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ZBIORCZA AKTYWNOSC ELEKTRYCZNA MOZGU

WSTEP

Czynno$¢ elektryczng mézgu zarejestrowano po
raz pierwszy pod koniec ubieglego wieku (CATON
1875, BECK 1891). Jaki jest wigc powod, Ze po stu z
gora latach zagadnienie to pojawia si¢ w tomie
dotyczacym wspotczesnych metod badawczych?
Odpowiedz jest prosta: zadne z innych narzedzi
neurobiologii, ktore od tego czasu opracowano, nie
pozwala na funkcjonalny opis dziatania wigkszo$ci
struktur mozgu w krotkiej, zaledwie sekundowej
skali czasu. Tymczasem to wlasnie w tym przedziale
czasu (od 100 ms do kilku sekund) jest zawarty, pra-
wdopodobnie, okres odczuwany przez nas jako
terazniejszos¢. W nim mieszcza si¢ nasze auto-
matyczne odruchy dotyczace prostych relacji z
otoczeniem (np. utrzymanie réwnowagi), a takze
reakcje na bodzce uswiadomione (np. odlozenie na
bok ksiazki, gdy wlasnie zdecydowalismy, ze nas
nudzi).

Przez dlugie lata charakter czynnosci ele-
ktroencefalograficznej mozgu (EEG) stuzyt do opisu
funkcji 1 dysfunkcji moézgu w  warunkach
klinicznych. Jednym z ograniczen w szerszym
stosowaniu badania EEG w diagnozie byta trudno$¢

interpretacji zapisOw spowodowana nieznajomoscia
mechanizméw generujacych sygnat EEG przez
skomplikowana sie¢ neurondow kory mozgu.
Ostatnie lata przyniosty znaczny postgp Ww
elektroencefalografu. Metody analizy
matematyczne] EEG sa przedstawione w kilku
dalszych rozdziatach, w tym omawiam podstawowe
mechanizmy fizjologiczne lezace u podstaw
zbiorczej aktywnos$ci elektrycznej mozgu. Opisu
takiego brak we wspoélczesnej literaturze polskiej,
gdyz oprocz tlumaczenia ksiazki MARY BRAZIER
(1964) ukazalo si¢ u nas tylko niewiele monografii
na ten temat (KARCZEWSKI 1963, Jus 1 Jus 1967,
MAJKOWSKI i wspotaut. 1989). Jednak stan wiedzy
dotyczacej zjawisk elektrycznych w organizmie
wydatnie si¢ rozwinal. W ponizszym szkicu
ograniczg si¢ do opisu generacji pola elektrycznego
przez zbior neuronow kory mozgu, gdyz to wiasnie
pole jest zrodtem sygnatow EEG i tak zwanych
potencjatow wywotanych (EP, ang. evoked
potentials) rejestrowanych w badaniach klinicznych
ludzi (Barlow 1993).

PODSTAWY FUNKCJONALNEJ ANATOMII KORY MOZGU

Podstawowe zasady organizacji kory moézgu,
cho¢ skomplikowane, sa podobne w kazdej z jej
czgsci (GILBERT i wspotaut. 1988). Zaréwno typy
komorek nerwowych, jak i ich liczba w réznych
okolicach kory sa podobne (z wyjatkiem pier-
wszorzedowej okolicy wzrokowej, w ktorej gestose
komorek jest dwukrotnie wigksza). Niewielkie
réznice w wielkosci czy polozeniu odpowiednich
typoéw neurondéw sa uzaleznione przede wszystkim
od struktury, do ktérej wysylaja one swoje aksony
(im dtuzszy akson tym wigksze ciato komorki).

Komoérki kory moézgu dzieli sig, przede wszy-

stkim, na piramidowe i niepiramidowe (rys. 11 2). Z
ogolnej liczby okoto 1010 komoérek kory cztowieka
okoto trzy czwarte stanowia pobudzeniowe neurony
piramidowe (BRAITENBERG 1977). Maja one
charakterystyczne ciala komorkowe (stozkowe
raczej, niz w ksztalcie piramidy) oraz dendryty
szczytowe (waskie wypustki odbierajace sygnaty od
innych komorek, por. rys. 4A), siggajace az do
powierzchniowej, I warstwy kory. Tylko komorki
piramidowe warstwy VI maja krotsze dendryty
szczytowe (rys. 1). Tak zwane



wzgorze rdzer kregowy kora (druga kora
kora srédmozgowie potkula)
przedmurze jadro czerwienne

ciato prazkowane

dendryty podstawne rozchodza si¢ od ciat komorek
piramidowych  promieniScie, we  wszystkich
kierunkach. Aksony tych komérek kieruja si¢ w dot i
docieraja do struktur podkorowych, stanowiac
podstawowe szlaki wyj$ciowe z kolumn korowych
(patrz nizej). Poczatkowa czgs¢ aksonow jest
niemielinizowana i od niej odchodza wypustki
(kolaterale) w kierunku innych komorek kory (rys.
1). Na tym niemielinizowanym odcinku aksonow
znajduja si¢ rowniez bardzo efektywne synapsy
hamulcowe (rys. 2B).

Neurony niepiramidowe stanowia roznorodng
morfologicznie grupe, na ktéra sktadaja si¢ neurony
pobudzeniowe (wsrdd nich neurony
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Rys. 1. Schematyczne przedstawienie komorek pi-
ramidowych, znajdujacych si¢ w réznych warstwach
kory z uwzglednieniem struktur, do ktorych kieruja sig
ich aksony. (Dane uzyskane w do§wiadczeniach na
matpach; wg JONES 1984).

gwiazdziste, z tak zwanymi kolcami dendrytycz-
nymi, odbierajace sygnaly ze wzgorza i z innych
rejondw mozgu; rys. 2A) oraz pozbawione kolcow,
gabaergiczne neurony hamulcowe (okoto 20—25%
catej liczby komorek kory; rys. 2B).

Z szesciu wyrdznionych anatomicznie warstw
kory warstwa | sklada si¢ gléwnie z wypustek
aksonalnych 1 dendrytycznych, przewodzacych
sygnaly w poziomie, i niewielu cial komérkowych
(rys. 1, 2 i 3B). Z pozostatych warstw kazda zawlera
neurony piramidowe wysylajace swoimi aksonami
sygnaly do specyficznie okreslonych czgsci mozgu,
tak jak to przedstawiono na rys. 1. Kolaterale tych
aksonéw przekazuja dodatkowo pobudzenie na
dendryty podstawne

Rys. 2. Bardzo uproszczony schemat potaczen
wewngetrznych w kolumnie kory asocjacyjne;.

A — gléwne potaczenia pobudzeniowe aktywowane
wloknami: korowo-korowym (K-K) 1 wzgdrzowo-
korowym (W-K). B — gléwne potaczenia komorek
hamulcowych. Tylko jedna komoérka piramidowa warstwy
IIT (oznaczona trojkatem) zostata pokazana na obu diagra-
mach. Pofaczenia innych neuronéw piramidowych sa
podobne. Symbolem stoneczka oznaczono — komorki
gwiazdziste. Komorki pobudzeniowe oznaczone na biato,
a hamulcowe na czarno. Synapsy pobudzeniowe naryso-
wano jako kreseczki a hamulcowe jako czarne punkty.



Zbiorcza aktywno$¢ elektryczna mozgu 319

B zasieg systemu poziomych

potgczen wewnatrzkorowych = 6 do 8 mm

zasieg kolaterali
komarki piramidowej =

\ Zasieg kolaterali
wejsciowego widkna
korowo - korowego

Rys. 3. A polaczenia korowo-korowe laczace wybrane kolumny tej samej potkuli moézgu zaczynaja si¢ w neuronach
piramidowych warstwy III (oznaczone jako biale trojkaty). Czg$¢ tych potaczen sigga rowniez kolumn drugiej potkuli
(zaczynaja si¢ wtedy na komorkach piramidowych wielu warstw oznaczonych jako czarne trojkaty: wg sZENTAGOTHAI 1978D).
B  schemat dlugich potaczen obocznych (poziomych) w korze. Neurony pobudzeniowe zaznaczono kolorem bialym a

hamulcowe czarnym (wg SZENTAGOTHAI 1978a).

neurondw pozostalych warstw. Neurony nie-
piramidowe, zarowno pobudzeniowe jak i ha-
mulcowe, przekazuja sygnaly w kierunku pro-
stopadlym do powierzchni kory w gore lub w dét od
ciata komorkowego, stanowiac morfologiczna
podstawe tak zwanej funkcjonalnej kolumny kory
(GILBERT i wspoétaut. 1988). Dzigki takim
pionowym polaczeniom wszystkie neurony kolumny
sa pobudzane podobnymi bodzcami. Odkrycie to
stalo si¢ podstawa do hipotezy, ze kolumna o
srednicy okoto  200—300  mikronéw  jest
zasadniczym modulem przetwarzania in-

formacji w korze mozgu (HUBEL i WIESEL 1962,
MOUNTCASTLE 1957). Hipoteza ta zostala nastg-
pnie potwierdzona przez dalsze prace anatomiczne
(HUBEL 1997). Informacja o bodzcach sen-
sorycznych (czyli wrazeniach réznej modalnosci
zmystowej) dochodzi do kolumny przez widkna
wzgorzowo-korowe, konczace si¢ glownie w
warstwie III i IV oraz korowo-korowe, przekazujace
bardziej rozproszone pobudzenie (rys. 2A). W
pierwszorzgdowej korze sensorycznej kolumna
przetwarza informacj¢ dostarczana przez widkna
wzgorzowe odpowiedniej modalnosci ze
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scisle okreslonej przestrzeni odbiorczej (np. matego
fragmentu pota widzenia, niewielkiego obszaru
skory). W pozostalych obszarach kory moézgu
opracowywanymi  sygnatami sa  informacje
zakodowane w pobudzeniu docierajacym widknami
asocjacyjnymi z innych czg$ci kory (rys. 3A).
Kolaterale tych witokien docieraja réwniez do
sasiednich kolumn (na odlegto$¢ nawet do 6 mm),
ktéore prawdopodobnie = opracowuja  zwiazane
znaczeniowo elementy bodzcow sensorycznych.
Kolumny sa réwniez potaczone przez kolaterale
aksonow opuszczajacych dana czes¢ kory (rys. 3B).
Mozaika takich kolumn (modutéw) pokrywa, jak si¢
sadzi, cala powierzchnig kory i jest potaczona siecia
wlokien asocjacyjnych 1 migdzypotkulowych.
Widkna migdzypotkulowe (w moézgu cztowieka jest
ich  okoto 180 milionow) tacza zwykle
homologiczne czgSci mozgu (z  wyjatkiem
piewszorzedowych okolic sensorycznych, ktore sa
prawie nie potaczone). Warto tu wspomnieé, ze
liczba wtokien asocjacyjnych jest okoto 100 razy
wigksza od liczby wilokien taczacych kore ze

wzgorzem (BRAITENBERG 1977).

Aktywno$¢ spontaniczna (inaczej podstawowa)
neuronow kory mozgu jest znacznie nizsza niz
komorek  wzgoérza. Po  przecigciu  wilokien
wzgorzowo-korowych neurony kory nie wytwarzaja
na ogodt potencjatow czynno$ciowych. Wynika z
tego, ze zrdodlem aktywnosci kory sa wejscia
sensoryczne, jak rowniez wejScia  z  nie-z
specyficznych pobudzeniowych systeméw pod-
korowych. Opisane powyzej potaczenia kory mozgu
tworza liczne zamknigte obwody pobudzeniowe,
zaré6wno korowo -wzgorzowe, korowo-korowe, jak i
wewnatrzkolumnowe. Synchroniczna aktywno$¢ w
takich obwodach moze by¢ zrodlem oscylacji
potencjalu o réznej czgstotliwosci odbieranego na
powierzchni czaszki w postaci EEG. Wewngtrzne
uktady hamujace kory (rys. 2B) powoduja
utrzymywanie si¢ tych oscylacji w zakresie
fizjologicznym. Kazde zaburzenie tej réwnowagi
moze prowadzi¢ do wyladowan padaczkowych
(BARLOW 1993).

FIZJOLOGICZNE PODSTAWY AKTYWNOSCI ELEKTRYCZNEJ MOZGU

W stanie spoczynku wnetrze komodrek ner-
wowych mozgu ma ujemny potencjat w stosunku do
srodowiska zewnatrzkomérkowego. Wynika to z
,,wypompowania” dodatnich jonéw sodowych (Na")

na zewnatrz przez specjalny  mechanizm
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biochemiczny (rys. 4). Przy nie pobudzonej blonie
komoérkowej jony te nie moga wniknac¢ z powrotem i
wewnatrz komorki tworzy si¢ przewaga tadunkow

ujemnych zwiazanych z duzymi  Dbiatkami
wewnatrzkomorkowymi (wy-
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Rys. 4. Zmiany potencjatu btony (V - potencjal) i przeptyw pradu podczas aktywacji synaptyczne;.

A—wewnatrzkomérkowy potencjat zakonczen aksonow widkien presynaptycznych i komorki postsynaptycznej. Potencjaty
czynnosciowe w presynaptycznych komorkach: pobudzeniowej i hamulcowe wywoluja odpowiednio EPSP i IPSP w
neuronie postsynaptycznym. Dwa postsynaptyczne potencjaty pobudzeniowe (EPSP) sumuja sig, co powoduje przekroczenie
progu pobudzenia i powstanie iglicy w komorce postsynaptycznej. B — podczas EPSP prad jonowy plynie zarowno przez
blong postsynaptyczna (w czgsci zakreskowanej) jak rowniez wzdluz normalnej blony komorkowej w kierunkach
wskazanych przez strzatki. Ggstos¢ znakow + i - wskazuje na zmiang polaryzacji po obu stronach blony postsynaptycznej;

wg SPECKMANN i ELGER 1993, zmodyf.).
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tworzone w ten sposob napigcie na blonie wynosi
okoto —70 mV). Aktywno$¢ neuronu polega na
chwilowym zwigkszeniu przepuszczalnosci btony
komoérkowej dla jonéow sodu. Powoduje to
gwaltowny wptyw tych jonéw do wnetrza komorki i
zwigkszenie  jej  wewngtrznego  potencjatu.
Zwigkszenie przepuszczalnosci btony nastgpuje albo
pod wptywem neurotransmitera wydzielanego przez
poprzednia, tak zwana presynaptyczna komorke
(rys. 4A) lub automatycznie, powyzej pewnego
progu depolaryzacji (okoto 15 mV powyzej
potencjatu spoczynkowego, czyli okoto —55 mV).
Pierwszy z tych procesdéw wytwarza na blonie
komoérki tak zwany pobudzeniowy potencjat
postsynaptyczny (EPSP, ang. excitatory postsynaptic
potential) o amplitudzie do dziesieciu miliwoltow i
czasie trwania do 250 milisekund (rys. 4A).
Potencjat ten jest wynikiem dotarcia do wnetrza
komorki duzej liczby jonéw sodu. Po wniknigciu do
srodka jony te rozptywaja si¢ wewnatrz komorki
tworzac gradient (spadek) potencjatu EPSP wzdluz
btony (rys. 4B). Gradient potencjatu na zewnatrz i
wewnatrz blony komorkowej powoduje ruch jonow
dodatnich (w odwrotnych kierunkach po obu
stronach), a wigc odpowiedni przeptyw pradu do
wnetrza i wzdluz blony komorki, tak jak pokazuja
strzatki na rysunku 4B. Potencjaty EPSP, powstajace
na réznych synapsach, w wielu miejscach btony
komorki sumuja sig, zwigkszajac jej depolaryzacje.
Na rysunku 4A pokazano, jak drugi potencjal
czynnosciowy komorki presynaptycznej wywoluje
taka dodatkowa depolaryzacj¢ i zapoczatkowuje na
rejestrowanym neuronie inny (poza EPSP) proces
pobudzenia zwany potencjatem czynnosciowym lub
Iglica (ang. spike). Iglica jest wynikiem
gwattownego ale krotkotrwatego (okoto 1 ms)
zwigkszenia strumienia jonow wpltywajacych do
wnetrza komorki w chwili, gdy potencjatl jej btony
przekroczy wartos¢ progowa (patrz wyzej). Iglice
moga by¢ przekazywane wzdhuz aksonu, powodujac
aktywacj¢ nastepnej komorki. Czestotliwosc iglic
wytwarzanych przez komoérke odpowiada wielkosci
jej  $redniego  pobudzenia, bedacego suma
wszystkich ~ wplywoéw  presynaptycznych  (por.
artykut przegladowy WROBEL 1993). Na rysunku 4A
zobrazowano, oprocz pobudzeniowej, rowniez
synaps¢ hamulcowa. Dziatanie synaps hamulcowych
w mozgu polega na lokalnym zwigkszeniu
przepuszczalno$ci btony komorkowej dla jonow
ujemnych. W sensie elektrycznym wynik dziatania
synapsy  hamulcowej  jest  przeciwienstwem
aktywacji synapsy pobudzeniowej, a odpowiednig
zmiang potencjatu btony w kierunku
hiperpolaryzacyjnym nazywamy postsynaptycznym
potencjatem hamulcowym (IPSP, ang. inhibitory

postsynaptic ~ potential).  Potencjalowi  temu
towarzysza roéwniez prady jonowe o kierunku
przeciwnym do opisywanych dla EPSP.

We wspolczesnej elektroencefalografu
przyjmuje si¢, ze EEG obrazuje zmienne pole
elektryczne wywolywane przez prady plynace w
srodowisku zewnatrzkomérkowym pod wpltywem
jednoczesnej aktywnosci synaptycznej réoznych grup
komoérek kory. W modelu tym sygnal EEG jest
wynikiem pradow wytwarzanych tylko przez
potencjaly  postsynaptyczne: pobudzeniowe i
hamulcowe. Uwaza si¢ (cho¢ sa znane wyjatki od tej
reguly), ze potencjaly czynnosciowe sa za krotkie,
aby wytwarzane przez nie pole elekryczne mogto si¢
sumowac, a ich wysokoczgstotliwe sktadowe mogty
by¢ rejestrowane w zapisie EEG tlumionym przez
kosci i skorg czaszki. Poza tym zakres przestrzenny
chwilowej depolaryzacji wywotanej przez iglice jest
znacznie mniejszy | przez to zle rejestrowany przez
niskooporowe elektrody EEG niz ma to miejsce dla
rozptywajacych si¢ elektrotonicznie potencjatow
postsynaptycznych (rys. 4B). Wypadkowy prad
ptynacy w przestrzeni migdzykomorkowej pod
wplywem lokalnych zmian potencjalu
wytwarzanego  przez  nieustannag  aktywno$¢
postsynaptyczna jest rejestrowany jako zmienne
napiecie poprzez opor srodowiska
zewnatrzkomorkowego migdzy zrodlem i elektroda
odbierajaca. Zrozumienie zlozonego sygnalu EEG
wymaga opisania kolejno: pradu ptynacego wokot
pojedynczego neuronu lub grupy podobnych
neurondw i wreszcie catkowitego pradu odbieranego
przez makroelektrod¢ umieszczong na czaszce.

Rysunek 5 przedstawia przeptyw pradu, wy-
wotany aktywacja synapsy pobudzeniowej znaj-
dujacej sig¢ na szczytowym dendrycie komorki
piramidowej. Pobudzenie aksonu presynaptycznego
wywoluje zmiang przepuszczalnosci btony komorki
postsynaptycznej w obrgbie synapsy i prad, ktory
zgodnie z przyjeta konwencja ma kierunek
przepltywu jonow dodatnich. Poniewaz duzo jonow
sodu wplyneto do srodka, na zewnatrz komorki, w
okolicach pobudzonej synapsy, mikroelektroda
zanotuje  zmniejszenie  potencjatu  (rejestracja
przedstawiona na rys. 5 w gornym kotku z prawej
strony), a w tym samym czasie potencjal dendrytu
wewnatrz komorki zwigkszy sig¢ (rejestracja w
kotku, z lewej strony). Ujemny potencjat wokot
dendrytu szczytowego powoduje przyciaganie
dodatnich jonow z okolicy i dlatego zostal nazwany
zlewem (ang. sink). Linie sil pota elektrycznego,
przebiegajace rownolegle do plynacego przez
synaps¢ pradu, zamykaja sig w Srodowisku
wewnatrz- 1 zewnatrzkomérkowym, ktére jako
roztwory
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Rys. 5. Potencjat odbierany przez mikroelektrodg umieszczona
w $rodowisku zewnatrzkomorkowym zalezy od tego, czy
znajduje si¢ ona w poblizy pradu wplywajacego, czy
wyplywajacego z komorki.

W kotku po stronie lewej rysunku pokazano zapis we-
wnatrzkomorkowy EPSP w poblizu synapsy znajdujacej si¢ w
gornej czesci 11 warstwy. W kotkach po prawej stronie pokazano
dwie rejestracje zewnatrzkomorkowe w odpowiedzi na ten sam
EPSP. U gory pokazano zmiany potencjalu w poblizu miejsca.
w ktorym prad kieruje si¢ do komorki (zlew), a ponizej sytuacje
komplementarng (zrodto). Strzatki wskazuja na kierunek
przeptywu pradu wg MAwrIN 1991. zmodyf.).

wodne jondw maja niski opdr wzgledem nie-
przepuszczalnej blony komorkowej (stosunek tych
oporow jest jak I: 105). Powstaly w ten sposob
gradient napigcia wzdtuz blony wywotuje przeptyw
pradu elektrycznego wedlug przedstwionych na
rysunku 5 linii sit pola, co powoduje, ze elektroda
umieszczona w poblizu ciata komorki rejestruje
potencjat depolaryzacyjny (rys. 5, dolne koétko z
prawej strony). Miejsce W srodowisku
zewnatrzkomorkowym, z ktérego ptynie najwigcej
jonow dodatnich (najwigksze zaggszczenie linii sit)
nazywa sig¢ zrodtem (ang. source).

Aktywnos$¢ pojedynczych neurondw nie moze
by¢ zarejestrowana przez aparat EEG, gdyz
amplituda wytwarzanych przez nie potencjatow jest
za mala a selektywnos$¢ elektrody znajdujacej si¢ na
skorze czaszki niewystarczajaca, aby rozréznic je od
potencjatdow pochodzacych od sasiednich komorek.
Bodziec sensoryczny (np. uktucie szpilka, lub btysk
swiatla) aktywuje jednak synchronicznie tysiace
komorek kory moézgu. Poczatkowo, dochodzace do
kory  poprzez  wildkna  wzgdérzowo-korowe
pobudzenie wywotuje zlew w  $rodkowych
warstwach, a zrodto W warstwach
powierzchniowych (lewa strona rys. 6). Elektroda
rejestrujaca na czaszce znajduje si¢ blizej zrodta i
dlatego poczatkowa fala potencjalu wywotanego
(EP) jest, na ogot,

ze wzgobrza

akson z kory
z przeciwnej po6tkuli

Rys. 6. Potencjat zbiorczy odbierany przez elektrody zewnatrzczaszkowe zalezy od gigbokosci, na ktdrej pojawia

si¢ synchroniczna aktywnos$¢ synaptyczna w korze.

Z lewej strony przedstawiono potencjat wywolany wejsciem pobudzajacym ze wzgorza. Widokna wzgorzowo-korowe maja
synapsy pobudzajace na komorkach korowych, w poblizu warstwy IV. W warstwie tej znajduje si¢ wigc zlew pradu, a zrodto
w rejonie dendrytow szczytowych, przy powierzchni kory. Elektroda odbiera dodatni potencjat tworzacy sig¢ w jej poblizu. Z
prawej strony rysunku przedstawiono pobudzenie wywotane migdzypotkulowymi widknami korowo-korowymi. Wiokna te
koncza si¢ w goérnych warstwach kory. Elektroda odbierajaca znajduje sig, w tym przypadku, blizej zlewu i rejestruje

potencjal ujemny.
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dodatnia. W miar¢ przechodzenia pobudzenia do
innych warstw, konfiguracja zlewow i zrodet moze
ulec zmianie (poréwnaj artykut EWY KUBLIK i
PAWLA MUSIALA w tym tomie). Znak odbierane;j
fali EP zalezy od tego, na jakiej gigbokosci w korze
znajduja sig, tworzace zlew, synapsy pobudzeniowe.
Z prawej strony rysunku 6 pokazano ujemny
potencjat (zlew) rejestrowany przez elektrody
zewnatrzczaszkowe po pobudzeniu neurondéw
piramidowych przez wtokna migdzypotkulowe,
ktorych aksony koncza si¢ w warstwach II i IIL
Oczywiscie, w czasie synchronicznego pobudzenia
komorek piramidowych przez synapsy hamulcowe
znak odpowiednich potencjatéw wywotlanych (EP),
odbieranych przez elektrode, bedzie przeciwny niz
pokazano na rysunku 6. Dodatnia fala potencjalu
wywotanego moze wigc oznacza¢ pobudzenie w gle-
bokich, albo hamowanie w gornych warstwach kory.
Z tego powodu sam ksztalt potencjalu wywotanego
nie pozwala okresli¢, lezacych u jego podstaw,
procesow korowych.

Wigkszos¢ potencjatow odbieranych przez
elektrody zewnatrzczaszkowe pochodzi z suma-
rycznej aktywnosci synaptycznej na komorkach
piramidowych. Wynika to z faktu, Zze sa one
zorientowane rownolegle do siebie a ich dendryty
szczytowe kieruja si¢ prostopadle do powierzchni
kory. Taki uktad pozwata rejestrowaé najwigkszy
potencjat (rys. 7B), a generowane przezen pole
elektryczne zostalo nazwane polem otwartym
(LORENTE DE No 1947). Wigkszo$¢ komorek
niepiramidowych posiada dendryty promieniscie
rozchodzace si¢ od ciata komorki a generowane na
nich pole elektryczne jest polem zamknigtym, nie
rejestrowanym na zewnatrz (rys. 7A). Podobnie
homomorficzne sa komorki gleju (akumulujace jony
potasu podczas aktywnos$ci elektrycznej kory) i
prawdopodobnie nie daja one, bezposrednio, duzego
wktadu do przebiegu EEG.

W zaleznosci od zmieniajacej si¢ czgstotliwosci
iglic, dochodzacych do kolumny ze wzgdrza lub
innych okolic kory, woko6t komorek piramidowych
réznych warstw ptyna mniejsze lub wigksze prady.
Kolejnos¢ pobudzania i1 rodzaj aktywowanych
kolejno synaps powoduja, ze potencjatl kolumny
ulega ciaglym zmianom. Im bardziej synchroniczna
jest aktywno$¢ wejsciowa i im wigcej kolumn jest
pobudzonych jednoczesnie, tym wigksza falg
potencjatu rejestruja elektrody zewnatrzczaszkowe.
Dostepne metody badawcze sygnatow EEG
Czytelnik znajdzie w artykule ANNY KORZENIEWSKIEJ,
a szczegbdtowa analize zapisOw w czasie snu i
podczas czuwania w artykule WALDEMARA SZE-
LENBERQERA 1 JIIMIEGO WACKERMANNA, w tym tomie
Kosmosu.

Przyktad rejestracji EEG w trakcie rozwija-
jacego si¢ napadu padaczkowego zostal zilu-

strowany na rysunku 8. Goérny przebieg, w czgsci A
tego rysunku, przedstawia zapis  sztucznie
wywolanego napadu w korze mozgowej kota,
zarejestrowany typowa aparatura EEG, dolny za$ za
pomoca wzmacniacza EEG, odbierajacego réwniez
stala sktadowa napigcia. Widac, ze w trakcie napadu
potencjat w  ognisku spada, co powoduje
zmniejszanie aplitudy kolejnych fal. Po skonczeniu
napadu potencjal ten wraca do warto$ci wyjsciowej,
czgsto  po  przejSciowym  okresie  dodatniej
polaryzacji nastepczej. Gdy w czasie takiego
do$wiadczenia dokonano rejestracji
wewnatrzkomorkowego potencjatu komorki
piramidowej warstwy y, zauwazono typowe skoki
napigcia W kierunku depolaryzacyjnym,
towarzyszace wyltadowaniom padaczkowym (ang.
paroxysmal depolarization shifts, rys. 8B). Te zmiany
potencjatlu  wewnatrzkomorkowego w  grupie
komoérek  piramidowych byly rejestrowane na
powierzchni kory jako fale ujemne w poczatkowej fazie
rejestracji, ale jako dodatnie wtedy, gdy stata sktadowa
potencjalu wzrosta znacznie pod koniec napadu
(prawa cz¢$¢ rys. 8B). Wynika to, najprawdopodobnie;j,
ze znacznego pobudzenia catej tkanki korowej w trakcie
napadu (SPECK-

A

Rys. 7. Przyktady zamknigtego i otwartego pola
wytwarzanego na skutek aktywnosci réznych grup
neuronowych w uktadzie nerwowym.

Z lewej strony przedstawiono schematycznie grupg neuro-
néw, a z prawej pojedyncza komoérke wraz z pradem
ptynacym do jej ciata, po jego zdepolaryzowaniu przez
synapsy pobudzajace. Linig¢ potencjalu zerowego
oznaczono (0). A - jadro nerwu wzrokowego zawiera
neurony z dendrytami skierowanymi promieniscie na
zewnatrz. Linie izopotencjalne sg okrggami i prad ptynie
catkowicie wewnatrz jadra, wytwarzajac pole zamknigte
(wszystkie punkty na zewnatrz jadra majq potencjat
zerowy). B - jadro oliwki zawiera komorki z dtugimi,
pojedynczymi dendrytami. Zlew i zrodto tworzone przez
zbior takich komorek wywoluje prad, ptynacy rowniez
wokot tej struktury, w tak zwanym polu otwartym; wg
LORENTE DE NO 1947).
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Rys. 8. A - jednoczesna rejestracja tego samego sygnatu EEG po odfiltrowaniu niskich czgstosci (standardowego)
i przy pelnym pasmie wraz ze sktadowa stala (DC/EEG od O Hz). B - wspotbiezna do A. rejestracja potencjatu
wewnatrz komorki szlaku piramidowego kory ruchowej kota. Wszystkie rejestracje wykonano podczas
aktywnosci napadowej wywotanej pentylenetrazolem. Podstawa czasu w B jest dziesigciokrotnie szybsza niz w A

(wg SPECKMANN I ELGER 1993).

MANN i ELGER 1993). Przyktad ten pokazuje, ze
aktywnos$¢ wszystkich komérek kory, rowniez tych,
ktorych wktad obserwuje si¢ tylko w sktadowe;j

statej, ma znaczenie przy analizie zapisu EEG i jego
fizjologicznej interpretacji.

REJESTRACIJE ZBIORCZEJ AKTYWNOSCI KORY MOZGU

W powyzszym rozdziale przedstawitem skro-
towo dowody na to, ze zmiany napigcia odbierane na
powierzchni czaszki sa wywotywane gtownie przez
synchroniczna, zbiorcza aktywno$¢ potencjatow
postsynaptycznych kory moézgu. W zaleznosci od
sposobu oraz miejsca ich odbioru potencjaly te sa
rozmaicie nazywane. | tak potencjalem wywotanym
(EP) nazywa si¢ potencjat rejestrowany w uktadach
sensorycznych po draznieniu receptorow
odpowiednich modalnosci zmystowych
specyficznymi bodzcami. Ze wzgledu na niewielka
amplitude, potencjat ten wymaga  czgsto
wielokrotnej rejestracji i usredniania w celu
wyeliminowania  szum6éw  pochodzacych  od
»spontanicznego” EEG, czyli aktywnosci kory
wywotanej ciagla praca mézgu, bez zewngtrznych
bodzcow  wy-zwalajacych. Poniewaz niektore
sktadowe potencjalu wywolanego sa zwiazane
jedynie  posrednio z  pobudzeniem uktadu
czuciowego (np. jego komponenty emocjonalne lub
analityczne) niektorzy autorzy uzywaja do jego
opisu szerszego okreslenia: potencjat stowarzyszony
ze zdarzeniem lub potencjat endogenny (ERP, ang.
event related potential).

Elektroencefalogram jest najczgSciej reje-
strowany z powierzchni skory czaszki. Odbierane w
ten sposOb zmiany potencjatow zbiorczych sa

zaktocane przez struktury o innej niz tkanka
moézgowa przewodnosci: ptyn mézgowo-rdzeniowy,
kosci 1 skore. Zdarza si¢ wigc nawet w badaniach
ludzi, ze w celu dokladniejszej lokalizacji zrodet
odpowiednich potencjatow wykonuje si¢ trepanacje
czaszki 1 umieszcza elektrody na oponie twardej
albo bezposrednio na powierzchni kory. Taki sygnat
nazywamy elektrokortikogramem (ECoQ).
Elektrody wewnatrzkorowe, o wigkszej opornosci (a
wigc rowniez wigkszej przestrzennej zdolnosci roz-
dzielczej), sa rzadko uzywane w klinicznych
badaniach, ale czesto w badaniach naukowych na
zwierzetach. Elektrody takie mozna umie$ci¢c w
dowolnej, nawet gleboko polozonej, strukturze
moézgu a sygnatl przez nie odbierany nazywamy
miejscowym potencjatem polowym (LFP, ang. local
field potential). Sygnat ten ma identyczne podstawy
fizjologiczne I jest bardzo podobny do zapisu EEG.
Wysoki opor elektrod uzywanych do rejestracji LFP
pozwala czasem na zewnatrzkomorkowa rejestracje
potencjaldéw czynnosciowych z grupy blisko
potozonych komoérek mézgu (MUA, ang. multiunit
activity).

W celu latwiejszego poréwnywania danych
uzyskanych w r6znych osrodkach badawczych,
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opracowano mig¢dzynarodowy system umieszczania
elektrod EEG na skorze czaszki cztowieka (rys. 9a).
W systemie tym nie ma standardowej elektrody
odniesienia, w stosunku do ktorej mierzy si¢
wszystkie inne potencjaty.

b

W ostatnich tatach oproécz zmian pola ele-
ktrycznego mozliwg stala si¢ rejestracja stowa-
rzyszonych z nimi zmian pola magnetycznego.
Zapisywana w ten sposob aktywnos¢ mozgu
nazywamy magnetoencefalografia (MEG). Ta

MEG EEG

mapy pol

niedoktadnosé
lokalizacji %

Rys. 9. Miedzynarodowy system lokalizacji elektrod na czaszce cztowieka do rejestracji EEG, tak zwana 10—20.

a - poszczegolne litery oznaczaja polozenie elektrod: Fp - przedczotowe (ang. prefrontal), F - czolowe (ang. frontal), T -
skroniowe (ang. temporal). C - centralne (ang. central) i P - ciemieniowe (ang. parietal), O - potyliczne (ang. occipital). Al i
A2 - elektrody odniesienia na ptatkach uszu. b - pole elektryczne i magnetyczne wokoét aktywnego dipola pradu znajdujacego
si¢ w dodatkowym obszarze kory czuciowej (w gornej czgsci $ciany bruzdy Sylwiusza). Obszar zacieniony oznacza pole
magnetyczne wychodzace z glowy i potencjal dodatni. Ponizej pokazano schematycznie zacieniowanymi elipsami btad
lokalizacji dipola, obliczony z rozktadu aktywnos$ci mierzonej wieloelektrodowymi technikami EEG i MEG.

Zwyczajowo jako potencjalu odniesienia uzywa si¢
$redniego potencjalu mierzonego na platkach obu
uszu (Al i A2), cho¢ metoda ta jest rowniez czgsto
krytykowana. Nie jest to, niestety, rozwiazanie
idealne i dlatego sa stosowane rowniez inne punkty
referencyjne. Innym  problemem, ktoremu
elektroencefalografia ~ poswigca  duzo  prac
teoretycznych, jest tak zwany problem odwrdcenia.
Problem ten sygnalizowalem juz wczesniej, a polega
on na tym, ze ta sama rejestracja EEG moze by¢
wynikiem dziatania wielu roéznych uktadow
aktywnych generatoréw (zrodet). Problem ten
rozwiazuje si¢ przez zatozenie odpowiednich zrodet
potencjalu  zbiorczego 1 poréwnanie zapisow
eksperymentalnych i obliczonych teoretycznie (por.
artykut ZBYSZKA KOWALIKA w tym tomie).

niezwykle kosztowna metoda jest metoda kom-

plementarna do EEG. Jej glowna zaleta jest to, ze w
odrdznieniu od elektrycznego, pole magnetyczne nie
wymaga dla pomiaru punktu odniesienia, a wigc
rowniez elektrody referencyjnej. Poza tym pole
magnetyczne nie jest generowane przez skladowa
sferyczna dipoli elektrycznych i dlatego aparat MEG
jej nie rejestruje. W praktyce, doktadnos¢ lokalizacji
ogniska padaczkowego w mozgu nie jest jednak
duzo lepsza w metodzie MEG niz przy klasycznym
badaniu EEG (por. rys. 9b). Wielokanalowy pomiar
spontanicznej aktywnosci MEG jest jednak wielo-
krotnie szybszy niz w przypadku badania EEG, a
skora i kosci czaszki sa niemal ,,przezroczyste” dla
pola magnetycznego. Najlepsze wyniki kliniczne
uzyskuje si¢ stosujac jednocze$nie obie metody
badania.

FIELD POTENTIALS IN THE BRAIN
Summary

The origin of electrical activity of the brain tissue recorded
by low impedance electrodes is discussed based on a brief
description of functional anatomy and electrophysiological
properties of the cortical neurons. The sinks and sources of
currents contributing to local field potential (LFP), evoked

potentials  (EPs), electroencephalographic  (EEG) and
electrocorticographic (ECoG) activity are described and the
current theories underlying the electrophysiological recordings
in laboratories and clinics explained.



326 Andrzej Wrobel

LITERATURA

BARLOW J. S.. 1993. The electroecephalogram. Its patterns
and origins. Cambridge MA, MIT Press.

BECK A., 1891. Oznaczenie lokalizacji w mozgu i rdzeniu za
pomocq zjawisk elektrycznych. Rozpr. Akad. Um. Wydz.
Mat-Przyr. Ser. II, 1, 187—232.

BRAITENBERG W., 1978. On the texture of brains. Springer.

BRAZIER M. A. B., 1964. Czynnos¢ elektryczna uktadu ner-

wowego. PZWL, Warszawa.

CATON R., 1875. The electric currents of the brain. Brit. Med.
J. 2.278.

GILBERT C. D., BOUROEOIS J. P., ECKHORN R.,

GOLDMAN-RAKICP. S., JONES E. G., KRUGER J.,

LUHMANN H. J.,, LUND J. S., ORBAN G. A, PRINCE D. A.,

SILLITO A. M., SOMOGYI P.,, TOYAMA K.. VAN ESSEN D.

C., 1988. Group report: Neuronal and synaptic organization in

the neocortex. [W:] Neurobiology of neocortex. RAKIC P.,

SINGER W. (red.).

HUBEL D. H., 1998. Oko, mozg, widzenie. Proszynski i Ska.

HUBEL D. H., WIESEL T. N., 1962. Receptive fields, binocular
interaction and fumctional architecture in ma cats visual
cortex. J. Physiol. 160, 106—154.

JONES E. G., 1984. Laminar distribution of cortical efferent
cells. [W:] Cerebral Cortex. JONES E. G.. PETERS A,,
(red.). Vol 1. Plenum.

JUSK., JUS A., 1947. Elektroencefalografia kliniczna. PZWL,
Warszawa.

KARCZEWSKI W., 1963. Zjawiska elektryczne w organizmie.

PWN, Warszawa.

LORENTE DE NO R., 1947. Action potential of the
motoneurons of the hypoglossus nucleus. J. Cell. Comp.
Physiol. 29, 207—287.

MAJKOWSKI J., (red.) 1989. Elektroencefalografia kliniczna.
Wyd. II. PZWL, Warszawa.

MARTIN J. H., 1991. The collective electrical behavior of
cortical neurons: The electroencephalogram and the
mechanism of epilepsy. [W] Princples of Neuronal Science.
KANDEL E., SCHWARTZ J. H., JESSEL T. M. (red.)
Appleton and Lange, Norwalk, Connecticut, 1137.

MOUNTCASTLE V. B.. 1957. Madality and topographic
properties of single neurones of cats somatic sensory
cortex. J. Neurophysiol. 20, 408-434.

SPECKMANN E. J., EWER C. E., 1993. Introduction to
neurophysiological basis of the EEG and DC potentials.
[W:] NIEDERMEYER E., LOPES DA SILVA F. (red.)
Electroencephalography:  basic  principles,  clinical
application and related fields. Wyd. III, Williams and
Wilkins, Baltimore.

SZENTAGOTHAL J.. 1978. The neuron network of the cerebral
cortex: a functional interpretation. (The Ferrier Lecture).
Proc. Roy. Soc. London B 201, 219-248.

WROBEL A., 1993. Jak dziata mozg czyli od receptora do
percepcji. [W:] Kossut M. (red.) Mechanizmy plastycznosci
mozgu. PWN, Warszawa.



