ʠ 

ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʦ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʦʜʥʦʡ ʛʨʫʧʧʳ ʤʦʛʫʪ ʦʪʣʠʯʘʪʴʩʷ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʨʘʟʣʠʯʠʝ 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʩʠʥʘʧʩʦʚ ʠ ʚʝʛʝʪʘʪʠʚʥʳʭ 

ʛʘʥʛʣʠʝʚ ʧʨʦʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚ ʨʘʟʥʦʡ ʠʭ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʢ ʘʥʪʘʛʦʥʠʩʪʘʤ. ʇʦ 

ʤʝʭʘʥʠʟʤʫ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʛʦ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʚʳʜʝʣʷʶʪ ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʝ ʠ ʤʝʪʘʙʦʪʨʦʧʥʳʝ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ (Vetulani, 1988). ʂ ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʤ ʦʪʥʦʩʷʪ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ, ʨʝʛʫʣʠʨʫʶʱʠʝ 

ʧʨʦʚʦʜʠʤʦʩʪʴ ʠʦʥʥʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʙʝʟ ʫʯʘʩʪʠʷ ʢʘʢʠʭ-ʣʠʙʦ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʭ 

ʧʦʩʨʝʜʥʠʢʦʚ. ʂ ʵʪʦʡ ʛʨʫʧʧʝ ʦʪʥʦʩʷʪʩʷ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ. ʉʪʠʤʫʣʷʮʠʷ 

ʤʝʪʘʙʦʪʨʦʧʥʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʚʝʜʝʪ ʢ ʠʟʤʝʥʝʥʠʶ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʩʠʥʪʝʟʘ 

ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʚʪʦʨʠʯʥʳʭ ʧʦʩʨʝʜʥʠʢʦʚ. ʂ ʵʪʦʡ ʛʨʫʧʧʝ ʦʪʥʦʩʷʪʩʷ 

ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʝ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ. 

ʅʘʯʘʣʴʥʘʷ ʩʪʘʜʠʷ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʷ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʣʶʙʦʛʦ ʪʠʧʘ ʟʘʢʣʶʯʘʝʪʩʷ 

ʚ ʫʟʥʘʚʘʥʠʠ ʠ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʠ ʣʠʛʘʥʜʘ. ɼʘʣʴʥʝʡʰʠʝ ʵʪʘʧʳ ʤʝʭʘʥʠʟʤʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʨʘʟʣʠʯʘʶʪʩʷ ʜʣʷ ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʭ ʠ ʤʝʪʘʙʦʪʨʦʧʥʳʭ ʪʠʧʦʚ. 

ʌʠʟʠʢʦ-ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʤʠ ʤʝʭʘʥʠʟʤʘʤʠ ʫʟʥʘʚʘʥʠʷ ʠ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʤ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪʩʷ ʪʘʢʦʝ ʚʘʞʥʝʡʰʝʝ ʩʚʦʡʩʪʚʦ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ, ʢʘʢ 

ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴ ʠʭ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ. ʋʟʥʘʚʘʥʠʝ ʣʠʛʘʥʜʘ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʤ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʧʨʠ 

ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʤ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʠʠ ʠʭ ʤʦʣʝʢʫʣ ʠ ʙʣʘʛʦʜʘʨʷ ʠʥʜʫʮʠʨʫʝʤʳʤ ʣʠʛʘʥʜʦʤ 

ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʳʤ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷʤ ʤʘʢʨʦʤʦʣʝʢʫʣʳ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘ (Vetulani, 1988). 

ʄʝʭʘʥʠʟʤ ʫʟʥʘʚʘʥʠʷ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʨʝʮʝʧʪʦʨʫ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʦʚʘʪʴ ʣʠʰʴ ʩ 

ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʦ ʟʥʘʯʠʤʳʤʠ ʤʦʣʝʢʫʣʘʤʠ. ɺ ʩʣʫʯʘʝ, ʝʩʣʠ ʣʠʛʘʥʜ ʢʦʤʧʣʝʤʝʥʪʘʨʝʥ 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Vetulani%20J%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=2850714
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ʨʝʮʝʧʪʦʨʫ, ʦʥ ʩʚʷʟʳʚʘʝʪʩʷ ʩ ʥʠʤ ʟʘ ʩʯʝʪ ʚʘʥ-ʜʝʨ-ʚʘʘʣʴʩʦʚʳʭ, ʛʠʜʨʦʬʦʙʥʳʭ, 

ʢʫʣʦʥʦʚʩʢʠʭ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʡ, ʚʦʜʦʨʦʜʥʳʭ ʩʚʷʟʝʡ. 

ɺ ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘʭ ʩʣʝʜʫʶʱʝʝ ʟʘ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʝʤ ʣʠʛʘʥʜʘ ʩʦʧʨʷʞʝʥʠʝ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʘ ʩ ʠʦʥʥʳʤ ʢʘʥʘʣʦʤ ʥʝ ʠʤʝʝʪ ʧʨʦʤʝʞʫʪʦʯʥʳʭ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʭ ʟʚʝʥʴʝʚ. 

ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʩʚʷʟʳʚʘʶʱʠʡ ʫʯʘʩʪʦʢ ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥ ʣʠʙʦ ʚ ʧʨʝʜʝʣʘʭ ʙʝʣʢʦʚʦʡ ʢʘʥʘʣʴʥʦʡ 

ʤʦʣʝʢʫʣʳ, ʣʠʙʦ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʢ ʥʝʡ ʧʨʠʤʳʢʘʝʪ (Matthews-Bellinger, Salpeter, 

1978). ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʜʣʷ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʭ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ 

ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʝ ʥʝ ʤʝʥʝʝ ʜʚʫʭ ʤʦʣʝʢʫʣ ɸʍ (Fu, Liu, 1997). ʇʨʠ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʠ 

ʢʦʤʧʣʝʤʝʥʪʘʨʥʦʛʦ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʩ ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʤ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʤ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʳʝ 

ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʢʘʥʘʣʴʥʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʧʨʠʚʦʜʷʪ ʢ ʪʦʤʫ, ʯʪʦ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʝ ʠʦʥʳ 

ʧʦʣʫʯʘʶʪ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʴ ʧʨʦʭʦʜʠʪʴ ʩʢʚʦʟʴ ʠʦʥʥʳʡ ʢʘʥʘʣ ʧʦ ʠʭ 

ʵʣʝʢʪʨʦʭʠʤʠʯʝʩʢʦʤʫ ʛʨʘʜʠʝʥʪʫ. ʕʪʦʪ ʚʠʜ ʨʝʮʝʧʮʠʠ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʝʪʩʷ ʚ ʧʨʝʜʝʣʘʭ 

ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʙʝʟ ʫʯʘʩʪʠʷ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʩʪʨʫʢʪʫʨ. 

ʋʯʘʩʪʦʢ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʣʠʛʘʥʜʦʚ ʤʝʪʘʙʦʪʨʦʧʥʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʪʘʢʞʝ 

ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥ ʥʘ ʥʘʨʫʞʥʦʡ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʠ ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʘʪʠʯʝʩʢʦʡ ʤʝʤʙʨʘʥʳ, ʦʜʥʘʢʦ 

ʩʘʤʘ ʨʝʮʝʧʪʦʨʥʘʷ ʤʦʣʝʢʫʣʘ, ʧʨʦʭʦʜʷ ʩʢʚʦʟʴ ʢʣʝʪʦʯʥʫʶ ʤʝʤʙʨʘʥʫ, ʥʘ ʝʝ 

ʚʥʫʪʨʝʥʥʝʡ ʩʪʦʨʦʥʝ ʩʦʧʨʷʛʘʝʪʩʷ ʩ G-ʙʝʣʢʘʤʠ (Ben-Chaim et al., 2003) ʢʦʪʦʨʳʝ, ʚ 

ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʳʤʠ ʩʠʩʪʝʤʘʤʠ. ʇʨʠ 

ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘ G-ʙʝʣʢʠ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʠʟʤʝʥʷʪʴ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʩʠʥʪʝʟʘ ʚʪʦʨʠʯʥʳʭ 

ʧʦʩʨʝʜʥʠʢʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʠ ʧʨʠʚʦʜʷʪ ʢ ʤʦʜʠʬʠʢʘʮʠʠ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʦʡ 

ʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ. 

ɼʣʷ ʧʦʥʠʤʘʥʠʷ ʪʦʛʦ, ʢʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʤʦʛʫʪ 

ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʪʴ ʧʨʦʮʝʩʩ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʠ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʡ ʫʨʦʚʥʴ 

ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʥʝʨʚʥʳʭ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷʭ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʦʩʚʝʪʠʪʴ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʝ 

ʤʝʭʘʥʠʟʤʳ, ʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʳʝ ʟʘ ʚʳʙʨʦʩ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʠ ʢʦʥʪʨʦʣʴ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 

ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʢʣʝʪʢʝ, ʢʦʪʦʨʳʡ, ʢʘʢ ʦʪʤʝʯʘʣʦʩʴ, ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʝʥ ʟʘ 

ʚʳʙʨʦʩ ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ. 

ʂʘʢ ʫʞʝ ʫʧʦʤʠʥʘʣʦʩʴ ʚʳʰʝ, ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʧʦʜʨʘʟʜʝʣʷʶʪʩʷ 

ʥʘ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʪʠʧʦʚ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ G-ʙʝʣʦʢ-ʩʚʷʟʘʥʥʳʝ (ʤʝʪʘʙʦʪʨʦʧʥʳʝ) (Miller , 

1990; Wu, Saggau, 1997) ʠ ʤʫʣʴʪʠʩʫʙʲʝʜʠʥʠʯʥʳʝ ʠʦʥʥʳʝ ʢʘʥʘʣ r(ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʝ)  
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(McGehee, Role, 1996). ɸʢʪʠʚʘʮʠʷ ʦʙʦʠʭ ʪʠʧʦʚ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʤʦʞʝʪ ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʪʴ 

ʚʳʙʨʦʩ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʚ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ. ɽʩʪʴ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʦʙʲʷʩʥʝʥʠʡ 

ʪʦʛʦ, ʢʘʢ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʤʦʛʫʪ ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʪʴ ʚʳʙʨʦʩ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʠ 

ʫʨʦʚʝʥʴ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʢʘʣʴʮʠʷ. 

1. ʀʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʦʚ. ʄʳ ʟʥʘʝʤ, ʯʪʦ ʚʭʦʜ ʉʘ
2+

 ʯʝʨʝʟ 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʣʦʢʘʣʠʟʦʚʘʥʥʳʝ ʢʘʥʘʣʳ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʩʥʦʚʥʳʤ 

ʠʤʧʫʣʴʩʦʤ ʢ ʚʳʙʨʦʩʫ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʧʫʟʳʨʴʢʦʚ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚʦ 

ʚʭʦʜʝ ʠʦʥʦʚ ʉʘ
2+

 ʟʘ ʩʯʝʪ ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʥʠʷ ʵʪʠʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʜʦʣʞʥʳ, ʙʝʟʫʩʣʦʚʥʦ, ʚʣʠʷʪʴ 

ʥʘ ʚʳʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʝ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ (Wu, Saggau, 1997). ɺ ʩʘʤʦʤ ʜʝʣʝ, ʵʪʦ ʤʳ ʙʫʜʝʤ 

ʧʦʜʨʦʙʥʦ ʦʙʩʫʞʜʘʪʴ ʥʠʞʝ, ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ʤʥʦʛʠʭ-ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ, ʩʚʷʟʘʥʥʳʭ ʩ G ï

ʙʝʣʢʘʤʠ, ʚʣʠʷʝʪ ʥʘ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ. 

2 ɸʢʪʠʚʘʮʠʷ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʠʦʥʥʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ. ʉʪʠʤʫʣʷʮʠʷ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘ ʤʦʞʝʪ ʘʢʪʠʚʠʨʦʚʘʪʴ ʧʨʦʚʦʜʠʤʦʩʪʴ ʚ ʥʝʨʚʥʳʭ 

ʦʢʦʥʯʘʥʠʷʭ (ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʧʨʦʚʦʜʠʤʦʩʪʴ K- ʠʣʠ Cl-ʢʘʥʘʣʘ), ʪʝʤ ʩʘʤʳʤ 

çʰʫʥʪʠʨʦʚʘʪʴè ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʚ ʵʪʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ ʥʝʡʨʦʥʘ (Segev, 1990; Gage, 

1992; Graham, Redman, 1994).  

ɸʢʪʠʚʘʮʠʷ ʪʘʢʦʡ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʨʦʚʦʜʠʤʦʩʪʠ ʤʦʞʝʪ ʩʦʢʨʘʪʠʪʴ 

ʧʨʦʜʦʣʞʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʠ ʘʤʧʣʠʪʫʜʫ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʚ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ 

ʦʢʦʥʯʘʥʠʷʭ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ ʚʭʦʜʷʱʠʡ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʪʦʢ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʫʤʝʥʴʰʝʥ, ʠ 

ʤʝʥʴʰʝ ʥʝʡʨʦʪʨʘʥʩʤʠʪʝʨʘ ʙʫʜʝʪ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʦ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ Na- ʠʣʠ Cl-

ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʳʭ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʤʦʞʝʪ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʦʚʘʪʴ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴ 

ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʜʣʷ ʪʦʛʦ, ʯʪʦʙʳ ʠʥʘʢʪʠʚʠʨʦʚʘʪʴ ʟʘʚʠʩʷʱʠʝ ʦʪ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʥʘʪʨʠʝʚʳʝ ʠ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ, ʪʝʤ ʩʘʤʳʤ ʙʣʦʢʠʨʫʷ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʠʝ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʚ 

ʪʝʨʤʠʥʘʣʠ ʠʣʠ ʧʨʦʜʦʣʞʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ ʚ ʤʝʩʪʝ ʚʳʙʨʦʩʘ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ.  

(Zhang, Jackson, 1993).  

3 ʈʝʛʫʣʠʨʦʚʘʥʠʝ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʚʳʙʨʦʩʘ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ. ʂʘʢ  ʫʞʝ 

ʦʙʩʫʞʜʘʣʦʩʴ ʚʳʰʝ, ʧʦʩʣʝʜʥʠʝ ʰʘʛʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʝʜʫʪ ʢ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʶ 

ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʧʫʟʳʨʴʢʦʚ, ʚʢʣʶʯʘʶʪ ʢʦʤʧʣʝʢʩ ʙʝʣʢʦʚ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ 

ʉʘ
2+

-ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʭ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʦʚ. ɸʢʪʠʚʘʮʠʷ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ 

ʤʦʞʝʪ ʚʣʠʷʪʴ ʥʘ ʧʨʦʭʦʞʜʝʥʠʝ ʩʠʛʥʘʣʘ ʢ ʦʜʥʦʤʫ ʠʣʠ ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʤ ʠʟ ʵʪʠʭ ʙʝʣʢʦʚ ʠ 
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ʚʣʠʷʪʴ ʥʘ ʧʨʦʮʝʩʩ ʚʳʙʨʦʩʘ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʚ ʪʦʯʢʝ, ʫʜʘʣʝʥʥʦʡ ʧʦ ʦʪʥʦʰʝʥʠʶ ʢ ʚʭʦʜʫ 

ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʅʆ.  

ʉʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʜʦʢʘʟʘʪʝʣʴʩʪʚʘ ʪʦʛʦ, ʯʪʦ ʚʩʝ ʵʪʠ ʤʝʭʘʥʠʟʤʳ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ 

ʟʘʜʝʡʩʪʚʦʚʘʥʳ ʧʨʠ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ. ɺ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ 

ʩʣʫʯʘʷʭ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʧʫʪʝʡ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʟʘʜʝʡʩʪʚʦʚʘʥʳ ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦ. 

ʅʠʞʝ ʤʳ ʨʘʩʩʤʦʪʨʠʤ ʵʪʠ ʚʦʟʤʦʞʥʳʝ ʧʫʪʠ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʥʘ ʧʨʠʤʝʨʝ 

ʤʝʪʘʙʦʪʨʦʧʥʳʭ ʠ ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ. 

 

2.5. ʋʯʘʩʪʠʝ ʤʝʪʘʙʦʪʨʦʧʥʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ ʢʘʣʴʮʠʷ ʠ ʚʳʙʨʦʩʘ ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ 

2.5.1 ʈʝʛʫʣʷʮʠʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ 

ʤʝʪʘʙʦʪʨʦʧʥʳʤʠ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤʠ 

ʂʣʶʯʝʚʫʶ ʨʦʣʴ ʚ ʚʳʙʨʦʩʝ ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʚ ʩʠʥʘʧʩʘʭ ʭʦʣʦʜʥʦʢʨʦʚʥʳʭ ʠ 

ʪʝʧʣʦʢʨʦʚʥʳʭ ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʟʘʥʠʤʘʶʪ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ N 

ʠ P/Q ʪʠʧʦʚ(Dunlap et al., 1983; Miller , 1990; Wheeler et al., 1994; Herlitze, 1996; 

Jones, Elmslie, 1997; Wu, Saggau, 1997). ɸʢʪʠʚʘʮʠʷ ʤʥʦʛʠʭ ʩʚʷʟʘʥʳʭ ʩ G-ʙʝʣʢʘʤʠ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʶ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʪʦʢʦʚ ʯʝʨʝʟ ʵʪʠ ʪʠʧʳ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ. ʕʪʦ ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʚ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʭ, ʚʳʧʦʣʥʝʥʥʳʭ 

ʵʣʝʢʪʨʦʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʤʠ ʤʝʪʦʜʘʤʠ ʧʵʪʯʢʣʵʤʧ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ (Miller , 1990; Hille, 

1994; Dolphin, 1995; Jones, Elmslie, 1997; Wu, Saggau, 1997). ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʠʟʚʝʩʪʥʦ, 

ʯʪʦ G-ʙʝʣʢʠ, ʩʦʧʨʷʞʝʥʥʳʝ ʩ ʧʫʨʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤʠ, ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʤʠ 

ʨʝʛʫʣʷʪʦʨʘʤʠ ʢʘʥʘʣʦʚ N- ʠ P/Q-ʪʠʧʦʚ (Currie, Fox, 1997). ʉʫʱʝʩʪʚʫʝʪ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ 

ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʚ ʧʝʨʝʜʘʯʠ ʩʠʛʥʘʣʘ ʤʝʞʜʫ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʤ ʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʤʠ ʢʘʥʘʣʘʤʠ. ɺʦʪ 

ʦʜʠʥ ʠʟ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʠʟʫʯʝʥʥʳʭ ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʚ. ɸʢʪʠʚʘʮʠʷ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘ ʠʟʤʝʥʷʝʪ 

ʩʚʦʡʩʪʚʘ ʦʪʢʨʳʪʦʛʦ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʢʘʥʘʣʘ (ʚʦʨʦʪʥʳʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ) ʪʘʢ, ʯʪʦ ʦʥ ʥʝ ʤʦʞʝʪ 

ʦʪʢʨʳʚʘʪʴʩʷ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ ʚ ʥʦʨʤʘʣʴʥʦʤ ʜʠʘʧʘʟʦʥʝ, ʭʦʪʷ ʙʦʣʝʝ 

ʩʠʣʴʥʘʷ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʷ ʤʦʞʝʪ ʧʨʠʚʦʜʠʪʴ ʢ ʦʪʢʨʳʪʠʶ ʢʘʥʘʣʘ (Bean, 1989; Boland, 

1993; Patel, 1996; Jones, Elmslie, 1997). ɺ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʫʩʣʦʚʠʡ, ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʙʫʜʝʪ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪʴ ʣʠʙʦ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʝ ʜʚʠʞʫʱʝʡ ʩʠʣʳ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʠ (ʠʣʠ) 

ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʦʢʘ. ʂʠʥʝʪʠʢʘ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʷ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʠ 



 

 

22 

ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʷ ʧʦʜʚʝʨʞʝʥʘ ʩʠʣʴʥʦʡ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʩʪʝʧʝʥʠ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʫʶʱʝʛʦ 

ʠʤʧʫʣʴʩʘ ʠ ʠʤʝʝʪ ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʫʶ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʫʶ ʟʥʘʯʠʤʦʩʪʴ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, 

ʚʝʨʦʷʪʥʦʩʪʴ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʷ ʤʦʞʝʪ ʩʠʣʴʥʦ ʫʤʝʥʴʰʘʪʴʩʷ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʙʳʩʪʨʳʭ ʧʘʯʝʢ 

ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘʤʠ ʜʝʡʩʪʚʠʷ (Elmslie et al., 1992). ʕʪʦ ʦʙʲʷʩʥʷʝʪ ʵʬʬʝʢʪ 

ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʦʛʦ çʯʘʩʪʦʪʥʦ-ʟʘʚʠʩʠʤʦʛʦè ʬʝʥʦʤʝʥʘ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ 

ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʷ (Penington et al., 1992; Toth, Miller , 1995). ʊʘʢʞʝ ʝʩʪʴ ʜʘʥʥʳʝ, ʯʪʦ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʝ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ ʤʝʥʝʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦ ʧʨʠ ʯʘʩʪʦʪʥʦʡ ʨʘʙʦʪʝ 

ʥʝʡʨʦʥʦʚ. ʆʜʥʘʢʦ, ʧʨʠ ʧʨʦʚʝʨʢʝ ʵʪʦʛʦ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʝʥʠʷ, ʙʳʣʦ ʬʦʨʤʘʣʴʥʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, 

ʯʪʦ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʥʝ ʫʩʠʣʠʚʘʝʪʩʷ ʧʨʠ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʚ 

ʥʦʨʤʘʣʴʥʦʤ ʯʘʩʪʦʪʥʦʤ ʜʠʘʧʘʟʦʥʝ, ʢʘʢ ʤʦʞʥʦ ʙʳʣʦ ʦʞʠʜʘʪʴ (Penington et al., 1992; 

Toth, Miller , 1995). ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, çʯʘʩʪʦʪʥʦ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʡè ʬʝʥʦʤʝʥ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʷ ʤʦʞʝʪ ʪʨʘʢʪʦʚʘʪʴʩʷ ʩ ʨʘʟʥʳʭ ʪʦʯʝʢ ʟʨʝʥʠʷ 

(Miller , 1991). 

ʂʘʢ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʝʪʩʷ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʘ? ɸʢʪʠʚʘʮʠʷ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘ 

ʠʟʥʘʯʘʣʴʥʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʛʝʪʝʨʦʪʨʠʤʝʨʥʳʭ G ʙʝʣʢʦʚ. ʇʝʨʚʳʡ ʚʦʧʨʦʩ ï 

ʢʘʢ G-ʙʝʣʢʠ ʚʣʠʷʶʪ ʥʘ ʧʦʚʝʜʝʥʠʝ ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʘ? ʋʯʠʪʳʚʘʷ ʪʦʪ ʬʘʢʪ, ʯʪʦ ʥʠʢʘʢʦʡ 

ʜʠʬʬʫʥʜʠʨʫʶʱʠʡ ʚʪʦʨʠʯʥʳʡ ʧʦʩʨʝʜʥʠʢ ʥʝ ʧʨʠʥʠʤʘʝʪ ʫʯʘʩʪʠʷ ʚ ʵʪʦʤ ʧʨʦʮʝʩʩʝ 

(Hille, 1994), ʚʧʦʣʥʝ ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʯʪʦ G-ʙʝʣʦʢ ʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʩʚʦʝ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝ ʟʘ ʩʯʝʪ 

ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʩ ʢʘʥʘʣʦʤ. ʉʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʝ 

ʜʘʥʥʳʝ, ʧʦʟʚʦʣʷʶʰʠʝ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʠʪʴ, ʯʪʦ ʵʪʦ ɓ/ɔ-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ G ʙʝʣʢʦʚ ʦʪʚʝʯʘʶʪ 

ʟʘ ʧʝʨʝʜʘʯʫ ʩʠʛʥʘʣʘ (Herlitze et al., 1996; Ikeda, 1996; Shekter et al., 1997). ʊʘʢʠʤ 

ʦʙʨʘʟʦʤ, G-ʙʝʣʦʢ-ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥʥʘʷ ʤʦʜʫʣʷʮʠʷ ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʦʚ ʘʥʘʣʦʛʠʯʥʘ ʚ ʵʪʦʤ 

ʦʪʥʦʰʝʥʠʠ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ G-ʙʝʣʦʢ-ʩʚʷʟʘʥʥʳʭ ʢʘʣʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ (ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʳʭ 

GIRK) ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʠ G-ʙʝʣʢʦʚ ï ʧʨʦʮʝʩʩʫ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʪʘʢʞʝ ʚʢʣʶʯʘʝʪ ʚ 

ʩʝʙʷ ʧʝʨʝʜʘʯʫ ʩʠʛʥʘʣʘ ʯʝʨʝʟ ɓ/ɔ-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ G-ʙʝʣʢʦʚ (Huang et al., 1995). ɺ 

ʥʘʩʪʦʷʱʝʝ ʚʨʝʤʷ ʠʟʚʝʩʪʥʳ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ G-ʙʝʣʦʢ-ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥʳʭ ʵʬʬʝʢʪʦʚ, 

ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʶʱʠʭʩʷ ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ (Chen et al., 1995). 

ʀʟʥʘʯʘʣʴʥʦ ʧʨʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ ʪʦʯʢʠ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ ʤʝʞʜʫ ɓ/ɔ 

ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʘʤʠ ʠ ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʘʤʠ ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʣʦʩʴ, ʯʪʦ ʩʚʷʟʳʚʘʶʱʠʡ ʜʦʤʝʥ 

ʥʘʭʦʜʠʪʩʷ ʚ ʧʝʨʚʦʡ ʠʥʪʨʘʮʝʣʣʶʣʷʨʥʦʡ ʧʝʪʣʝ, ʩʦʝʜʠʥʷʶʱʝʡ ʜʦʤʝʥʳ 1 ʠ 2 Ŭ1-

http://www.multitran.ru/c/m.exe?t=5286989_2_1&ifp=1&s1=%E8%ED%F2%F0%E0%F6%E5%EB%EB%FE%EB%FF%F0%ED%E0%FF%20%EF%E5%F2%EB%FF
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ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ ï ʛʣʘʚʥʦʡ ʧʦʨʦʦʙʨʘʟʫʶʱʝʡ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʘ (DeWaard et 

al., 1997; Zamponi et al., 1997). ɺ ʩʘʤʦʤ ʜʝʣʝ, ʤʘʣʦ ʢʪʦ ʩʦʤʥʝʚʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ɓ/ɔ-

ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ ʤʦʛʫʪ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʦʚʘʪʴ ʩ ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʘʤʠ ʥʘ ʵʪʦʤ ʩʘʡʪʝ, ʢʘʢ ʵʪʦ 

ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʨʘʟʥʳʤʠ ʤʝʪʦʜʘʤʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ï ʢʘʢ ʤʫʪʘʛʝʥʝʟʦʤ, ʪʘʢ ʠ 

ʙʠʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʤʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷʤʠ (DeWaard et al., 1997; Herlitze et al., 1997; 

Zamponi et al., 1997). ʕʪʘ ʠʥʪʨʘʮʝʣʣʶʣʷʨʥʘʷ ʧʝʪʣʷ ʩʦʜʝʨʞʠʪ ʩʝʛʤʝʥʪ (QXXER), 

ʢʦʪʦʨʳʡ, ʢʘʢ ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʫʯʘʩʪʚʫʝʪ ʚ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʠ ɓ/ɔ-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ G-ʙʝʣʢʘ ʩ 

ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʤʠ ʜʨʫʛʠʤʠ ʵʬʬʝʢʪʦʨʘʤʠ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʩ GIRK-ʧʦʜʦʙʥʳʤʠ K-ʢʘʥʘʣʘʤʠ 

(Chen et al., 1995). ʕʪʦʪ ʤʦʪʠʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʝʪ ʚ Ŭ1B, Ŭ1A, Ŭ1E, ʜʠʛʠʜʨʦʧʠʨʠʜʠʥ-

ʥʝʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʭ ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʘʭ, ʢʘʞʜʳʡ ʠʟ ʢʦʪʦʨʳʭ ʚ ʥʝʢʦʪʦʨʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ ʤʦʞʥʦ 

ʤʦʜʫʣʠʨʦʚʘʪʴ ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ ɓ/ɔ-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ G-ʙʝʣʢʘ (Herlitze et al., 1996; Ikeda, 

1996; Shekter et al., 1997). ʉ ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʵʪʦʪ ʤʦʪʠʚ ʦʪʩʫʪʩʪʚʫʝʪ ʚ 

ʜʠʛʠʜʨʦʧʠʨʠʜʠʥ-ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʭ ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʘʭ (Ŭ1ʉ, Ŭ1D, Ŭ1S), ʨʘʙʦʪʘ ʢʦʪʦʨʳʭ ʥʝ 

ʤʦʜʫʣʠʨʫʝʪʩʷ  ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ G ʙʝʣʢʘʤʠ (Zhang et al., 1996; Bourinet et al., 

1996). ʇʨʝʜʧʦʣʘʛʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʩʠʥʪʝʪʠʯʝʩʢʠʝ ʧʝʧʪʠʜʳ, 1/2 ʧʝʪʣʠ, ʢʦʪʦʨʳʭ ʚʢʣʶʯʘʝʪ 

ʚ ʩʝʙʷ ʵʪʫ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ, ʫʤʝʥʴʰʘʶʪ G-ʙʝʣʦʢ-ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥʥʦʝ 

ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʦʚ, ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʭ ʥʘ Ŭ1ɸ ʠʣʠ Ŭ1B ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʘʭ. ʕʪʦ 

ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʝʪ ʧʨʝʜʣʦʞʝʥʠʝ ʦ ʪʦʤ, ʯʪʦ ɓ/ɔ-ʩʚʷʟʴ ʥʘ ʵʪʦʤ ʩʘʡʪʝ ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥʘ G-

ʙʝʣʦʢ-ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝʤ (DeWaard et al, 1997; Zamponi et al., 1997). 

ʊʝʤ ʥʝ ʤʝʥʝʝ, ʧʦʥʠʤʘʥʠʝ ʵʪʦʛʦ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʝʪʩʷ ʜʘʣʝʢʦ ʥʝ ʧʦʣʥʳʤ. 

ʉʣʝʜʫʝʪ ʫʯʠʪʳʚʘʪʴ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʳ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʙʳʣ ʧʨʦʠʟʚʝʜʝʥ ʦʙʤʝʥ 

1/2 ʣʠʥʢʝʨʘ ʤʝʞʜʫ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ Ŭ1-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ. ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ, ʭʦʪʷ Ŭ1A, Ŭ1B, 

Ŭ1E ʠʥʛʠʙʠʨʫʶʪʩʷ G-ʙʝʣʢʘʤʠ, ʦʥʠ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʦʪʣʠʯʘʶʪʩʷ ʧʦ ʩʚʦʝʡ 

ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ. ʊʘʢ, Ŭ1B ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʡ, ʘ Ŭ1E ï ʥʘʠʤʝʥʝʝ 

(Bourinet et al., 1996; Toth et al., 1996). ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ɓ/ɔ-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, 

ʪʘʢʞʝ ʩʚʷʟʳʚʘʶʪʩʷ ʩ ʙʦʣʝʝ ʯʝʤ ʦʜʥʠʤ ʩʘʡʪʦʤ ʥʘ Ŭ1-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʘʭ ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʘ. 

ʊʘʢ, DeWaard ʠ ʜʨ. (DeWaard et al, 1997) ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʩʫʱʝʩʪʚʫʝʪ ʚʪʦʨʦʡ ʩʘʡʪ 

ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʥʘ 1/2 ʣʠʥʢʝʨʘ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʠʤʝʝʪ ʜʘʞʝ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʫʶ ʘʬʬʠʥʥʦʩʪʴ ʜʣʷ 

ɓ/ɔ-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ. ʀʥʪʝʨʝʩʥʦ, ʯʪʦ ʵʪʦʪ ʩʘʡʪ ʥʝ ʦʙʣʘʜʘʝʪ QXXER-ʩʚʷʟʳʚʘʶʱʠʤ 

ʩʝʛʤʝʥʪʦʤ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, Zhang ʠ ʜʨ (Zhang et al., 1996) ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʫʯʘʩʪʢʠ Ŭ1-
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ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ, ʣʝʞʘʱʠʝ ʟʘ ʧʨʝʜʝʣʘʤʠ 1/2 ʣʠʥʢʝʨʘ, ʪʘʢʞʝ ʧʨʠʥʠʤʘʶʪ ʫʯʘʩʪʠʝ ʚ G-

ʙʝʣʦʢ-ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥʥʦʤ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʠ. ʉʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ, ɓ/ɔ-ʩʘʡʪ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʚ 

ʥʘʩʪʦʷʱʝʝ ʚʨʝʤʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥ ʚ ʉ-ʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʦʤ ʭʚʦʩʪʝ Ŭ1-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ (Pozzan et 

al., 1997). ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʪʦʯʥʳʡ ʧʫʪʴ, ʚ ʢʦʪʦʨʦʤ ɓ/ɔ-ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʝ ʧʨʝʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʚ 

ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ ʢʘʥʘʣʘ, ʜʦ ʩʠʭ ʧʦʨ ʥʝ ʜʦ ʢʦʥʮʘ ʠʟʫʯʝʥ. 

 

2.5.2. ɸʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʝ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ (ʤ-

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ). ʈʝʛʫʣʷʮʠʷ ʚʭʦʜʘ ʢʘʣʴʮʠʷ ʠ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ 

ɺ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʦʤ ʦʢʦʥʯʘʥʠʠ ʤʝʪʘʙʦʪʨʦʧʥʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʳ 

ʩʝʤʝʡʩʪʚʦʤ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ (Bowman et al., 1990). 

ʄ-ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʧʨʠʥʘʜʣʝʞʘʪ ʢ ʢʣʘʩʩʫ G-ʙʝʣʦʢ-ʩʚʷʟʘʥʥʳʭ ʤʝʪʘʙʦʪʨʦʧʥʳʭ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ. ʉʫʱʝʩʪʚʫʝʪ 5 ʧʦʜʪʠʧʦʚ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ: M1-M5 (Hulme, 

1990; Caulfield, Birdsall, 1998). ʅʝʯʝʪʥʳʝ (M1, M3 ʠ M5) ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʩʚʷʟʘʥʳ 

ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʩ G ʙʝʣʢʘʤʠ ʩʝʤʝʡʩʪʚʘ Gq/11 (ʥʝ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʤʠ ʢ 

ʢʦʢʣʶʰʥʦʤʫ ʪʦʢʩʠʥʫ), ʘ ʯʝʪʥʳʝ (M2 ʠ M4)  ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ ʩʝʤʝʡʩʪʚʦʤ Gi/Go 

ʙʝʣʢʦʚ (ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʭ ʢ ʢʦʢʣʶʰʥʦʤʫ ʪʦʢʩʠʥʫ). ʄʥʦʛʠʝ ʥʝʨʚʥʳʝ ʢʣʝʪʢʠ 

ʩʦʜʝʨʞʘʪ ʙʦʣʝʝ ʦʜʥʦʛʦ ʧʦʜʪʠʧʘ, ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ï ʜʦ ʯʝʪʳʨʝʭ ʧʦʜʪʠʧʦʚ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ (Fukuda, 1987). ɸʢʪʠʚʘʮʠʷ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘ ʠʟʤʝʥʷʝʪ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʦʜʥʦʛʦ ʠʣʠ 

ʙʦʣʝʝ ʠʦʥʥʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʚ ʤʝʤʙʨʘʥʝ, ʯʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʠʟʤʝʥʝʥʠʶ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʦʛʦ 

ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʢʣʝʪʢʠ. 

ʇʨʠ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʄ1, ʄ3, ʄ5 ʨʝʛʫʣʷʮʠʷ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʧʦ 

ʩʣʝʜʫʶʱʝʤʫ ʩʮʝʥʘʨʠʶ. ʌʦʩʬʦʣʠʧʘʟʘ Cɓ (PLCɓ) ʘʢʪʠʚʠʨʫʝʪʩʷ ʚ ʦʪʚʝʪ ʥʘ 

ʢʦʥʢʨʝʪʥʳʝ ʚʥʝʢʣʝʪʦʯʥʳʝ ʩʪʠʤʫʣʳ ʧʨʷʤʳʤ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʩ ʛʝʪʝʨʦʪʨʠʤʝʨʥʳʤ 

G-ʙʝʣʢʦʤ GŬ. ɿʘʪʝʤ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʛʠʜʨʦʣʠʟ ʤʝʤʙʨʘʥʥʦʛʦ ʬʦʩʬʦʣʠʧʠʜʘ 

ʬʦʩʬʘʪʠʜʠʣʠʥʦʟʠʪ 4,5-ʙʠʩʬʦʩʬʘʪʘ (PIP2). PIP2 ʚ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ ʤʦʞʝʪ ʫʯʘʩʪʚʦʚʘʪʴ 

ʚ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʠ ʠʥʦʟʠʪʦʣʪʨʠʬʦʩʬʘʪʘ ʠ ʜʠʘʮʠʣʛʣʠʮʝʨʦʣʘ (McLaughlin et al., 2002; 

Malomouzh et al., 2007; Brown, Sihra, 2008; Rodriguez-Menchaca et al., 2012). ʕʪʦ 

ʞʝ  ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʦʪʚʝʪʫ ʠʦʥʥʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʢ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʶ 

ʧʦʜʧʦʨʦʛʦʚʳʭ ʢʘʣʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʩʝʤʝʡʩʪʚʘ KV7 (ʢʘʣʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ M-ʪʠʧʘ) 

(Brown, Adams 1980). 
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ɸʢʪʠʚʘʮʠʷ ʤʍʈ ʄ2 ʠ ʄ4  ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʝʪʩʷ ʚʢʣʶʯʝʥʠʝʤ G- ʙʝʣʢʘ Gi/o, ʯʪʦ, ʚ 

ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʝʛʦ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ Gɓɔ, ʢʦʪʦʨʘʷ, ʢʘʢ ʙʳʣʦ 

ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʚʳʰʝ, ʤʦʞʝʪ ʥʘʧʨʷʤʫʶ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʦʚʘʪʴ ʩ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʤʠ ʢʘʥʘʣʘʤʠ. 

ʆʜʠʥ ʠʟ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʧʦʨʘʟʠʪʝʣʴʥʳʭ ʘʩʧʝʢʪʦʚ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʦʡ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ, 

ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʚ ʎʅʉ ï ʵʪʦ ʪʦ, ʯʪʦ ʚʳʙʨʦʩ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʝʜʤʝʪʦʤ ʛʣʫʙʦʢʦʛʦ 

ʧʦʩʪʦʷʥʥʦʛʦ ʘʚʪʦʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʷ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʩʦʚʤʝʩʪʥʦʡ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʤ-

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ. ɽʱʝ ʚ 1969 ʛʦʜʫ ɼʫʜʘʨ ʠ ʉʮʝʨʙ ʫʩʪʘʥʦʚʠʣʠ ʪʨʦʝʢʨʘʪʥʦʝ 

ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʟʘʧʦʣʥʝʥʥʦʩʪʠ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʤ ʢʦʨʳ ʛʦʣʦʚʥʦʛʦ ʤʦʟʛʘ, ʚʳʟʚʘʥʥʦʝ 

ʘʬʬʝʨʝʥʪʥʦʡ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʝʡ ʧʦʩʣʝ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʷ ʘʪʨʦʧʠʥʘ (Brown, Sihra, 2008).  

ʅʘ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʥʝʡʨʦʥʘʭ ʢʦʨʳ ʛʦʣʦʚʥʦʛʦ ʤʦʟʛʘ ʬʘʨʤʘʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʤʠ 

ʠ ʛʝʥʝʪʠʯʝʩʢʠʤʠ ʤʝʪʦʜʘʤʠ ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʪʦʨʤʦʟʥʦʝ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ 

ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʠ ʫʯʘʩʪʠʠ M2-ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ.  ʊʦʨʤʦʟʥʳʝ ʵʬʬʝʢʪʳ ʙʳʣʠ 

ʟʘʙʣʦʢʠʨʦʚʘʥ r100 ʥʄ ʤʝʪʦʢʪʨʘʤʠʥʘ, ʥʦ ʥʝ ʫʩʪʨʘʥʷʣʠʩʴ ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ 100 ʥʄ 

ʧʠʨʝʥʟʝʧʠʥʘ (Allen, Brown, 1996). ɺ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʠʠ ʩ ʵʪʠʤ, ʥʝ ʥʘʙʣʶʜʘʣʦʩʴ 

ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʦʛʦ ʪʦʨʤʦʞʝʥʠ ̫ʠ ʚ ʩʨʝʟʘʭ ʤʦʟʛʘ ʤʳʰʝʡ, ʥʦʢʘʫʪʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʧʦ M2-

ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʤ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤ (Brown, Sihra, 2008).  

ʄʝʭʘʥʠʟʤ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʚʪʦʪʦʨʤʦʞʝʥʠʷ, ʚʢʣʶʯʘʝʪ ʚ ʩʝʙʷ ʙʣʦʢ ʚʭʦʜʘ 

ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʯʝʨʝʟ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ. ɺʝʨʦʷʪʥʦ, 

ʦʩʥʦʚʥʦʡ ʧʨʠʯʠʥʦʡ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʚʪʦʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʷ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʷʤʦʝ 

ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʦʝ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝ ɓɔ-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ ʥʘ Ŭ-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʫ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-

ʟʘʚʠʩʠʤʦʛʦ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʢʘʥʘʣʘ, ʢʘʢ ʙʳʣʦ ʨʘʩʩʤʦʪʨʝʥʦ ʥʘʤʠ ʚʳʰʝ (Herlitze et al., 

1996; Ikeda, 1996; Shekter et al., 1997). ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʧʦʚʝʜʝʥʠʝ ʥʝʡʨʦʥʦʚ 

ʦʧʨʝʜʝʣʷʶʪ M2-ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ï ʠʭ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʷ ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʪ ʛʣʫʙʦʢʦʝ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-

ʟʘʚʠʩʠʤʦʝ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ ʪʦʢʦʚ ʯʝʨʝʟ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ N- ʠ P/Q-ʪʠʧʘ. ʇʦ 

ʘʥʘʣʦʛʠʠ ʩ ʣʫʯʰʝ ʠʟʫʯʝʥʥʳʤʠ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʤʠ M4-ʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤʠ, 

ʚʳʟʳʚʘʶʱʠʤʠ ʪʦʨʤʦʞʝʥʠʝ Ca
2+

-ʪʦʢʘ ʚ ʩʠʤʧʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʥʝʡʨʦʥʘʭ, ʵʪʦ ʷʚʣʷʝʪʩʷ, 

ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʤ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ G-ʙʝʣʢʘ G0 ʠ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʝʛʦ ʧʨʷʤʦʛʦ 

ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ G0-ʩʚʷʟʘʥʥʳʭ ɓɔ-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ ʩ Ca
2+

-ʢʘʥʘʣʘʤʠ. ʆʜʥʘʢʦ ʥʝʣʴʟʷ 

ʠʩʢʣʶʯʘʪʴ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʳʭ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʡ ʥʘ ʚʳʙʨʦʩ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʚʩʣʝʜ ʟʘ ʚʭʦʜʦʤ 

ʠʦʥʦʚ Ca
2+

 (Brown, Sihra, 2008). 
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2.5.3. ʋʯʘʩʪʠʝ ʤ-ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʢʚʘʥʪʦʚ 

ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʯʝʨʝʟ ʩʠʩʪʝʤʫ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʙʝʣʢʦʚ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʘ 

ʅʘʨʷʜʫ ʩ ʨʝʛʫʣʷʮʠʝʡ ʚʳʟʚʘʥʥʦʛʦ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʯʝʨʝʟ ʤʦʜʫʣʷʮʠʶ ʨʘʙʦʪʳ 

ʠʦʥʥʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ, ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʫʯʘʩʪʚʫʶʪ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʚʳʙʨʦʩʘ 

ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ ʤʝʭʘʥʠʟʤʘ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʚʢʣʶʯʘʝʪ ʚ ʩʝʙʷ ʘʢʪʠʚʘʮʠʶ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʘʫʪʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʦʤ ʜʝʡʩʪʚʠʷ (Allen, Brown, 1993; 

Slutsky et al., 1999). ʊʘʢ, ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʡ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʡ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨ, ʘ ʠʤʝʥʥʦ ʝʛʦ M2-ʧʦʜʪʠʧ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʦʩʨʝʜʥʠʢʦʤ ʚ ʩʠʩʪʝʤʝ ɸʍ-

ʘʫʪʦʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʠ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʫʝʪ ʩ ʢʣʶʯʝʚʳʤʠ ʙʝʣʢʘʤʠ ʤʘʰʠʥʳ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʘ 

(SNARE ʠ ʩʠʥʘʧʪʦʪʘʛʤʠʥ). ʕʪʦ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʝ ʥʦʩʠʪ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʡ 

ʭʘʨʘʢʪʝʨ ï ʦʥʦ ʩʠʣʴʥʦ ʧʨʠ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʝ ʧʦʢʦʷ ʠ ʩʣʘʙʝʝʪ ʧʨʠ ʨʦʩʪʝ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ. 

(Linial et al., 1997). ʇʨʠʯʝʤ ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ M2-ʨʝʮʝʧʪʦʨ ʜʝʡʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦ 

ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʫʝʪ ʩ ʩʠʥʪʘʢʩʠʥʦʤ, ʢʦʛʜʘ ʩ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʤ ʩʚʷʟʘʣʩʷ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥ (Ilouz 

et al., 1999). ʊʘʢʞʝ ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ M2-ʨʝʮʝʧʪʦʨ ʧʨʝʪʝʨʧʝʚʘʝʪ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-

ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʡ ʩʜʚʠʛ ʘʬʬʠʥʥʦʩʪʠ: ʦʥ ʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʫʝʪ ʚʳʩʦʢʦʝ ʩʨʦʜʩʪʚʦ ʧʨʠ 

ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʝ ʧʦʢʦʷ ʠ ʥʠʟʢʦʝ ʚ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥʳ. 

ʉʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʜʘʥʥʳʝ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ ʦ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʚʳʟʚʘʥʥʳʡ ʚʳʙʨʦʩ 

ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ ʧʦʚʳʰʘʝʪʩʷ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʘʥʪʘʛʦʥʠʩʪʦʚ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ 

ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ (ʩʢʦʧʦʣʘʤʠʥ, ʘʪʨʦʧʠʥ) ʥʘ ʧʦʜʚʟʜʦʰʥʦʡ ʢʠʰʢʝ 

ʤʦʨʩʢʦʡ ʩʚʠʥʢʠ (Morita, et al., 1988; Peteris, Ogren, 1988), ʥʘ ʤʦʯʝʚʦʤ ʧʫʟʳʨʝ ʢʨʳʩ 

(DôAgostino et al., 1986), ʥʘ ʜʠʘʬʨʘʛʤʝ ʤʳʰʠ ʠ ʢʨʳʩʳ (Wessler, 1989), ʘ ʪʘʢʞʝ 

ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʘʥʘʣʦʛʠʯʥʦʝ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʦʛʦ ʙʣʦʢʘʪʦʨʘ M2/M4-ʧʦʜʪʠʧʘ ʤ-

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʤʝʪʦʢʪʨʘʤʠʥʘ ʥʘ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʦʤ ʧʨʝʧʘʨʘʪʝ ʣʷʛʫʰʢʠ 

(Slutsky et al., 1999). ɺʩʝ ʵʪʠ ʜʘʥʥʳʝ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʪ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʠʷ ʦ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʚ 

ʧʦʢʦʝ ʤʘʰʠʥʘ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʘ ʥʘʭʦʜʠʪʩʷ ʧʦʜ ʪʦʥʠʯʝʩʢʠʤ ʫʛʥʝʪʘʶʱʠʤ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝʤ, 

ʧʨʦʜʫʮʠʨʫʝʤʳʤ ʪʦʥʠʯʝʩʢʦʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʝʡ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʚʳʩʦʢʦʡ 

ʟʘʥʷʪʦʩʪʠ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʘʫʪʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ. ʅʘ ʦʩʥʦʚʘʥʠʠ ʦʧʠʩʘʥʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ  

ʩʫʱʝʩʪʚʫʝʪ ʩʣʝʜʫʶʱʘʷ ʛʠʧʦʪʝʟʘ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʦʛʦ ʫʧʨʘʚʣʝʥʠʷ 

ʚʳʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʝʤ ʥʝʡʨʦʤʝʜʠʘʪʦʨʘ (Parnas, 2000). ɺ ʧʦʢʦʝ (ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ ʧʦʢʦʷ ʠ 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Ilouz%20N%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=10506217
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Ilouz%20N%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=10506217
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Morita%20K%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=6304283
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ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʘʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʚ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʱʝʣʠ) ʤʘʰʠʥʘ 

ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʘ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʝʪʩʷ ʚ ʫʛʥʝʪʝʥʥʦʤ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ. ʕʪʦ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʧʦʪʦʤʫ, ʯʪʦ 

ʧʨʠ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʝ ʧʦʢʦʷ ʨʝʮʝʧʪʦʨ ʥʘʭʦʜʠʪʩʷ ʚ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʩ ʚʳʩʦʢʦʡ ʘʬʬʠʥʥʦʩʪʴʶ, 

ʪʘʢ ʯʪʦ ʜʘʞʝ ʥʠʟʢʘʷ ʪʦʥʠʯʝʩʢʘʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʚ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʱʝʣʠ 

ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʘ ʜʣʷ ʫʜʝʨʞʘʥʠʷ ʙʦʣʴʰʦʡ ʜʦʣʠ ʘʫʪʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʟʘʥʷʪʳʤʠ. ʈʝʮʝʧʪʦʨʳ ʚ 

ʩʚʷʟʘʥʥʦʤ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʪʝʩʥʦ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʫʶʪ ʩ ʤʘʰʠʥʦʡ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʘ, ʩʦʭʨʘʥʷʷ ʝʝ ʚ 

ʟʘʙʣʦʢʠʨʦʚʘʥʥʦʤ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ. ʇʨʠ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʵʪʦʪ ʙʣʦʢ ʫʩʪʨʘʥʷʝʪʩʷ 

ʠ ʠʥʠʮʠʠʨʫʝʪʩʷ ʚʳʙʨʦʩ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʙʣʘʛʦʜʘʨʷ ʙʳʩʪʨʦʤʫ ʩʜʚʠʛʫ M2-ʨʝʮʝʧʪʦʨʘ ʚ 

ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ ʩ ʥʠʟʢʦʡ ʘʬʬʠʥʥʦʩʪʴʶ, ʯʪʦ ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʝʪʩʷ ʜʠʩʩʦʮʠʘʮʠʝʡ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ. 

ʅʝʟʘʥʷʪʳʡ ʨʝʮʝʧʪʦʨ ʪʝʤ ʩʘʤʳʤ ʦʪʩʦʝʜʠʥʷʝʪʩʷ ʦʪ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʥʦʡ ʤʘʰʠʥʳ, ʢʦʪʦʨʘʷ 

ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʫʝʪ ʩ ʠʦʥʘʤʠ ʢʘʣʴʮʠʷ, ʚʭʦʜʷʱʠʤʠ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ, ʠ 

ʥʘʯʠʥʘʝʪʩʷ ʚʳʙʨʦʩ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ. ɺʦ ʚʨʝʤʷ ʨʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʘʫʪʦʨʝʮʝʧʪʦʨ 

ʙʳʩʪʨʦ ʚʦʟʚʨʘʱʘʝʪʩʷ ʚ ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ ʩ ʚʳʩʦʢʦʡ ʘʬʬʠʥʥʦʩʪʴʶ ʠ ʚʥʦʚʴ ʩʚʷʟʳʚʘʝʪ 

ʤʝʜʠʘʪʦʨ. ɿʘʥʷʪʳʡ ʤʝʜʠʘʪʦʨʦʤ ʨʝʮʝʧʪʦʨ ʚʦʩʩʪʘʥʘʚʣʠʚʘʝʪ ʩʚʷʟʴ ʩ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʥʦʡ 

ʤʘʰʠʥʦʡ ʠ ʥʘʩʪʫʧʘʝʪ ʙʣʦʢ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ. (Slutsky et al., 2001) 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʙʝʟʫʩʣʦʚʥʦ, ʯʪʦ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʝ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʚʦʚʣʝʯʝʥʳ ʚ ʤʝʭʘʥʠʟʤ ʤʦʜʫʣʷʮʠʠ ʚʳʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʥʝʡʨʦʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʚ 

ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʭ ʩʠʥʘʧʩʘʭ. ʆʜʥʘʢʦ ʚ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʝ ʚʩʪʨʝʯʘʶʪʩʷ ʧʨʦʪʠʚʦʨʝʯʠʚʳʝ 

ʜʘʥʥʳʝ ʦ ʜʝʡʩʪʚʠʠ ʥʝʩʝʣʝʢʪʠʚʥʦʛʦ ʘʛʦʥʠʩʪʘ ʤ-ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʤʫʩʢʘʨʠʥʘ ʥʘ 

ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʝ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ. ʇʦʜʪʠʧʳ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ, ʚʦʚʣʝʯʝʥʥʳʭ ʚ 

ʫʛʥʝʪʝʥʠʝ ʠʣʠ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ, ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ ʥʝ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʳ. 

ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʠ ʧʦʣʘʛʘʶʪ, ʯʪʦ ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ʪʦʣʴʢʦ M2-

ʨʝʮʝʧʪʦʨʘ ʦʪʚʝʯʘʝʪ ʟʘ ʪʦʨʤʦʟʷʱʠʝ ʵʬʬʝʢʪ r ʤʫʩʢʘʨʠʥʘ(Allen, Brown, 1993; 

Bellingham, Berger, 1996), ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʜʨʫʛʠʝ ʘʚʪʦʨʳ ʩʦʦʙʱʘʶʪ ʦ ʪʦʨʤʦʞʝʥʠʠ 

ʚʳʙʨʦʩʘ ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ M2 ʠʣʠ M3 ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ (Ren, Harty, 1994; Vannucchi, Pepeu, 

1995). 

ɺ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʝ ʩʫʱʝʩʪʚʫʝʪ ʨʷʜ ʚʳʚʦʜʦʚ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʫʯʘʩʪʠʷ ʚʭʦʜʘ ʠʦʥʦʚ 

ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʤʝʭʘʥʠʟʤʝ ʤ-ʘʫʪʦʨʝʮʝʧʪʦʨ-ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥʥʦʡ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʚʳʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ 

ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ (Caulfield, 1993; Borst, Sakmann, 1996; Nikolsky et al., 2004; ʍʘʟʠʝʚ ʠ 

ʜʨ., 2012). ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʪʦʨʤʦʞʝʥʠʝ ʚʳʙʨʦʩʘ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ 
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ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʘʛʦʥʠʩʪʦʚ ʚʳʰʝ ʧʨʠ ʥʠʟʢʠʭ ʚʥʝʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷʭ ʢʘʣʴʮʠʷ 

ʠ ʦʧʦʩʨʝʜʫʝʤʦʝ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʤ ʫʛʥʝʪʘʶʱʝʝ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʥʘ ʚʳʙʨʦʩ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʩʠʣʴʥʝʝ 

ʧʨʠ ʥʠʟʢʠʭ ʯʘʩʪʦʪʘʭ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ. ʇʦ ʜʨʫʛʠʤ ʜʘʥʥʳʤ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʤʫʩʢʘʨʠʥʘ ʥʘ 

ʚʳʙʨʦʩ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ ʥʘ ʩʠʥʘʧʪʦʩʦʤʘʭ ʤʦʟʛʘ ʦʩʪʘʚʘʣʦʩʴ ʥʘ ʦʜʥʦʤ ʫʨʦʚʥʝ ʚ 

ʰʠʨʦʢʦʤ ʜʠʘʧʘʟʦʥʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʡ ʚʥʝʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʢʘʣʴʮʠʷ 0,25-4 ʤʢʄ (Dolezal, 

Tucek, 1993). Slutsky ʩ ʩʦʘʚʪʦʨʘʤʠ ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʤʫʩʢʘʨʠʥ ʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʜʚʦʡʥʦʝ 

ʜʝʡʩʪʚʠʝ, ʧʨʠʚʦʜʷʱʝʝ ʢʘʢ ʢ ʩʥʠʞʝʥʠʶ, ʪʘʢ ʠ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ 

ʚʳʩʚʦʙʦʞʜʘʶʱʠʭʩʷ ʢʚʘʥʪʦʚ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ. ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ 

ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʦ ʨʦʩʪʦʤ ʧʨʠʪʦʢʘ ʠʦʥʦʚ Ca
2+

 ʠ ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥʦ M1-

ʧʦʜʪʠʧʦʤ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ. ʋʤʝʥʴʰʝʥʠʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ 

ʚʳʜʝʣʷʶʱʠʭʩʷ ʢʚʘʥʪʦʚ, ʚ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥʦ M2-ʧʦʜʪʠʧʦʤ 

ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʠ ʥʝ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʦʢʘ (Slutsky et 

al., 1999).  

ɺʩʝ ʚʳʰʝʧʝʨʝʯʠʩʣʝʥʥʦʝ ʫʢʘʟʳʚʘʝʪ ʥʘ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʩʪʴ ʠʟʫʯʝʥʠʷ 

ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʦʛʦ ʧʫʪʠ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʚʳʙʨʦʩʘ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʠ ʚʳʷʩʥʝʥʠʷ ʨʦʣʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʚ ʨʝʘʣʠʟʘʮʠʠ ʵʬʬʝʢʪʦʚ ʙʣʦʢʘʪʦʨʦʚ ʠ ʘʢʪʠʚʘʪʦʨʦʚ 

ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ. 

 

2.6 ʋʯʘʩʪʠʝ ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ 

ʫʨʦʚʥʷ ʢʘʣʴʮʠʷ ʠ ʚʳʙʨʦʩʘ ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ 

2.6.1 ɺʣʠʷʥʠʝ ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʥʘ ʚʳʙʨʦʩ ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ 

ʂʘʢ ʠ ʤʝʪʘʙʦʪʨʦʧʥʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ, ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʝ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʝ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʪʘʢʞʝ ʤʦʛʫʪ ʫʯʘʩʪʚʦʚʘʪʴ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʚʳʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʥʝʡʨʦʤʝʜʠʘʪʦʨʘ. 

ʉʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʜʦʢʘʟʘʪʝʣʴʩʪʚʘ ʪʦʛʦ, ʯʪʦ ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ɻɸʄʂ, 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʭ, ʠ ʨʘʟʥʦʦʙʨʘʟʥʳʭ ʪʠʧʦʚ ʛʣʫʪʘʤʘʪʥʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʚ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʯʘʩʪʷʭ ʥʝʨʚʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ, ʤʦʞʝʪ ʤʦʜʫʣʠʨʦʚʘʪʴ ʚʳʙʨʦʩ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ 

(Rathouz, Berg, 1994; Dajas-Bailador, Wonnacott, 2004). ɺʩʝ ʵʪʠ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʠʤʝʶʪ 

ʤʫʣʴʪʠʩʫʙʲʝʜʠʥʠʯʥʳʡ ʩʦʩʪʘʚ ʠ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʣʠʛʘʥʜ-ʘʢʪʠʚʠʨʫʝʤʳʤʠ ʠʦʥʥʳʤʠ 

ʢʘʥʘʣʘʤʠ (Dajas-Bailador, Wonnacott, 2004; Fucile, 2004). ɸʢʪʠʚʘʮʠʷ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ 

ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʢ ʦʪʢʨʳʪʠʶ ʠʦʥʥʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʚ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ 
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ʪʝʨʤʠʥʘʣʷʭ ʠ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʝʤʫ ʧʝʨʝʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʠʶ ʠʦʥʦʚ, ʯʪʦ ʚʣʠʷʝʪ ʥʘ ʚʳʙʨʦʩ 

ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ (Shen, Yakel, 2009). ʄʦʜʫʣʷʮʠʷ ʤʦʞʝʪ ʧʨʦʭʦʜʠʪʴ ʧʦ ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʤ ʧʫʪʷʤ 

ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ (Shen, Yakel, 2009). ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ʠʦʥʥʦʛʦ ʢʘʥʘʣʘ, ʢʦʪʦʨʳʡ 

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʳʤ ʜʣʷ K ʠʣʠ Cl, ʤʦʞʝʪ ʚʳʟʚʘʪʴ ʰʫʥʪʠʨʦʚʘʥʠʝ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ 

ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʚ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷʭ, ʯʪʦ ʧʨʠʚʝʜʝʪ ʢ ʤʝʥʝʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʤʫ 

ʦʪʢʨʳʚʘʥʠʶ ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʦʚ ʠ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʝʤʫ ʪʦʨʤʦʞʝʥʠʶ ʚʳʙʨʦʩʘ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ. ʉ 

ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʠ ʵʪʦ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ʢʘʥʘʣʦʚ, ʧʨʠʚʦʜʷʱʘʷ ʢ 

ʧʝʨʝʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʠʶ ʠʦʥʦʚ Cl ʠʣʠ Na, ʤʦʞʝʪ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʦʚʘʪʴ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴ, ʯʪʦ, ʚ 

ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʧʨʠʚʝʜʝʪ ʢ ʠʥʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʭ Na- ʠ ʉʘ
2+

-ʢʘʥʘʣʦʚ ʠ 

ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʶ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʠʷ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʚ ʪʝʨʤʠʥʘʣʠ ʠ ʧʨʠʪʦʢʘ 

ʉʘ
2+
. ʉ ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʝʩʣʠ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ʢʘʥʘʣʘ, ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ 

ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʛʦ ʜʣʷ ʉʘ
2+
, ʤʦʞʥʦ ʙʳʣʦ ʙʳ ʦʞʠʜʘʪʴ ʫʩʠʣʝʥʠʝ ʚʳʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ 

ʪʨʘʥʩʤʠʪʪʝʨʘ ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝʤ ʚʭʦʜʘ ʉʘ
2+

 ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʚ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴ. ʕʪʦ 

ʤʦʞʝʪ ʧʨʠʚʦʜʠʪʴ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʢ ʪʦʨʤʦʞʝʥʠ ʁ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ, ʢʦʛʜʘ ʙʫʜʫʪ 

ʠʩʯʝʨʧʘʥʳ ʚʩʝ ʠʩʪʦʯʥʠʢʠ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ (Shen, Yakel, 2009). ʉʫʱʝʩʪʚʫʶʪ 

ʜʦʢʘʟʘʪʝʣʴʩʪʚʘ ʪʦʛʦ, ʯʪʦ ʩʦʯʝʪʘʥʠʝ ʚʩʝʭ ʵʪʠʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʤʦʞʝʪ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ɹʚ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʥʝʨʚʥʳʭ ʪʝʨʤʠʥʘʣʷʭ. ʄʦʞʥʦ ʧʨʠʚʝʩʪʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʧʨʠʤʝʨʘ 

ʢʘʧʩʘʠʮʠʥ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʩʚʷʟʳʚʘʝʪʩʷ ʩ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʤ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʤ ʥʘ ʥʝʙʦʣʴʰʠʭ 

ʥʝʤʠʝʣʠʥʠʟʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʩʝʥʩʦʨʥʳʭ ʙʦʣʝʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘʭ, ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʯʝʛʦ 

ʦʪʢʨʳʚʘʶʪʩʷ ʠʦʥʥʳʝ ʢʘʥʘʣʳ, ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʳʝ ʜʣʷ ʉʘ
2+

 ʠ Na (Bleakman et al., 1991; 

Caterina et al., 1997). ʕʪʦ ʦʪʢʨʳʚʘʥʠʝ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʧʦʚʳʰʝʥʠʶ ʚʦʟʙʫʜʠʤʦʩʪʠ 

ʥʝʡʨʦʥʦʚ ʠ ʧʨʠʪʦʢʫ ʉʘ
2+
, ʥʘ ʥʘʯʘʣʴʥʦʤ ʵʪʘʧʝ ʚʳʟʳʚʘʷ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʚʳʙʨʦʩʘ 

ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ (ʩʫʙʩʪʘʥʮʠʷ P) ʚ ʩʧʠʥʥʦʤ ʤʦʟʛʝ ʠ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʙʦʣʠ. ʆʜʥʘʢʦ, ʢʦʛʜʘ 

ʠʩʪʦʯʥʠʢʠ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʠʩʪʦʱʝʥʳ, ʥʘʩʪʫʧʘʝʪ ʛʠʧʘʣʛʝʟʠʷ (ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʙʦʣʝʚʦʡ 

ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ). ɺ ʩʚʷʟʠ ʩ ʵʪʠʤ, ʧʨʝʧʘʨʘʪʳ ʥʘ ʦʩʥʦʚʝ ʢʘʧʩʘʠʮʠʥʘ 

ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʤʝʩʪʥʦ ʧʨʠ ʣʝʯʝʥʠʠ ʪʘʢʠʭ ʨʘʩʩʪʨʦʡʩʪʚ, ʢʘʢ ʦʧʦʷʩʳʚʘʶʱʠʡ ʣʠʰʘʡ 

(Bleakman et al., 1991; Caterina et al., 1997). 

 

2.6.2. ʅʠʢʦʪʠʥʦʚʳʝ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ (ʥ-ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ) 
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ʆʜʥʠʤʠ ʠʟ ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʧʨʝʜʩʪʘʚʠʪʝʣʝʡ ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʚ ʩʠʥʘʧʩʘʭ 

ʪʝʧʣʦʢʨʦʚʥʳʭ ʠ ʭʦʣʦʜʥʦʢʨʦʚʥʳʭ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʡ ʨʝʮʝʧʪʦʨ - ʅ-

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨ. ɺ 1914 ʛʦʜʫ ɼʵʡʣ ʢʣʘʩʩʠʬʠʮʠʨʦʚʘʣ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ ʥʘ 

ʥʠʢʦʪʠʥ-ʧʦʜʦʙʥʦʝ ʠ ʤʫʩʢʘʨʠʥ-ʧʦʜʦʙʥʦʝ. ʅ-ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨ ð ʪʠʧ 

ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ, ʚʭʦʜʷʱʠʡ ʚ ʛʨʫʧʧʫ ʨʝʮʝʧʪʦʨ-ʠʦʥʥʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ 

ʚʤʝʩʪʝ ʩ ɻɸʄʂ, ʛʣʠʮʠʥʦʚʳʤ ʠ ʩʝʨʦʪʦʥʠʥʦʚʳʤ 5-HT3 ʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤʠ (Shen, Yakel, 

2009). ʇʨʠ ʧʦʧʘʜʘʥʠʠ ʜʚʫʭ ʤʦʣʝʢʫʣ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ ʥʘ ʤʦʣʝʢʫʣʫ ʜʘʥʥʦʛʦ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘ 

ʧʨʠʦʪʢʨʳʚʘʝʪʩʷ ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʳʡ ʜʣʷ ʢʘʪʠʦʥʦʚ ʢʘʥʘʣ, ʯʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ 

ʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʠ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʥʝʨʚʥʦʛʦ ʠʤʧʫʣʴʩʘ ʚ ʥʝʡʨʦʥʝ ʠʣʠ ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʶ 

ʤʳʰʝʯʥʦʛʦ ʚʦʣʦʢʥʘ (ʚ ʩʣʫʯʘʝ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʦʛʦ ʩʠʥʘʧʩʘ). ɼʘʥʥʳʡ ʨʝʮʝʧʪʦʨ 

ʥʘʡʜʝʥ ʚ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʩʠʥʘʧʩʘʭ, ʢʘʢ ʚ ʮʝʥʪʨʘʣʴʥʦʡ, ʪʘʢ ʠ ʚ ʧʝʨʠʬʝʨʠʯʝʩʢʦʡ 

ʥʝʨʚʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʝ, ʚ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʩʠʥʘʧʩʘʭ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʚ ʵʧʠʪʝʣʠʘʣʴʥʳʭ ʢʣʝʪʢʘʭ 

ʤʥʦʛʠʭ ʚʠʜʦʚ ʞʠʚʦʪʥʳʭ (Fu, Liu, 1997). 

ʅʠʢʦʪʠʥʦʚʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʥʘ ʤʳʰʮʝ ʠ ʥʘ ʩʠʤʧʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʛʘʥʛʣʠʷʭ 

ʨʘʟʣʠʯʘʶʪʩʷ ʧʦ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʢ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷʤ ʙʠʩ-ʪʨʠʤʝʪʠʣʘʤʤʦʥʠʷ ʩ 6 ʠ 10 

ʘʪʦʤʘʤʠ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʚ ʧʦʣʠʤʝʪʠʣʝʥʦʚʦʡ ʮʝʧʠ, ʯʪʦ ʷʚʠʣʦʩʴ ʧʝʨʚʳʤ ʜʦʢʘʟʘʪʝʣʴʩʪʚʦʤ 

ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʛʦ ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʠ ʥʝʡʨʦʥʘʣʴʥʳʭ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ 

(Shen, Yakel, 2009). 

ɺʳʩʦʢʦʘʬʬʠʥʥʳʝ ʟʤʝʠʥʳʝ Ŭ-ʪʦʢʩʠʥʳ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, Ŭ-ʙʫʥʛʘʨʦʪʦʢʩʠʥ, ʢʦʪʦʨʳʡ 

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʥʝʦʙʨʘʪʠʤʳʤ ʣʠʛʘʥʜʦʤ ʠ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʤ ʘʥʪʘʛʦʥʠʩʪʦʤ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ 

ʜʣʷ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʚ ʥʝʨʚʥʦ-ʤr ʰʝʯʥʳʭ ʩʠʥʘʧʩʘʭ, ʧʦʟʚʦʣʠʣʠ ʚʳʜʝʣʠʪʴ 

ʙʝʣʢʠ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʚ ʯʝʪʳʨʝ ʛʨʫʧʧʳ 

ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ: Ŭ, ɓ, ɔ ʠ ŭ (Patrick et al., 1993; McGehee, Role, 1996; Role, Berg, 1996). 

ɺʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʠ ʚʦ ʚʟʨʦʩʣʳʭ ʩʢʝʣʝʪʥʳʭ ʤʳʰʮʘʭ ʙʳʣʘ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʘ ʝʱʝ ʦʜʥʘ 

ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʘ Ů. ʀʦʥʥʳʡ ʢʘʥʘʣ ʬʦʨʤʠʨʫʝʪʩʷ ʚʩʝʤʠ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʘʤʠ 

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʘ, ʘ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʝ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʥʘ Ŭ-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʝ. ʉʘʤ 

ʠʦʥʥʳʡ ʢʘʥʘʣ ʠʤʝʝʪ ʢʦʥʫʩʦʦʙʨʘʟʥʳʡ ʚʠʜ, ʰʠʨʦʢʦʡ ʯʘʩʪʴʶ ʦʙʨʘʱʝʥ ʢ ʥʘʨʫʞʥʦʡ 

ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʠ ʢʣʝʪʢʠ. ɸʢʪʠʚʘʮʠʷ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʤ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ 

ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʝʪʩʷ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝʤ ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʠ ʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʤʝʤʙʨʘʥ ʜʣʷ ʠʦʥʦʚ 

(Verrino, 1992; Miller , 1998). ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʥ-ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʧʦʩʪʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ 

http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%93%D0%90%D0%9C%D0%9A-%D1%80%D0%B5%D1%86%D0%B5%D0%BF%D1%82%D0%BE%D1%80
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%93%D0%BB%D0%B8%D1%86%D0%B8%D0%BD%D0%BE%D0%B2%D1%8B%D0%B9_%D1%80%D0%B5%D1%86%D0%B5%D0%BF%D1%82%D0%BE%D1%80
http://ru.wikipedia.org/w/index.php?title=%D0%A1%D0%B5%D1%80%D0%BE%D1%82%D0%BE%D0%BD%D0%B8%D0%BD%D0%BE%D0%B2%D1%8B%D0%B9_5-HT3_%D1%80%D0%B5%D1%86%D0%B5%D0%BF%D1%82%D0%BE%D1%80&action=edit&redlink=1
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%90%D1%86%D0%B5%D1%82%D0%B8%D0%BB%D1%85%D0%BE%D0%BB%D0%B8%D0%BD
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9A%D0%B0%D1%82%D0%B8%D0%BE%D0%BD
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9A%D0%BB%D0%B5%D1%82%D0%BE%D1%87%D0%BD%D0%B0%D1%8F_%D0%BC%D0%B5%D0%BC%D0%B1%D1%80%D0%B0%D0%BD%D0%B0
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9D%D0%B5%D0%B9%D1%80%D0%BE%D0%BD
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%A5%D0%B8%D0%BC%D0%B8%D1%87%D0%B5%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D1%81%D0%B8%D0%BD%D0%B0%D0%BF%D1%81
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%A6%D0%9D%D0%A1
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9F%D0%B5%D1%80%D0%B8%D1%84%D0%B5%D1%80%D0%B8%D1%87%D0%B5%D1%81%D0%BA%D0%B0%D1%8F_%D0%BD%D0%B5%D1%80%D0%B2%D0%BD%D0%B0%D1%8F_%D1%81%D0%B8%D1%81%D1%82%D0%B5%D0%BC%D0%B0
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9F%D0%B5%D1%80%D0%B8%D1%84%D0%B5%D1%80%D0%B8%D1%87%D0%B5%D1%81%D0%BA%D0%B0%D1%8F_%D0%BD%D0%B5%D1%80%D0%B2%D0%BD%D0%B0%D1%8F_%D1%81%D0%B8%D1%81%D1%82%D0%B5%D0%BC%D0%B0
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9D%D0%B5%D1%80%D0%B2%D0%BD%D0%BE-%D0%BC%D1%8B%D1%88%D0%B5%D1%87%D0%BD%D1%8B%D0%B9_%D1%81%D0%B8%D0%BD%D0%B0%D0%BF%D1%81
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%AD%D0%BF%D0%B8%D1%82%D0%B5%D0%BB%D0%B8%D0%B9
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9B%D0%B8%D0%B3%D0%B0%D0%BD%D0%B4
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%90%D0%BD%D1%82%D0%B0%D0%B3%D0%BE%D0%BD%D0%B8%D1%81%D1%82
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ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʤʳʰʝʯʥʦʛʦ ʚʦʣʦʢʥʘ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʫʧʨʘʚʣʷʪʴ ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʴʶ ʵʪʦʡ 

ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʜʣʷ ʠʦʥʦʚ ʥʘʪʨʠʷ, ʢʘʣʠʷ ʠ ʢʘʣʴʮʠʷ, ʯʪʦ ʚ ʢʦʥʝʯʥʦʤ ʩʯʝʪʝ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ 

ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʠ ʢ ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʶ ʤʳʰʝʯʥʦʡ ʢʣʝʪʢʠ (ʂʘʪʮ, 1968). 

ʂʘʞʜʘʷ ʠʟ ʧʷʪʠ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ, ʦʙʨʘʟʫʶʱʠʭ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʡ ʨʝʮʝʧʪʦʨ, ʩʦʜʝʨʞʠʪ 

ʣʠʧʠʜʥʳʡ ʙʠʩʣʦʡ, ʩʦʟʜʘʚʘʷ ʧʦʨʳ. ʆʩʥʦʚʥʦʡ ʩʘʡʪ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʘʛʦʥʠʩʪʘ 

ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥ ʥʘ ʚʥʝʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʠ ʢʘʞʜʦʡ ʠʟ Ŭ-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ 

ʠ ʦʢʨʫʞʝʥ ʜʚʫʤʷ ʩʦʩʝʜʥʠʤʠ ʦʩʪʘʪʢʘʤʠ ʮʠʩʪʝʠʥʘ (ʥʦʤʝʨʘ 192 ʠ 193 ʚ ʧʝʨʚʠʯʥʦʡ 

ʩʪʨʫʢʪʫʨʝ); ʜʣʷ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʷ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʦʛʦ ʩʘʡʪʘ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ, ʜʘʥʥʳʝ 

ʮʠʩʪʝʠʥʦʚʳʝ ʦʩʪʘʪʢʠ ʜʦʣʞʥʳ ʙʳʪʴ ʦʙʲʝʜʠʥʝʥʳ ʜʠʩʫʣʴʬʠʜʥʳʤ ʤʦʩʪʠʢʦʤ ʤʝʞʜʫ 

ʚʭʦʜʷʱʠʤʠ ʚ ʠʭ ʩʦʩʪʘʚ ʘʪʦʤʘʤʠ ʩʝʨʳ (Wonnacott, 1997; Karlin, 2002). ʋʯʠʪʳʚʘʷ 

ʪʦ, ʯʪʦ ɓ-, ɔ- ʠ ŭ-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ ʣʠʰʝʥʳ ʘʛʦʥʠʩʪ-ʩʚʷʟʳʚʘʶʱʝʛʦ ʩʘʡʪʘ, ʦʥʠ 

ʥʘʟʳʚʘʶʪʩʷ çʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʤʠè ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʘʤʠ. ɹʳʣʦ ʜʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ 

ʥʝʙʦʣʴʰʠʝ ʧʝʨʪʫʨʙʘʮʠʠ, ʘ ʠʤʝʥʥʦ ʧʦʚʦʨʦʪ ʥʘ 4Á ʜʚʫʭ ʘʛʦʥʠʩʪ-ʩʚʷʟʳʚʘʶʱʠʭ 

ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ, ʧʨʠʚʦʜʷʪ ʢ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʤʫ ʩʤʝʱʝʥʠʶ ʩʝʛʤʝʥʪʦʚ, ʬʦʨʤʠʨʫʶʱʠʭ 

ʩʪʝʥʢʠ ʠʦʥʥʦʛʦ ʢʘʥʘʣʘ, ʠ ʦʪʢʨʳʪʠʶ ʧʦʨʳ ʠʦʥʥʦʛʦ ʢʘʥʘʣʘ, ʯʪʦ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʫʩʣʦʚʠʝʤ 

ʚʦʟʥʠʢʥʦʚʝʥʠʷ ʢʘʪʠʦʥʥʦʛʦ ʪʦʢʘ ʯʝʨʝʟ ʨʝʮʝʧʪʦʨ (Wonnacott, 1997). 

ʇʦʩʣʝ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʘʛʦʥʠʩʪʘ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʝ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ 

ʧʦʜʚʝʨʛʘʶʪʩʷ ʘʣʣʦʩʪʝʨʠʯʝʩʢʦʤʫ ʧʝʨʝʭʦʜʫ ʠʟ ʟʘʢʨʳʪʦʡ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʠ ʧʦʢʦʷ ʚ 

ʦʪʢʨʳʪʦʝ ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ, ʢʦʪʦʨʦʝ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪ ʧʨʠʪʦʢ ʠʦʥʦʚ Na
+
 ʠ ʚ ʤʝʥʴʰʝʡ ʩʪʝʧʝʥʠ 

Ca
2+

 ʚ ʥʦʨʤʘʣʴʥʳʭ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ (Sine, Engel, 2006). ɺ ʟʘʢʨʳʪʦʤ 

ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʠʦʥʥʳʡ ʢʘʥʘʣ ʧʝʨʝʢʨʳʚʘʝʪʩʷ ʛʠʜʨʦʬʦʙʥʳʤ ʢʦʣʴʮʦʤ, ʧʨʝʧʷʪʩʪʚʫʶʱʠʤ 

ʧʨʦʥʠʢʘʥʠʶ ʠʦʥʦʚ. ɺʥʝʢʣʝʪʦʯʥʦʝ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʝ ʘʛʦʥʠʩʪʘ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ  

ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʳʤ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷʤ, ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʢʦʪʦʨʳʭ ʚʨʘʱʘʪʝʣʴʥʳʤʠ 

ʜʚʠʞʝʥʠʷʤʠ M2-ʩʧʠʨʘʣʴ ʚʳʩʪʠʣʘʝʪ ʧʦʨʫ (Wonnacott, 1997; Sine, Engel, 2006). 

ʋʰʠʨʝʥʠʝ ʢʦʣʴʮʘ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪ ʧʦʨʫ ʧʨʠʤʝʨʥʦ ʥʘ 3 ʘʥʛʩʪʨʝʤʘ, ʯʝʛʦ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ 

ʜʣʷ ʧʨʦʥʠʢʥʦʚʝʥʠʷ ʠʦʥʦʚ. ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʘʛʦʥʠʩʪʘ, ʢʘʥʘʣʳ 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʟʘʢʨʳʚʘʶʪʩʷ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʚʨʝʤʝʥʠ ʦʪ ʩʝʢʫʥʜ ʜʦ ʤʠʥʫʪ, ʜʦ 

ʥʘʩʪʫʧʣʝʥʠʷ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʜʝʩʝʥʩʠʪʠʟʘʮʠʠ. ɺ ʵʪʦʤ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʨʝʮʝʧʪʦʨ ʥʝ 

ʘʢʪʠʚʠʨʫʝʪʩʷ. ɺ ʘʢʪʠʚʥʦʤ (ʦʪʢʨʳʪʦʤ) ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʡ ʨʝʮʝʧʪʦʨ 

ʩʚʷʟʳʚʘʝʪ ʘʛʦʥʠʩʪ ʩ ʥʠʟʢʠʤ ʩʨʦʜʩʪʚʦʤ. ɺ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʜʝʩʝʥʩʠʪʠʟʘʮʠʠ ʨʝʮʝʧʪʦʨ 

http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%A6%D0%B8%D1%81%D1%82%D0%B5%D0%B8%D0%BD
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%90%D1%82%D0%BE%D0%BC
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%A1%D0%B5%D1%80%D0%B0
http://ru.wikipedia.org/w/index.php?title=%D0%9A%D0%B0%D1%82%D0%B8%D0%BE%D0%BD%D0%BD%D1%8B%D0%B9_%D1%82%D0%BE%D0%BA&action=edit&redlink=1
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%A0%D0%B5%D1%86%D0%B5%D0%BF%D1%82%D0%BE%D1%80
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ʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʫʝʪ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʠʡ ʫʨʦʚʝʥʴ ʩʨʦʜʩʪʚʘ ʢ ʘʛʦʥʠʩʪʫ (Changeux, Edelstein, 

2005; Unwin, 2005). 

 

2.6.3. ʃʦʢʘʣʠʟʘʮʠʷ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʩ ʨʘʟʥʳʤ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʯʥʳʤ ʩʦʩʪʘʚʦʤ 

ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʝ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʤʦʜʫʣʠʨʫʶʪ 

ʧʨʦʮʝʩʩ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ ʥʝʡʨʦʪʨʘʥʩʤʠʪʪʝʨʘ. ʆʜʥʘʢʦ, ʩʫʙʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʝ (ʧʨʝ-, -ʧʦʩʪ, -

ʚʥʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʝ) ʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʧʦʜʪʠʧʦʚ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ 

ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʜʦ ʢʦʥʮʘ ʥʝ ʠʟʫʯʝʥʦ, ʯʪʦ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ ʪʝʤ, 

ʯʪʦ ʚ ʫʧʨʘʚʣʝʥʠʠ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʝʨʝʜʘʯʝʡ ʢʘʞʜʘʷ ʠʟ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ ʠʛʨʘʝʪ ʩʚʦʶ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʫʶ ʨʦʣʴ (Gar­«o et al., 2014). 

ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦ 

ʥʝʟʘʚʠʩʠʤʳ ʜʨʫʛ ʦʪ ʜʨʫʛʘ ʠ, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʰʠʨʦʢʦ ʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʳ ʚ ʥʝʨʚʥʦʡ 

ʩʠʩʪʝʤʝ ʧʦʟʚʦʥʦʯʥʳʭ (Albuquerque et al., 2008). ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʦʝ ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ 

ʢʦʤʧʦʟʠʮʠʠ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ ʦʢʘʟʘʣʦʩʴ ʯʫʪʴ ʙʦʣʝʝ ʩʣʦʞʥʦʡ ʟʘʜʘʯʝʡ. ʊʝʢʫʱʝʝ 

ʧʦʥʠʤʘʥʠʝ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʯʥʦʡ ʢʦʤʧʦʟʠʮʠʠ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʦʛʦ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʦʛʦ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʘ ʚʦ ʤʥʦʛʦʤ ʦʙʷʟʘʥʦ ʩʣʝʜʫʶʱʠʤ ʤʝʪʦʜʠʢʘʤ: ʧʦʜʪʠʧ-ʩʝʣʝʢʪʠʚʥʦʤʫ 

ʨʘʜʠʦʣʠʛʘʥʜʥʦʤʫ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʶ, ʬʘʨʤʘʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʤʫ ʦʧʠʩʘʥʠʶ, 

ʵʣʝʢʪʨʦʬʠʟʠʦʣʦʛʠʠ, ʨʘʙʦʪʝ ʩ ʧʦʜʪʠʧ-ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʤʠ ʘʥʪʠʪʝʣʘʤʠ ʠ 

ʥʦʢʘʫʪʠʨʦʚʘʥʥʳʤʠ ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ. 

ʉʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʜʘʥʥʳʝ ʦ ʛʝʪʝʨʦʛʝʥʥʦʤ (ʨʘʟʥʦʨʦʜʥʦʤ) ʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ Ŭ2-Ŭ7 ʠ 

ɓ2-ɓ4 ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ ʚ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʦʤ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʠ, ʩʠʤʧʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʛʘʥʛʣʠʷʭ ʠ 

ʎʅʉ (Wonnacott, 1997). ʅʘʠʙʦʣʝʝ ʰʠʨʦʢʦʝ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʠʝ ʚʳʷʚʣʝʥʦ ʫ 

ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ Ŭ4, ɓ2, Ŭ7 ʠ ʫ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ Ŭ4ɓ2 ʠ Ŭ7. 

ʈʝʮʝʧʪʦʨ Ŭ4ɓ2 ʦʙʣʘʜʘʝʪ ʚʳʩʦʢʠʤ ʩʨʦʜʩʪʚʦʤ ʢ ʥʠʢʦʪʠʥʫ. ɺ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ 

ʩʪʝʭʠʦʤʝʪʨʠʠ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘ, ʚ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʩʦʯʝʪʘʥʠʷʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ, 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʤʦʛʫʪ ʨʘʟʣʠʯʘʪʴʩʷ ʧʦ ʩʨʦʜʩʪʚʫ ʢ ʘʛʦʥʠʩʪʘʤ (ʥʠʢʦʪʠʥ, ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥ, 

ʢʘʨʙʘʭʦʣʠʥ) ʠ ʧʦ ʧʨʦʧʫʩʢʥʦʡ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʠʦʥʦʚ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʢʘʣʴʮʠʷ. 

ɺ ʨʘʙʦʪʝ Gar­«o ʠ ʜʨ. (Gar­«o et al., 2014) ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ  Ŭ7- ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ ʥ-

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʳ ʚ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʡ ʟʦʥʝ (ʚʦ 

ʚʥʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʬʨʘʢʮʠʠ), ʦʜʥʘʢʦ ʚ ʥʝʙʦʣʴʰʦʤ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ ʦʥʠ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʳ ʠ 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Gar%C3%A7%C3%A3o%20P%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=24607281
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Albuquerque%20EX%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=19126755
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ʥʘ ʧʦʩʪʩʠʥʘʧʩʝ. ʀʩʭʦʜʷ ʠʟ ʵʪʠʭ ʜʘʥʥʳʭ ʤʦʞʥʦ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʠʪʴ, ʯʪʦ Ŭ7-

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʤʦʛʫʪ ʧʨʠʥʠʤʘʪʴ ʫʯʘʩʪʠʝ ʚ ʙʳʩʪʨʦʡ ʧʨʷʤʦʡ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ 

ʧʝʨʝʜʘʯʝ, ʢʘʢ ʵʪʦ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʚ ʛʠʧʧʦʢʘʤʧʝ. ʉ ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʚ ʧʦʩʣʝʜʥʠʭ 

ʨʘʙʦʪʘʭ ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʥʘʣʠʯʠʝ ʠ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʘʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ Ŭ7 ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʚ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʰʚʘʥʦʚʩʢʠʭ ʢʣʝʪʢʘʭ (Petrov et al., 2014). 

ɺ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ɓ2- ʠ Ŭ4-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʳ ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʚʦ 

ʚʥʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʬʨʘʢʮʠʠ ʠ ʠʤʝʶʪ ʙʦʣʝʝ ʥʠʟʢʫʶ ʧʣʦʪʥʦʩʪʴ ʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʚ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʡ ʟʦʥʝ (ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠʩʴ ʥʘ ʤʳʰʘʭ) (Gar­«o 

et al., 2014). 

 

2.6.4. ʌʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠ ʘʢʪʠʚʥʳʝ ʚʝʱʝʩʪʚʘ, ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʫʶʱʠʝ ʥʘ 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʝ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ 

ɸʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʵʥʜʦʛʝʥʥʳʤ ʘʛʦʥʠʩʪʦʤ ʜʣʷ ʚʩʝʭ ʧʦʜʪʠʧʦʚ 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ (Wonnacott, 1997). ɺ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʘʛʦʥʠʩʪʘ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥ 

ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʧʦʧʫʣʷʨʝʥ ʧʨʠ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʚ 

ʵʣʝʢʪʨʦʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʭ, ʦʜʥʘʢʦ ʤʠʥʫʩʦʤ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʝ 

ʩʝʣʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʢ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʤ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤ, ʧʨʦʪʠʚ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʝʛʦ 

ʚʦʩʧʨʠʠʤʯʠʚʦʩʪʴ ʢ ʛʠʜʨʦʣʠʟʫ. ʇʨʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ ʜʣʷ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʫʩʪʨʘʥʠʪʴ ʘʢʪʠʚʘʮʠʶ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ 

ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʙʣʦʢʘʪʦʨʳ, ʯʘʩʪʴ ʠʟ ʢʦʪʦʨʳʭ ʤʦʞʝʪ 

ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʦʚʘʪʴ ʠ ʩ ʥ-ʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤʠ. 

ʂʘʨʙʘʭʦʣʠʥ ï ʤʦʜʠʬʠʢʘʮʠʷ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ, ʝʛʦ ʥʝʛʠʜʨʦʣʠʟʫʝʤʳʡ ʘʥʘʣʦʛ.  

ʂʘʨʙʘʭʦʣʠʥ ʦʙʣʘʜʘʝʪ ʙʦʣʝʝ ʥʠʟʢʠʤ ʩʨʦʜʩʪʚʦʤ ʢ Ŭ4ɓ2 ʠ Ŭ7 ʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤ, ʦʜʥʘʢʦ ʦʥ 

ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʘʛʦʥʠʩʪʘ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ (Jensen et al., 2003). 

ʅʠʢʦʪʠʥ ï çʠʩʪʦʨʠʯʝʩʢʠʡè ʘʛʦʥʠʩʪ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ, ʜʘʚʰʠʡ 

ʥʘʟʚʘʥʠʝ ʜʘʥʥʦʤʫ ʢʣʘʩʩʫ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ (Langley, 1907). ɺʩʝ ʧʦʜʪʠʧʳ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʘʢʪʠʚʠʨʫʶʪʩʷ ʥʠʢʦʪʠʥʦʤ (ʢʨʦʤʝ Ŭ9 ʠ Ŭ9Ŭ10, ʜʣʷ ʢʦʪʦʨʳʭ ʥʠʢʦʪʠʥ 

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʘʥʪʘʛʦʥʠʩʪʦʤ) (Elgoyhen, 2001). 

ʂʦʥʢʫʨʝʥʪʥʳʝ ʘʥʪʘʛʦʥʠʩʪʳ ʥ-ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʫʶʪ 

ʦʙʨʘʪʠʤʦ ʩ ʩʘʡʪʦʤ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʘʛʦʥʠʩʪʘ, ʠʣʠ ʞʝ ʩʘʜʷʪʩʷ ʙʣʠʟʢʦ ʢ ʥʝʤʫ, 
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ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʘʷ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʴ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ ʘʛʦʥʠʩʪʦʚ ʩ ʩʘʡʪʦʤ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ. 

ʀʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ ʦʙʨʘʪʠʤʳʤ ʢʦʥʢʫʨʝʥʪʥʳʤ ʘʥʪʘʛʦʥʠʩʪʦʤ ʧʨʝʦʜʦʣʠʤʦ 

ʧʦʚʳʰʝʥʠʝʤ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʘʛʦʥʠʩʪʘ (Wonnacott, 1997). ʉʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ 

ʧʦʜʙʠʨʘʝʪʩʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʜʣʷ ʜʦʩʪʠʞʝʥʠʷ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʦʡ ʙʣʦʢʘʜʳ. ʅʘʠʙʦʣʝʝ 

ʢʦʥʢʫʨʝʥʪʦʩʧʦʩʦʙʥʳʝ ʘʥʪʘʛʦʥʠʩʪʳ ʧʦʣʫʯʘʶʪ ʠʟ ʦʙʰʠʨʥʦʛʦ ʥʘʙʦʨʘ ʥʘʪʫʨʘʣʴʥʳʭ 

ʧʨʠʨʦʜʥʳʭ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʚ. ʂ ʩʦʞʘʣʝʥʠʶ, ʩʫʱʝʩʪʚʫʝʪ ʦʯʝʥʴ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʥʦʝ 

ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʧʦʜʪʠʧ-ʩʝʣʝʢʪʠʚʥʳʭ ʙʣʦʢʘʪʦʨʦʚ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʠ ʥʝ ʚʩʝ 

ʦʥʠ ʜʦʩʪʫʧʥʳ ʥʘ ʨʳʥʢʝ. 

ɼ-ʪʫʙʦʢʫʨʘʨʠʥ  ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʢʣʘʩʩʠʯʝʩʢʠʤ ʥʝʩʝʣʝʢʪʠʚʥʳʤ ʘʥʪʘʛʦʥʠʩʪʦʤ ʥï

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ. ʇʨʠʯʝʤ ʦʥ ʙʣʦʢʠʨʫʝʪ ʢʘʢ ʥʝʡʨʦʥʘʣʴʥʳʝ, ʪʘʢ ʠ ʤʳʰʝʯʥʳʝ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʚ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʧʦʨʷʜʢʘ 10 Õʄ (Chavez-Noriega et al., 1997). ɺʘʞʥʦ 

ʟʘʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʤʝʭʘʥʠʟʤ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʷ ʜ-ʪʫʙʦʢʫʨʘʨʠʥʦʤ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ 

ʢʦʤʧʣʝʢʩʥʳʤ, ʚʢʣʶʯʘʶʱʠʤ ʥʝʢʦʥʢʫʨʝʥʪʥʳʝ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ (Bertrand et al., 

1992). 

Ŭ-ʙʫʥʛʘʨʦʪʦʢʩʠʥ ï ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʡ ʧʦʜʪʠʧ-ʩʝʣʝʢʪʠʚʥʳʡ 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʡ ʘʥʪʘʛʦʥʠʩʪ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʩʚʷʟʳʚʘʝʪʩʷ ʩ ʤʳʰʝʯʥʳʤʠ ʠ Ŭ7-Ŭ9 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʤʠ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʤʠ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤʠ (Wonnacott, 1997). ʆʙʣʘʜʘʝʪ 

ʦʯʝʥʴ ʤʝʜʣʝʥʥʦʡ ʢʠʥʝʪʠʢʦʡ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ. ʂʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʧʦʨʷʜʢʘ ʯʘʩʘ 

ʜʣʷ ʜʦʩʪʠʞʝʥʠʷ ʵʬʬʝʢʪʘ ʧʦʣʥʦʡ ʙʣʦʢʘʜʳ. ʇʨʠʯʝʤ ʚʨʝʤʷ ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʥʠʷ ʚ 

ʨʘʩʪʚʦʨʝ ʩ Ŭ-ʙʫʥʛʘʨʦʪʦʢʩʠʥʦʤ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʩʦʢʨʘʱʝʥʦ ʧʫʪʝʤ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʷ ʝʛʦ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ (Wonnacott, 1997). 

MLA (ʤʝʪʠʣʣʠʢʘʢʦʥʠʪʠʥ) ï ʘʣʢʘʣʦʠʜ, ʩʠʣʴʥʳʡ ʢʦʥʢʫʨʝʥʪʥʳʡ ʙʣʦʢʘʪʦʨ, 

ʩʝʣʝʢʪʠʚʝʥ ʜʣʷ Ŭ7 ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ, ʧʨʠʯʝʤ, ʚ ʦʪʣʠʯʠʠ ʦʪ Ŭ-ʙʫʥʛʘʨʦʪʦʢʩʠʥʘ, ʨʘʟʣʠʯʘʝʪ 

ʤʳʰʝʯʥʳʝ ʠ ʥʝʡʨʦʥʘʣʴʥʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ. ɹʣʦʢʘʜʘ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ MLA ʙʳʩʪʨʘ ʠ 

ʦʙʨʘʪʠʤʘ (Wonnacott, 1997). 

ʄʝʢʘʤʠʣʘʤʠʥ ï ʧʝʨʚʠʯʥʳʡ ʥʝʢʦʥʢʫʨʝʥʪʥʳʡ ʘʥʪʘʛʦʥʠʩʪ ʥʝʡʨʦʥʘʣʴʥʳʭ 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ. ʄʝʢʘʤʠʣʘʤʠʥ ʚ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʦʪ 0,1 Õʄ ʜʦ 1 Õʄ 

ʙʣʦʢʠʨʫʝʪ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʥʝʡʨʦʥʘʣʴʥʳʭ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ. ʇʨʠ 10 Õʄ 

ʤʝʢʘʤʠʣʘʤʠʥ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʜʣʷ ʜʦʩʪʠʞʝʥʠʷ ʧʦʣʥʦʡ ʙʣʦʢʘʜʳ in vitro (Papke et al., 

2001). 
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ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ, ʠʤʝʶʱʠʝ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʤʠʰʝʥʠ ʥʝ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʝ 

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ, ʪʘʢʞʝ ʜʝʡʩʪʚʫʶʪ ʠ ʢʘʢ ʥʝʢʦʥʢʫʨʝʥʪʥʳʝ ʙʣʦʢʘʪʦʨʳ ʥ-

ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ (Wonnacott, 1997). ʕʪʠ ʘʛʝʥʪʳ ʥʝ ʤʦʛʫʪ ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʪʴʩʷ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ 

ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʭ ʢ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʤ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤ, ʦʜʥʘʢʦ ʵʪʦ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʝ ʤʦʞʝʪ 

ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʪʴ ʬʘʨʤʘʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʡ ʠ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʡ ʠʥʪʝʨʝʩ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʜʘʥʥʳʝ 

ʦ ʙʣʦʢʘʪʦʨʝ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ N-ʪʠʧʘ ɤ-ʢʦʥʦʪʦʢʩʠʥʝ 

GVIA ʥʦʩʷʪ ʧʨʦʪʠʚʦʨʝʯʠʚʳʡ ʭʘʨʘʢʪʝʨ. ʇʦ ʦʜʥʠʤ ʜʘʥʥʳʤ, ɤ-ʢʦʥʦʪʦʢʩʠʥ GVIA ʥʝ 

ʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʥʘ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʝ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ, ʧʦ ʜʨʫʛʠʤ ʞʝ ʦʥ ʤʦʞʝʪ 

ʙʣʦʢʠʨʦʚʘʪʴ ʥ-ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ: ʙʣʦʢʘʜʘ Ŭ3ɓ4 ʭʦʪʷ ʠ ʦʙʨʘʪʠʤʘ, ʥʦ ʚʳʟʳʚʘʝʪ 

ʙʦʣʝʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʝ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ 

(Wonnacott, 1997). 

 

2.6.5. ʂʘʣʴʮʠʝʚʘʷ ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʴ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ 

ʇʨʦʥʠʮʘʝʤʳʝ ʜʣʷ ʢʘʪʠʦʥʦʚ ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʳ ʠ ʜʣʷ 

ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ (Pankratov, Lalo, 2013). ʇʨʠʯʝʤ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʠʟ ʥʠʭ ʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʫʶʪ 

ʙʦʣʴʰʫʶ ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʴ ʜʣʷ ʠʦʥʦʚ Ca
2+
, ʯʝʤ ʜʣʷ ʦʜʥʦʚʘʣʝʥʪʥʳʭ ʢʘʪʠʦʥʦʚ. ʊʘʢʠʝ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʤʦʛʫʪ ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʪʴʩʷ ʢʘʢ ʣʠʛʘʥʜ-ʫʧʨʘʚʣʷʝʤʳʝ Ca
2+

-ʢʘʥʘʣʳ. 

ʉʫʧʝʨʩʝʤʝʡʩʪʚʦ ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʠʣʠ ʣʠʛʘʥʜ-ʫʧʨʘʚʣʷʝʤʳʭ Ca
2+

-

ʢʘʥʘʣʦʚ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʦ ʪʨʝʤʷ ʪʦʧʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʢʣʘʩʩʘʤʠ. ʕʪʦ ʪʨʠʤʝʨʥʳʝ 

P2X ʧʫʨʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ, ʪʝʪʨʘʤʝʨʥʳʝ ʛʣʫʪʘʤʘʪʵʨʛʠʯʝʩʢʠʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʠ 

ʧʝʥʪʘʤʝʨʥʳʝ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʝ ʠ ʩʝʨʦʪʦʥʠʥʦʚʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʫ ʧʦʟʚʦʥʦʯʥʳʭ. 

ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʙʦʣʝʝ ʩʝʣʝʢʪʠʚʥʳ ʢ ʜʚʫʭʚʘʣʝʥʪʥʳʤ 

ʢʘʪʠʦʥʘʤ, ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ ʢ ʠʦʥʘʤ ʢʘʣʴʮʠʷ. ʌʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʵʪʠʭ ʢʘʥʘʣʦʚ 

ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ, ʠʭ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴʶ ʧʨʦʧʫʩʢʘʪʴ Ca
2+

-ʧʦʪʦʢʠ ʧʦʩʣʝ 

ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʦʤ (Pankratov, Lalo, 2013) 

ɹʦʣʴʰʦʡ ʚʥʝʢʣʝʪʦʯʥʳʡ ʜʦʤʝʥ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʦʛʦ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘ (~20 ¡), ʩʚʷʟʘʥ 

ʩ çʚʦʨʦʪʘʤʠè ï ʫʟʢʦʡ ʪʨʘʥʩʤʝʤʙʨʘʥʥʦʡ ʧʦʨʦʡ. ʆʩʦʙʝʥʥʦʩʪʴʶ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥ-

ʫʧʨʘʚʣʷʝʤʦʛʦ ʢʘʥʘʣʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʥʘʣʠʯʠʝ ʝʱʝ ʦʜʥʦʡ ʥʝʙʦʣʴʰʦʡ ʧʦʣʦʩʪʠ, 

ʬʦʨʤʠʨʫʶʱʝʡʩʷ ʚʥʝʢʣʝʪʦʯʥʳʤ ʜʦʤʝʥʦʤ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʠʤʝʝʪ ʫʟʢʠʝ ʙʦʢʦʚʳʝ ʦʪʚʝʨʩʪʠʷ 

ʜʣʷ ʠʦʥʦʚ (Unwin, 2005). ʀʦʥʥʘʷ ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʴ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥ-ʫʧʨʘʚʣʷʝʤʦʛʦ 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Pankratov%20Y%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=24291105
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Lalo%20U%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=24291105
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ʢʘʥʘʣʘ ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʚʣʠʷʥʠʝʤ ʤʥʦʞʝʩʪʚʘ ʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʭ 

ʟʘʨʷʞʝʥʥʳʭ ʛʨʫʧʧ, ʚʳʩʪʠʣʘʶʱʠʭ ʩʪʝʥʢʠ ʧʦʣʦʩʪʝʡ (Unwin, 2005). ʉʝʣʝʢʪʠʚʥʳʡ 

ʬʠʣʴʪʨ ʢʘʥʘʣʘ ʬʦʨʤʠʨʫʝʪʩʷ ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʤʠ ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʘʪʠʯʝʩʢʠʤʠ ʠ/ʠʣʠ 

ʚʥʝʢʣʝʪʦʯʥʳʤʠ ʢʦʣʴʮʘʤʠ ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪʥʳʭ ʮʝʧʝʡ, ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʤʳʭ ʢʘʞʜʦʡ ʠʟ 

ʧʷʪʠ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ. Ca
2+

-ʩʝʣʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʟʘʨʷʜʘ 

ʛʠʜʨʦʬʠʣʴʥʳʭ ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭʩʷ ʚ ʦʙʣʘʩʪʠ ʪʨʘʥʩ-ʤʝʤʙʨʘʥʥʦʛʦ 

ʜʦʤʝʥʘ 2 (Albuquerque et al., 2009; Corringer et al., 1999). ɺ ʤʳʰʝʯʥʳʭ 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘʭ ʠ ʚ Ŭ3-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʝ, ʬʦʨʤʠʨʫʶʱʝʡ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʡ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨ, ʵʪʦ ʢʦʣʴʮʦ ʬʦʨʤʠʨʫʝʪʩʷ ʥʝʟʘʨʷʞʝʥʥʳʤʠ ʦʩʪʘʪʢʘʤʠ ʠ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʘʷ 

Ca
2+

-ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʴ ʥʠʟʢʘ. ɺ Ŭ7-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʝ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʝʡ ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪʦʡ 

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʛʣʫʪʘʤʘʪ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʜʝʣʘʝʪ ʢʘʥʘʣʳ, ʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʵʪʦʡ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʝʡ, 

ʧʨʝʜʧʦʯʪʠʪʝʣʴʥʳʤʠ ʜʣʷ ʠʦʥʦʚ Ca
2+
. ʕʪʦ ʙʳʣʦ ʧʨʦʚʝʨʝʥʦ ʧʫʪʝʤ ʟʘʤʝʱʝʥʠʷ 

ʛʣʫʪʘʤʘʪʘ ʜʨʫʛʠʤʠ ʛʠʜʨʦʬʠʣʴʥʳʤʠ ʦʩʪʘʪʢʘʤʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʩʥʠʞʘʣʠ Ca
2+

-

ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʴ ʜʦ ʫʨʦʚʥʷ ʜʨʫʛʠʭ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ 

(Corringer  et al., 1999). ʉʦʚʤʝʱʝʥʠʝ Ŭ7-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ ʩ ʜʨʫʛʠʤʠ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʘʤʠ ʚ 

ʨʘʤʢʘʭ ʥ-ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʘ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ ʩ Ŭ5-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʝʡ, ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪ Ca
2+

-

ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʴ ʨʝʮʝʧʪʦʨʘ (Girod et al., 1999; Albuquerque et al., 2009). 

ʇʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʴ ʜʣʷ ʠʦʥʦʚ Ca
2+

 ʠʤʝʝʪ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʝ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ 

ʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʷ. ɺʘʞʥʦ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʨʘʙʦʪʘ ʣʠʛʘʥʜ-ʫʧʨʘʚʣʷʝʤʳʭ Ca
2+

-ʢʘʥʘʣʦʚ 

ʤʦʜʫʣʠʨʫʝʪʩʷ ʢʘʢ ʚʥʝʢʣʝʪʦʯʥʳʤ, ʪʘʢ ʠ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʤ ʢʘʣʴʮʠʝʤ. ʄʦʜʫʣʷʮʠʷ 

ʨʘʙʦʪʳ Ca
2+

-ʢʘʥʘʣʦʚ ʤʦʞʝʪ ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʪʴʩʷ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ Ca
2+

-ʟʘʚʠʩʠʤʳʭ 

ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʤʝʩʩʝʥʜʞʝʨʦʚ (Fenster et al., 1999; Khiroug et al., 2003; Chen et 

al., 2008; Albuquerque et al., 2009). ʇʦʚʳʰʝʥʠʝ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ 

ʠʦʥʦʚ Ca
2+
, ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʤʦʝ Ŭ7-ʥ-ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤʠ, ʢʘʢ ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʨʘʥʝʝ, 

ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪ ʜʝʩʝʥʩʠʪʠʟʘʮʠʶ ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʘʢʮʠʡ ʚ ʛʠʧʧʦʢʘʤʧʝ 

ʠʥʪʝʨʥʝʡʨʦʥʦʚ (Khiroug et al., 2003). ʉ ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʪʘʢʞʝ ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ 

ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ Ca
2+

-ʟʘʚʠʩʠʤʦʛʦ ʬʦʩʬʦʨʠʣʠʨʦʚʘʥʠʷ ʫʩʢʦʨʷʝʪ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʝ ʧʦʩʣʝ 

ʜʝʩʝʥʩʠʪʠʟʘʮʠʠ ʜʨʫʛʠʭ ʥʝʡʨʦʥʘʣʴʥʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ, ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ Ŭ4ɓ2 (Fenster et al., 

1999). 
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ʇʦʤʠʤʦ Ca
2+

-ʟʘʚʠʩʠʤʦʡ ʤʦʜʫʣʷʮʠʠ, ʚʢʣʘʜ ʣʠʛʘʥʜ-ʫʧʨʘʚʣʷʝʤʳʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ 

ʢʘʥʘʣʦʚ ʚ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʫʶ ʧʝʨʝʜʘʯʫ ʩʠʛʥʘʣʦʚ ʪʘʢʞʝ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥ 

ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʤʠ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʷʤʠ ʚ ʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʤʝʤʙʨʘʥʝ ʠ ʣʘʪʝʨʘʣʴʥʦʡ 

ʜʠʬʬʫʟʠʝʡ ʚ ʩʠʥʘʧʩʝ. ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʧʦʜʦʙʥʳʝ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʚ ʥ-

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʘʭ ʠʤʝʶʪ ʤʥʦʛʦ ʦʙʱʝʛʦ ʩ ʪʘʢʠʤʠ ʧʨʦʮʝʩʩʘʤʠ, ʢʘʢ ʤʦʜʫʣʷʮʠʷ 

ʬʦʩʬʦʨʠʣʠʨʦʚʘʥʠʝʤ, ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ ʦʪ SNARE-ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ. ʊʘʢʦʛʦ ʨʦʜʘ ʨʝʛʫʣʷʮʠʷ 

ʨʘʙʦʪʳ ʥ-ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʣʝʞʠʪ ʚ ʦʩʥʦʚʝ ʵʬʬʝʢʪʘ ʧʨʠʚʳʢʘʥʠʷ ʢ ʥʠʢʦʪʠʥʫ 

(Albuquerque et al., 2009).  

ʇʨʦʥʠʮʘʝʤʳ ʜʣʷ ʉa
2+

 ʠʦʥʦʪʨʦʧʥʳʝ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʤʦʛʫʪ 

ʚʩʪʫʧʘʪʴ ʚ Ca
2+

-ʟʘʚʠʩʠʤʦʝ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʝ ʜʨʫʛ ʩ ʜʨʫʛʦʤ. ʌʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʘʷ 

ʧʝʨʝʢʨʝʩʪʥʘʷ ʩʚʷʟʴ ʤʝʞʜʫ ʧʫʨʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤʠ ʈ2ʍ ʠ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʤʠ ɸʭ-

ʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤʠ, ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ Ŭ3ɓ4 ʠ Ŭ4ɓ2 ʧʦʜʪʠʧʦʚ, ʙʳʣʘ ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 

ʧʦʩʣʝʜʥʠʭ ʜʝʩʷʪʠʣʝʪʠʡ (Nakazawa, 1994; Searl et al., 1998; Khakh et al., 2000). ʕʪʦ 

ʧʨʦʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚ ʧʝʨʝʢʨʝʩʪʥʦʤ ʪʦʨʤʦʞʝʥʠʠ ʧʨʠ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʦʜʥʦʛʦ ʢʘʥʘʣʴʥʦʛʦ 

ʧʦʜʪʠʧʘ ʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʠ ʧʨʦʚʦʜʠʤʦʩʪʠ ʜʨʫʛʦʛʦ, ʣʠʙʦ ʚ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʠ ʘʜʜʠʪʠʚʥʦʩʪʠ ʧʨʠ 

ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʦʙʦʠʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ. ɺʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʝ ʤʝʞʜʫ P2X- ʠ ʥ-

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʘʤʠ ʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʫʝʪ ʥʝʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ ʦʪ ʠʦʥʥʦʛʦ ʧʦʪʦʢʘ ʯʝʨʝʟ ʈ2ʍ-

ʨʝʮʝʧʪʦʨ, ʯʪʦ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ, ʩʢʦʨʝʝ ʚʩʝʛʦ, ʟʘ ʩʯʝʪ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦʛʦ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ 

(Khakh et al.,2000). ɼʝʷʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ NMDA ʪʘʢʞʝ ʤʦʞʝʪ ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʪʴʩʷ 

Ca
2+

-ʧʨʠʪʦʢʦʤ ʯʝʨʝʟ ʥ-ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ (Chen et al., 2008). 

ʆʙʠʣʴʥʘʷ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʷ ʣʠʛʘʥʜ-ʫʧʨʘʚʣʷʝʤʳʭ Ca
2+

-ʢʘʥʘʣʦʚ ʚ ʥʝʨʚʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʝ 

ʧʦʜʨʘʟʫʤʝʚʘʝʪ ʠʭ ʚʘʞʥʦʩʪʴ ʜʣʷ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʬʫʥʢʮʠʠ. ʀʟ-ʟʘ ʠʭ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ 

ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʪʴ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʳʡ ʧʨʠʪʦʢ ʠʦʥʦʚ Ca
2+
, ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʨʦʣʠ NMDA, 

ʈ2ʍ ʠ ɸʍ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʟʘʢʣʶʯʘʶʪʩʷ, ʧʨʝʞʜʝ ʚʩʝʛʦ, ʚ ʢʨʘʪʢʦ- ʠ ʜʦʣʛʦʩʨʦʯʥʦʤ 

ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʥʠʠ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʝʨʝʜʘʯʠ, ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʠʭ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʳʡ 

ʚʢʣʘʜ ʚ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʝ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥ. 

ʄʥʦʛʦʯʠʩʣʝʥʥʳʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʩʦʦʙʱʘʣʠ ʦ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʤ Ca
2+

-ʧʨʠʪʦʢʝ 

ʯʝʨʝʟ ʥ-ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʚ ʤʳʰʮʘʭ ʠ ʥʝʨʚʥʳʭ ʢʣʝʪʢʘʭ ʝʱʝ ʜʦ ʠʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʠ Ŭ7 

ʠ Ŭ4ɓ2 ʧʦʜʪʠʧʦʚ (Decker, Dani, 1990; Mulle et al., 1992). ʐʠʨʦʢʦ ʧʨʠʟʥʘʥʦ, ʯʪʦ ʥ-

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨ-ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥʥʘʷ Ca
2+

-ʩʠʛʥʘʣʠʟʘʮʠʷ ʫʯʘʩʪʚʫʝʪ ʚ ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʦʡ 



 

 

38 

ʤʦʜʫʣʷʮʠʠ ʚʳʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ, ʜʠʬʬʝʨʝʥʮʠʨʦʚʢʝ ʥʝʡʨʦʥʦʚ ʠ 

ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʣʘʩʪʠʯʥʦʩʪʠ (Alkondon, Albuquerque, 2004; Albuquerque et al., 

2009). 

ɺʘʞʥʘʷ ʨʦʣʴ ʚ ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʦʡ ʤʦʜʫʣʷʮʠʠ ʧʨʠʥʘʜʣʝʞʠʪ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʤʫ Ŭ7-ʧʦʜʪʠʧʫ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ (Gray et al., 1996; 

Marchi et al., 2002; Alkondon, Albuquerque, 2004). ɺ ʮʝʣʦʤ ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ Ŭ7 ʦʙʣʝʛʯʘʝʪ ʚʳʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʝ ʥʝʡʨʦʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʯʝʨʝʟ 

Ca
2+

-ʟʘʚʠʩʠʤʳʡ, ʪʝʪʨʦʜʦʪʦʢʩʠʥ-ʥʝʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʡ SNARE-ʢʦʤʧʣʝʢʩ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʡ 

ʤʝʭʘʥʠʟʤ (Albuquerque et al., 2009). 

çʂʣʘʩʩʠʯʝʩʢʘʷè ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʘʷ ʨʦʣʴ ʜʣʷ ʧʦʩʪʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ï ʵʪʦ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ ʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʤʝʤʙʨʘʥʳ, ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ʥʘʪʨʠʝʚʳʭ 

ʢʘʥʘʣʦʚ ʠ ʟʘʧʫʩʢ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʚ ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʢʣʝʪʢʘʭ ʠ ʧʝʨʠʬʝʨʠʯʝʩʢʠʭ 

ʥʝʡʨʦʥʘʭ (Albuquerque et al., 2009). ʆʜʥʘʢʦ, ʧʦʩʪʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʝ 

ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʤʦʛʫʪ ʪʘʢʞʝ ʠʤʝʪʴ ʜʨʫʛʫʶ, ʥʝ ʤʝʥʝʝ ʚʘʞʥʫʶ ʨʦʣʴ. ʄʝʜʣʝʥʥʦʝ 

ʤʦʜʫʣʷʪʦʨʥʦʝ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʧʦʩʪʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʥ-ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ 

ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥʦ ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʤʠ Ca
2+

-ʟʘʚʠʩʠʤʳʤʠ ʚʪʦʨʠʯʥʳʤʠ ʧʦʩʨʝʜʥʠʢʘʤʠ (Mulle et 

al., 1992; Fenster et al., 1999; Chang, Berg, 2001; Mansvelder, McGehee, 2002; 

Brunzell et al., 2003). ʉʫʱʝʩʪʚʫʝʪ ʚʩʝ ʙʦʣʴʰʝ ʜʦʢʘʟʘʪʝʣʴʩʪʚ (Fenster et al., 1999; 

Damaj, 2000; Brunzell et al., 2003; Chen et al., 2008) ʦ ʧʨʠʯʘʩʪʥʦʩʪʠ ʢʘʢ ʈʂʉ, ʈʂɸ, 

CAMK II, ʪʘʢ ʠ ʚʥʝʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʨʝʛʫʣʠʨʫʝʤʦʡ ʢʠʥʘʟʳ (ERK) ʚ ʵʪʦʤ ʤʦʜʫʣʷʪʦʨʥʦʤ 

ʜʝʡʩʪʚʠʠ. ʅʝʜʘʚʥʠʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʪ ʦ ʚʢʣʘʜʝ ERK ʠ CREB ʚ 

ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʫʶ ʧʣʘʩʪʠʯʥʦʩʪʴ (Chang, Berg, 2001; Mansvelder, McGehee, 2002; 

Brunzell et al., 2003; Walters, et al., 2005; Canal et al., 2011) ʠ ʚ ʢʦʛʥʠʪʠʚʥʫʶ 

ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʩʪʴ ʧʨʠ ʙʦʣʝʟʥʠ ɸʣʴʮʛʝʡʤʝʨʘ (Chen et al, 2008). ʅʘ ʦʩʥʦʚʘʥʠʠ ʵʪʠʭ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ, ʤʦʞʥʦ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʠʪʴ, ʯʪʦ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʥʝʙʦʣʴʰʦʝ ʯʠʩʣʦ 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʧʨʠ ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥʠʠ ʠ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʚ 

ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦʡ ʙʣʠʟʦʩʪʠ ʦʪ ʢʣʶʯʝʚʳʭ ʨʝʛʫʣʷʪʦʨʥʳʭ ʩʘʡʪʦʚ, ʤʦʞʝʪ ʧʦʚʣʠʷʪʴ 

ʥʘ ʧʨʦʭʦʞʜʝʥʠʝ ʥʝʡʨʦʥʥʦʛʦ ʩʠʛʥʘʣʘ, ʨʘʟʚʠʪʠʝ ʠ ʚʦʩʧʨʠʠʤʯʠʚʦʩʪʴ ʢ ʵʢʟʦʛʝʥʥʳʤ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷʤ. 



 

 

39 

ɺʩʝ ʚʳʰʝʩʢʘʟʘʥʥʦʝ ʫʢʘʟʳʚʘʝʪ ʥʘ ʪʦ, ʯʪʦ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʠʛʨʘʶʪ ʚʘʞʥʫʶ 

ʨʦʣʴ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʤʥʦʛʠʭ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ. ʊʘʢʞʝ ʥʝ ʚʳʟʳʚʘʝʪ 

ʩʦʤʥʝʥʠʡ ʫʯʘʩʪʠʝ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʚ ʢʣʝʪʢʝ. ɼʣʷ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʛʦ ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʠʭ ʨʦʣʠ ʚ 

ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʚʳʟʚʘʥʥʦʛʦ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʷ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʠ ʚʳʷʩʥʝʥʠʷ ʚʦʟʤʦʞʥʦʡ ʩʚʷʟʠ 

ʘʚʪʦʨʝʛʫʣʷʪʦʨʥʳʭ ʮʝʧʦʯʝʢ ʩ ʧʨʦʬʠʣʝʤ ʚʭʦʜʘ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʅʆ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ 

ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʙʫʜʝʪ ʦʮʝʥʝʥ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʡ ʫʨʦʚʝʥʴ 

ʢʘʣʴʮʠʷ ʧʨʠ ʤʦʜʫʣʷʮʠʠ ʨʘʙʦʪʳ ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ. 

 

2.7 ʀʟʤʝʨʝʥʠʝ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ ʢʘʣʴʮʠʷ  

2.7.1 ʄʝʪʦʜʳ ʦʮʝʥʢʠ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ ʢʘʣʴʮʠʷ  

ʉ ʤʦʤʝʥʪʘ ʦʪʢʨʳʪʠʷ ʦʩʥʦʚʦʧʦʣʘʛʘʶʱʝʡ ʨʦʣʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʚʳʙʨʦʩʘ 

ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ, ʢʘʢ  ʚ ʩʠʥʘʧʩʘʭ ʎʅʉ, ʪʘʢ ʠ ʚ ʧʝʨʠʬʝʨʠʯʝʩʢʠʭ ʩʠʥʘʧʩʘʭ ʚʩʪʘʣ 

ʚʦʧʨʦʩ ʦ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʠ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʢʣʝʪʢʝ ʠ 

ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʚʭʦʜʷʱʠʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʪʦʢʦʚ (Katz, Miledi, 1965 a; Borst, Sakmann, 

1996; ɻʨʠʰʠʥ, 2014). ʉʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʤʝʪʦʜʳ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ 

ʪʦʢʦʚ ʅʆ, ʧʨʠʤʝʥʷʝʤʳʝ ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʨʝʰʘʝʤʳʭ ʚ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʝ ʟʘʜʘʯ. ʇʨʠ 

ʚʳʙʦʨʝ ʤʝʪʦʜʘ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʧʦʣʝʟʥʦʛʦ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʩʠʛʥʘʣʘ ʩʣʝʜʫʝʪ ʫʯʠʪʳʚʘʪʴ 

ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʦʛʦ ʧʨʝʧʘʨʘʪʘ. ʆʪ ʝʛʦ ʨʘʟʤʝʨʦʚ ʠ ʤʦʨʬʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ 

ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʝʡ ʤʦʞʝʪ ʟʘʚʠʩʝʪʴ ʚʳʙʦʨ ʪʦʡ ʠʣʠ ʠʥʦʡ ʤʝʪʦʜʠʢʠ.  

ɺ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʦʪʜʝʣʴʥʦʡ ʛʨʫʧʧʳ ʤʝʪʦʜʦʚ ʤʦʞʥʦ ʚʳʜʝʣʠʪʴ 

ʵʣʝʢʪʨʦʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʠʢʠ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʪʦʢʦʚ, ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʝ ʥʘ 

ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʠ ʩʪʝʢʣʷʥʥʳʭ ʤʠʢʨʦʵʣʝʢʪʨʦʜʦʚ. ʕʪʠ ʤʝʪʦʜʠʢʠ ʦʩʥʦʚʘʥʳ ʥʘ 

ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʠ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʠʣʠ ʚʥʝʢʣʝʪʦʯʥʳʭ (ʵʢʩʪʨʘʢʣʝʪʦʯʥʳʭ) 

ʤʠʢʨʦʵʣʝʢʪʨʦʜʦʚ. ʄʝʪʦʜʠʢʠ ʩ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝʤ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʤʠʢʨʦʵʣʝʢʪʨʦʜʦʚ 

ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʥʘ ʦʙʲʝʢʪʘʭ, ʤʦʨʬʦʣʦʛʠʷ ʢʦʪʦʨʳʭ ʠ ʣʠʥʝʡʥʳʝ ʨʘʟʤʝʨʳ ʜʦʧʫʩʢʘʶʪ 

ʧʨʦʢʦʣ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʢʣʝʪʢʠ ʠ ʫʜʝʨʞʘʥʠʝ ʚʥʫʪʨʠ ʥʝʝ ʦʜʥʦʛʦ ʠʣʠ ʜʚʫʭ 

ʤʠʢʨʦʵʣʝʢʪʨʦʜʦʚ. ʂ ʪʘʢʠʤ ʤʝʪʦʜʘʤ ʤʦʞʥʦ ʦʪʥʝʩʪʠ ʤʝʪʦʜ ʜʚʫʭʵʣʝʢʪʨʦʜʥʦʡ 

ʬʠʢʩʘʮʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥʥʦʛʦ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ (Hodgkin, Huxley, 1939).  ʆʥ  ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ 

ʧʦʣʫʯʠʪʴ ʧʨʷʤʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʦ ʧʦʪʦʢʝ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʯʝʨʝʟ ʤʝʤʙʨʘʥʫ. ʆʜʠʥ  
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ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʡ ʵʣʝʢʪʨʦʜ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʜʣʷ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷ ʨʘʟʥʦʩʪʠ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʦʚ ʥʘ 

ʤʝʤʙʨʘʥʝ, ʯʝʨʝʟ ʚʪʦʨʦʡ ʵʣʝʢʪʨʦʜ ʧʦʜʘʝʪʩʷ ʪʦʢ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʜʣʷ 

ʬʠʢʩʘʮʠʠ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʥʘ ʟʘʜʘʥʥʦʤ ʫʨʦʚʥʝ. ɺʝʣʠʯʠʥʘ ʧʨʠʣʦʞʝʥʥʦʛʦ ʪʦʢʘ 

ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʫʝʪʩʷ. ʇʨʠ ʵʣʝʢʪʨʦʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷʭ Ca
2+

-ʪʦʢʘ ʚʦʟʥʠʢʘʶʪ 

ʜʚʝ ʦʩʥʦʚʥʳʝ ʧʨʦʙʣʝʤʳ: ʬʠʢʩʘʮʠʷ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʢʣʝʪʢʠ ʜʣʷ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ 

ʪʦʢʦʚ ʠ ʦʪʜʝʣʝʥʠʝ ʧʦʪʦʢʦʚ ʜʨʫʛʠʭ ʠʦʥʦʚ. ʈʝʰʝʥʠʝ ʧʝʨʚʦʡ ʧʨʦʙʣʝʤʳ 

ʧʦʜʨʘʟʫʤʝʚʘʝʪ ʨʘʙʦʪʫ ʥʘ ʢʣʝʪʢʘʭ, ʠʤʝʶʱʠʭ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʧʨʦʩʪʫʶ ʬʦʨʤʫ, ʣʠʙʦ 

ʠʟʦʣʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʢʣʝʪʢʘʭ (ʂʦʩʪʶʢ, 1986; ɻʨʠʰʠʥ, 2014). ʈʘʟʜʝʣʝʥʠʝ ʪʦʢʦʚ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʠʦʥʦʚ ʨʝʘʣʠʟʫʝʪʩʷ ʧʫʪʝʤ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʷ ʙʣʦʢʘʪʦʨʦʚ ʢʘʥʘʣʦʚ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, 

ʧʨʠʤʝʥʷʝʪʩʷ ʪʝʪʨʦʜʦʢʩʠʥ ʜʣʷ ʙʣʦʢʘʜʳ ʥʘʪʨʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ. ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʧʦʣʥʘʷ 

ʙʣʦʢʘʜʘ ʢʘʣʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʦ ʥʝʚʦʟʤʦʞʥʘ, ʙʳʣʘ ʨʝʘʣʠʟʦʚʘʥʘ 

ʤʝʪʦʜʠʢʘ ʧʦʣʥʦʛʦ ʫʩʪʨʘʥʝʥʠʷ ï ʚʳʤʳʚʘʥʠʷ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʠʷ ʠʟ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʳʭ ʢʣʝʪʦʢ 

(Kostyuk et al., 1975, 1977; ɻʨʠʰʠʥ, 2014). ɼʘʥʥʳʡ ʤʝʪʦʜ ʭʦʨʦʰʦ ʨʘʙʦʪʘʝʪ ʥʘ 

ʢʣʝʪʢʘʭ ʙʝʩʧʦʟʚʦʥʦʯʥʳʭ , ʥʘʧʨʠʤʝʨ ʤʦʣʣʶʩʢʦʚ (Frankenhaeuser, Hodgkin, 1957; 

Shapiro et al., 1980; Augustine et al., 1985). ʉ ʧʦʤʦʱʴʶ ʵʪʦʡ ʤʝʪʦʜʠʢʠ ʙʳʣʠ 

ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʜʘʥʥʳʝ ʦ ʧʝʨʝʭʦʜʥʳʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʪʦʢʘʭ ʚ ʛʠʛʘʥʩʢʦʤ ʥʝʡʨʦʥʝ ʘʧʣʠʟʠʠ 

(Geduldig, Gruener, 1970). ʊʘʢ ʞʝ ʵʪʦʪ ʤʝʪʦʜ ʧʨʠʤʝʥʠʤ ʜʣʷ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʦʢʘ ʚ ʢʘʨʜʠʦʤʠʦʮʠʪʘʭ. ɺ ʨʘʙʦʪʝ Glenn et all (1991) ʦʧʠʩʘʥʳ 

ʚʨʝʤʝʥʥʳʝ ʠ ʘʤʧʣʠʪʫʜʥʳʝ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʦʢʘ, ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʚ 

ʠʟʦʣʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʥʝʦʥʘʪʘʣʴʥʳʭ ʢʘʨʜʠʦʤʠʦʮʠʪʘʭ. ʇʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʬʠʢʩʘʮʠʠ 

ʤʝʤʙʨʘʥʥʦʛʦ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʚʦʟʤʦʞʥʘ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʷ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʪʦʢʦʚ ʧʨʠ ʨʘʙʦʪʝ ʥʘ 

ʩʨʝʟʘʭ ʤʦʟʛʘ ʤʣʝʢʦʧʠʪʘʶʱʠʭ (Borst, Sakmann, 1998). ʍʦʯʝʪʩʷ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ, ʢ 

ʩʦʞʘʣʝʥʠʶ, ʜʘʥʥʳʡ ʤʝʪʦʜ ʥʝ ʧʨʠʤʝʥʠʤ ʥʘ ʅʆ ʪʝʧʣʦʢʨʦʚʥʳʭ ʠ ʭʦʣʦʜʥʦʢʨʦʚʥʳʭ 

ʧʦ ʧʨʠʯʠʥʝ ʠʭ ʤʦʨʬʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʝʡ. ʅʆ ʧʦʟʚʦʥʦʯʥʳʭ ʠʤʝʶʪ ʤʘʣʳʝ 

ʨʘʟʤʝʨʳ, ʯʪʦ ʥʝ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʫʜʝʨʞʠʚʘʪʴ ʚ ʥʠʭ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʝ ʤʠʢʨʦʵʣʝʢʪʨʦʜʳ. 

ɺ ʦʪʜʝʣʴʥʦʝ ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʠʝ ʵʣʝʢʪʨʦʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʪʦʢʦʚ ʤʦʞʥʦ ʚʳʜʝʣʠʪʴ ʤʝʪʦʜʳ ʩ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝʤ ʵʢʩʪʨʘʢʣʝʪʦʯʥʳʭ 

ʤʠʢʨʦʵʣʝʢʪʨʦʜʦʚ. ʇʝʨʚʳʤʠ ʧʨʠʤʝʥʠʣʠ ʵʪʫ ʤʝʪʦʜʠʢʫ ʂʘʪʮ ʠ ʄʠʣʝʜʠ (Katz, 

Miledi, 1965 (a); Katz, Miledi, 1968) ʜʣʷ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʪʦʢʦʚ ʥʝʨʚʥʦʛʦ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ ʠ 

ʪʦʢʦʚ ʢʦʥʮʝʚʦʡ ʧʣʘʩʪʠʥʢʠ ʥʘ ʅʆ ʭʦʣʦʜʥʦʢʨʦʚʥʳʭ. ʇʨʠ ʵʢʩʪʨʘʢʣʝʪʦʯʥʦʤ 
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ʦʪʚʝʜʝʥʠʠ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʦʚ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʷ ʚʝʜʝʪʩʷ ʦʪ ʥʝʙʦʣʴʰʦʛʦ ʫʯʘʩʪʢʘ ʤʝʤʙʨʘʥʳ 

ʧʦʜ ʢʦʥʯʠʢʦʤ ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʫʶʱʝʛʦ  ʵʣʝʢʪʨʦʜʘ (ʜʠʘʤʝʪʨʦʤ 2ï5 ʤʢʤ). ʇʨʠ ʪʘʢʦʤ 

ʤʝʪʦʜʠʯʝʩʢʦʤ ʧʦʜʭʦʜʝ ʫʜʘʣʦʩʴ ʧʨʦʚʝʩʪʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʪʦʢʦʚ ʚ ʅʆ ʤʣʝʢʦʧʠʪʘʶʱʠʭ (Molg·, Mallart, 1985; Hamilton, Smith, 

1991), ʟʝʤʥʦʚʦʜʥʳʭ (Katz, Miledi, 1965 (a); ɿʝʬʠʨʦʚ ʠ ʜʨ., 1985; Augustine et al., 

1991) ʠ ʷʱʝʨʠʮ (Lindgren, Moore, 1991). ʂʘʢ ʠ ʚ ʩʣʫʯʘʝ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʭ 

ʦʪʚʝʜʝʥʠʡ ʜʣʷ ʦʪʜʝʣʝʥʠʷ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʡ ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʝʡ ʵʣʝʢʪʨʦʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʛʦ 

ʦʪʚʝʪʘ ʅʆ ʧʨʠʤʝʥʷʣʘʩʴ ʙʣʦʢʘʜʘ ʢʘʣʠʝʚʦʛʦ ʪʦʢʘ. 

ʆʜʥʦʡ ʠʟ ʤʦʜʠʬʠʢʘʮʠʡ ʜʘʥʥʦʛʦ ʤʝʪʦʜʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʘʷ 

ñmacropatch clampò (ʤʘʢʨʦʧʵʪʯ) ʤʝʪʦʜʠʢʘ, ʧʨʠ ʢʦʪʦʨʦʡ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʷ ʅʆ 

ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʝʪʩʷ ʥʝ ʯʝʨʝʟ ʥʝʨʚ, ʘ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʯʝʨʝʟ ʦʪʚʦʜʷʱʠʡ 

ʵʢʩʪʨʘʢʣʝʪʦʯʥʳʡ ʵʣʝʢʪʨʦʜ. ʕʪʦ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʟʘʙʣʦʢʠʨʦʚʘʪʴ ʥʘʨʷʜʫ ʩ ʢʘʣʠʝʚʳʤʠ 

ʪʦʢʘʤʠ ʪʘʢʞʝ ʠ ʥʘʪʨʠʝʚʳʝ ʪʦʢʠ. ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʥʝ ʚʦʟʥʠʢʘʝʪ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʷʶʱʝʛʦʩʷ 

ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ, ʚ ʅʆ ʤʦʞʥʦ ʜʝʤʘʩʢʠʨʦʚʘʪʴ ʢʘʣʴʮʠʝʚʫʶ ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʫʶ 

ʦʪʚʝʪʘ. ʇʨʠ ʜʘʥʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʦʪʚʝʜʝʥʠʷ ʙʳʣ ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥʥʦ ʚʳʷʚʣʝʥ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ 

ʪʦʢ ʧʨʠ ʚʳʯʠʪʘʥʠʠ ʦʪʚʝʪʦʚ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʧʨʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʙʣʦʢʘʪʦʨʦʚ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʠʦʥʥʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ, ʠʟ ʦʪʚʝʪʦʚ ʅʆ ʚ ʥʘʪʠʚʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ (Slutsky et al., 

2002).  

ɺʳh ʝ ʦʧʠʩʘʥʥʳʝ ʤʝʪʦʜʠʢʠ ʩ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝʤ ʵʢʩʪʨʘʢʣʝʪʦʯʥʳʭ 

ʤʠʢʨʦʵʣʝʢʪʨʦʜʦʚ ʧʦʟʚʦʣʷʶʪ ʚʝʩʪʠ ʨʘʙʦʪʫ ʧʦ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʪʦʢʦʚ ʥʘ 

ʥʝʙʦʣʴʰʠʭ ʅʆ ʪʝʧʣʦʢʨʦʚʥʳʭ ʠ ʭʦʣʦʜʥʦʢʨʦʚʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ. ʅʦ ʜʘʥʥʘʷ 

ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʷ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʡ ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʝʡ ʩʠʛʥʘʣʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʥʝʧʨʷʤʦʡ, ʚ ʩʠʣʫ 

ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʷ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʦʡ ʙʣʦʢʘʜʳ ʠʦʥʥʳʭ ʪʦʢʦʚ ʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʤʝʪʦʜʦʚ 

ʚʳʯʠʪʘʥʠʷ ʩʠʛʥʘʣʦʚ. ʀʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʝ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʝ ʫʩʣʦʚʠʷ ʧʨʠ 

ʤʦʜʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʥʦʤ ʵʣʝʢʪʨʦʛʝʥʝʟʝ ʅʆ ʜʘʣʝʢʠ ʦʪ ʨʝʘʣʴʥʳʭ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ  

ʫʩʣʦʚʠʡ, ʧʨʠ ʢʦʪʦʨʳʭ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʨʘʙʦʪʘ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʝhʯʥʦʛʦ ʘʧʧʘʨʘʪʘ. 

ɽʱʝ ʦʜʥʠʤ ʠʟ ʤʝʪʦʜʦʚ, ʧʦʟʚʦʣʷʶʱʠʭ ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʪʴ ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʫʶ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʫʶ ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʫʶ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʤʝʪʦʜ 

ʧʝʨʠʥʝʚʨʘʣʴʥʦʛʦ ʦʪʚʝʜʝʥʠʷ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʦʢʘ ʅʆ. ʕʪʦʪ ʤʝʪʦʜ ʪʘʢ ʞʝ ʦʪʥʦʩʠʪʩʷ ʢ 

ʚʥʝʢʣʝʪʦʯʥʳʤ ʤʝʪʦʜʘʤ. ʇʝʨʝʭʦʜʷʱʝʝ ʚ ʅʆ ʥʝʨʚʥʦʝ ʚʦʣʦʢʥʦ ʧʦʢʨʳʪʦ ʪʘʢ 
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ʥʘʟʳʚʘʝʤʦʡ ʧʝʨʠʥʝʚʨʘʣʴʥʦʡ ʦʙʦʣʦʯʢʦʡ. ʆʥʘ ʚʳʧʦʣʥʷʝʪ ʬʫʥʢʮʠʶ ʠʟʦʣʷʪʦʨʘ 

ʥʝʨʚʥʦʛʦ ʩʪʚʦʣʘ ʦʪ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ. ʆʙʦʣʦʯʢʘ ʩʦʩʪʦʠʪ ʠʟ ʞʠʨʦʚʳʭ ʢʣʝʪʦʢ, 

ʢʦʪʦʨʳʝ ʦʢʨʫʞʝʥʳ ʩʣʦʝʤ ʧʣʦʪʥʦʡ ʩʦʝʜʠʥʠʪʝʣʴʥʦʡ ʪʢʘʥʠ, ʧʨʠʢʨʝʧʣʝʥʥʦʡ  ʢ 

ʩʘʨʢʦʣʝʤʤʝ (Bourne, 1968; ɻʨʠʰʠʥ, 2014). ʄʝʪʦʜ ʟʘʢʣʶʯʘʝʪʩʷ ʚʦ ʚʚʝʜʝʥʠʠ 

ʵʣʝʢʪʨʦʜʘ ʚ ʧʝʨʠʥʝʚʨʘʣʴʥʦʝ ʧʨʦʩʪʨʘʥʩʪʚʦ ʥʘʜ ʧʦʩʣʝʜʥʠʤ ʤʠʝʣʠʥʦʚʳʤ ʩʝʛʤʝʥʪʦʤ 

ʅʆ. ɿʘ ʩʯʝʪ ʭʦʨʦʰʠʭ ʠʟʦʣʠʨʫʶʱʠʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʥʝʨʚʥʦʡ ʦʙʦʣʦʯʢʠ ʢʦʥʪʘʢʪ ʵʣʝʢʪʨʦʜʘ 

ʧʦʣʫʯʘʝʪʩʷ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʧʣʦʪʥʳʤ ʠ ʪʦʢʠ ʫʪʝʯʢʠ ʤʠʥʠʤʘʣʴʥʳ. ʕʣʝʢʪʨʦʜ ʬʠʢʩʠʨʫʝʪ 

ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʳʡ ʪʦʢ ʅʆ. ʇʨʠʨʦʜʘ ʵʪʦʛʦ ʪʦʢʘ ʪʘʢʦʚʘ. ɺ ʧʝʨʠʥʝʚʨʠʠ ʦʪ ʦʜʥʦʛʦ 

ʧʝʨʝʭʚʘʪʘ ʈʘʥʚʴʝ ʢ ʜʨʫʛʦʤʫ ʠ ʜʘʣʝʝ ʢ ʧʨʝʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʦʤʫ ʫʯʘʩʪʢʫ ʅʆ ʮʠʨʢʫʣʠʨʫʝʪ 

ʪʦʢ (Gundersen et al., 1982), ʢʦʪʦʨʳʡ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥ ʵʣʝʢʪʨʦʛʝʥʝʟʦʤ ʙʣʠʞʘʡʰʠʭ 

ʧʝʨʝʭʚʘʪʦʚ ʈʘʥʚʴʝ ʠ ʥʝʨʚʥʦʛʦ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ. ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʝʩʣʠ ʟʘʙʣʦʢʠʨʦʚʘʪʴ  

ʢʘʣʠʝʚʫʶ ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʫʶ ʵʪʦʛʦ ʪʦʢʘ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʷ ʚ ʧʝʨʬʫʟʠʦʥʥʳʡ 

ʨʘʩʪʚʦʨ ʙʣʦʢʘʪʦʨʦʚ ʢʘʣʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ (ʪʝʪʨʘʵʪʠʣʘʤʤʦʥʠʡ ʠ 3,4-

ʜʠʘʤʠʥʦʧʠʨʠʜʠʥ), ʠʟ ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʩʠʛʥʘʣʘ ʤʦʞʥʦ ʚʳʜʝʣʠʪʴ ʢʘʣʴʮʠʝʚʫʶ 

ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʫʶ, ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʥʫʶ ʘʜʜʠʪʠʚʥʳʤ, ʚʭʦʜʷʱʠʤ ʚʦ ʚʩʝ ʅʆ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʤ 

ʪʦʢʦʤ (ɻʨʠʰʠʥ, 2014). ʇʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʵʪʦʛʦ ʤʝʪʦʜʘ ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʣʠʩʴ ʠ ʠʟʫʯʘʣʠʩʴ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʪʦʢʠ ʚ ʅʆ ʪʝʧʣʦʢʨʦʚʥʳʭ ʠ ʭʦʣʦʜʥʦʢʨʦʚʥʳʭ (Mallart, 1984, 1985). 

ʇʨʠʤʝʥʝʥʠʝ ʤʠʢʨʦʧʠʧʝʪʦʢ, ʩʪʝʥʢʠ ʚʥʫʪʨʝʥʥʝʡ ʧʦʣʦʩʪʠ (0,5-1,0 ʤʢʤ) 

ʢʦʪʦʨʳʭ ʧʦʢʨʳʪʳ ʩʠʣʛʘʨʜʦʤ, ʜʣʷ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ ʩ ʦʯʝʥʴ ʤʘʣʳʤ ʫʯʘʩʪʢʦʤ ʢʣʝʪʦʯʥʦʡ 

ʤʝʤʙʨʘʥʳ, ʧʦʣʦʞʠʣʦ ʥʘʯʘʣʦ ʤʝʪʦʜʠʢʝ çpatch-clampè ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ (Hamill et all., 

1981; ɻʨʠʰʠʥ, 2014). ɿʘ ʩʯʝʪ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʦʛʦ ʜʘʚʣʝʥʠʷ ʚ ʧʦʣʦʩʪʠ ʧʠʧʝʪʢʠ, ʚʥʫʪʨʴ 

ʟʘʩʘʩʳʚʘʝʪʩʷ ʤʠʢʨʦʫʯʘʩʪʦʢ ʤʝʤʙʨʘʥʳ, ʠ ʪʝʤ ʩʘʤʳʤ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪʩʷ ʧʣʦʪʥʳʡ 

ʢʦʥʪʘʢʪ. ɹʦʣʴʰʦʝ ʩʦʧʨʦʪʠʚʣʝʥʠʝ ʫʪʝʯʢʠ ʚ ʦʙʣʘʩʪʠ ʢʦʥʪʘʢʪʘ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ 

ʫʤʝʥʴʰʘʝʪ ʬʦʥʦʚʳʡ ʰʫʤ, ʯʪʦ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʪʴ ʪʦʢʠ ʦʪ ʦʜʠʥʦʯʥʳʭ 

ʢʘʥʘʣʦʚ (Hamill et all., 1981; ɻʨʠʰʠʥ, 2014). ʇʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʜʘʥʥʦʛʦ ʤʝʪʦʜʘ ʙʳʣʘ 

ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʘ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʦʜʠʥʦʯʥʳʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʥʘ ʥʝʡʨʦʥʘʭ 

ʚʠʥʦʛʨʘʜʥʦʡ ʫʣʠʪʢʠ (Lux, 1981). ɹʳʣʘ ʧʦʣʫʯʝʥʘ ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʷ ʦ ʚʨʝʤʝʥʥʳʭ 

ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʘʭ ʨʘʙʦʪʳ ʵʪʠʭ ʢʘʥʘʣʦʚ (Lux, Brown, 1984). ʊʘʢʞʝ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʜʘʥʥʦʛʦ ʤʝʪʦʜʘ ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʘ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʦʜʠʥʦʯʥʳʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʥʘ 

ʫʯʘʩʪʢʘʭ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʥʝʡʨʦʥʦʚ Limnea (ʂʦʩʪʶʢ, 1986). ʕʪʦʪ ʤʝʪʦʜ ʪʨʝʙʫʝʪ ʦʩʦʙʦʛʦ 
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ʧʦʜʭʦʜʘ ʢ ʚʳʙʦʨʫ ʦʙʲʝʢʪʘ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ, ʪʘʢ ʢʘʢ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʢʣʝʪʦʢ ʜʣʷ ʧʦʣʫʯʝʥʠʷ 

ʧʣʦʪʥʦʛʦ ʢʦʥʪʘʢʪʘ ʩ ʵʣʝʢʪʨʦʜʦʤ ʥʝ ʜʦʣʞʥʳ ʙʳʪʴ ʧʦʢʨʳʪʳ ʩʦʝʜʠʥʠʪʝʣʴʥʦʡ 

ʪʢʘʥʴʶ. ʇʦʵʪʦʤʫ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʦʙʲʝʢʪʘ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʣʠʙʦ 

ʜʠʩʩʦʮʠʠʨʦʚʘʥʳʝ ʢʣʝʪʢʠ, ʣʠʙʦ ʢʣʝʪʢʠ ʚ ʢʫʣʴʪʫʨʝ ʪʢʘʥʠ. ɹʳʣʠ ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʳ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʪʦʢʠ ʚ ʢʦʢʫʣʴʪʫʨʝ ʥʝʨʚʥʳʭ ʠ ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʢʣʝʪʦʢ Xenopus ʚ 

ʘʩʩʦʮʠʠʨʦʚʘʥʥʦʤ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ (Yazejian et al., 1997). ʕʪʦʪ ʤʝʪʦʜ ʥʝ ʧʦʜʭʦʜʠʪ ʜʣʷ 

ʨʘʙʦʪʳ ʥʘ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷʭ ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʭ in vitro, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʦʥʠ 

ʧʦʢʨʳʪʳ ʩʦʝʜʠʥʠʪʝʣʴʥʦʡ ʪʢʘʥʴʶ ʠ ʥʘ ʥʠʭ ʥʝʚʦʟʤʦʞʥʦ ʦʩʫʱʝʩʪʚʠʪʴ ʧʣʦʪʥʳʡ 

ʢʦʥʪʘʢʪ ʵʣʝʢʪʨʦʜʘ. 

 

2.7.2. ʂʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ. ʀʟʤʝʨʝʥʠʝ Ca
2+

 ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ 

ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʭ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ 

ɺʩʝ ʦʧʠʩʘʥʥʳʝ ʚʳʰʝ ʤʝʪʦʜʠʢʠ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʦʢʘ ʚ ʚʦʟʙʫʜʠʤʳʭ 

ʢʣʝʪʢʘʭ ʣʠʙʦ ʥʝʧʨʠʤʝʥʠʤʳ ʥʘ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷʭ, ʣʠʙʦ ʠʤʝʶʪ 

ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʝ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʠʷ ʠʣʠ ʪʨʝʙʫʶʪ ʩʦʟʜʘʥʠʷ ʦʩʦʙʳʭ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ 

ʫʩʣʦʚʠʡ (ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝ ʙʣʦʢʘʪʦʨʦʚ). ʄʥʦʛʠʭ ʥʝʜʦʩʪʘʪʢʦʚ ʚʳʰʝʦʧʠʩʘʥʥʳʭ ʤʝʪʦʜʠʢ 

ʣʠʰʝʥʳ ʘʣʴʪʝʨʥʘʪʠʚʥʳʝ ï ʦʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ï ʤʝʪʦʜʳ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʦʢʘ, 

ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʝ ʥʘ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʩʧʝʮʠʘʣʴʥʳʭ ʢʘʣʴʮʠʡ-ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʭ 

ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʭ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ (Tsien, 1989; DiGregorio, Vergara, 1997; Sabatini, 

Regehr, 1998; Suzuki et al., 2000; Luo et al., 2011). ʕʪʠ ʤʝʪʦʜ rʚ ʧʦʩʣʝʜʥʠʝ ʛʦʜʳ 

ʥʘʰʣʠ ʰʠʨʦʢʦʝ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝ ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ ʨʘʟʚʠʪʠʝʤ ʪʝʭʥʠʢʠ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʠ 

ʠʟʤʝʨʝʥʠʷ ʦʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʩʠʛʥʘʣʦʚ ʠ ʧʦʷʚʣʝʥʠʝʤ ʥʘʜʝʞʥʳʭ ʠ ʩʪʘʙʠʣʴʥʳʭ 

ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʚ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʦʩʚʝʱʝʥʠʷ (Sabatini, Regehr, 1998; Saggau, 2006). 

ʌʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʝ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ ʧʦʟʚʦʣʷʶʪ ʠʟʫʯʘʪʴ ʧʦʚʝʜʝʥʠʝ ʢʘʣʴʮʠʷ ʠ 

ʧʨʠʤʝʥʷʶʪʩʷ ʜʣʷ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 

ʩʚʦʙʦʜʥʦʛʦ ʢʘʣʴʮʠʷ. ɺʩʝ ʩʦʚʨʝʤʝʥʥʳʝ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ 

ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ ʦʩʥʦʚʘʥʳ ʥʘ BAPTA (pH-ʥʝʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʤ ʛʦʤʦʣʦʛʝ EGTA) ʠ 

ʠʤʝʶʪ ʤʦʜʫʣʴʥʫʶ ʩʪʨʫʢʪʫʨʫ, ʩʦʩʪʦʷʱʫʶ ʠʟ ʩʚʷʟʳʚʘʶʱʝʛʦ ʫʯʘʩʪʢʘ ʠ 

ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ (Grynkiewicz et al., 1985; Tsien, 1989). ɺ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ 
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ʦʪ ʮʝʣʝʡ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘ ʠ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʦʛʦ ʦʙʦʨʫʜʦʚʘʥʠʷ ʧʦʜʙʠʨʘʶʪ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ ʩ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʡ ʢʦʤʙʠʥʘʮʠʝʡ ʩʚʷʟʳʚʘʶʱʠʭ ʫʯʘʩʪʢʦʚ ʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ. 

ʄʝʭʘʥʠʟʤ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʘ ʦʩʥʦʚʘʥ ʥʘ 

ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʠ ʙʫʬʝʨʘ ʩ ʢʘʣʴʮʠʝʤ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʦʩʚʝʱʝʥʠʠ ʩʚʝʪʦʤ ʩ ʜʣʠʥʦʡ ʚʦʣʥʳ 

ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʠʷ ʚʳʟʳʚʘʝʪ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʩ ʠʩʧʫʩʢʘʥʠʝʤ ʢʚʘʥʪʘ 

ʩʚʝʪʘ. ʇʨʠʯʝʤ ʜʣʠʥʘ ʚʦʣʥʳ ʠʟʣʫʯʝʥʠʷ ʜʦʣʞʥʘ ʙʳʪʴ ʦʪʣʠʯʥʘ ʦʪ ʜʣʠʥʳ ʚʦʣʥʳ 

ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʠʷ (Adams, 2010). ɺ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʡ 

ʠʥʜʠʢʘʪʦʨ ʩʧʦʩʦʙʝʥ ʠʟʤʝʥʷʪʴ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʠʣʠ ʩʚʦʠ 

ʩʧʝʢʪʨʘʣʴʥʳʝ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ. 

 

 

ʈʠʩ. 1. ʉʪʨʫʢʪʫʨʘ ʭʝʣʘʪʦʨʦʚ Ca
2+

 ʠ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʦʚ (ʅʠʢʦʣʣʩ, 2003) 

 

ʍʠʤʠʯʝʩʢʠʝ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ, ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʝ ʥʘ BAPTA (ʨʠʩ. 1) - ʨʅ-

ʥʝʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʤ ʛʦʤʦʣʦʛʝ EGTA, ʩʚʷʟʳʚʘʶʪ ʢʘʣʴʮʠʡ ʥʘʤʥʦʛʦ ʙʳʩʪʨʝʝ, ʯʝʤ 
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ʢʨʘʩʠʪʝʣʠ ʩ EGTA, ʙʣʘʛʦʜʘʨʷ ʪʦʤʫ, ʯʪʦ BAPTA ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʠʣʴʥʳʤ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʤ 

ʙʫʬʝʨʦʤ ʠ ʩʦʭʨʘʥʷʝʪ ʩʚʦʶ ʚʳʩʦʢʫʶ ʩʝʣʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʢ ʢʘʣʴʮʠʶ (Kd=100 ʤʤʦʣʴ/ʣ 

ʧʨʠ pH 7.0) ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʢʦʥʢʫʨʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʣʣʠʤʦʣʷʨʥʳʭ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʡ ʤʘʛʥʠʷ 

ʠ ʙʳʩʪʨʦʛʦ ʚʢʣʶʯʝʥʠʷ-ʚʳʢʣʶʯʝʥʠʷ ʤʝʪʘʣʣʠʯʝʩʢʠʭ ʩʚʷʟʝʡ (ʙʫʬʝʨʳ BAPTA 

ʩʚʷʟʳʚʘʶʪ ʠ ʦʩʚʦʙʦʞʜʘʶʪ ʠʦʥʳ Ca
2+

 ʚ 50-400 ʨʘʟ ʙʳʩʪʨʝʝ, ʯʝʤ EGTA) (Adams, 

2010). 

ʉʚʷʟʳʚʘʶʱʠʝ ʫʯʘʩʪʢʠ ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʭ ʥʘ BAPTA ʭʝʣʘʪʦʨʦʚ ʤʦʛʫʪ 

ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʦʚʘʪʴ ʠʟʤʝʥʝʥʠʶ ʘʬʬʠʥʥʦʩʪʠ, ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʶʱʝʡ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʠ 

ʦʧʨʝʜʝʣʷʶʱʝʡ ʩʨʦʜʩʪʚʦ ʢ ʢʘʣʴʮʠʶ ʚ ʰʠʨʦʢʦʤ ʜʠʘʧʘʟʦʥʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʡ (ʦʪ 

ʥʘʥʦʤʦʣʝʡ ʜʦ ʤʠʣʣʠʤʦʣʝʡ). 

ʉʚʦʡʩʪʚʘ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʭ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʦʚ ʬʦʨʤʠʨʫʶʪ ʨʷʜ ʬʘʢʪʦʨʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ 

ʩʣʝʜʫʝʪ ʫʯʠʪʳʚʘʪʴ ʧʨʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʠʷ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʷ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ 

(Indicators for Ca
2+

, www.invitrogen.com). 

ʌʦʨʤʘ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʘ (ʩʦʣʴ, ʵʬʠʨ, ʜʝʢʩʪʨʘʥ-ʩʦʧʨʷʞʸʥʥʘʷ ʬʦʨʤʘ), ʚ 

ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʚʳʙʨʘʥʥʦʛʦ ʤʝʪʦʜʘ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ, ʚʣʠʷʝʪ ʥʘ 

ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʝ ʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʠ ʫʜʝʨʞʘʥʠʝ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʘ. ʉʦʣʴ ʠ ʜʝʢʩʪʨʘʥ-ʬʦʨʤʫ 

ʟʘʛʨʫʞʘʶʪ, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʤʠʢʨʦʠʥʲʝʢʮʠʷʤʠ. ʅʘʧʨʦʪʠʚ, ʧʨʦʥʠʢʘʶʱʠʝ ʚ ʢʣʝʪʢʫ 

ʘʮʝʪʦʢʩʠʤʝʪʠʣʦʚʳʝ ʵʬʠʨʳ (AM) ʤʦʞʥʦ ʧʘʩʩʠʚʥʦ ʟʘʛʨʫʞʘʪʴ ʚ ʢʣʝʪʢʫ, ʛʜʝ ʦʥʠ 

ʨʘʩʱʝʧʣʷʶʪʩʷ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʵʩʪʝʨʘʟʦʡ. 

ɺʳʙʦʨ ʜʣʠʥʳ ʚʦʣʥʳ ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʠʷ ʠ ʠʟʣʫʯʝʥʠʷ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ 

ʪʠʧʦʤ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʦʛʦ ʦʙʦʨʫʜʦʚʘʥʠʷ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʘʚʪʦʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʝʡ ʦʙʨʘʟʮʘ ʠ 

ʥʘʣʠʯʠʝʤ ʜʨʫʛʠʭ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʭ ʠʣʠ ʬʦʪʦʘʢʪʠʚʠʨʫʝʤʳʭ ʵʣʝʤʝʥʪʦʚ ʚ 

ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʝ. 

ʆʩʥʦʚʥʦʡ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʦʡ ʉʘ
2+

-ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʦʚ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʢʦʥʩʪʘʥʪʘ 

ʜʠʩʩʦʮʠʘʮʠʠ (Kd), ʢʦʪʦʨʘʷ ʦʪʨʘʞʘʝʪ ʠʭ ʩʨʦʜʩʪʚʦ ʢ ʉʘ
2+.
. ɺʳʙʦʨ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʩ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʡ Kd ʜʦʣʞʝʥ ʙʳʪʴ ʩʦʛʣʘʩʦʚʘʥ ʩ ʜʠʘʧʘʟʦʥʦʤ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʡ Ca
2+

, 

ʢʦʪʦʨʳʡ ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʝʪʩʷ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʴ. ʀʥʜʠʢʘʪʦʨʳ ʠʤʝʶʪ ʣʠʥʝʡʥʳʡ ʭʘʨʘʢʪʝʨ 

ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʧʨʠ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ʦʪ 0.1 Kd ʜʦ 10 Kd. ʌʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʷ 

ʩʚʦʙʦʜʥʦʛʦ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʘ ʦʯʝʥʴ ʩʣʘʙʘ ʠ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ ʚ 100 ʨʘʟ ʧʨʠ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʠ ʩ 
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Ca
2+

 (Adams, 2010). ʂʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ ʩ ʙʦʣʴʰʠʤ ʩʨʦʜʩʪʚʦʤ (ʥʠʟʢʘʷ Kd) 

ʧʨʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʤʦʛʫʪ ʥʝʢʦʨʨʝʢʪʥʦ ʦʪʨʘʞʘʪʴ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʩʠʛʥʘʣʳ 

ʢʣʝʪʦʢ ʠ ʷʚʣʷʪʴʩʷ ʙʫʬʝʨʘʤʠ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʉʘ
2+
. ɼʣʷ ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚʦ ʚʥʫʪʨʝʥʥʠʭ ʦʨʛʘʥʝʣʣʘʭ ʢʣʝʪʦʢ, ʛʜʝ ʝʛʦ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ 

ʤʦʞʝʪ ʜʦʩʪʠʛʘʪʴ 1 ʤʄ, ʧʨʠʤʝʥʷʶʪʩʷ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ ʩ ʥʠʟʢʠʤ ʩʨʦʜʩʪʚʦʤ 

ʢ ʢʘʣʴʮʠʶ (Mag-Indo-1, Mag-fura-5, Mag-fluo-4, Magnesium Green). ʕʪʠ 

ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ ʤʘʣʦʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳ ʢ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷʤ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʮʠʪʦʟʦʣʝ ʧʨʠ ʥʠʟʢʦʡ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʢʣʝʪʦʢ (100 ʥʤ ï 2 ʤʢʄ). ʅʦ ʧʨʠ ʨʠʪʤʠʯʝʩʢʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʢʣʝʪʦʢ, 

ʢʦʛʜʘ ʠʜʝʪ ʤʘʩʩʠʨʦʚʘʥʥʳʡ ʚʭʦʜ ʢʘʣʴʮʠʷ ʯʝʨʝʟ ʢʣʝʪʦʯʥʳʝ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝ 

ʵʪʠʭ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʦʚ ʙʦʣʝʝ ʧʨʝʜʧʦʯʪʠʪʝʣʴʥʦ, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʦʪʨʘʞʘʪʴ 

ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ʙʝʟ ʠʩʢʘʞʝʥʠʡ (Lin, Allana, 2005).  

ʊʦʯʥʳʝ ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʢʦʥʩʪʘʥʪʳ Kd ʦʜʥʦʛʦ ʠ ʪʦʛʦ ʞʝ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʘ ʚ ʨʘʟʥʳʭ 

ʦʙʲʝʢʪʘʭ ʤʦʛʫʪ ʦʪʣʠʯʘʪʴʩʷ. ʕʪʦ ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ ʪʝʤ, ʯʪʦ Kd ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʤʥʦʛʠʭ ʬʘʢʪʦʨʦʚ, 

ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʢʣʶʯʘʶʪ pH, ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʫ, ʠʦʥʥʫʶ ʩʠʣʫ ʠ ʚʷʟʢʦʩʪʴ ʨʘʩʪʚʦʨʘ, 

ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʝ ʟʦʥʜʦʚ c ʙʝʣʢʘʤʠ, ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ Mg
2+

 ʠ ʜʨʫʛʠʭ ʠʦʥʦʚ (ɹʝʨʝʞʥʦʚ, 2007).  

ʕʪʦ ʟʘʪʨʫʜʥʷʝʪ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʝ ʢʘʣʠʙʨʦʚʢʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʟʥʘʥʠʝ 

ʪʦʯʥʳʭ ʟʥʘʯʝʥʠʡ Kd ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʘ ʚ ʦʙʲʝʢʪʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʜʣʷ 

ʢʦʥʚʝʨʪʘʮʠʠ ʟʥʘʯʝʥʠʡ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʚ ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʘʙʩʦʣʶʪʥʳʭ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʡ ʢʘʣʴʮʠʷ.  

ʌʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʝ ʟʦʥʜʳ ʜʣʷ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ʨʘʟʜʝʣʷʶʪʩʷ 

ʥʘ ʜʚʝ ʦʩʥʦʚʥʳʝ ʛʨʫʧʧʳ, ʚʦʟʙʫʞʜʘʝʤʳʝ ʫʣʴʪʨʘʬʠʦʣʝʪʦʚʳʤ (ʤʝʥʝʝ 400 ʥʤ) ʠ 

ʚʠʜʠʤʳʤ ʩʚʝʪʦʤ (400-700ʥʤ). ʋ ʧʝʨʚʳʭ ʝʩʪʴ ʨʷʜ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʭ ʥʝʜʦʩʪʘʪʢʦʚ. 

ʋʣʴʪʨʘʬʠʦʣʝʪʦʚʳʡ ʩʚʝʪ ʦʙʣʘʜʘʝʪ ʩʠʣʴʥʳʤ ʬʦʪʦʪʦʢʩʠʯʝʩʢʠʤ ʵʬʬʝʢʪʦʤ. ʕʪʦ 

ʧʨʦʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʚ ʞʠʚʳʭ ʪʢʘʥʷʭ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʫʣʴʪʨʘʬʠʦʣʝʪʘ ʠʟʤʝʥʷʝʪʩʷ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʛʦʤʝʦʩʪʘʟ, ʯʪʦ ʢʦʥʝʯʥʦ ʚʥʦʩʠʪ ʦʰʠʙʢʠ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʦʚ. 

ɽʩʪʴ ʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʝ ʤʝʪʦʜʠʯʝʩʢʠʝ ʪʨʫʜʥʦʩʪʠ ʧʨʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ 

ʫʣʴʪʨʘʬʠʦʣʝʪʦʚʳʭ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ. ʅʝ ʚʩʝ ʦʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʩʠʩʪʝʤʳ ʜʣʷ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ 

ʧʦʜʭʦʜʷʪ ʜʣʷ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʩ ʜʘʥʥʳʤʠ ʪʠʧʘʤʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ. ʆʧʪʠʢʘ ʜʦʣʞʥʘ ʙʳʪʴ 

ʩʢʦʨʨʝʢʪʠʨʦʚʘʥʘ ʥʘ ʫʣʴʪʨʘʬʠʦʣʝʪʦʚʳʡ ʜʠʘʧʘʟʦʥ ʜʣʠʥ ʚʦʣʥ. ʀʩʪʦʯʥʠʢʠ 
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ʫʣʴʪʨʘʬʠʦʣʝʪʦʚʦʛʦ ʩʚʝʪʘ ʥʝ ʚʩʝʛʜʘ ʜʦʩʪʫʧʥʳ ʚ ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʳʭ ʦʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʩʠʩʪʝʤʘʭ. 

ʋʣʴʪʨʘʬʠʦʣʝʪʦʚʳʝ ʣʘʟʝʨʳ ʛʨʦʤʦʟʜʢʠʝ, ʜʦʨʦʛʠʝ ʠ ʩʣʦʞʥʳ ʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ. 

ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʝ ʥʝʜʦʩʪʘʪʢʠ, ʫʣʴʪʨʘʬʠʦʣʝʪʦʚʳʝ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ ʜʦ 

ʩʠʭ ʧʦʨ ʰʠʨʦʢʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ. ʕʪʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʠ ʧʦʟʚʦʣʷʶʪ ʧʨʦʚʦʜʠʪʴ 

ʨʘʪʠʦʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ. ʇʨʠʥʮʠʧ ʨʘʪʠʦʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠʭ ʠʟʤʝʨʝʥʠʡ 

ʟʘʢʣʶʯʘʝʪʩʷ ʚ ʩʣʝʜʫʶʱʝʤ. ʇʨʠ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʠ ʩ ʢʘʣʴʮʠʝʤ ʥʘʙʣʶʜʘʝʪʩʷ ʩʜʚʠʛ 

ʩʧʝʢʪʨʘ ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʠʷ (Fura-2) ʠʣʠ ʩʧʝʢʪʨʘ ʠʩʧʫʩʢʘʥʠʷ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ (Indo-1) 

ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ. ʊʘʢʦʡ ʤʝʪʦʜʠʯʝʩʢʠʡ ʧʦʜʭʦʜ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦ ʦʮʝʥʠʚʘʪʴ 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʡ-ʩʚʷʟʘʥʥʦʡ ʠ ʢʘʣʴʮʠʡ-ʩʚʦʙʦʜʥʦʡ ʬʦʨʤ 

ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʧʨʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʧʘʨʳ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʜʣʠʥʘʤʠ ʚʦʣʥ 

ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʠʷ ʠʣʠ ʩʚʝʯʝʥʠʷ. ʆʪʥʦʰʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʝʡ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ 

ʩʚʷʟʘʥʥʦʡ ʠ ʩʚʦʙʦʜʥʦʡ ʬʦʨʤʳ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʥʝ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʚ 

ʢʣʝʪʢʝ, ʚʳʛʦʨʘʥʠʝʤ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʠ ʪ.ʜ. (ɹʝʨʝʞʥʦʚ, 2007). 

ɼʣʷ ʨʘʪʠʦʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠʭ ʠʟʤʝʨʝʥʠʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʩʦʦʪʥʦʩʠʪʩʷ 

ʩ ʠʟʤʝʨʝʥʥʦʡ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴʶ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʢʘʢ [Ca
2+

] = ɓ Ĭ Kd Ĭ (R - Rmin) / 

(Rmax ï R), ʛʜʝ R ï ʵʢʩʧʝʨʝʤʝʥʪʘʣʴʥʦ ʠʟʤʝʨʝʥʥʦʝ ʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʝʡ 

ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʧʨʠ ʜʚʫʭ ʜʣʠʥʘʭ ʚʦʣʥ; Rmin ï ʠʟʤʝʨʝʥʥʦʝ ʦʪʥʦʰʝʥʠʝ 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʝʡ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʧʨʠ ʤʠʥʠʤʘʣʴʥʦʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ Ca
2+

; Rmax ï 

ʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʝʡ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʧʨʠ ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʦʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 

ʢʘʣʴʮʠʷ; ɓ ï ʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʝʡ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʡ-ʩʚʦʙʦʜʥʦʡ 

ʬʦʨʤʳ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʧʨʠ ʤʠʥʠʤʘʣʴʥʦʡ ʠ ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʦʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ɼʣʷ 

ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ Fura-2 ʪɻʦ ʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʤʦʞʥʦ ʧʨʠʥʷʪʴ ʟʘ 1; Kd ï ʢʦʩʥʪʘʥʪʘ ʜʠʩʩʦʮʠʘʮʠʠ 

Ca
2+

-ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʘ: ʣʠʙʦ ʪʘʙʣʠʯʥʳʝ ʟʥʘʯʝʥʠʷ, ʣʠʙʦ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʧʨʠ ʢʘʣʠʙʨʦʚʢʝ ʚ 

ʧʨʝʧʘʨʘʪʝ; Rmax ʠ Rmin ʧʦʣʫʯʘʶʪ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʣʠʙʨʦʚʢʠ in vivo. ɼʣʷ ʵʪʦʛʦ ʩʦʟʜʘʶʪ 

ʫʩʣʦʚʠʷ, ʧʨʠ ʢʦʪʦʨʳʭ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʮʠʪʦʟʦʣʝ ʜʦʩʪʠʛʘʝʪ ʤʘʢʩʠʤʫʤʘ. 

ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʩ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʠʦʥʦʬʦʨʘ. ɼʣʷ ʩʦʟʜʘʥʠʷ ʥʫʣʝʚʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ 

ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʩʚʦʙʦʜʥʦʛʦ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʪʦʯʢʝ ʢʘʣʠʙʨʦʚʢʠ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʭ 

ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʦʚ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʠ BAPTA ʠʣʠ EGTA, ʘ ʧʨʝʧʘʨʘʪ 

ʧʦʤʝʱʘʶʪ ʚ ʙʝʟʢʘʣʴʮʠʝʚʫʶ ʩʨʝʜʫ. 
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2.7.3. Ca
2+

-ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʝ ʢʨʘʩʠʪʝʣʠ, ʚʦʟʙʫʞʜʘʝʤʳʝ ʚʠʜʠʤʳʤ ʩʚʝʪʦʤ 

ʇʨʠʤʝʥʝʥʠʝ Ca
2+

-ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʦʚ ʩ ʮʝʣʴʶ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷ ʫʨʦʚʥʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 

ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʧʨʝʜʫʩʤʘʪʨʠʚʘʝʪ ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʠʝ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʩʚʝʯʝʥʠʷ 

ʚʠʜʠʤʳʤ ʠʣʠ ʋʌ-ʩʚʝʪʦʤ. ʀʥʜʠʢʘʪʦʨʳ, ʚʦʟʙʫʜʠʤʳʝ ʚʠʜʠʤʳʤ ʩʚʝʪʦʤ, ʠʤʝʶʪ  ʨʷʜ 

ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʋʌ-ʚʦʟʙʫʜʠʤʳʭ (Indicators for Ca
2+

, 

www.invitrogen.com): 

¶ ʕʬʬʝʢʪʠʚʥʦʝ ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʠʝ ʩʚʝʯʝʥʠʷ ʤʘʣʦʡ ʵʥʝʨʛʠʝʡ ʧʨʠ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʘ ʣʘʟʝʨʥʳʭ ʧʨʠʙʦʨʦʚ, ʚʢʣʶʯʘʷ  ʢʦʥʬʦʢʘʣʴʥʳʡ 

ʩʢʘʥʠʨʫʶʱʠʡ ʤʠʢʨʦʩʢʦʧ. 

¶ ɹʦʣʝʝ ʩʠʣʴʥʦʝ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʝ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ, ʯʪʦ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ 

ʤʝʥʴʰʫʶ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʶ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ, ʩʥʠʞʘʷ ʪʝʤ ʩʘʤʳʤ ʚʣʠʷʥʠʝ ʬʦʪʦʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ 

ʥʘ ʞʠʚʳʝ ʢʣʝʪʢʠ. 

¶ ɹʦʣʴʰʝʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʉʘ
2+

-ʟʘʚʠʩʠʤʦʡ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ 

ʧʨʠ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ ʉʘ
2+

. 

¶ ʀʟʣʫʯʝʥʠʝ ʚ ʪʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ ʩʧʝʢʪʨʘ, ʛʜʝ ʙʦʣʝʝ ʥʠʟʢʠʡ ʰʫʤ ʢʣʝʪʦʯʥʦʡ 

ʘʚʪʦʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʦʪ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʦʛʦ ʧʨʝʧʘʨʘʪʘ ʠ ʤʘʣʦʝ ʨʘʩʩʝʷʥʥʦʝ ʬʦʥʦʚʦʝ 

ʩʚʝʯʝʥʠʝ. 

¶ ʉʦʚʤʝʩʪʠʤʦʩʪʴ ʩ ʬʦʪʦʘʢʪʠʚʠʨʫʝʤʳʤʠ ʟʦʥʜʘʤʠ ʠ ʜʨʫʛʠʤʠ ʋʌ-

ʧʦʛʣʦʱʘʶʱʠʤʠ ʨʝʘʛʝʥʪʘʤʠ, ʯʪʦ ʫʜʦʙʥʦ ʧʨʠ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʠ ʤʥʦʛʦʧʘʨʘʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠʭ 

ʠʟʤʝʨʝʥʠʡ. ɼʣʠʥʥʦʚʦʣʥʦʚʳʝ ʉʘ
2+

-ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʪʴ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ 

ʚʳʙʨʘʥʥʦʛʦ ʧʘʨʘʤʝʪʨʘ ʜʣʷ ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦʛʦ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷ ʧʨʦʯʠʭ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ 

ʧʘʨʘʤʝʪʨʦʚ, ʪʘʢʠʭ ʢʘʢ ʨʅ ʠ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʡ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ. 

ʇʦʣʫʯʝʥʠʝ ʪʦʯʥʳʭ ʟʥʘʯʝʥʠʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ʜʣʷ ʦʜʥʦʚʦʣʥʦʚʳʭ 

ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ ʚʦʟʤʦʞʥʦ ʧʨʠ ʠʭ ʢʘʣʠʙʨʦʚʢʝ ʧʦ ʬʦʨʤʫʣʝ 

[Ca
2+

] = Kd Ĭ (F - Fmin) / (Fmax ï F), 

ʛʜʝ F ï ʵʢʩʧʝʨʝʤʝʥʪʘʣʴʥʦ ʠʟʤʝʨʝʥʥʳʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ, 

Fmin ï ʠʟʤʝʨʝʥʥʳʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʚ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʠ Ca
2+

, 

Fmaxï ʠʟʤʝʨʝʥʥʳʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ 

ʥʘʩʳʱʘʶʱʠʡ ʢʨʘʩʠʪʝʣʴ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ Ca
2+

, 

Kd ï ʢʦʥʩʪʘʥʪʘ ʜʠʩʩʦʮʠʘʮʠʠ Ca
2+

-ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʘ (ɹʝʨʝʞʥʦʚ, 2007).  
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ɺ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʩʣʫʯʘʷʭ ʥʝʪ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʩʪʠ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷ ʘʙʩʦʣʶʪʥʳʭ ʟʥʘʯʝʥʠʡ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʡ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʮʠʪʦʟʦʣʝ ʢʣʝʪʦʢ. ɺ ʵʪʦʤ ʩʣʫʯʘʝ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʭ ʦʜʥʦʚʦʣʥʦʚʳʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ ʤʦʞʥʦ ʠʟʤʝʨʷʪʴ 

ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʢʦʥʪʨʦʣʝ ʠ ʧʦʩʣʝ, ʢʘʢʦʛʦ ʣʠʙʦ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ. ʆʮʝʥʠʚʘʶʪ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʜʦ ʠ ʧʦʩʣʝ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ. ɺ 

ʵʪʦʤ ʩʣʫʯʘʝ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʦʮʝʥʠʪʴ ʜʠʘʧʘʟʦʥ ʚʦʟʤʦʞʥʳʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 

ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘ ʠ ʢʦʨʨʝʢʪʥʦ ʚʳʙʨʘʪʴ ʧʦʜʭʦʜʷʱʠʡ 

ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʡ ʢʨʘʩʠʪʝʣʴ ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʡ 

(ʚʳʩʦʢʦʘʬʬʠʥʥʳʡ ʠʣʠ ʥʠʟʢʦʘʬʬʠʥʥʳʡ).  

 

2.7.4. ɺʳʩʦʢʦʘʬʬʠʥʥʳʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ 

ɼʣʠʥʥʦʚʦʣʥʦʚʳʡ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨ Oregon Green 488 BAPTA 1-

ʢʘʣʠʝʚʘʷ ʩʦʣʴ (ʨʠʩ. 2) ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʠʩʢʣʶʯʠʪʝʣʴʥʦ ʷʨʢʠʤ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʤ, ʠ ʣʝʛʢʦ 

ʚʦʟʙʫʜʠʤ ʩʚʝʪʦʤ ʚʠʜʠʤʦʛʦ ʜʠʘʧʘʟʦʥʘ. ʕʪʦʪ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨ ʨʘʟʨʘʙʦʪʘʥ ʚ ʬʦʨʤʝ 

ʚʦʜʦʨʘʩʪʚʦʨʠʤʦʡ ʩʦʣʠ ʢʘʣʠʷ. ʉʚʷʟʳʚʘʷʩʴ ʩ ʢʘʣʴʮʠʝʤ, ʠʥʜʠʢʘʪʦʨ ʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʫʝʪ 

ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʠʟʣʫʯʝʥʠʷ ʧʨʠ ʤʘʣʦʤ ʩʤʝʱʝʥʠʠ 

ʜʣʠʥʳ ʚʦʣʥʳ. ɺ ʥʘʩʪʦʷʱʝʝ ʚʨʝʤʷ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ Oregon Green ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʧʨʠ 

ʠʟʫʯʝʥʠʠ ʜʠʥʘʤʠʢʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʠʟʦʣʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʠ ʥʝʠʟʦʣʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʧʨʝʧʘʨʘʪʘʭ. 

ʇʦʛʣʦʱʘʪʝʣʴʥʘʷ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ Oregon Green BAPTA-1 ʧʨʠ 488ʥʤ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 

ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 93% ʦʪ ʩʚʦʝʛʦ ʧʠʢʦʚʦʛʦ ʟʥʘʯʝʥʠʷ, ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʧʦʛʣʦʱʘʪʝʣʴʥʘʷ 

ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʦʚ fluo-3 ʠ Calcium Green ʧʨʠ 488ʥʤ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʪʦʣʴʢʦ 

45% ʦʪ ʠʭ ʤʘʢʩʠʤʫʤʦʚ.  ʉʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, Oregon Green 488 BAPTA ʙʦʣʝʝ 

ʬɻʬʝʢʪʠʚʥʦ ʚʦʟʙʫʞʜʘʝʪʩʷ ʥʘ ʜʣʠʥʝ ʚʦʣʥʳ 488 ʥʤ, ʯʝʤ ʢʨʘʩʠʪʝʣʠ fluo-3 ʠ Calcium 

Green (Indicators for Ca
2+

, www.invitrogen.com; Adams, 2010). 

ʉʧʝʢʪʨʘʣʴʥʳʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ Oregon Green 488 BAPTA (ʨʠʩ. 3) ʧʦʟʚʦʣʷʶʪ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʥʠʟʢʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʢʚʘʥʪʦʚʳʡ ʚʳʭʦʜ 

ʢʦʤʧʣʝʢʩʦʚ Oregon Green 488 BAPTA ʠ Calcium Green ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 

0.7, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 0.14 ʜʣʷ fluo-3. ʂʘʢ ʠ Calcium Green-1, Oregon Green 488 

BAPTA-1 ʫʤʝʨʝʥʥʦ ʣʶʤʠʥʝʩʮʠʨʫʝʪ ʚ ʨʘʩʪʚʦʨʝ ʙʝʟ Ca
2+
, ʘ ʧʨʠ ʥʘʩʳʱʝʥʠʠ Ca

2+
 ʝʛʦ 

ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʷ ʧʦʚʳʰʘʝʪʩʷ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ʚ 14 ʨʘʟ. ʀʟ-ʟʘ ʩʤʝʱʝʥʥʦʛʦ 
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ʤʘʢʩʠʤʫʤʘ ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʠʷ ʚ ʩʠʥʶʶ ʦʙʣʘʩʪʴ (492ʥʤ), ʠʥʜʠʢʘʪʦʨ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦ 

ʚʦʟʙʫʞʜʘʝʪʩʷ ʚ 488ʥʤ ʘʨʛʦʥʦʚʳʤ ʣʘʟʝʨʦʤ. Oregon Green Bapta ʧʨʦʷʚʣʷʝʪ ʣʫʯʰʫʶ 

ʬʦʪʦʩʪʘʙʠʣʴʥʦʩʪʴ ʠ ʥʠʟʢʫʶ ʨʅ-ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ ʧʨʠ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʟʥʘʯʝʥʠʷʭ ʨʅ, 

ʯʝʤ ʧʨʦʠʟʚʦʜʥʳʝ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʠʥʘ (ɹʝʨʝʞʥʦʚ, 2007). 

 

ʈʠʩ. 2. ʂʨʘʩʠʪʝʣʠ Calcium Green ʠ Oregon Green 488 BAPTA ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤ 

ʩʨʦʜʩʪʚʦʤ ʢ Ca
2+

 

 

 

ʈʠʩ. 3. Ca
2+

-ʟʘʚʠʩʠʤʳʡ ʩʧʝʢʪʨ ʠʟʣʫʯʝʥʠʷ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ Oregon 

Green 488 BAPTA-1 
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ɺʳʩʦʢʦʘʬʬʠʥʥʳʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʨʘʩʠʪʝʣʠ ʭʦʨʦʰʦ ʧʦʜʭʦʜʷʪ ʜʣʷ ʠʟʫʯʝʥʠʷ 

ʥʝʙʦʣʴʰʦʛʦ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚʭʦʜʘ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʚʦʟʙʫʜʠʤʳʝ ʢʣʝʪʢʠ ʟʘ ʩʯʝʪ ʚʳʩʦʢʦʡ 

ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʜʣʷ ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʚʭʦʜʘ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʚʦʟʙʫʜʠʤʳʝ ʢʣʝʪʢʠ ʚʦ 

ʚʨʝʤʷ ʦʜʠʥʦʯʥʳʭ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʦʚ ʜʝʡʩʪʚʠʷ (Lin, Allana, 2005; ʉʘʤʠʛʫʣʣʠʥ ʠ ʜʨ., 

2010). ʅʦ ʟʘ ʩʯʝʪ ʙʦʣʴʰʦʛʦ ʩʨʦʜʩʪʚʘ ʢ ʢʘʣʴʮʠʶ ʦʥ ʥʝ ʧʨʠʤʝʥʠʤ ʚ ʩʣʫʯʘʷʭ 

ʚʳʩʦʢʦʘʤʧʣʠʪʫʜʥʳʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ, ʢʘʢ ʥʘʧʨʠʤʝʨ ʧʨʠ 

ʚʳʩʦʢʦʯʘʩʪʦʪʥʦʡ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʚʦʟʙʫʜʠʤʳʭ ʢʣʝʪʦʢ, ʢʦʛʜʘ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʝ 

ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʮʠʪʦʟʦʣʝ. ɺ ʪʘʢʠʭ ʩʣʫʯʘʷʭ ʜʘʥʥʳʡ ʪʠʧ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ ʥʘʩʳʱʘʝʪʩʷ ʠ ʫʞʝ ʥʝ 

ʤʦʞʝʪ ʢʦʨʨʝʢʪʥʦ ʦʪʨʘʞʘʪʴ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ. 

 

2.7.5. ʅʠʟʢʦʘʬʬʠʥʥʳʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ 

ʂʨʘʩʠʪʝʣʠ ʩʦ ʩʨʘʚʥʠʪʝʣʴʥʦ ʥʠʟʢʠʤ ʩʨʦʜʩʪʚʦʤ ʢ Ca
2+

 ʠ ʢʦʥʩʪʘʥʪʦʡ 

ʜʠʩʩʦʮʠʘʮʠʠ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʚʳʰʝ 1 ʤʢʄ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʜʣʷ 

ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʠʷ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ Ca
2+

 ʚ ʤʠʢʨʦʤʦʣʷʨʥʦʤ ʜʠʘʧʘʟʦʥʝ (ʨʠʩ. 4). 

ʊʘʢʦʡ ʧʦʚʳʰʝʥʥʳʡ ʫʨʦʚʝʥʴ Ca
2+

 ʧʦʨʦʞʜʘʝʪʩʷ ʤʦʙʠʣʠʟʘʮʠʝʡ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ 

ʨʝʟʝʨʚʘ ʢʘʣʴʮʠʷ ʠ ʚʦʟʙʫʞʜʘʶʱʝʡ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʝʡ ʛʣʘʜʢʠʭ ʤʳʰʮ ʠ ʥʝʡʨʦʥʦʚ. ʂʨʦʤʝ 

ʪʦʛʦ, ʥʠʟʢʦʘʬʬʠʥʥʳʝ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ ʠʤʝʶʪ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʠʝ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʠ ʩʢʦʨʦʩʪʠ 

ʜʠʩʩʦʮʠʘʮʠʠ ʠʦʥʦʚ, ʯʪʦ ʜʝʣʘʝʪ ʠʭ ʙʦʣʝʝ ʧʦʜʭʦʜʷʱʠʤʠ ʜʣʷ ʦʪʩʣʝʞʠʚʘʥʠʷ 

ʢʠʥʝʪʠʢʠ ʙʳʩʪʨʦʛʦ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ Ca
2+
, ʯʝʤ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʳ ʩʦ ʟʥʘʯʝʥʠʝʤ Kd ʜʣʷ Ca

2+
 

<1ʤʢʄ (Indicators for Ca
2+

, www.invitrogen.com; Adams, 2010). 

ʅʠʟʢʦʘʬʬʠʥʥʳʡ Ca
2+

-ʠʥʜʠʢʘʪʦʨ Magnesium Green ʠʤʝʝʪ ʢʦʥʩʪʘʥʪʫ 

ʜʠʩʩʦʮʠʘʮʠʠ ʩ Ca
2+

 ʚ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʝ Mg
2+

 Kd=6 ʤʢʄ (22
o
C). 

ʕʪʠ ʥʠʟʢʦʘʬʬʠʥʥʳʝ ʢʨʘʩʠʪʝʣʠ ʜʘʶʪ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʤʘʣʫʶ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʶ, 

ʟʘ ʠʩʢʣʶʯʝʥʠʝʤ ʢʣʝʪʦʢ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʚʳʩʦʢʦʘʤʧʣʠʪʫʜʥʳʡ ʚʳʭʦʜ ʠʣʠ 

ʧʨʠʪʦʢ Ca
2+

 (ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʠʟ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ Ca
2+

-ʜʝʧʦ). ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʚʳʩʦʢʘʷ 

ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʜʠʩʩʦʮʠʘʮʠʠ Ca
2+

 ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʝʪ ʥʘʙʣʶʜʝʥʠʶ ʢʠʥʝʪʠʢʠ ʚʳʭʦʜʘ ʙʳʩʪʨʦʛʦ 

Ca
2+

. 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʚʳʙʦʨ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʧʨʝʜʫʩʤʘʪʨʠʚʘʝʪ ʩʦʛʣʘʩʦʚʘʥʠʝ ʝʛʦ 

ʧʘʨʘʤʝʪʨʦʚ (ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ, ʘʬʬʠʥʥʦʩʪʠ ʠ ʜʠʩʩʦʮʠʘʮʠʠ ʩ ʠʦʥʘʤʠ ʢʘʣʴʮʠʷ) ʩ 

ʮʝʣʷʤʠ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘ. 
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ʈʠʩ. 4. ʉʧʝʢʪʨ ʠʟʣʫʯʝʥʠʷ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ  ʢʘʣʴʮʠʡ-ʟʘʚʠʩʠʤʦʛʦ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʘ 

Calcium Green-5N 

 

ʆʙʦʙʱʘʷ ʜʘʥʥʳʝ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ, ʢʘʩʘʶʱʠʝʩʷ ʩʘʤʦʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʵʢʟʦʮʠʪʦʟʘ ʠ 

ʤʝʭʘʥʠʟʤʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʚ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʩʠʥʘʧʩʘʭ 

ʧʦʟʚʦʥʦʯʥʳʭ, ʤʦʞʥʦ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʠʟʫʯʝʥʳ ʚʦʧʨʦʩʳ, ʢʘʩʘʶʱʠʝʩʷ 

ʨʦʣʠ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʨʝʘʣʠʟʘʮʠʠ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʭʦʣʠʥʦʤʠʤʝʪʠʢʦʚ. 

ʄʘʣʳʝ ʨʘʟʤʝʨʳ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʦʛʦ 

ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ ʣʷʛʫʰʢʠ ʥʝ ʧʦʟʚʦʣʷʶʪ ʠʟʤʝʨʷʪʴ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʪʦʢ ʪʨʘʜʠʮʠʦʥʥʳʤʠ 

ʵʣʝʢʪʨʦʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʤʠ ʤʝʪʦʜʘʤʠ (DiGregorio, Vergara, 1997; Sabatini, Regehr, 

1998; Suzuki et al., 2000; Luo et al., 2011), ʧʦʵʪʦʤʫ ʜʣʷ ʘʥʘʣʠʟʘ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ 

ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʥʝʨʚʥʦʤ ʦʢʦʥʯʘʥʠʠ ʧʨʠʤʝʥʷʶʪ ʦʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ, 

ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʝ ʥʘ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʦʧʠʩʘʥʥʳʭ ʚʳʰʝ ʢʘʣʴʮʠʡ-ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʭ 

ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʭ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ, ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʩʚʝʯʝʥʠʷ ʢʦʪʦʨʳʭ ʠʟʤʝʥʷʝʪʩʷ ʧʨʠ 

ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʠ ʩʦ ʩʚʦʙʦʜʥʳʤʠ ʠʦʥʘʤʠ ʢʘʣʴʮʠʷ (ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪ). ʊʘʢʠʤ 

ʦʙʨʘʟʦʤ, ʤʦʞʥʦ ʦʮʝʥʠʚʘʪʴ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʢʘʣʴʮʠʷ, 

ʠʟʤʝʥʷʶʱʝʛʦʩʷ ʟʘ ʩʯʝʪ ʧʦʩʪʫʧʘʶʱʠʭ ʠʦʥʦʚ ʚ ʥʝʨʚʥʦʝ ʦʢʦʥʯʘʥʠʝ ʚʦ ʚʨʝʤʷ 

ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ. 

ɼʣʷ ʦʮʝʥʢʠ ʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʚ ʥʝʨʚʥʳʭ 

ʦʢʦʥʯʘʥʠʷʭ ʭʦʣʦʜʥʦʢʨʦʚʥʳʭ ʧʨʠ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʠ ʥʘ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʝ 



 

 

53 

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ, ʚ ʥʘʰʝʡ ʣʘʙʦʨʘʪʦʨʠʠ ʙʳʣʘ ʦʪʣʘʞʝʥʘ ʤʝʪʦʜʠʢʘ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ. ʕʪʦʪ ʤʝʪʦʜ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝʥʥʦ ʦʮʝʥʠʚʘʪʴ 

ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʧʨʠ ʚʤʝʰʘʪʝʣʴʩʪʚʝ ʚ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤ (Etter et al, 1994; Mintz et al., 1995; Zou et al., 1999; 

ʉʘʤʠʛʫʣʣʠʥ ʠ ʜʨ., 2010). 



 

 

54 

3. ʄɸʊɽʈʀɸʃʓ ʀ ʄɽʊʆɼʓ 

3.1. ʆʙʲʝʢʪ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ 

ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʳ ʚʳʧʦʣʥʷʣʠ ʥʘ ʠʟʦʣʠʨʦʚʘʥʥʦʤ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʦʤ ʧʨʝʧʘʨʘʪʝ 

ʢʦʞʥʦ-ʛʨʫʜʠʥʥʦʡ ʤʳʰʮʳ (m. cutaneus pectoris) ʦʟʝʨʥʦʡ ʣʷʛʫʰʢʠ (Rana ridibunda) 

ʚ ʦʩʝʥʥʝ-ʟʠʤʥʠʡ ʧʝʨʠʦʜ. ɾʠʚʦʪʥʳʭ ʘʥʝʩʪʝʟʠʨʦʚʘʣʠ ʠ ʜʝʢʘʧʝʪʠʨʦʚʘʣʠ ʚ 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʠʠ ʩ ʪʨʝʙʦʚʘʥʠʷʤʠ ʵʪʠʯʝʩʢʠʭ ʥʦʨʤ ʧʦ ʨʘʙʦʪʝ ʩ ʣʘʙʦʨʘʪʦʨʥʳʤʠ 

ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ (ʜʠʨʝʢʪʠʚʘ ʩʦʚʝʪʘ ɽʉ 86/609/EEC ʦʪ 24 ʥʦʷʙʨʷ 1986 ʛʦʜʘ). 

ɺʳʜʝʣʝʥʠʝ ʧʨʝʧʘʨʘʪʘ ʠ ʧʨʦʮʝʩʩ ʦʯʠʩʪʢʠ ʤʳʰʮʳ ʦʪ ʩʦʝʜʠʥʠʪʝʣʴʥʦʡ ʪʢʘʥʠ 

ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʣʠ ʚ ʨʘʩʪʚʦʨʝ ʈʠʥʛʝʨʘ ʩʣʝʜʫʶʱʝʛʦ ʩʦʩʪʘʚʘ (ʤʄ): NaCl ï 113.0, KCl ï 

2.5, NaHCO3 ï 3.0, CaCl2 ï 1.8; pH ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʣʠ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ 7.2-7.4. 

 

3.2. ɿʘʛʨʫʟʢʘ ʧʨʝʧʘʨʘʪʘ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʤ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʤ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʤ 

ɺʳʜʝʣʝʥʥʳʡ ʧʨʝʧʘʨʘʪ ʢʦʞʥʦ-ʛʨʫʜʠʥʥʦʡ ʤʳʰʮʳ ʩ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʤ ʥʝʨʚʘ 

ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʚ ʯʘʰʢʫ ʇʝʪʨʠ, ʟʘʣʠʪʫʶ ʩʤʦʣʦʡ Silgard, ʜʣʷ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ. ɿʘʛʨʫʟʢʫ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ Oregon Green 488 

BAPTA-1 Hexapotassium Salt, cell impermeant, ʚ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 50 ʤʄ 

ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʣʠ ʯʝʨʝʟ ʢʫʣʴʪʶ ʥʝʨʚʘ ʟʘ ʩʯʝʪ ʜʠʬʬʫʟʠʠ ʠ ʘʥʪʝʨʦʛʨʘʜʥʦʛʦ 

(ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʥʦʛʦ ʦʪ ʪʝʣʘ) ʘʢʩʦʥʥʦʛʦ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʘ (Peng, Zucker, 1993; Neher, 1995; 

Wu, Betz, 1996; Shahrezaei et al., 2006; Tsang et al., 2000). 

pH ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʜʣʷ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʩʪʘʙʠʣʠʟʠʨʦʚʘʣʠ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ 7.2 ï 7.4 ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ 

ʭʝʧʝʩʘ (Suzuki et al., 2000). ʇʨʠ ʪʘʢʦʤ ʩʧʦʩʦʙʝ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʥʝʧʨʦʥʠʢʘʶʱʠʡ ʩʢʚʦʟʴ 

ʢʣʝʪʦʯʥʫʶ ʤʝʤʙʨʘʥʫ ʢʨʘʩʠʪʝʣʴ ʟʘʛʨʫʞʘʝʪʩʷ ʪʦʣʴʢʦ ʚ ʮʠʪʦʟʦʣʴ ʥʝʨʚʥʦʛʦ 

ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ, ʯʪʦ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʪʴ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʩʠʛʥʘʣʳ ʦʪ 

ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʥʝʨʚʥʦʡ ʢʣʝʪʢʠ. 

ʂʦʨʦʪʢʠʡ ʦʪʨʝʟʦʢ ʥʝʨʚʘ ʜʣʠʥʦʡ 2-3 ʤʤ ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʚ ʢʘʥʶʣʶ, ʠʟʦʣʠʨʫʷ ʝʛʦ 

ʦʪ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʛʦ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʈʠʥʛʝʨʘ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʛʦʩʷ ʚ ʯʘʰʢʝ. ʅʘ ʩʨʝʟ ʥʝʨʚʘ 

ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʢʘʧʣʶ ʢʨʘʩʢʠ ʦʙʲʝʤʦʤ 0,1-0,3 ʤʢʣ (ʨʠʩ. 5). 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Neher%20E%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=8606791
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ʈʠʩ. 5. ɿʘʛʨʫʟʢʘ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʯʝʨʝʟ ʢʫʣʴʪʶ ʥʝʨʚʘ 

 

ɼʘʣʝʝ ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʣʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʶ ʧʨʝʧʘʨʘʪʘ ʚ ʜʚʘ ʵʪʘʧʘ. ʅʘ ʧʝʨʚʦʤ ʵʪʘʧʝ 

ʚʳʜʝʨʞʠʚʘʣʠ ʧʨʝʧʘʨʘʪ ʚ ʨʘʩʪʚʦʨʝ ʈʠʥʛʝʨʘ ʩ ʥʦʨʤʘʣʴʥʳʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʠʦʥʦʚ 

ʢʘʣʴʮʠʷ (CaCl2 1.8 ʤʄ) ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʢʦʤʥʘʪʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 4-6 ʯʘʩʦʚ ʚʦ 

ʚʣʘʞʥʦʡ ʢʘʤʝʨʝ. ʅʘ ʚʪʦʨʦʤ ï 15-20 ʯʘʩʦʚ ʚ ʭʦʣʦʜʠʣʴʥʠʢʝ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 

8Ñ2 ęC. ʅʘ ʵʪʦʤ ʵʪʘʧʝ ʦʪʤʳʚʘʣʩʷ ʢʨʘʩʠʪʝʣʴ, ʧʦʧʘʜʘʶʱʠʡ ʥʘ ʧʨʝʧʘʨʘʪ ʩʥʘʨʫʞʠ ʠ 

ʧʨʦʜʦʣʞʘʣʘʩʴ ʜʠʬʬʫʟʠʷ ʢʨʘʩʢʠ ʧʦ ʥʝʨʚʥʦʤʫ ʩʪʚʦʣʫ. 

ʅʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʳʡ ʧʨʝʧʘʨʘʪ ʣʷʛʫʰʢʠ ʭʦʨʦʰʦ ʧʝʨʝʥʦʩʠʪ ʜʣʠʪʝʣʴʥʫʶ 

ʠʥʢʫʙʘʮʠʶ in vitro, ʯʪʦ ʘʙʩʦʣʶʪʥʦ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʜʣʷ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʭ 

ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʡ ʚ ʜʚʠʛʘʪʝʣʴʥʳʝ ʥʝʨʚʥʳʝ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ ʯʝʨʝʟ ʢʫʣʴʪʶ ʥʝʨʚʘ. 

ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʧʨʦʚʝʜʸʥʥʦʡ ʧʨʦʮʝʜʫʨʳ ʢʨʘʩʠʪʝʣʴ ʟʘʛʨʫʞʘʣʩʷ ʚ ʩʪʚʦʣ ʥʝʨʚʘ ʠ 

ʚ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʳʝ ʦʪʚʝʪʚʣʝʥʠʷ ʧʨʦʢʩʠʤʘʣʴʥʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ (ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥʥʳʝ ʙʣʠʞʝ ʢ 

ʚʭʦʜʫ ʥʝʨʚʘ, ʨʠʩ. 6). ɹʳʣʦ ʫʩʪʘʥʦʚʣʝʥʦ, ʯʪʦ ʧʨʠʤʝʨʥʘʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ, 

ʟʘʛʨʫʞʝʥʥʦʛʦ ʚ ʥʝʨʚ ʵʪʠʤ ʤʝʪʦʜʦʤ, ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 40-150 ʤʢʄ. (Suzuki et al., 2000). 
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ʈʠʩ. 6. ɿʘʛʨʫʞʝʥʥʳʡ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʤ ʥʝʨʚ (ʩʣʝʚʘ, ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ x10) ʠ 

ʟʘʛʨʫʞʝʥʥʳʝ ʪʝʨʤʠʥʘʣʠ (ʩʧʨʘʚʘ, ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ x400) 

 

ʇʦʩʣʝ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʧʨʝʧʘʨʘʪʘ ʠʟʦʣʠʨʦʚʘʥʥʫʁ  ʤʳʰʮʫ ʩ 

ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʤ ʥʝʨʚʘ ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʚ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʫʶ ʢʘʤʝʨʫ ʦʙʲʝʤʦʤ 5 ʤʣ, ʯʝʨʝʟ 

ʢʦʪʦʨʫʶ ʩʦ ʩʢʦʨʦʩʪʴʶ 5 ʤʣ/ʤʠʥ ʧʨʦʪʝʢʘʣ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʠʡ ʞʠʟʥʝʜʝʷʪʝʣʴʥʦʩʪʴ 

ʤʳʰʮʳ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʡ ʨʘʩʪʚʦʨ ʈʠʥʛʝʨʘ ʩ ʧʦʥʠʞʝʥʥʳʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʠʦʥʦʚ 

ʢʘʣʴʮʠʷ (ʤʄ): NaCl ï 113.0, KCl ï 2.5, NaHCO3 ï 3.0, MgCl2 ï 6.0, CaCl2 ï 0.9; pH 

ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʣʩ ̫ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ 7.2-7.4. 

ʄʳʰʮʘ ʚ ʚʘʥʥʦʯʢʝ ʨʘʚʥʦʤʝʨʥʦ ʨʘʩʪʷʛʠʚʘʣʘʩʴ ʠ ʟʘʢʨʝʧʣʷʣʘʩʴ ʧʦ ʚʩʝʤʫ 

ʧʝʨʠʤʝʪʨʫ ʩʪʘʣʴʥʳʤʠ ʠʛʦʣʦʯʢʘʤʠ. ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʳ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 

20.0 Ñ 0.3 ęC, ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʫ ʢʦʥʪʨʦʣʠʨʦʚʘʣʠ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʜʘʪʯʠʢʘ, ʧʦʛʨʫʞʝʥʥʦʛʦ ʚ 

ʚʘʥʥʦʯʢʫ, ʠ ʩʪʘʙʠʣʠʟʠʨʦʚʘʣʠ ʚʩʪʨʦʝʥʥʳʤʠ ʚ ʢʘʤʝʨʫ ʵʣʝʤʝʥʪʘʤʠ ʇʝʣʴʪʴʝ.  

ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʳ ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʣʠ ʧʨʠ ʧʦʥʠʞʝʥʥʦʡ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 

ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʤ ʫʨʦʚʥʝʤ, ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ (0.9 ʤʄ) ʠ ʧʦʩʪʦʷʥʥʦʤ 

ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ ʠʦʥʦʚ Mg
2+

 (6.0 ʤʄ). ʇʦʥʠʞʝʥʥʦʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʩʨʝʜʝ 

ʠ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʤʘʛʥʠʷ ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʘʣʠ ʤʳʰʝʯʥʳʝ ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʷ ʚ ʦʪʚʝʪ ʥʘ 

ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʶ ʥʝʨʚʘ. 

ʇʦʜʘʯʫ ʨʘʩʪʚʦʨʦʚ ʢ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʤʫ ʧʨʝʧʘʨʘʪʫ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʣʠ ʯʝʨʝʟ ʩʠʩʪʝʤʫ 

ʧʝʨʬʫʟʠʠ. ʆʥʘ ʩʦʩʪʦʷʣʘ ʠʟ ʩʦʦʙʱʘʶʱʠʭʩʷ ʩʦʩʫʜʦʚ ʠ ʢʣʘʧʘʥʦʚ, ʙʣʘʛʦʜʘʨʷ 

ʢʦʪʦʨʳʤ ʚ ʭʦʜʝ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘ ʤʦʞʥʦ ʙʳʣʦ ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʪʴ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʧʨʦʪʝʢʘʥʠʷ 

ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʯʝʨʝʟ ʚʘʥʥʦʯʢʫ. ʉʤʝʥʘ ʨʘʩʪʚʦʨʦʚ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʘ ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ 
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ʧʝʨʝʢʣʶʯʝʥʠʷ ʢʣʘʧʘʥʦʚ, ʦʪʢʨʳʚʘʶʱʠʭ ʩʦʩʫʜʳ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʝ ʨʘʩʪʚʦʨʳ ʩ 

ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʳʤʠ ʚʝʱʝʩʪʚʘʤʠ. 

ʅʝʨʚ ʨʘʟʜʨʘʞʘʣʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʚʩʘʩʳʚʘʶʱʝʛʦ ʵʣʝʢʪʨʦʜʘ ʧʨʷʤʦʫʛʦʣʴʥʳʤʠ 

ʠʤʧʫʣʴʩʘʤʠ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴʶ 0.2 ʤʩ ʩʚʝʨʭʧʦʨʦʛʦʚʦʡ ʘʤʧʣʠʪʫʜʳ ʩ ʯʘʩʪʦʪʦʡ 0.5 

ʠʤʧ/ʩ. 

 

3.3. ʈʝʛʠʩʪʨʘʮʠʷ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ  

ʆʮʝʥʢʫ ʚʭʦʜʘ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʅʆ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʣʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷ 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʩʚʝʯʝʥʠʷ ʢʘʣʴʮʠʡ-ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ 

(ʉʘ
2+

-ʪʨʘʥʟʠʝʥʪ), ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʫʶʱʝʛʦ ʩ ʢʘʣʴʮʠʝʤ, ʚʭʦʜʷʱʠʤ ʚ ʅʆ ʧʦʩʣʝ 

ʨʘʟʚʠʪʠʷ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ (Tsien, 1989). 

ʈʝʛʠʩʪʨʘʮʠʶ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʩʠʛʥʘʣʘ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʣʠ c ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʬʦʪʦʤʝʪʨʠʯʝʩʢʦʡ ʫʩʪʘʥʦʚʢʠ ʥʘ ʙʘʟʝ ʤʠʢʨʦʩʢʦʧʘ Olympus BX-51 ʩ 

ʚʦʜʥʦʠʤʤʝʨʩʠʦʥʥʳʤ ʦʙʲʝʢʪʠʚʦʤ ʭ60 ʠ ʚʳʩʦʢʦʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʤ ʨʝʛʠʩʪʨʘʪʦʨʦʤ ʥʘ 

ʦʩʥʦʚʝ ʬʦʪʦʜʠʦʜʘ S1087 (Hamamatsu) (Sinha, Saggau, 1999; ʉʘʤʠʛʫʣʣʠʥ ʠ ʜʨ., 

2010). 

ʅʘʩʪʨʦʡʢʫ ʬʦʪʦʜʠʦʜʘ ʥʘ ʬʦʢʘʣʴʥʫʶ ʧʣʦʩʢʦʩʪʴ ʤʠʢʨʦʩʢʦʧʘ ʠ ʚʳʙʦʨ ʦʙʣʘʩʪʠ 

ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʣʠ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʦʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ Viewfinder ʬʠʨʤʳ 

Till  Photonics. ɼʘʥʥʘʷ ʩʠʩʪʝʤʘ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʚʳʚʦʜʠʪʴ ʥʘ ʵʢʨʘʥ ʤʦʥʠʪʦʨʘ 

ʠʟʦʙʨʘʞʝʥʠʝ ʦʙʲʝʢʪʘ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʠ ʜʠʘʬʨʘʛʤʳ, ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʢʦʪʦʨʦʡ 

ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʝʪʩʷ ʚʳʙʦʨ ʟʦʥʳ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʙʫʜʝʪ ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʪʴʩʷ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʷ ʩʠʛʥʘʣʘ 

(ʨʠʩ. 7). 

ʈʘʟʤʝʨ ʦʙʣʘʩʪʠ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʥʘʩʪʨʘʠʚʘʣʠ, ʠʟʤʝʥʷʷ ʨʘʟʤʝʨ ʱʝʣʝʚʦʡ 

ʜʠʘʬʨʘʛʤʳ. ɼʣʷ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʚʳʙʠʨʘʣʠ ʫʜʣʠʥʝʥʥʫ  ʁ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʫ  ʁ ʚʝʪʦʯʢʫ. 

ɿʘʪʝʤ ʫʩʪʨʦʡʩʪʚʦ ʧʝʨʝʚʦʜʠʣʠ ʚ ʨʝʞʠʤ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ, ʠ ʩʠʛʥʘʣ ʩ ʚʳʙʨʘʥʥʦʡ 

ʦʙʣʘʩʪʠ ʧʦʩʪʫʧʘʣ ʥʘ ʬʦʪʦʜʠʦʜ. 
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ʈʠʩ. 7. ʅʝʨʚʥʘʷ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴ, ʟʘʛʨʫʞʝʥʥʘʷ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʤ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʤ ʠ ʟʦʥʘ 

ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ (ʙʝʣʳʡ ʧʨʷʤʦʫʛʦʣʴʥʠʢ ʥʘʚʝʨʭʫ) ʠ ʬʦʥʦʚʦʛʦ 

ʩʚʝʯʝʥʠʷ (ʚʥʠʟʫ) 

 

ɺ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʦʩʚʝʱʝʥʠʷ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʤʦʥʦʭʨʦʤʘʪʦʨ Polyhrom V 

(Till  Photonics, Munich, Germany), ʢʦʪʦʨʳʡ ʙʳʣ ʥʘʩʪʨʦʝʥ ʥʘ ʜʣʠʥʫ ʚʦʣʥʳ 

ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʠʷ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ï 488 ʥʤ. ʇʨʠ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʭ ʩʠʛʥʘʣʦʚ ʚ 

ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʝʜʠʥʠʯʥʳʡ ʩʪʠʤʫʣ, ʜʣʷ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʷ ʷʚʣʝʥʠʷ ʚʳʛʦʨʘʥʠʷ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ, 

ʧʨʝʧʘʨʘʪ ʦʩʚʝʱʘʣʠ ʚ ʧʨʦʤʝʞʫʪʦʢ ʚʨʝʤʝʥʠ 400 ʤʩ ʪʦʣʴʢʦ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʩʠʛʥʘʣʦʚ ʩ ʯʘʩʪʦʪʦʡ ʧʦʚʪʦʨʝʥʠʷ 0.5 ɻʮ. ɼʣʷ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ 

ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʩʠʛʥʘʣʘ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʩʣʝʜʫʶʱʠʡ ʥʘʙʦʨ ʬʠʣʴʪʨʦʚ: 505DCXT 

ʜʠʭʨʦʠʯʝʩʢʦʝ ʟʝʨʢʘʣʦ, E520LP ʵʤʠʩʩʠʷ (Chroma). ɼʣʷ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʷ ʬʦʥʦʚʦʛʦ 

ʩʚʝʯʝʥʠʷ ʦʙʣʘʩʪʴ ʦʩʚʝʱʝʥʠʷ ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʣʠ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʠʨʠʩʦʚʦʡ ʜʠʘʬʨʘʛʤʳ. 

ɼʣʷ ʪʦʯʥʦʛʦ ʧʦʟʠʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʷ ʬʦʪʦʜʠʦʜʘ ʠ ʧʨʦʚʝʨʢʠ ʘʤʧʣʠʪʫʜʥʦ-

ʯʘʩʪʦʪʥʦʡ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʫʶʱʝʡ ʘʧʧʘʨʘʪʫʨʳ ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʣʠ ʢʘʣʠʙʨʦʚʢʫ 

ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʦʡ ʫʩʪʘʥʦʚʢʠ. ɺ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʢʘʣʠʙʨʦʚʦʯʥʳʭ ʩʠʛʥʘʣʦʚ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʪʦʯʝʯʥʳʡ ʠʩʪʦʯʥʠʢ ʩʚʝʪʘ. ʇʦʜʘʚʘʣʠ ʩʠʛʥʘʣ, ʩʦʩʪʦʷʱʠʡ ʠʟ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʧʨʷʤʦʫʛʦʣʴʥʳʭ ʠʤʧʫʣʴʩʦʚ, ʥʘ ʤʦʜʝʣʴ ʪʦʯʝʯʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ï 

ʩʚʝʪʦʜʠʦʜ, ʩʚʝʪʦʚʦʡ ʩʠʛʥʘʣ ʦʪ ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʯʝʨʝʟ ʦʧʪʦʚʦʣʦʢʥʦ ʜʠʘʤʝʪʨʦʤ 30 ʤʢʤ 

ʧʦʜʘʚʘʣʩʷ ʚ ʬʦʢʘʣʴʥʫʶ ʧʣʦʩʢʦʩʪʴ ʤʠʢʨʦʩʢʦʧʘ. ʇʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʶʩʪʠʨʦʚʦʯʥʳʭ 
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ʚʠʥʪʦʚ ʬʦʪʦʜʠʦʜ ʨʘʩʧʦʣʘʛʘʣʠ ʪʘʢ, ʯʪʦʙʳ ʧʨʠ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʦʙʝʩʧʝʯʠʪʴ 

ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʫʶ ʘʤʧʣʠʪʫʜʫ ʩʠʛʥʘʣʘ. ʆʙʣʘʩʪʴ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʚʳʙʠʨʘʣʠ ʠʩʭʦʜʷ ʠʟ 

ʫʩʣʦʚʠʡ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘ. 

ʈʘʟʜʨʘʞʝʥʠʝ ʥʝʨʚʘ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʣʠ ʧʨʷʤʦʫʛʦʣʴʥʳʤʠ ʠʤʧʫʣʴʩʘʤʠ ʩ 

ʘʤʧʣʠʪʫʜʦʡ, ʧʨʝʚʳʰʘʶʱʝʡ ʧʦʨʦʛ ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʠʷ ʥʝʨʚʘ, ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴʶ 0.2 ʤʩ ʩ 

ʠʥʪʝʨʚʘʣʦʤ 2 ʩ ʧʨʠ ʝʜʠʥʠʯʥʦʡ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ. ʀʤʧʫʣʴʩʳ ʧʦʩʪʫʧʘʣʠ ʩʦ ʩʪʠʤʫʣʷʪʦʨʘ, 

ʟʘʧʫʩʢ ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʣʠ ʩ ʢʦʤʧʴʶʪʝʨʘ. ʉʪʠʤʫʣʷʮʠ ʁ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʣʠ ʧʨʠ 

ʧʦʤʦʱʠ çʚʩʘʩʳʚʘʶʱʝʛʦè suction- ʣɻʝʢʪʨʦʜʘ. 

ʉʠʛʥʘʣ ʦʪ ʬʦʪʦʜʠʦʜʘ ʦʮʠʬʨʦʚʳʚʘʣʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ɸʎʇ Digidata 1450B (Axon 

Instruments, California, USA). ʈʝʛʠʩʪʨʘʮʠʶ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʩʠʛʥʘʣʦʚ ʠ ʩʠʥʭʨʦʥʠʟʘʮʠʶ 

ʦʩʚʝʱʝʥʠʷ ʠ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʣʠ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʧʨʦʛʨʘʤʤʳ 

WinWcp Stanford University (Strathclyde University, Glasgow, UK). ʅʘ ʨʠʩ. 8 

ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʦ ʦʢʥʦ ʨʘʙʦʯʝʡ ʧʨʦʛʨʘʤʤʳ. 

 

ʈʠʩ. 8. ɿʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʳʡ ʩʠʛʥʘʣ ʚ ʦʢʥʝ ʧʨʦʛʨʘʤʤʳ 

WinWcp Stanford University 
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3.4. ʆʙʨʘʙʦʪʢʘ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʭ ʩʠʛʥʘʣʦʚ 

ʉ ʧʦʤʦʱʴʶ ʬʦʪʦʜʠʦʜʘ ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʣʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʩʚʝʯʝʥʠʷ 

ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʠ ʠʟʤʝʨʷʣʠ ʪʘʢʞʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ 

ʩʚʝʯʝʥʠʷ ʙʘʟʦʚʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ - F0. ʋʨʦʚʝʥʴ ʙʘʟʦʚʦʛʦ ʩʚʝʯʝʥʠʷ ʨʘʩʩʯʠʪʳʚʘʣʩ̫ 

ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʬʦʥʦʚʦʛʦ ʩʠʛʥʘʣʘ, ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʚʥʝ ʟʦʥʳ ʟʘʛʨʫʞʝʥʦʡ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʤ ʢʨʘʩʠʪʝʣʝʤ ʪʝʨʤʠʥʘʣʠ (ʨʠʩ. 9). F0 ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʣʠ ʚ ʢʘʞʜʦʤ 

ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʝ. ʉʠʛʥʘʣ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʡ ʠʟʤʝʥʝʥʠʶ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʩʚʝʯʝʥʠʷ 

ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʥʝʨʚʘ ʥʦʨʤʠʨʦʚʘʣʠ ʥʘ ʚʝʣʠʯʠʥʫ, 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʫʶ ʙʘʟʦʚʦʤʫ ʩʚʝʯʝʥʠʶ (ʨʠʩ. 9). ʂʦʣʠʯʝʩʪʚʝʥʥʦʝ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʠʝ 

ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʩʠʛʥʘʣʘ ʚʳʨʘʞʘʣʠ ʯʝʨʝʟ ʦʪʥʦʰʝʥʠʝ 

ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʢ ʙʘʟʦʚʦʤʫ ʩʚʝʯʝʥʠʶ æF/F0=(FïF0)/F0 

(Shahrezaei et al., 2006; Sinha, Saggau, 1999). 

 

 

ʈʠʩ. 9. ʂʦʣʠʯʝʩʪʚʝʥʥʦʝ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʠʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ 

ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʩʠʛʥʘʣʘ 
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ʕʪʘ ʤʝʪʦʜʠʢʘ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʠʷ ʜʘʥʥʳʭ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʙʱʝʧʨʠʥʷʪʦʡ ʜʣʷ ʜʘʥʥʦʛʦ 

ʤʝʪʦʜʘ ʠʟʤʝʨʝʥʠʡ. ʇʦʩʣʝ ʥʦʨʤʠʨʦʚʢʠ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʩʚʝʯʝʥʠʷ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ 

ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʣʠ ʚ ʧʨʦʮʝʥʪʘʭ ʧʦ ʦʪʥʦʰʝʥʠʶ ʢ ʙʘʟʦʚʦʤʫ ʩʚʝʯʝʥʠʶ ʢʘʢ 

ȹF/F0 (ʨʠʩ. 10). 

ɺ ʢʘʞʜʦʤ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʝ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʫʩʨʝʜʥʝʥʠʝ 60 ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʭ ʦʪʚʝʪʦʚ 

ʚ ʢʦʥʪʨʦʣʝ ʠ ʧʦʩʣʝ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ. 

 

ʈʠʩ. 10. ʌʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʡ ʩʠʛʥʘʣ ʧʦʩʣʝ ʧʨʦʮʝʜʫʨʳ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ 

 

3.5. ɺʳʙʦʨ ʤʝʪʦʜʘ ʙʣʦʢʘʜʳ ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʡ 

ʇʨʠ ʚʳʧʦʣʥʝʥʠʠ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʦʚ ʥʘ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʦʤ ʧʨʝʧʘʨʘʪʝ ʚʦʟʥʠʢʘʝʪ 

ʚʦʧʨʦʩ ʦ ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʝʥʠʠ ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʡ. ʂ ʪʨʘʜʠʮʠʦʥʥʳʤ ʩʧʦʩʦʙʘʤ 

ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʝʥʠʷ ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʡ ʦʪʥʦʩʷʪʩʷ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝ ʙʣʦʢʘʪʦʨʦʚ 

ʧʦʩʪʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ ʠ ʨʘʩʩʝʯʝʥʠʝ ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʦʛʦ 

ʧʨʝʧʘʨʘʪʘ (Barstad, Lilleheil, 1968); ʪʘʢʞʝ ʜʦʧʫʩʪʠʤʦ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 

ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʦʤʳʚʘʶʱʝʤ ʧʨʝʧʘʨʘʪ ʨʘʩʪʚʦʨʝ ʠ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʝ ʠʦʥʦʚ ʤʘʛʥʠʷ (Katz, 

Miledi, 1965 a). ɺ ʜʘʥʥʦʡ ʨʘʙʦʪʝ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝ ʜ-ʪʫʙʦʢʫʨʘʨʠʥʘ (ʙʣʦʢʘʪʦʨʘ 

ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ, ʢʘʢ ʥʝʡʨʦʥʘʣʴʥʳʭ, ʪʘʢ ʠ ʤʳʰʝʯʥʳʭ) ʥʝʚʦʟʤʦʞʥʦ, 
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ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʮʝʣʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʶʪ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝ ʭʦʣʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠʭ 

ʘʛʝʥʪʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʘʢʪʠʚʘʪʦʨʘʤʠ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʭ ʨʝʮʝʧʪʦʨʦʚ, ʘ ʢʫʨʘʨʘ 

ʪʘʢʞʝ ʚʣʠʷʝʪ ʥʘ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʥʠʢʦʪʠʥʦʚʳʝ ʠ ʤʫʩʢʘʨʠʥʦʚʳʝ 

ʭʦʣʠʥʦʨʝʮʝʧʪʦʨʳ (Ferry, Kelly, 1988). 

ɺʪʦʨʦʡ ʚʦʟʤʦʞʥʳʡ ʚʘʨʠʘʥʪ ʫʩʪʨʘʥʝʥʠʷ ʤʳʰʝʯʥʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʢʦʞʥʦ-

ʛʨʫʜʠʥʥʦʛʦ ʧʨʝʧʘʨʘʪʘ ʣʷʛʫʰʢʠ ʚ ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʶ ʥʝʨʚʘ ï ʵʪʦ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʝ 

ʧʨʦʮʝʜʫʨʳ ʨʘʩʩʝʯʝʥʠʷ ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʚʦʣʦʢʦʥ (Barstad, Lilleheil, 1968). ɼʣʷ ʧʨʦʚʝʨʢʠ 

ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʨʘʩʩʝʯʝʥʥʦʛʦ ʧʨʝʧʘʨʘʪʘ ʧʨʠ ʠʟʫʯʝʥʠʠ 

ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ, ʙʳʣ ʧʨʦʠʟʚʝʜʝʥ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪ, ʚ 

ʢʦʪʦʨʦʤ ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʣʩʷ ʚʨʝʤʝʥʥʦʡ ʢʦʥʪʨʦʣʴ: ʟʘʧʠʩʳʚʘʣʩʷ ʉʘ
2+

-ʪʨʘʥʟʠʝʥʪ ʚ 

ʪʝʯʝʥʠʝ ʪʨʝʭ ʯʘʩʦʚ ʧʦʩʣʝ ʨʘʩʩʝʯʝʥʠʷ ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʚʦʣʦʢʦʥ. 
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ʈʠʩʫʥʦʢ 11. ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ  ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ, ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʥʘ 

ʨʘʩʩʝʯʝʥʥʦʤ ʧʨʝʧʘʨʘʪʝ, ʚ ʪʝʯʝʥʠʠ ʚʨʝʤʝʥʠ (~3 ʯʘʩʘ) 

 

ɺ ʭʦʜʝ ʚʩʝʛʦ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘ ʥʘ ʧʨʦʪʷʞʝʥʠʠ ~ 3 ʯʘʩʦʚ ʥʘʙʣʶʜʘʣʦʩʴ 

ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ (ʨʠʩ. 11). ɺʦʟʤʦʞʥʦ ʩʣʝʜʫʶʱʝʝ ʦʙʲʷʩʥʝʥʠʝ 

ʜʘʥʥʦʛʦ ʷʚʣʝʥʠʷ: ʢʘʣʠʡ, ʚʳʭʦʜʷʱʠʡ ʠʟ ʨʘʩʩʝʯʝʥʥʳʭ ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʚʦʣʦʢʦʥ, 

ʚʳʟʳʚʘʝʪ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʶ ʥʝʨʚʥʦʛʦ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ. ɺʦʟʤʦʞʥʦ, ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ ʧʨʦʣʦʥʛʘʮʠʝʡ 



 

 

63 

ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʇɼ ʠ ʥʘʙʣʶʜʘʝʪʩʷ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʘʤʧʣʠʪʫʜʳ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ 

ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʙʦʣʴʰʝ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚʭʦʜʠʪ ʚʥʫʪʨʴ ʥʝʨʚʥʳʭ ʦʢʦʥʯʘʥʠʡ. 

ʋʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʘʤʧʣʠʪʫʜʳ Ca
2+

-ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ ʚ ʨʘʤʢʘʭ ʦʜʥʦʛʦ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘ ʩʜʝʣʘʣʦ 

ʥʝʚʦʟʤʦʞʥʳʤ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʚ ʜʘʥʥʦʡ ʨʘʙʦʪʝ ʨʘʩʩʝʯʝʥʥʦʛʦ ʧʨʝʧʘʨʘʪʘ. 

ʊʨʝʪʠʡ ʚʦʟʤʦʞʥʳʡ ʧʫʪʴ ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʝʥʠʷ ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʡ ï 

ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʨʘʩʪʚʦʨʝ ʠ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʝ ʠʦʥʦʚ ʤʘʛʥʠʷ ï 

ʢʦʥʢʫʨʝʥʪʘ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ (Katz, Miledi, 1965 a). 

ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʝ ʫʩʣʦʚʠʷ ʙʳʣʠ ʧʦʜʦʙʨʘʥʳ ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʯʪʦʙʳ 

ʘʤʧʣʠʪʫʜʘ ʉʘ
2+

-ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ ʥʝ ʫʤʝʥʴʰʘʣʘʩʴ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʠ 

ʦʪʩʫʪʩʪʚʦʚʘʣʠ ʤʳʰʝʯʥʳʝ ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʷ: ʉʘ
2+

 0.9 ʤʄ ʠ Mg
2+

 6 ʤʄ. ʇʦʥʠʞʝʥʥʦʝ 

ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʩʨʝʜʝ ʠ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʤʘʛʥʠʷ ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʘʣʠ 

ʤʳʰʝʯʥʳʝ ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʷ ʚ ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʶ ʥʝʨʚʘ. ʇʦ ʫʤʦʣʯʘʥʠʶ ʚʩʝ 

ʧʨʠʚʝʜʝʥʥʳʝ ʚ ʨʘʙʦʪʝ ʩʝʨʠʠ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʦʚ ʧʦ ʧʨʦʚʝʨʢʝ ʛʠʧʦʪʝʟʳ ʦ ʚʦʟʤʦʞʥʦʤ 

ʚʣʠʷʥʠʠ ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥʘ, ʚʳʜʝʣʷʶʱʝʛʦʩʷ ʠʟ ʚʝʟʠʢʫʣ ʚ ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʫʶ ʱʝʣʴ ʚʦ 

ʚʨʝʤʷ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʜʚʠʛʘʪʝʣʴʥʦʛʦ ʥʝʨʚʘ, ʥʘ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪ ʚ ʥʝʨʚʥʦʤ 

ʦʢʦʥʯʘʥʠʠ ʣʷʛʫʰʢʠ, ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʚ ʜʘʥʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ (ʉʘ
2+

 0.9 ʤʄ, Mg
2+

 6 ʤʄ). 

 

3.6. ʕʣʝʢʪʨʦʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ 

ʉʧʦʥʪʘʥʥʳʝ ʠ ʚʳʟʚʘʥʥʳʝ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʝʡ ʥʝʨʚʘ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʝ ʪʦʢʠ 

ʢʦʥʮʝʚʦʡ ʧʣʘʩʪʠʥʢʠ (ʊʂʇ) ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʣʠ ʩ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʦʡ 

ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʤʠʢʨʦʵʣʝʢʪʨʦʜʥʦʡ ʪʝʭʥʠʢʠ (ʜʚʫʭʵʣʝʢʪʨʦʜʥʘʷ ʬʠʢʩʘʮʠʷ 

ʤʝʤʙʨʘʥʥʦʛʦ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʤʳʰʝʯʥʦʛʦ ʚʦʣʦʢʥʘ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ -60 ʤɺ) ʩ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʫʩʠʣʠʪʝʣʷ Axoclamp 900ɸ ʠ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʵʣʝʢʪʨʦʜʦʚ, 

ʟʘʧʦʣʥʝʥʥʳʭ ʨʘʩʪʚʦʨʦʤ 3M KCl ʩ  ʩʦʧʨʦʪʠʚʣʝʥʠʝʤ 5-10 ʤʆʤ. ʉʨʝʜʥʠʡ ʢʚʘʥʪʦʚʳʡ 

ʩʦʩʪʘʚ ʊʂʇ ʦʮʝʥʠʚʘʣʠ ʤʝʪʦʜʦʤ ʜʝʣʝʥʠʷ ʧʣʦʱʘʜʝʡ ʊʂʇ ʠ ʤʊʂʇ. 

ʈʝʛʠʩʪʨʘʮʠʶ ʚʥʝʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʪʦʢʦʚ ʥʝʨʚʥʦʛʦ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ ʠ ʪʦʢʦʚ ʢʦʥʮʝʚʦʡ 

ʧʣʘʩʪʠʥʢʠ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʣʠ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʦʡ ʵʢʩʪʨʘʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʤʝʪʦʜʠʢʠ. 

ʄʠʢʨʦʵʣʝʢʪʨʦʜʳ ʩ ʜʠʘʤʝʪʨʦʤ ʢʦʥʯʠʢʘ 2.5-3.5 ʤʢʄ, ʟʘʧʦʣʥʝʥʥʳʝ ʨʘʩʪʚʦʨʦʤ 

ʈʠʥʛʝʨʘ ʠʣʠ NaCl (0.5 ʤʄ), ʠʤʝʣʠ ʩʦʧʨʦʪʠʚʣʝʥʠʝ 1.0-1.5 ʄʆʤ. ʄʠʢʨʦʵʣʝʢʪʨʦʜʳ 

ʠʟʛʦʪʘʚʣʠʚʘʣʠ ʠʟ ʪʨʫʙʦʢ ʜʠʘʤʝʪʨʦʤ  1.5-1.8 ʤʤ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭ ʤʠʢʨʦʢʘʧʠʣʣʷʨʳ, ʥʘ 
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ʧʦʣʫʘʚʪʦʤʘʪʠʯʝʩʢʦʡ ʢʫʟʥʠʮʝ ʄʕ-2. ʂʦʥʯʠʢ ʤʠʢʨʦʵʣʝʢʪʨʦʜʘ ʦʙʣʘʤʳʚʘʣʠ ʠ 

ʦʧʣʘʚʣʷʣʠ ʥʘ ʩʧʝʮʠʘʣʴʥʦʡ ʫʩʪʘʥʦʚʢʝ, ʠʟʛʦʪʦʚʣʝʥʥʦʡ ʚ ʥʘʰʝʡ ʣʘʙʦʨʘʪʦʨʠʠ. 

ʄʠʢʨʦʵʣʝʢʪʨʦʜʘʤ ʧʨʠʜʘʚʘʣʠ çɻ-ʦʙʨʘʟʥʫʶè ʬʦʨʤʫ, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʚ ʫʩʪʘʥʦʚʢʝ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʤʠʢʨʦʩʢʦʧ ʩ ʙʦʣʴʰʠʤ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝʤ (ʭ600) ʠ ʤʘʣʳʤ ʬʦʢʫʩʥʳʤ 

ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʝʤ. ʆʪʚʝʜʝʥʥʳʝ ʩʠʛʥʘʣʳ ʧʦʩʣʝ ʬʠʣʴʪʨʘʮʠʠ ʜʦ 10 ʢɻʮ ʫʩʠʣʠʚʘʣʠ ʠ 

ʧʦʜʘʚʘʣʠ ʥʘ ʚʭʦʜ 16 ʨʘʟʨʷʜʥʦʛʦ ɸʎʇ, ʢʚʘʥʪʫʷ ʩ ʠʥʪʝʨʚʘʣʦʤ 10 ʤʢʩ. ʈʝʛʠʩʪʨʘʮʠʶ 

ʠ ʘʥʘʣʠʟ ʩʠʛʥʘʣʦʚ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʣʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʧʨʦʛʨʘʤʤʳ, ʩʦʟʜʘʥʥʦʡ ʚ ʥʘʰʝʡ 

ʣʘʙʦʨʘʪʦʨʠʠ. 

 

3.7. ʈʝʘʛʝʥʪʳ 

ɺ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʭ ʙʳʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʚʝʱʝʩʪʚʘ (ʚʩʝ ʬʠʨʤʳ 

Sigma): ʢʘʨʙʘʭʦʣʠʥ, ʘʮʝʪʠʣʭʦʣʠʥ, ʧʨʦʟʝʨʠʥ, ʘʪʨʦʧʠʥ, ʜ-ʪʫʙʦʢʫʨʘʨʠʥ, ʤʫʩʢʘʨʠʥ, 

ʥʠʢʦʪʠʥ, ʧʠʨʝʥʟʝʧʠʥ, ʤʝʪʦʢʪʨʘʤʠʥ, ʤʝʢʘʤʠʣʘʤʠʥ, MLA, ʨʠʘʥʦʜʠʥ, ʢʦʥʦʪʦʢʩʠʥ 

GVIA. ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʨʝʘʢʪʠʚʳ ʨʘʩʪʚʦʨʷʣʠʩʴ ʚ ɼʄʉʆ 

(ʜʠʤʝʪʠʣʩʫʣʴʬʦʢʩʠʜ), ʢʦʥʝʯʥʘʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʚ ʨʘʩʪʚʦʨʝ ʥʝ ʧʨʝʚʳʰʘʣʘ 

0.1%, ʪʦ ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦ ʙʳʣʠ ʧʨʦʚʝʜʝʥʳ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʳ ʧʦ ʘʥʘʣʠʟʫ ʵʬʬʝʢʪʦʚ 

ʨʘʩʪʚʦʨʠʪʝʣʷ ʥʘ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʳʝ ʧʨʦʮʝʩʩʳ. ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʥʘ ʧʨʦʪʷʞʝʥʠʠ ʙʦʣʝʝ 

2-ʭ ʯʘʩʦʚ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ɼMʉO ʥʝ ʦʢʘʟʳʚʘʣʦ ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʦ ʟʥʘʯʠʤʦʛʦ ʚʣʠʷʥʠʷ ʥʘ 

ʘʤʧʣʠʪʫʜʫ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ. 

 

3.8. ʉʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʘʷ ʦʙʨʘʙʦʪʢʘ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ 

ɼʣʷ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʦʡ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʦ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʩʠʛʥʘʣʦʚ 

Ca
2+

-ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʧʨʦʛʨʘʤʤʫ Origin ʚʝʨʩʠʡ 7.5 ʠ 8.1. ʀʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ 

ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʳʝ ʤʝʪʦʜʳ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʩʨʝʜʥʠʭ ʚʝʣʠʯʠʥ, ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʳʭ ʦʰʠʙʦʢ, 

ʧʘʨʘʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠʡ t-ʢʨʠʪʝʨʠʡ ʉʪʴʶʜʝʥʪʘ ʜʣʷ ʧʦʧʘʨʥʦ ʩʚʷʟʘʥʥʳʭ ʚʘʨʠʘʥʪ 

(ɹʨʦʥʰʪʝʡʥ, ʉʝʤʝʥʜʷʝʚ, 1986; ɻʣʘʥʮ, 1999). ɼʦʩʪʦʚʝʨʥʦʩʪʴ ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʩʨʝʜʥʠʭ 

ʟʥʘʯʝʥʠʡ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʧʦ ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʳʤ ʢʨʠʪʝʨʠʷʤ ʧʨʠ P<0.05. 
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4. ʈɽɿʋʃʔʊɸʊʓ ʀʉʉʃɽɼʆɺɸʅʀʁ ʀ ʆɹʉʋɾɼɽʅʀɽ 

4.1. ʆʮʝʥʢʘ ʚʣʠʷʥʠʷ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʥʘ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʢʚʘʥʪʦʚʦʡ 

ʩʝʢʨʝʮʠʠ 

ɺ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʭ ʧʦ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʢʨʘʩʠʪʝʣʴ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʩʚʷʟʳʚʘʝʪʩʷ ʩ ʢʘʣʴʮʠʝʤ, ʯʪʦ ʤʦʞʝʪ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʦ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʦʚʘʪʴ ʥʘ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʫʶ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʧʨʝʧʘʨʘʪʘ. ɼʣʷ ʦʮʝʥʢʠ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʥʘ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʢʚʘʥʪʦʚ ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ, 

ʢʦʪʦʨʳʝ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʶʪ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʝ ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ ʧʨʝʧʘʨʘʪʘ, ʙʳʣʘ ʧʨʦʚʝʜʝʥʘ 

ʩʣʝʜʫʶʱʘʷ ʩʝʨʠʷ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʦʚ. ʀʟʤʝʨʷʣʠ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʢʚʘʥʪʦʚ 

ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ ʜʦ ʠ ʧʦʩʣʝ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ. 

ʉʥʘʯʘʣʘ ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʣʠ ʦʮʝʥʢʫ ʢʚʘʥʪʦʚʦʛʦ ʩʦʩʪʘʚʘ ʠ ʯʘʩʪʦʪ rʤʠʥʠʘʪʶʨʥʳʭ 

ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʦʚ ʢʦʥʮʝʚʦʡ ʧʣʘʩʪʠʥʢʠ, ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʵʢʩʪʨʘʢʣʝʪʦʯʥʦ, ʟʘʪʝʤ 

ʧʨʝʧʘʨʘʪ ʧʦʜʚʝʨʛʘʣʠ ʧʨʦʮʝʜʫʨʝ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʧʦ ʤʝʪʦʜʠʢʝ, ʦʧʠʩʘʥʥʦʡ 

ʚʳʰʝ, ʩ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʝʡ ʠʥʢʫʙʘʮʠʝʡ. ɿʘʪʝʤ ʚʥʦʚʴ ʦʮʝʥʠʚʘʣʠ ʢʚʘʥʪʦʚʳʡ ʩʦʩʪʘʚ ʠ 

ʯʘʩʪʦʪʫ ʤʠʥʠʘʪʶʨʥʳʭ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʦʚ ʢʦʥʮʝʚʦʡ ʧʣʘʩʪʠʥʢʠ. ʆʪʚʝʜʝʥʠʝ ʩʠʛʥʘʣʦʚ 

ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʣʠ ʦʪ ʦʜʥʦʡ ʠ ʪʦʡ ʞʝ ʪʝʨʤʠʥʘʣʠ ʜʦ ʠ ʧʦʩʣʝ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ. 

ɿʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʪʦʢʠ ʢʦʥʮʝʚʦʡ ʧʣʘʩʪʠʥʢʠ ʧʨʠʚʝʜʝʥʳ ʥʘ ʨʠʩʫʥʢʘʭ 12 ɸ ʠ ɹ. 

ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʳ ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʟʘʛʨʫʟʢʘ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʦ ʥʝ ʠʟʤʝʥʷʝʪ ʥʠ 

ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʚʳʜʝʣʠʚʰʠʭʩʷ ʢʚʘʥʪʦʚ, ʥʠ ʯʘʩʪʦʪʫ ʤʠʥʠʘʪʶʨʥʳʭ (ʨʠʩ. 12). 

ʂʚʘʥʪʦʚʳʡ ʩʦʩʪʘʚ ʜʦ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʩʦʩʪʘʚʠʣ 1,06Ñ0,09% (n=2, P<0,05), ʧʦʩʣʝ ʟʘʛʨʫʟʢʠ 

ï 0,99Ñ0,07% (n=2, P<0,05, ʨʠʩ. 12 ɺ). ʏʘʩʪʦʪʘ ʤʠʥʠʘʪʶʨʥʳʭ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʦʚ 

ʢʦʥʮʝʚʦʡ ʧʣʘʩʪʠʥʢʠ ʜʦ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ï 0,32Ñ0,03% ʠʤʧ/ʩ (n=4, P<0,05), ʧʦʩʣʝ ï 

0,32Ñ0,15% ʠʤʧ/ʩ (n=4, P<0,05, ʨʠʩ. 12 ɻ). 

ʄʦʞʥʦ ʟʘʢʣʶʯʠʪʴ, ʯʪʦ ʧʨʦʮʝʜʫʨʘ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʚ 

ʪʝʨʤʠʥʘʣʴ ʥʝ ʠʟʤʝʥʷʝʪ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʚʳʟʚʘʥʥʦʡ ʠ ʩʧʦʥʪʘʥʥʦʡ ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʢʚʘʥʪʦʚ 

ʤʝʜʠʘʪʦʨʘ, ʯʪʦ ʩʦʛʣʘʩʫʝʪʩʷ ʩ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʥʳʤʠ ʜʘʥʥʳʤʠ (Wu, Betz, 1996). 

ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʵʪʠʭ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʦʚ ʜʘʶʪ ʦʩʥʦʚʘʥʠʷ ʧʦʣʘʛʘʪʴ, ʯʪʦ ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʳʝ 

ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʜʘʥʥʦʡ ʤʝʪʦʜʠʢʠ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʤ ʥʝʨʚʥʦʤ ʦʢʦʥʯʘʥʠʠ ʥʝ ʷʚʣʷʶʪʩʷ 

ʘʨʪʝʬʘʢʪʦʤ, ʩʚʷʟʘʥʥʳʤ ʩ ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʤ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʩʘʤʦʛʦ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʥʘ 
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ʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʧʨʦʮʝʩʩʳ, ʘ ʦʪʨʘʞʘʶʪ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʳʭ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠ 

ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ. 

 

ʈʠʩ. 12. ʊʦʢʠ ʢʦʥʮʝʚʦʡ ʧʣʘʩʪʠʥʢʠ, ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʳʝ: ɸ ï ʜʦ ʟʘʛʨʫʟʢʠ 

ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ; ɹ ï ʧʦʩʣʝ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ; ɺ ï ʢʚʘʥʪʦʚʳʡ ʩʦʩʪʘʚ ʜʦ ʠ ʧʦʩʣʝ 

ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ; ɻ ï ʯʘʩʪʦʪʘ ʤʠʥʠʘʪʶʨʥʳʭ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʦʚ ʢʦʥʮʝʚʦʡ ʧʣʘʩʪʠʥʢʠ 

ʜʦ ʠ ʧʦʩʣʝ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ 

 

4.2. ʇʘʨʘʤʝʪʨʳ ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ  

ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʧʨʦʚʝʜʝʥʥʦʡ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʚ ʦʙʣʘʩʪʠ 

ʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʳʭ ʦʪʚʝʪʚʣʝʥʠʡ ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʝ ʩʚʝʯʝʥʠʝ. ɺ ʦʪʚʝʪ ʥʘ 

ʨʘʟʜʨʘʞʝʥʠʝ ʜʚʠʛʘʪʝʣʴʥʦʛʦ ʥʝʨʚʘ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʝ ʩʚʝʯʝʥʠʝ ʠʟʤʝʥʷʣʦʩʴ 

ʚʩʣʝʜʩʪʚʠʝ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʩ ʢʘʣʴʮʠʝʤ, ʧʦʩʪʫʧʠʚʰʠʤ ʚ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴ ʚʦ 

ʚʨʝʤʷ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʥʝʨʚʥʦʛʦ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ. ʅʘ ʨʠʩʫʥʢʝ 13 ʠʟʦʙʨʘʞʝʥ 

ʧʨʦʬʠʣʴ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʩʚʝʯʝʥʠʷ, ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʳʡ ʠʟʤʝʨʠʪʝʣʴʥʳʤ 

ʢʦʤʧʣʝʢʩʦʤ. 
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ʇʨʦʬʠʣʴ ʉʘ
2+

-ʩʠʛʥʘʣʘ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʧʨʠʪʦʢʦʤ ʢʘʣʴʮʠʷ ʠ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʝʡ 

ʵʥʜʦʛʝʥʥʳʭ ʢʘʣʴʮʠʡ-ʩʚʷʟʳʚʘʶʱʠʭ ʙʫʬʝʨʦʚ (Ahmed, Connor, 1988; Burnashev, 

Rozov, 2005; Lin et al., 2005). ʇʦʩʣʝ ʚʭʦʜʘ ʯʝʨʝʟ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ 

ʢʘʥʘʣʳ, 95% ʠʦʥʦʚ Ca
2+

 ʩʚʷʟʳʚʘʝʪʩʷ ʩ ʫʯʘʩʪʢʘʤʠ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ, ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥʥʳʤʠ ʥʘ 

ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʠ 10-50 ʥʤ ʦʪ ʤʝʩʪʘ ʚʭʦʜʘ (Neher, 1995). ɿʘʜʥʠʡ ʬʨʦʥʪ ʩʠʛʥʘʣʘ 

ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʧʨʦʮʝʩʩʦʤ ʜʠʩʩʦʮʠʘʮʠʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʩ ʠʦʥʘʤʠ ʢʘʣʴʮʠʷ. ʆʥ 

ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʧʘʨʘʤʝʪʨʘʤʠ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ, ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, ʝʛʦ ʩʨʦʜʩʪʚʦʤ ʢ ʢʘʣʴʮʠʶ. 

ʈʠʩ.13 ɺʨʝʤʝʥʥʦʡ ʭʦʜ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʡ ʦʪ ʥʝʨʚʥʦʛʦ 

ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ ʧʦʩʣʝ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʚʳʩʦʢʦʘʬʬʠʥʥʦʛʦ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ Oregon Green BAPTA 1 ʚ 

ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʦʜʠʥ ʵʣʝʢʪʨʠʯʝʩʢʦʡ ʩʪʠʤʫʣ. ʋʩʨʝʜʥʝʥʠʝ ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʣʦʩʴ ʧʦ 60 ʩʠʛʥʘʣʘʤ. 

ʄʦʤʝʥʪ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʅʆ ʫʢʘʟʘʥ ʩʪʨʝʣʢʦʡ 

 

 ʇʠʢ 

ȹF/F0 

(%) 

ɺʨʝʤʷ 

ʥʘʨʘʩʪʘʥʠʷ 

20%-80% (ʤʩ) 

, (ʤʩ) 

Oregon Green BAPTA 1 
26Ñ6 

(n=9) 

6.00Ñ0.36 

(n=9) 

89.07Ñ7.34 

(n=9) 

  

ʊʘʙʣ. 1.  ɸʤʧʣʠʪʫʜʥʦ-ʚʨʝʤʝʥʥʳʝ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʩʠʛʥʘʣʘ. 
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ɺʨʝʤʝʥʥʳʝ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʩʠʛʥʘʣʦʚ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʟʘʚʠʩʷʪ ʦʪ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ 

ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʠ ʢʘʣʴʮʠʷ, ʘ ʠʤʝʥʥʦ ʦʪ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʧʨʷʤʦʡ ʠ ʦʙʨʘʪʥʦʡ ʨʝʘʢʮʠʡ 

ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ʢʘʣʴʮʠʡ-ʢʨʘʩʠʪʝʣʴ (ʪʘʙʣ. 1). 

ɼʘʥʥʳʝ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʳ ʢʘʢ ʩʨʝʜʥʝʝ Ñ ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʘʷ ʦʰʠʙʢʘ. n ï ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 

ʥʝʨʚʥʦ-ʤʳʰʝʯʥʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ. ʇʠʢ ȹF/F0 ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʫʩʨʝʜʥʝʥʠʝʤ ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʳʭ 

ʟʥʘʯʝʥʠʡ (ʘʤʧʣʠʪʫʜ). 

ʇʦʩʣʝ ʦʪʢʨʳʪʠʷ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʢʘʣʴʮʠʡ ʚʭʦʜʠʪ 

ʚ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴ, ʠ, ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʜʠʬʬʫʟʠʠ ʦʪ ʤʝʩʪʘ ʚʭʦʜʘ, ʦʥ ʩʚʷʟʳʚʘʝʪʩʷ ʩ ʤʦʣʝʢʫʣʘʤʠ 

ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʳ ʧʦ ʚʩʝʤʫ ʦʙʲʝʤʫ ʪʝʨʤʠʥʘʣʠ. ʌʘʟʘ ʥʘʨʘʩʪʘʥʠʷ 

ʩʠʛʥʘʣʘ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʦʪ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ʢʨʘʩʠʪʝʣʴ-ʢʘʣʴʮʠʡ ʚ ʦʙʣʘʩʪʠ, 

ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʬʦʪʦʜʠʦʜʦʤ, ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʜʠʬʬʫʟʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ. ʇʦʢʘ 

ʢʘʣʴʮʠʡ ʤʝʜʣʝʥʥʦ ʜʠʬʬʫʥʜʠʨʫʝʪ ʧʦ ʚʩʝʡ ʪʝʨʤʠʥʘʣʠ, ʥʘʯʠʥʘʝʪʩʷ ʜʠʩʩʦʮʠʘʮʠʷ 

ʢʦʤʧʣʝʢʩʦʚ ʢʘʣʴʮʠʡ-ʢʨʘʩʠʪʝʣʴ ʠ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʬʘʟʳ ʨʦʩʪʘ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ 

ʩʠʛʥʘʣʘ ʪʘʢʞʝ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʵʪʦʛʦ ʧʨʦʮʝʩʩʘ. ʌʘʟʘ ʩʧʘʜʘ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ 

ʩʠʛʥʘʣʘ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʜʠʩʩʦʮʠʘʮʠʠ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʩ ʢʘʣʴʮʠʝʤ. 

ɺ ʜʘʥʥʦʡ ʨʘʙʦʪʝ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʩʷ ʚʳʩʦʢʦʘʬʬʠʥʥʳʡ ʢʨʘʩʠʪʝʣʴ Oregon Green 

BAPTA 1. ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʜʘʥʥʳʡ ʢʨʘʩʠʪʝʣʴ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʝʪʩʷ ʚʳʩʦʢʠʤ ʩʨʦʜʩʪʚʦʤ ʢ 

ʢʘʣʴʮʠʶ, ʘ, ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʠ ʜʣʠʪʝʣʴʥʳʤ ʚʨʝʤʝʥʝʤ ʞʠʟʥʠ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ʢʘʣʴʮʠʡ-

ʢʨʘʩʠʪʝʣʴ, ʪʦ ʤʝʜʣʝʥʥʘʷ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʜʠʩʩʦʮʠʘʮʠʠ ʚʳʩʦʢʦʘʬʬʠʥʥʦʛʦ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ 

ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʙʦʣʝʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʡ ʚʦʩʭʦʜʷʱʝʡ ʬʘʟʝ. 

 

4.3. ɺʣʠʷʥʠʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʦʤʳʚʘʶʱʝʤ ʨʘʩʪʚʦʨʝ 

ʥʘ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪ 

ʇʦ ʜʘʥʥʳʤ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ, ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪ ʦʪʨʘʞʘʝʪ ʫʨʦʚʝʥʴ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʢʘʣʴʮʠʷ, ʠʟʤʝʥʷʶʱʠʡʩʷ ʚʦ ʚʨʝʤʷ 

ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʷʶʱʝʛʦʩʷ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʡʩʪʚʠʷ. ɺ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʘʤʧʣʠʪʫʜʘ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ 

ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʚʭʦʜʦʤ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʅʆ (Mintz et al., 1995; ʉʘʤʠʛʫʣʣʠʥ ʠ 

ʜʨ., 2010). 

ɼʣʷ ʪʦʛʦ, ʯʪʦʙʳ ʫʙʝʜʠʪʴʩʷ, ʯʪʦ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʘʤʧʣʠʪʫʜʳ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ 

ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ ʚ ʥʘʰʠʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʦʪʨʘʞʘʝʪ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝʤ ʫʨʦʚʥʷ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʅʆ, 
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ʤʳ ʧʨʦʚʝʣʠ ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʳ: ʚ ʦʤʳʚʘʶʱʝʤ ʧʨʝʧʘʨʘʪ ʨʘʩʪʚʦʨʝ 

ʠʟʤʝʥʷʣʠ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʶ ʢʘʣʴʮʠʷ ʠ ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʣʠ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʡ ʩʠʛʥʘʣ ʚ 

ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʥʠʟʢʦʯʘʩʪʦʪʥʫʶ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʶ. ʇʦʩʣʝ ʟʘʛʨʫʟʢʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ ʚ 

ʦʙʣʘʩʪʠ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʳʭ ʦʪʚʝʪʚʣʝʥʠʡ ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ ʙʘʟʦʚʦʝ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʦʝ ʩʚʝʯʝʥʠʝ. 

ʇʨʠ ʦʜʥʦʢʨʘʪʥʦʤ ʨʘʟʜʨʘʞʝʥʠʠ ʥʝʨʚʘ ʚ ʙʝʩʢʘʣʴʮʠʝʚʦʤ ʨʘʩʪʚʦʨʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʫʨʦʚʥʷ 

ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʮʠʠ ʥʝ ʥʘʙʣʶʜʘʣʦʩʴ, ʧʨʠ ʧʦʚʳʰʝʥʠʠ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʩʨʝʜʝ 

ʜʦ 1,8 ʤʤʦʣʴ/ʣ. ʘʤʧʣʠʪʫʜʘ ʬʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʭ ʩʠʛʥʘʣʦʚ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʣʘʩʴ. ʕʪʠ ʜʘʥʥʳʝ 

ʩʦʛʣʘʩʫʶʪʩʷ ʩ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʤʠ ʨʘʥʝʝ (ʉʘʤʠʛʫʣʣʠʥ ʠ ʜʨ., 2010). ʅʘ ʨʠʩʫʥʢʝ 14 

ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʳ ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʳ ʧʨʠ ʨʘʟʣʠʯʥʦʡ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʦʤʳʚʘʶʱʝʤ ʨʘʩʪʚʦʨʝ. ɺʠʜʥʦ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʠ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʷ ʠʟʤʝʥʷʝʪʩʷ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʩʚʝʯʝʥʠʷ ʢʨʘʩʠʪʝʣʷ. ʊʘʢʠʤ 

ʦʙʨʘʟʦʤ, ʤʦʞʥʦ ʩʢʘʟʘʪʴ, ʯʪʦ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʪʨʘʥʟʠʝʥʪ ʜʝʡʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦ ʦʪʨʘʞʘʝʪ 

ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʚʭʦʜʘ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʝ ʦʢʦʥʯʘʥʠʝ. 
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ʈʠʩ. 14. ʂʘʣʴʮʠʝʚʳʡ ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʥʠʟʢʦʯʘʩʪʦʪʥʫʶ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʶ ʧʨʠ ʨʘʟʣʠʯʥʦʤ 

ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ ʠʦʥʦʚ ʢʘʣʴʮʠʷ ʚ ʨʘʩʪʚʦʨʝ 

 

 

4.4. ɼʝʡʩʪʚʠʝ ʥʝʩʝʣʝʢʪʠʚʥʦʛʦ ʙʣʦʢʘʪʦʨʘ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ ʢʘʜʤʠʷ 
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ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʷʶʱʝʛʦʩʷ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʜʝʩʪʚʠʷ 

ʣʦʢʘʣʴʥʘʷ ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʷ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʤʝʙʨʘʥʳ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʦʪʢʨʳʪʠʶ 

ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʭ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ (Matthews, 1996; Poage, Meriney, 

2002; Shahrezai, 2006). ʏʝʨʝʟ ʥʠʭ ʢʘʣʴʮʠʡ ʚʭʦʜʠʪ ʚ ʧʨʝʩʠʥʘʧʪʠʯʝʩʢʠʡ ʥʝʡʨʦʥ ʧʦ 

ʛʨʘʜʠʝʥʪʫ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʡ. ɼʣʷ ʪʦʛʦ, ʯʪʦʙʳ ʫʙʝʜʠʪʴʩʷ, ʯʪʦ ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʳʝ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʩʠʛʥʘʣʳ ʦʪʨʘʞʘʶʪ ʚʭʦʜ ʢʘʣʴʮʠʷ ʯʝʨʝʟ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʝ 

ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ, ʤʳ ʧʨʦʚʝʣʠ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʳ, ʧʦ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʢʘʣʴʮʠʝʚʦʛʦ 

ʪʨʘʥʟʠʝʥʪʘ ʜʦ ʠ ʧʦʩʣʝ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʷ ʚ ʨʘʩʪʚʦʨ ʢʘʜʤʠʷ. ʂʘʜʤʠʡ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʤ ʙʣʦʢʘʪʦʨʦʤ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ. ʆʥ ʙʣʦʢʠʨʫʝʪ ʚʩʝ ʠʟʚʝʩʪʥʳʝ 

ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ-ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʝ ʢʘʣʴʮʠʝʚʳʝ ʢʘʥʘʣʳ. ʅʘ ʨʠʩʫʥʢʝ 15 ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʳ 

ʩʠʛʥʘʣʳ ʚ ʢʦʥʪʨʦʣʝ ʠ ʧʦʩʣʝ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʷ ʢʘʜʤʠʷ. ʌʣʫʦʨʝʩʮʝʥʪʥʳʝ ʩʠʛʥʘʣʳ 

ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ ʠʩʯʝʟʘʣʠ ʧʨʠ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʠ ʚ ʦʤʳʚʘʶʱʠʡ ʨʘʩʪʚʦʨ ʢʘʜʤʠʷ ʚ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 50 ʤʢʄ. ʕʪʠ ʜʘʥʥʳʝ ʩʦʛʣʘʩʫʶʪʩʷ ʩ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʤʠ ʨʘʥʝʝ 

(ʉʘʤʠʛʫʣʣʠʥ ʠ ʜʨ., 2010). 
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