ROZDZIAL 1l

Neuron i sieci neuronowe

ANDRZEI WROBEL

Wprowadzenic.  Newron — podstawowa jednostka sieci neurono-
wel.  Zmienno&E mechanizmow neuronalnych,  Elementy sicci neu-
ronowe] mozgu.  Przyklady sieci neuronowych w osrodkowym ukla-
dzie nerwowym.  Stopier skomplikowania sieci neuronowych méz-
gu.  Modelnwanie,  Podsumowanie.

1. WPROWADZENIE

Pod koniec XIX wicku Ramon y Cajal, hiszpariski anatom. wykazat. ze uklad
nerwowy jest strukturg ztozong 2 wiclu, podobnych pod wzglgdem funkcjonalnym,
komaérek nerwowych (neuronéw). Odkrycie to otworzyto nowy epoke w badaniach
i rozumieniu funkcji mozgu. Z jednej strony rozpoczeto badania aktywnosci
pojedynczych neurondw jako clementéw wyspecjalizowanych w integracji i prze-
kazywaniu mi¢dzy sobg informacii, a z drugiej, badania struktury i dziatania sieci
neuronowej. ktorej organizacja okresla dzialanie mézgu i w konsekwencii
zachowanie zwierzat i1 ludzi. '

2. NEURON — PODSTAWOWA JEDNOSTKA SIECI
NEURONOWEJ

Jest rzecza nieslychanie interesujaca, z¢ mozg. ktdrego dzialanie przejawia sie
w nieograniczonej liczbie rozmaitych aktéw behawioralnych, mysli i emocii. jest
zbudowany w istocie z bardzo podobnych elementéw — komérek nerwowych |
(neurondw). Wszystkie neurony (ryc. 1) skladaja sie 7z ciata komérkowego oraz
dwu rodzajow wypustek nerwowych: dendrytéw i aksonéw. Funkcjonowanie
mozgu polega na pobudzaniu w okreslonym czasic odpowiednich grup komdrek.
Pobudzenie 1o jest przekazywane migdzy neuronami przez synapsy — Wyspec-
Jahzowane struktury blonowe skladajace si¢ # zakoriczenia aksonu {tzw, presynap-
tycznej kolbki aksonalnej) i cz¢sci blony nast¢pnej komorki (tzw. blony postsynap-
tycznej). Synapsy znajduja si¢ gléwnie na dendrytach i cicle komorki postsynap-
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© Ryc 1. Newrony. A — podstawowe elementy komarki nerwowe) kregowea. Z ciata kamérki wychndzg
“dwa rodzaje wypustek: dendryty @ aksen, Aksony moga miec rdzna diugodé, siegajaca do 1 m i sa na opdl
- bardzo cienkie 10,2-20 pml. Potenciaty czynnnéciowe powstajg na wzgarku aksonowym i, w aksonach
- zostonkg mielinowyg, ndnawiaja sie w kalejnyveh przewezeniach Ranviera. Koricowe rozgatezienia aksondw
f2w. drzewka aksonowel zakoncezone sg kalbkami svnaptycznvmi (biale trdjkaty — kalbki synaptyczne
komérki pobudzajacej, czarne hamujacejl na wiely {do 1000r komorkach  pustsynaptyczoyeh.
B — komdrki 2 razmatymi tvpami morfologicznymi wypustek aksanowych i dendnaycznyeh. (W Kandel
: bin. trecl) 1991, zmodyt)

tyeznej (ryc. 1A). Liczba kontaktéw synaptycznyeh 1 dendrytow oraz dhugosé
~ irozgalezienia aksondéw sa rézne dla rdznych komdrek, ale niczmienna pozostaje
~ich rola: jednokierunkowe przekazywanie pobudzenia od aksonu do dendrytéw.
W ostamich latach odkrywa sie coraz wiecej mechanizméw komdérkowych
. fomicujgcych neurony réwnicz ze wzgledu na ich rolg w integracji aktywnosci
.‘,neuronalnej Takie zjawiska jak dlugotrwale wzmocnienie postsynaptyczne czy
;ﬁolnosc do wzbudzania oscylacji elektrycznych na blonie komérkowej charak-

leryzu]a najprawdopodobniej jedynic cz¢S¢ komorek nerwowych moézgu 1 nie
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wplywajg zasadniczo na podstawowy aksjomat w badamach neurofizjologicznych,
wedlug ktérego nie réznorodnos¢ funkcjonalna neuronéw, lecz hogactwo polaczen
w siect nerwowej okredla rozmaito$¢ naszych zachowan.

2.1. POBUDLIWA BEONA NEURONU

Wnetrze niepobudzonego neuronu ma ujemny potencjal siedemdziesigciu
miliwoltéw  wzgledem $rodowiska migdzykomérkowego, zwany potencjatem
spoczynkowym (ryc. 2). Napigcie to powstaje w wyniku aktywnego procesu
biochemicznego, transportujacego dodatnie jony sodu na zewnatrz komérki.
Poniewaz w stanie spoczynkowym blona komdrkowa jest trudno przepuszczalna
dla jonow, niewiclka ich liczba dyfunduje pod wptywem gradientu elektrycznego
z powrotem do komdrki, az do stanu, w ktérym oba procesy (aktywny transport
i dyfuzja) osiagaja stan réwnowagi. Gdy za pomocy specjalne] mikroelektrody
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Ryc. 2. Badanie pobudliwosci blony aksonu. A — uklad do$wiadczalny do pomiaru potencjalu blony
iwzmacniacz V1 i wstrzykiwania do komdrki jondw Istymulator Al Kamarka umieszczona jest w Srodowisku
{izjologicznym nie zaznaczonym na rysunku, Wstrzyknigcie do wnetrza aksonu porji jonéw dodatnich
powoduje rozphw pradu wzdluz pokazanych linii sit pola elektrycznego oraz zainicjowanie potencjatu
czynnoSuiowego w miejscu stymulacji. B zmiany potencjatu blony komorkowe) w odpowiedzi na
prostokatny bodziec hiperpolaryzujacy (11 i trzy bodzce depolaryzujace o réznym natgzeniu (2-4). Czas
trwania wszystkich bodzcow zaznaczono szarym prostokglem na osi odcietych, Pieraszy z bodZzcow
depolaryzujacych (2) jest stabszy ad wartosci progowej potrzebnej do wytworzenia potencjatu czynnog-
ciowego, a dwa nastepne 13, 4) sq ponadprogowe. € — adpowiedz blony komarkowej na dlugn trwajacy
bodziec depolaryzujgcy o riznej sile (3, 4}, Bodziec o mniejszym natezeniu (3, cienki szary prostokat na
osi Lzasul wywoluje pienvszy potencjal czynnosciowy z diuzsza latencjg, a kolejne iglice z mniejszq
czgstotliwoiciy, niz bodziec o wigkszym natezeniu (4, grubszy szary prostokatl. D — czestolliwoéé
wytwarzanych przez komérke potencjaldw czynnosciowych figlic! jako funkeja natezenia dlugo trwajacego
bodzca. V, — potencjal spaczynkowy; V, — potencjal progowy
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(oznaczonej A na ryc. 2A) wstrzykniemy do komoérki pewny liczbe jonéw
ujemnych, napigcie na blonie zwigkszy sig¢ jeszcze bardziej, co nazywamy
hiperpolaryzacja btony (ryc. 2B.1). Wstrzyknigcie do komdrki niewielkiej porc;ji
jonéw dodatnich, za pomocy tej samej mikroclektrody, wywoluje réwnicz
~pasywna” odpowiedZ blony, w tym wypadku jednak, réznica potencjaléw po obu
- Jej stronach maleje (co nazywamy depolaryzacja — ryc. 2B.2).
Z chwila, gdy zwigkszajycy si¢ potencjal btony przekroczy pewng wartosé
- progowy depolaryzacii, jego dalsza zmiana przestaje by¢ proporcjonalna do bodzca
- na skutek gwaltownego zwigkszenia przepuszezalno$ci blony dla jonéw sodu
(poprzez otwarcie specjalnych kanalikow sodowych zaleznych od napigcia). Jony
. sodu, wplywajac gwaltownic do wnetrza komérki pod wplywem gradientu
- elekrycznego, powoduja krétkotrwaly zmiane (ok. | ms) polaryzacy  blony,
- nazywang potencjalem czynnoSciowym lub iglicowym (ryc. 2B.3). Szybky
- repolaryzacje blony w koricowej fazie potencjatu iglicowego wywotuje prad zlozony
“zobeenych w §rodowisku jonéw potasu, ktére uczestnicza pasywnie we wszystkich
procesach zmieniajacych potenciat blony komérkowej. Pobudzanie komérki coraz
silniejszymi prgdami depolaryzujacymi powoduje skracanie czasu potrzebnego do
-zapoczatkowania potencjalow czynnoSciowych, nie zmieniajac ich amplitudy
(ryc. 2B.4). Ta wlasciwoé¢ pobudliwej btony neuronu umozliwia kodowanie sity
bodZca czgstotliwoscia pojawiacych si¢ na niej potencjaléw czynnosciowych, Na
rycinie 2.C przedstawiono, jak po wyladowaniu iglicowym, wracajaca do stanu
- spoczynkowego biona neuronu jest ponownie pobudzana przez przediuzajacy sie
bodziec (2C.3) 1 generuje nowy potencjal czynnoSciowy z tym krétsza latencjq, im
wigksza jest wartos¢ wstrzykiwanego pradu jonowego (2C.4). Wykres na rycinie 2D
“ilustruje zblizona do liniowe] zalezno$¢ miedzy sita bodica a czestotliwoscia
- wyladowan iglicowych, w zakresie od zera (dla wartoéci podprogowej bodzea), do
- maksymalnej czgstosci okreslonej przez czas trwania iglicy.
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2.2. AKSON — SPECJALIZACJIA W PRZEWODZENIU IMPULSOW

W poprzednim podrozdziale opisano sposdb, w jaki sita bodZca depolaryzu-
Jjacego blong komdrki nerwowe) jest kodowana czestotliwoscia wyzwalanych na
- niej potencjaléw czynnoSciowych. Miejscem o najnizszym progu pobudzenia,
. W ktérym powstajq potencjaly iglicowe w warunkach fizjologicznych, jest tzw,
' wzgérek aksonowy — stozkowate miejsce wyjScia aksonu z wnetrza komorki
(ryc. 1A). Stad, potencjaty czynnoSciowe przemieszczaja si¢, z zachowaniem tej
samej amplitudy 1 czestosci, wzdhuz aksonu, do jego zakoficzenia znajdujiycego sig
na dendrytach lub ciele komérki nastgpnego neuronu. Propagacja iglic odbywa sig
dzigki temu, 7e powstajacy na wzgdrku aksonowym potencjal czynnoSciowy
powoduje naplyw jonéw dodatnich do komérki, ktére dyfundujqc, depolaryzuija
iedni odcinek blony aksonu powyzej progu pobudzenia (ryc. 2A), a tym samym
- generuja iglice w nowym miejscu. W ten sposéb potencjat czynno$ciowy ,.odradza
- 8ig” w kolejnych odcinkach bony aksonu i przesuwa si¢ bez ubytku amplitudy,
- W kierunku od ciala komérki do korica aksonu, Chwilowe odwrécenie potencjatu
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blony w czasie trwania potencjatu czynno§ciowego uniemozliwia jej rozchodzenie
si¢ w odwrotnym kierunku, gdyZ w miejscu poczatkowym, dodatnio naladowana
btona aksonu jest niepobudliwa (przez czas trwania iglicy zwany okresem refrakciji
bezwzglednej). Powstawanie napigecia blonowego i przewodzenic potencjatéw
1glicowych bez ubytku odbywa si¢ kosztem energii wytwarzanej przez komorke,
1 bez zaopatrzenia™ wystarcza przeci¢tnie na ok. 1500 wyladowar czynnosciowych,
W toku ewolucji, niektdre aksony zostaly otoczone tzw. oslonky mielinowa
— nieprzewodziyca warstwa, kiéra w zasadniczy sposéb zwieksza szybkos¢
rozchodzenia si¢ impulséw, Akson zmielinizowany przewodzi potencjaty czynnog-
ciowe ok, 100 razy szybciej od aksonu o tej samej grubosei, ale pozbawionego
otoczki mielinowe). Takie przySpieszenie jest spowodowane zmiang ,lontowej" i
propagacji impulséw czynnofciowych wzdluz aksonu (juk na ryc. 2A) na

przewodzenie |, skokowe” — migdzy przerwami w oslonce mielinowej (zwanymi
przewezeniami Ranviera; ryc. 1A). Szybko$¢ przewodzenia w zmiclinizowanych
wioknach nerwow ruchowych ssakéw wynosi ok. 100 m/s, Akson ma zwykle na
swym koncu szereg niezmielinizowanych odgalezien — tzw. drzewko aksonowe
(ryc. 1B). Dzigki drzewku koricowemu oraz odgalezieniom bocznym (tzw.
kolateralom, ryc. 1B) kazda komoérka moze przekazywaé pobudzenie kilku
nastepnym (postsynaptycznym) neuronom (ryc. 1A). Wigksza liczba rozgalezien
drzewka na tej samej komorce postsynaptycznej zwigksza réwnicz zwykle sile
(wage) oddziatywania miedzy komdérkami. Zakoriczenie aksonu {tzw. kolbka
synaptyczna) zawiera gotowy do wyrzucenia zapas neurotransmitera (mediatora),
substancji chemicznej, kidra wyzwala sie 7 chwily depolaryzacji kolbki aksonu
przez potencjat czynnosciowy (por. Rozdz. I1). Mediator ten, wychodzge do

Ryc. 3. Prekazywanie aktywnoc przez synapse: Wolny patencial na komorce postsynaptycznej;
Sumowanie czasowe. A — iglice potencjalow czynnoiciowyeh przybywajace dn zakoficzenia aksonu F,
Kazda z nich wytwarza na dendrycie d kamarki postsynaptycznej, postsynaptyczny potencial pobucdlzeniowy
(EPSPL B sumujqce sig w czasie, kolejne EPSP depolanvzuja w sposob cigpty blone dendrylu, do wartoso
potencgatu wyznaczanej przez wielkos¢ pojedynczego EPSP i czestos€ iglic presynaptycznych. € — potencjal
ighvowy w 2akonczeniu E (por, czes¢ A ryinyi wywoluje kazdorazowo podobne EPSP, po czasie
opaznienia synaptycznego. Pole mierzone nbwiednig pojedyfczego EPSP odpowiada depnlaryzacii btony
d, tw okolicy synapsy i, w Srednim interwale miedzy impulsami {por. czeé¢ B ryciny). D — IPSP
w dendryce d, na blonie postsynaptyeznej synapsy hamulcowe] id ) Wizystkie czlery wvkresy przedstawione
na ryc. A-D mapa wspithiezng of czasu E, F — zmiana czestosai iglic presynaptycznych na zakornczeniuy
aksanu B, Vo wywoluje wolne zmiany Sredniego potencjalu na blonie dendntu d (v el G
H — zmiana wolnego potencjatu dendrytu d w okolicy blony postsynaptycznej synapsy hamuloowej (H)
w odpowiedzi na dochadzace do kolbki presynaptyeznej potencjaly czynnoiciowe komdrki | (G,
I wolny potencial wynikajacy z sumawania lokalnych polencialéw postsynaptyczayeh N RV SHE,
J — aktywnode czynnosciowa na wzgorku aksonowym komérki postsynaptycznej (nie pokazanym na
rysunku), wynikajgca z sumarycznego wolnego polencjatu V aie vy K czestothiwosc iglic () na wzgdrku
aksonowym komarki postsynaptyczney. Wszystkie siedem wykresiw (F-K) majq wspithiezng 0§ czasu,
Nalezy zwricic awagg, ze skala czasu zostata &cicéniona tak bardzo w stosunku do wykresow z lewej strony
1A-DI, 2e pojedyncze potencjaly czynnosciowe ina rycinach €, G, |} wygladajg jak pionowe kreski, £, |,
d — zakofczenia komdrek presynaptycznych: pobudzeniowej () i hamulcowej it oraz wypustka
dendrytyezna komarki postsynaptycznep. V- — potencjat bfony komdérki presynaptycznej F. Vo

potencial blony komdrki presynaptyeznej | \{ — potencjal spoczynkowy. V.. — potencjal progusy.
Voo - putengal dendrytu d w okolicy blony postsynaptyczne) komaorki E. Vs potencjat dendrytu
dw vkolicy blony postsynaptycznej komarki 1. Ve .y, — sumaryczny wolny polencial na dendrycie d. V,

lyy — potencial i czestotliwodd: iglic na wzgdrku aksonowym komérki postsynaptyczne]

4




s:FE{E;
. Iglice na blonie
komorki £
! . 1ms
> —t
:
I
:u
B _.:}._ opbZnienie synaptyczne
|
I
40
! :: usredniona
L~ depolaryzacja
7D = na blonie d przy
v, e pobudzeniu
| ! aksonem E
P czas
c |
I I
Vaey, 1!
~ | |
| I
| 1 pojedynczy EPSP na
i i~ blonied,c,
P AT
| r | : | :
V, |t/
o U 7 L (O R >
czas
akson komorki
pobudzeniowej oot
o
I { akson komérki
D hamulcowej
v dil)
]k pojedynczy IPSP na
| ~” blonie d,,,
; 5 7 !
L

Viveig,

VO(E:-

v

V:sllfl




szezeliny synaptycznej (micjsca styku migdzy neuronami), dyfunduje w kierunku
blony neuronu postsynaptycznego, kyczy sig z nig, Zmieniajac przy tym na pewien
czas jej przepuszezalno§é i stopiefi polaryzacji (ryc. 3C, D).

2.3. DENDRYTY — SPECJALIZACJA W INTEGRAC)I AKTYWNOSCI
WIELU KOMOREK PRESYNAPTYCZNYCH

W zaleznodci od rodzaju wytwarzanego transmitera komorki nerwowe mogg
albo zmniejszac (inaczej, depolaryzowac), albo zwiekszad (hiperpolaryzowad)
potencjal elektryczny blony dendrytu komérki postsynatycznej. W neuronach
pobudzeniowych kazdy impuls czynnoSciowy docierajacy do zakoficzenia aksonu
(ryc. 3A) wywoluje czasows depolaryzacie blony postsynaptycznej nazywang
postsynaptycznym potencjalem pobudzeniowym (EPSP, ang. excitatory postsynaptic
potential, ryc. 3C). Depolaryzacja ta jest wywolana przez wplywajace gwattownie
do wnetrza komdérki postsynaptycznej jony dodatnie (gléwnie jony sodu). Potencjat
progowy pobudzenia blony dendrytycznej jest znacznie wyzszy od omawianego
wezesnie) potencjalu progowego blony aksonu. Dlatego tez, postsynaptyczny
impuls depolaryzacyjny nic wywoluje potencjatu iglicowego, a rozprzestrzeniajac
si¢ wzdluz blony dendrytu jego potencjat maleje (tzw. przewodzcnie ..z ubytkiem”,
ryc. 4A). W wyniku rozptywania si¢ jondw we wnetrzu komorki. amplituda EPSP
W migjscu powstania réwniez maleje i potencjal ten znika w czasie od kilku do
kilkunastu milisekund (ryc. 3C). Taki diugi czas repolaryzacji (powrotu potencjatu
do jego wartosci poczatkowej) blony dendrytycznej umozliwia integracje potenc-
Jatéw  postsynaptycznych. W typowej sytuaciji pobudzeniowego przekaznictwa |
synaptycznego, kazdy kolejny potencjat czynnoSciowy docierajacy do zakoriczenia .
aksonu wywoluje podobny EPSP, ktéry dodaje sie do poprzednich, zwigkszajac
depolaryzacje blony postsynaptycznej. Analogowy zmiane potencjatu postsynap-
tycznego blony ciata i dendrytéw neuronu, w wyniku docierajgcych do nigj
kolejnych porcji neurotransmitera, nazywa si¢ wolnym potencjalem. Jest on
proporcjonalny do czgstosci potencjatéw czynnoSciowych w zakorczeniu aksonu
(ryc. 3B,F).

Podobnie do pobudzeniowych sumujg sig hamulcowe potencjaly postsynap- -
tyczne (IPSP, ang. inhibitory postsynaptic potential). Powstajq one w wyniku
presynaptycznej aktywnosci komérek zawierajacych mediator typu hamujacego
(ryc. 3D). IPSP stanowi okresowa hiperpolaryzacje blony postsynaptycznej
spowodowang otwarciem przez mediator kanalikéw przepuszczajacych jony
0 ladunku ujemnym (jony chloru). Hiperpolaryzacja ta jest tym wigksza, im
wigksza Jest czestotliwosé czynnosciowych potencjatow presynaptycznych (ryc,
3G,H). Neurony hamulcowe znajdujy si¢ w ukladzie nerwowym w tych miejscach,
gdzie zachodzi potrzeba zmniejszenia aktywnosci komdrki postsynaptycznej.
Warto zauwazyé, 7e wigksza aktywno$¢ komorki presynaptycznej, w wyniku
przetworzenia przez synapse hamulcowy, wywoluje hiperpolaryzacje komérki
postsynaptycznej. Skutkiem dziatania takiej synapsy jest wige ,.zmiana znaku”
przekazywanej informacii.
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2.4. SUMOWANIE CZASOWE | PRZESTRZENNE.
WOLNY POTENCJAL NEURONU

Jony sodu. ktore przedostajy si¢ przez blong postsynaptyezng 1 wywolujy jej
czasowy depolaryzacje (EPSP), tworza tam lokalny gradient potencjatu zmniej-
szajacy si¢ w przyblizeniu wykladniczo w miarg odlegloSci od synapsy. jak to
przedstawiono przerywanymi liniami na rycinie 4A. Gdy wiele synaps ulokowanych
na tym samym dendrycie (z jednego lub roznych drzewek aksonowych) jest
réwnoczesnie pobudzonych, na blonie dendrytu tworzy sig sumaryczny wolny

Va wolny potencjal
o N o
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pobudliwe)

4. Sumowanie przestrzenne na blonie postsynaptyczne). A — potencialy czynnodciowe dochodzace
do zakonczed aksondw (e | €;) wywolujg potencjaly postsynaptyczne (EPSPI na blonie dendrytu, ktérych
amplitude mozna odczytac na osi potenciatu (VL Linie przerywane wyobrazaja hipotetyczng zmiang
wartodci potencjatu w rdznveh odieglodciach od kazdej z dwu synaps. w sytuacii, gdyby nie bylo drugie
znich. Linia ciagla przedstawia sumaryczny wolny patencjat wzdtuz blony dendrytu. B — przebieg lin sil
pola elektrycznego (kierunek przephvwu jondw dodatnich? przy dwu aktywnych synapsach: pobudzeniowe)
fe,) i hamulcowej (). Druga, widorzna synapsa pobudzeniowa (e,) jest, w przedstawionym momencie,
nieaktywna. WE, WY — symboliczny opis kierunku przephywu informacji w komaérce (jej wejscia i wyjScie)
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potencjat przedstawiony na rysunku linia ciagla. Dodawanie tadunkéw wplywajgy-
cych do komdérki przez wszystkie aktywne Synapsy nazywa Si¢ sumowaniem
przestrzennym. Potencjal wywotany tym tadunkiem zmniejsza sie co prawda wraz
z odlegloscia od pobudzonego odeinka dendrytu w kierunku ciata neuronu. ale
zlewa si¢ tam z wplywami, przychodzycymi jednoczesnie od synaps polozonych
nia innych dendrytach.

Na ciele komdrki (a doktadniej na wychodzacym 7z niego poczgtkowym
odcinku aksonu, zwanym wzgdrkiem aksonowym) na skutek sumowania czasowo-
-przestrzennego integruja si¢ wszystkie dochodzace do komorki wplywy pobudza-
Jace i hamujace. Na rycinie 4B przedstawiono kierunek przeplywu prydow
jonowych przez neuron, ktéry podlega wplywom dwu zaktywowanych w lym
momencie synaps: pobudzeniowej i hamulcowe;. Potencjat sumaryczny wzgdrka
aksonowego, zmieniajacy si¢ wolno w czasie, w wyniku sumowania wplywow ze
wszystkich wejs¢, nazywa si¢ wolnym potencjafem wzgdrka aksonowego (w
skracie — wolnym potencjatem neuronu). Gdy suma dyfundujacych do wzgérka
aksonowego pradéw jonowych jest dodatnia, blona ulega depolaryzacyi, a gdy jej
potencjal przekroczy warto§¢ progowy, moze zapoczigtkowaé aktywacjg potencjatow
czynnosciowych,

Uproszczony mechanizm integracji aktywnosci komorek pobudzeniowych
1 hamulcowych przedstawiony jest na rycinie 3F - K. Rycina 3E przedstawia serig
potencjalow czynnoSciowych neuronu pobudzeniowego, ktéry dziatajgc na blong
dendrytu komérki postsynaptycznej wywotuje sumaryczny wolny EPSP (ryc. 3F),
wedlug mechanizmu opisanego wyzej. Hipotetyczna aktywno$¢ neuronu hamul-
cowego (ryc. 3G) wywoluje po stronie postsynaptyczne; sumaryczny potencjat
przedstawiony na rycinic 3H. Latwo zauwazy¢, /¢ ujemny potencjal blony
postsynaptyczne) zwigksza sig w czasie wysokiej czestotliwosci IPSP, a kierunek
tych zmian jest odwrotny niz przy sumowaniu EPSP, Rycina 31 obrazuje, jak oba
sumaryczne potencjaly (Viye,) 1 V), majace rézne znaki polaryzacji. dodajg sie
ni dendrycie komérki postsynaptycznej do wspélnego potencjatu {Vyr.,). Ten
wynikowy, wolny potencjal, przenosi sie nastepnie (z pewna strata, jak na ryc, 4A)
do wzgérka aksonu postsynaptycznego, ktérego prég pobudzenia (Vyed koduje
ostateczny wynik operacjii w postaci scrii potencjatGw czynnoSciowych, zob-
razowane) na rycinie 3J, K.

3. ZMIENNOSC MECHANIZMOW NEURONALNYCH

Latwo zauwazyé, ze w przedstawionym wyze] procesic przekazywania
informacji w ukltadzie nerwowym sita bodzca kodowana jest najpierw w neuronie
presynaptycznym czgstoscia impulséw. nastgpnie w tej formie przekazywana bez
strat wzdluz jego aksonu, aby wreszcie, w wyniku sumowania czasowego na blonie
postsynaptyczne], znéw wyrazic si¢ wielkodcia polaryzacji. Wartosé potencjatu
postsymiuptycznego, bedaca wynikiem sumy aktywnosci wszystkich neurondw
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presynaptycznych pobudzeniowych 1 hamulcowych, nazywana jest niekiedy wolnym
potencjatemn, gdyz zmienia si¢ znacznic wolnic) miz podezas aktywacy potencjatow:
czynnoSciowego czy postsynaptycznego (ryc. 31). W pierwszym przyblizeniu
mozna przyjac, ze siec nerwowa dziala wedlug prostej zasady sumowania wplywow
pobudzajacych 1 hamujgcych. a wynikiem tej operacji jest wolny potencjal
neuronu. Warto jednak wiedzied, ze taki opis oddziatywan migdzy neuronami ma
swoje ograniczenia.

3.1. POTENCJALY ODWROCENIA

Zasada symowania 1 atencjalow postsynaptycznych proporcjonalnie do ich

- ezgstotliwoder jest ograr czona przez. mechanizm zmiany amplitudy tveh potenc-
jatéw w zaleznoSct od  pnia polaryzacji komdrki. Istnienie tzw. potencjalow
- odwrocenia (Eppyp | Euge) obrazuje rycina 5. Po lewej stronie tej] ryciny

przedstawiono, jak zmienia sig amplituda, a nawet kierunek EPSP wraz ze

zmianami napigcia na btonie neuronu postsynaptycznego. Gdy komorka jest
w stanic spoczynkowym (napigeic na jej blonie wynosi ok. —65 mV), otwarcie
- kanalikéw sodowych w blonie postsynaptycznej synapsy pobudzeniowe) wywoluje
~wplywanie jondéw sodu do wnetrza (pod wplywem sity gradientu elektrycznego)

i depolaryzacjg. Amplituda tego depolaryzujgeego EPSP ro$nic w miarg hiper-
polaryzacji btony do —70 1 —80 mV (gdyz rosnmie wiedy sita gradientu
elektrycznego wywolujacego ruch jonéw). Odwrotnie, gdy sumaryczny wolny
potencjal neuronu postsynaptycznege zdepolaryzuje blong postsynaptyczng do

- =20 mV. EPSP wywolanc przez pojedynczy impuls presynaptyczny jest znacznic

mnicjsze i przy dalszej depolaryzacji (do +20 mV) aktywacja svnapsy pobudzenio-

- we] wywoluje hiperpolaryzacje blony postsynaptycznej. Potencjal (0 'V jest

potencjalem odwrocenia dla EPSP. Podobnie, potencjal —70 mV (rowny potenc-

. jatowi rownowagi stezen dla jonow chloru po obu stronach btony), nazywany jest
- potencjatem odwrécenia dla TPSP. Po prawej stronie ryciny pokazano, jak

presynaptyczny impuls w synapsie hamulcowe) wywoluje depolaryzujgcy 1PSP.
gdy hiperpolaryzacja blony postsynaptyczne] jest wigksza od potencjatu odwrécenia,

~ Oba te potencjaly graniczne (Eppgp i Ejpgp) utrzymuja napiecie na blonie komdrki

w granicach fizjologicznie bezpiecznych, bez wzgedu na czgstotliwosc impulsacii

~ presynaptycznej.

3.2. REAKCJE FAZOWE 1 TONICZNE

W zaleznodei od parametrow  charakteryzujacych whasciwosei elektryczne
blony dendrytycznej i wzgdrka aksonowego, rozne komorki nerwowe charakteryzuja

 sie aktywnoscia trwajaca przez caly okres ich pobudzenia przez bodziec (komarki

toniczne) lub tez odpowiadaja jedynie na zmiany parametrow bodZzca w czasie

- (komorki fazowe). Hipoteza, ktdra tumaczy dzialanie sieci komdrek nerwowych
* teorig wolnego potencjalu, opiera si¢ jedynie na wilasciwosSciach komérek tonicz-

nych. Typowymi komorkami tego typu sa drobne komorki szlaku wzrokowego
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potencjat blony pre- | postsynaptycznej

PR pre- .. i
- | st_
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+55 mV : /
+20 mV
—40 mV

EEPSP

potencjat —65 mv
spoczynkowy

potencjat -85 mV
spoczynkowy

— =100 mV

' EPSP

IPSP

Ryc. 5. Zmiana amplitudy potencjalow postsynaplycznych pobudzeniowych (EPSP) i hamulcowych (IPSP)
w zaleznodel od napiecia na blonie komérki postsynaptycznei (odpowiednia kalibracja z lewej strony
kazdej kolumny). Paczatek wszystkich PSP oznaczono linia przerywana. Moment pojawienia sig potencjaiu
czynnofciowepo w zakofczeniu  presynaptycznym przedstawiono w postaci iglicy, w kazdej parze
rejestracii. Ujemne wartosci potencjatu wigksze od spoczynkowego oznaczajy hiperpolaryzacje blony
komarki; wartosci potencjatu wyzsze od spoczynkowego depolanyzacie. £, — potencjat udwrécenia dla
EPSP; £ ., — potencjal odwrécenia dla IPSP; Ecur Lo Ex — potencjaly riwnowagi stezen po obu stronach
blony, obliczone z réwnania Nernsta odpowiednio dla jonéw sodu, chloru i potasu. Szczegélowe
objasnienia w tekscie, (Wg: Kandel i in. ired.} 1991, zmodyf.)
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zaangazowane w proces percepcji ksztattu bodZca (por. podrozdz. 5.2. oraz Rozdz.

V). Typowymi komodrkami fazowymi sa szybko adaptujace si¢ mechanoreceptory

- skérne lub komorki szlaku wzrokowego reagujace na ruch bodZcow wzrokowych.

. Komérki fazowe uczestnicza najprawdopodobniej jedynie w procesie szybkiego

- rozpoznamia 1 nie odgrywajg roli przy okreSlaniu przedtuzajacej sig obecnoSci

bodZca. Ich udziat w procesach integracyjnych ttumaczy lepiej hipoteza oparta na
synchronizacji aktywnosci zespoléw komorkowych (podrozdz. 4.5).

3.3. WAGA SYNAPTYCZNA

Kazde polaczenie synaptyczne miedzy komdérkami, zaréwno typu pobudzaja-
cego, jak 1 hamujgeego. wylwarza potencjaty postsynaptyczne (PSP) o charakterys-
tyczne] wielkosci. Amplituda PSP zalezy od aktualnej liczby kontaktéw synaptycz-
nych drzewka aksonowego z komoérkg postsynaptyczna oraz od proceséw plastycz-
- nych, ktére mogty zmieni¢ efektywnos¢ tych kontaktéw w inny sposob (por. nizej).
- Udzial danego PSP w wytwarzaniu potencjatu czynno§ciowego neuronu post-
| synaptycznego nazywa si¢ waga synaptyczng. Waga synaptyczna charakteryzuje
. sil¢ potaczenia migdzy neuronami w sieci neuronowej. Dla charakterystyki dziatania
sieci w okreSlonej chwili przyjmuje si¢ na ogdl, ze waga synaptyczna jest
wartoScia stata, chod w ogdlnosci wiele synaps podlega zmianom plastycznym
- zwigkszajgcym lub zmniejszajagcym ich udzial w wolnym potencjale postsynap-
~ tycznym. W szczegdlnosSci, diugotrwale zwigkszenie efektywnoSci synapsy moze
- nastapi¢ w wyniku réwnoczesnego pobudzenia obu neuronéw! pre- i postsynap-
tycznego (tzw. dlugotrwale wzmocnienie synaptyczne, LTP). Zmiana wag synap-
~ tycznych prowadzi do trwalej reorganizacji struktury sieci neuronowej i lezy
" -u podioza mechanizmow uczenia i1 pamigci (por. Rozdz. XIV — XVI).

' Waga synaptyczna moze sig zmienia¢ rowniez w krotkich odcinkach czasu,
pmwadzac do przejSciowych zmian czutoSci synaptyczney (np. habituacj czy
-~ sensytyzacji: por. Rozdz. XIV). W wielu synapsach pobudzeniowych stwierdzono

zwickszy¢ w wyniku dziatania mechanizmdw tzw. potencjacyi czgstotliwosciowe]
lub posttetanicznej. Juz drugi impuls czynnosciowy, przychodzacy na takg synapsg
W odstepie krétszym niz 10 ms po poprzednim, wywotuje potencjal postsynaptyczny
0 zwigkszonej amplitudzie. Przyczyng tego torowania pobudzenia upatruje si¢ we
wzroScie wydzielania transmitera z zakoniczen presynaptycznych (pod wplywem,
podwyzszonego pierwszym impulsem, stgzenia jonéw wapnia w kolbce aksonu).
hanizm potencjacji czgstotliwosciowe] moze znacznie zwigksza¢ mozliwosci
mowania czasowego, powodujace szybkie zmiany wagi synaptyczne].

- Na wielu synapsach w korze mézgu prawdopodobienstwo wywolania potenc-
czynnosSciowego w komorce postsynaptvczne] jest mniejsze niz 0,1. Dzigki
chanizmowi potencjacji, seria 2 — 5 impulséw o czestotliwosci ok. 200 Hz moze
pwodowad znaczny wzrost tego prawdopodobienstwa (do 0.5 - 09). Takie
jtkie serie impulséw, zwane paczkami (ang. bursts), mogg odgrywac istotng rolg
preekazywaniu informacji przez synapsy. Szczegdlnie w korze mézgu, paczka
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impulséw moze by¢ o wicle pewniejszym no$nikiem informacji niz pojedyncze
potencjaly czynnosciowe.

3.4. SYSTEMY MODULACY)NE

W ciagu ostatnich lat notuje si¢ znaczny postep w badaniach neurofar-
makologicznych zaréwno na poziomie komdrkowym, jak i behawioralnym (por.
Rozdz. Il i XVII). Badama te wykazaly, Z¢ poziom wzbudzenia ukfadu
nerwowego w czasie czuwania jest regulowany przez wicle neurotransmiteréw
rozprowadzanych we wzgdrzu i korze moézgowej przez systemy modulacyjne
(czgsto wzajemnie zalezne) biorgece poczatek w pniu mézgu i podwzgdrzu,
Mechanizm dziatania neuromodulatoréw ma na ogdét diugy stata czasu i opiera si¢
na zmianie polaryzacji blony komérkowej, a co za tym idzie progu pobudliwosci
wzgorka aksonu. Depolaryzacja komdérki prowadzi do zmniejszenia progu
i zwigksza przez to pobudliwo$é neuronéw na bodice specyficzne. Dziatanie
neuromodulatoréw dotyczy zazwyczaj duzych obszaréw sieci neuronowe;,
w obrebie okreslonego systemu. Dzialanic takie zwigksza, na przyktad, odpowiedzi
komdérek ukladéw czuciowych w czasie gdy zwicrze jest glodne, przestraszone lub
pobudzone w inny sposéb.

4. ELEMENTY SIECI NEURONOWE] MOZGU

Wspomniano we wstepie do poprzedniego podrozdziatu, ze pod wzgledem
funkcjonalnym wigkszo§¢ komoérek nerwowych mézgu jest bardzo do sicbie
podobna. Niewielka jest réwniez, jak si¢ okazuje. réznorodno$é typéw polaczes
migdzykomérkowych, ktére realizuja podstawowe operacje sieciowe zaréwno
algebraiczne (dodawanie, odejmowanie, mnozenie), jak i logiczne (suma, iloczyn),

4.1. DYWERGENCJA 1| KONWERGENCJA

Komoérki nerwowe moézgu sa polaczone ze sobg nie kazda z kazda, ale
W sposob wybidrezy, tworzge w ten sposéb systemy operacyjne. Struktura taka
powstaje w przewazajacej mierze w trakcie rozwoju osobniczego, ale moze sie
modyfikowa¢ réwniez w dorostym uktadzie nerwowym. Cechy charakterystyczng
budowy mézgu jest jego hierarchiczna organizacja, szczegdlnic dobrze okre§lona
w ukfadach czuciowych (podrozdz. 5). Na rycinie 6A przedstawiono komérki
powierzchni recepcyjnej ukladu czuciowego, ktérych aksony kontaktujg sie
W wyZszej warstwie tego ukladu z trzema komérkami postsynaptycznymi. Taka
dywergencja polaczeri powoduje, ze aktywnos¢ jednej, pobudzonej przez bodziec
eksteroceptywny, komérki receptorowej moze sie rozprzestrzeniaé coraz bardziej
na wyzszych poziomach sieci (I, IT). Odwrotnie, zbieganie si¢ aksondéw kilku
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6. Rozklad pobudzenia w sicci nevronowe] podczas draznienia powierzchni recepcyjne punktosyim
d2oem. A — sied konwergencyjno-dywerpencyina ineurony przedstawiono w postaci kélek! oraz rzkbad
\ 1 czynnasciowe] fczeslothwose iglic przedstawiaja kreski ponize poszczegdinveh komarek), na
h poziomach uktadu czuciowego, pa pobudzeniu jednepa receptora tey sieci bodzcem istrzatkal.
przestrzenny rozklad pobudzenia na trzech puzinmach ukladu czuciowega wyrazony w ezestotliwoscr
Jowan czynnostiowyeh. Pozioma przerywana linia oznacza czestotliwosd spontaniczng (I 1. Skale
iwoder aznaczono stopriami szamsci, wodhug ktérej zacieniowanao rownies aktywnos¢ odpowiednich
morek w czedci A i C ryciny, € — ta sama sie€ co w A, z dodanymi pofaczeniami zwrotnego hamowania
oeznego. D — przestrzenny rozklad pobudzenia komérek przekaznikowyeh na kolejnych poziomach
iny C. Czarne, duze kotka przedstawiaja interneurnny hamulcowe. (We: Kandel i in. ired.) 1997
7modyf.)

orek nizszego poziomu na jednym neuronie poziomu WYZSZEgo nazywamy
onwergencja. Potgczenia konwergencyjne, dzigki mechanizmowi sumowania
estrzennego, pozwalaja na integracje aktywnosci wielu komérek presynaptycz.-
jch (patrz podrozdz. 2.3).
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4.2. PETLE HAMOWANIA OBOCZNEGO: WSTEPUJACA | ZWROTNA

Hamowanie oboczne jest powszechnym mechanizmem neuronalnym w mézgu
i polega na tym, ze aktywne komorki pobudzeniowe, poprzez swoje kolaterale
i neurony wstawkowe, wywieraja hamujacy wplyw na sasiednie komdrki tego
samego poziomu przetwarzania informacji. Hamowanie oboczne jest realizowane
w sieci poprzez pobudzenie neuronéw wstawkowych typu hamujacego, ktdre
dzialajg albo zwrotnie (ryc. 6C), albo na drodze wstepujacej (por. ryc. 7A). Oba -
tuki hamulcowe moga ograniczaé rozlewajacy si¢ po sieci dywergencyjnej sygnal
pobudzeniowy. Rycina 6C przedstawia prosty sie¢, jak w czeSci A, uzupelniong
0 system neurondw wstawkowych realizujacych hamowanie oboczne. Receptor na

f{x.y)

A O c

B
f{x)
mechanizm
. centrum
suma
otoczki

Ryc. 7. A — hamulcowe polgczena wslgpujace bedace substratem mechanizmu hamowania obocznego
w polu recepcyjnym. Biate kélka oznaczajg pobudzeniowe neurony przekaznikowe, czame —— internedrony
hamulcose. Podobnie jak na poprzednim rysunku, synapsy hamulcowe oznaczono czarnymi punktami,
a pobudzeniowe — kreseczkami. B — rozklad pobudzenia przestrzennepo fwzdiuz osi poziomej x
w koncentrycznym polu recepcyjnym komérki zwojowej siatkGwki. Centrum i otoczka sg wytwarzane
przez exddzielne polaczenia w siatkdwee, a czulosé i) odpowiednich mechanizmdw, wedtuz osi pola, jest
przedstawiona za pomoca cienkich linii. Pole hamulcowe otoczki jest wigksze i ma mniejszq czulosc, niz
pobudzeniowego obszaru centralnego. Gruba linia opisuje wynik sumowania obu mechanizméw, C —ta
sama funkcja pobudzenia co w czeéa B, ale przedstawiona na powierzchni recepcyjnej (osie x 1yl
przypomina ksztaltem kapelusz meksykariski. D - koncentryczne obszary pola recepcyjnego w plaszezyZnie
siatkowki: pnbudzeniowe centrum (+) oraz hamulcowe otoczenie (—}
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powierzchni recepeyjnej, pobudzony bodzcem, zwigksza czgstotliwo$¢ wysylanych
. swoim aksonem potencjatéw czynnosciowych, aktywujac trzy komérki pierwszego
poziomu. Komorki te, poprzez kolaterale swoich aksonéw, pobudzajg z kolei
_deurony wstawkowe, ktére wywierajy zwrotnie, hamujacy wplyw na sasiednie
. Peurony tej samej warstwy., W wyniku dzialania takiej sieci, na jej kolejnych
. poziomach ustala si¢ przestrzenny rozktad pobudzenia przedstawiony na ryci-
B nie 6D, Latwo zauwazy¢, ze w wyniku hamowania obocznego sygnal z powierzchni
| recepcyjnej jest odwzorowany dokladnie na »mapach™ tej powierzchni, na wyzszych
. poziomach. Co wigcej, sasiednie komérki tych pozioméw zostaja w wyniku
. dzialania sieci zahamowane, przez co zwicksza si¢ wzgledny | kontrast”™ migdzy
reprezentacja bodZca i Jego otoczenia, w stosunku do ukladu bez hamowania
- obocznego (por. ryc. 6B).

" Sie€ neuronéw z hamowaniem obocznym mozna obserwowaé do§wiadczalnie,
. badajac reakcje pojedynczego neuronu czuciowego na bodzee drazniace kolejne
* miejsca powierzchni recepcyjnej. Efektem takiego do$wiadczenia jest funkcja
;fcmstotliwoéci impulsacji neuronu w zaleznosci od miejsca draznienia przedstawiona
~ na rycinie 7C. Funkcja ta ma ksztalt , kapelusza meksykanskiego”. Najwyzszy
- aktywnosc badany neuron osiaga po pobudzeniu tego regionu pola recepcyjnego,
jest z nia potgczony laricuchem komérek pobudzeniowych (ryc. 7A, B
" — mechanizm centralny aktywacji komérki), Draznienie otoczenia tego regionu
’ 1owniez wplywa na aktywnos¢ badanej komérki, ale, tym razem, za posrednictwem
~ hamulcowych neuronéw wstawkowych, powodujac zmniejszenie impulsaciji spon-
Mcznej badanego neuronu (mechanizm otoczki). Te czesé powierzchni recepeyjnej
ukladu czuciowego, kiérej draznicnie zmienia aktywnos$¢ badanego neuronu,
| nazywa sie Jego polem recepcyjnym. Typowy obraz pola recepcyjnego komorki
) fadu wzrokowego przedstawiony jest na rycinie 7D. Komérki o takich polach
| recepcyjnych znajdujg sie w siatkéwee, ciele kolankowatym bocznym i czwartej
f'!lrstwie kory pierwszorzedowej uktadu wzrokowego malpy. BodZcem, ktéry
 majlepiej pobudza taka komdrke. Jest plamka Swietlna o wielkosci réwnej obszarowi
| gentralnemu pola (patrz réwniez podrozdz. 5.2). Réwnolegle, na tych samych
poziomach uktadu wzrokowego, 1stnieja komérki o komplementarnych polach
g ecepeyjnych, kidre sq najlepiej pobudzane przez ciemny punkt na jasnym tle (por.
- Rozdz. VIII).

*e

A

- Liczbe komérek hamulcowych w moézgu szacuje si¢, w zaleznosci od
tuktury, na 10 -20% catej populacji. Sa to z reguly neurony wstawkowe,

o
: 0 kr6tkich aksonach konczacych sie w obrgbie jednej struktury. Uwaza sie, Ze ich
- podstawowym zadaniem jest utrzymanic aktywnosci sieci neuronowej w zakresie
Ainiowym funkcji czestotliwodci (por. ryc. 2D) i zabezpicczenie sieci przed
,,} nim obcigZeniem. Neurony hamulcowe sy wykorzystywane w sieci réwniez
Jako elementy wejsciowe dla sygnatéw sterujacych. Przez zwigkszenie lub
gmniejszenie ich aktywnosci (w wyniku dzialania systeméw migdzypoziomowe]
- projekcii zwrotnej, albo systeméw neuromodulacyjnych) mozna bowiem regulowac
imieri pobudzenia przenoszony z powierzchni recepeyjnej do wyzszych pozio-
“mow mozgu (por. Rozdz, XXII).
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Kazdy z dwu, omawianych w tym podrozdziale, tukéw hamulcowych speinia
specyficzng rolg w aktywnosci mézgu. Hamowanie typu wstgpujgcego ma na ogot
mniejszy zasigg i jego zadaniem jest kontrastowanie (uwypuklenic) sygnatu
wzgledem ta. Sie¢ z hamowaniem zwrotnym pozwala natomiast na regulacjg
pobudzenia przekazywanego przez oSrodki nerwowe. Obie te funkcje tukéw
hamulcowyvch sg dokladniej opisane w podrozdziale 5. |

4.3. SYNAPSY AKSO-AKSONALNE: WZMOCNIENIE |
HAMOWANIE PRESYNAPTYCZNE

Zakonczenia aksonow znajdujg si¢ przede wszystkim na dendrytach 1 cialach
komdrek postsynaptycznych, W pewnych ukladach (np. kontrolujycych odruchy
rdzenia krggowego) spotyka si¢ réwniez synapsy akso-aksonalne, ktérych zadaniem
jest kontrola wydzielania transmitera przez kolbki synaptyczne. Mechanizm tego
oddzialywania polega na zmianie polaryzacp w kolbce aksonalnej neuronu
presynaptycznego. Polaryzacja kolbki jest wynikiem aktywnosci dodatkowego
neuronu sterujgcego, ktéry ma na niej kontakt synaptyczny (pobudzeniowy lub
hamulcowy) typu akso-aksonalnego. Gdy kolbka presynaptyczna ma normalny
potencjal spoczynkowy, iglica presynaptyczna wywoluje potencjal postsynaptyczny
o typowej amplitudzie. Z chwila, gdy hamulcowa komorka sterujaca spowoduje
hiperpolaryzacje kolbki presynaptycznej, identyczny potencjal czynnoSciowy
wywoluje mniejszy EPSP w komdree postsynaptycznej. Odwrotnie, w przypadku
gdy synapsa akso-aksonalna jest pobudzeniowa, aktywno$¢ komorki sterujacej
wywoluje depolaryzacje kolbki presynaptycznej i potencjal czynnoSciowy o tej
samej wielkosci wywoltuje wigkszy amplitudowo EPSP. Oba mechanizmy, wzmoc- |
nienia i hamowania presynaplycznego, opieraja si¢ na zaleznosci amplitudy
potencjalu postsynaptycznego od stgzenia jonéw wapnia w kolbee presynaptycznej.
Stezenie jonow wapnia w zakonczeniu presynaptycznym jest za$ tym wigksze, im
wyzszy jest potencjat blony kolbki presynaptycznej (por. Rozdz. 1)

Réznica dziatania dwu opisanych wyzej mechanizmow hamujgeych polega na
tym, Z¢ hamowanie postsynaptyczne wplywa bezposrednio na wolny potencjal
komérki  postsynaptycznej, podezas gdy hamowanie presynaptyczne zmienia,
w sposob wybidrczy, udziat tylko jednego z wielu wejs¢, Z punktu widzenia
operacji sieciowych, pierwsze z nich zmienia bezposrednio sumaryczny wolny
potencjat komarki, a drugie, tylko jeden z jego skladnikow,

4.4. POBUDZENIOWE spgzeiENlA ZWROTNE | POWSTAWANIE
ZESPOLOW KOMORKOWYCH

Dla informatykéw jest rzeczy oczywisty, Ze kazdy uklad samoregulujgcy
i wykazujacy zdolno$¢ uczenia si¢ musi posiada¢ mozliwos¢ regulacji swojego
wejécia. Role te spetniaja w nfdzgu pobudzeniowe polaczenia zwrotne, ktére wraz
z opisanymi wyzej obwodami hamowania zwrotnego stanowia dopetniajacy si¢
system kontroli. Na przyklad, dzigki petlom sprzgzen zwrotnych sie€ neuronowa
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Ryc. 8. Pobudlzenie zespatu komarek nerwowych wedlug modelu Hebba. Aktywnodc wiokien aferentnych

przewadzi wrazenic ¢ siatkGwki przez wzgirze do neurondw pierwszorzedowe) kory wzrokowe) (2 lewej

strony rysunkul i kory asocjacyinej (pozostate komarkil, CzesC z czynnych iciemnoszare puste kdfkan

neurondw tworzy zamknigty petle, w ktdrej wagi synaps sa duze, dzieki czemu caly zespdd jest

jednoczesnic i fatwo pobudzony ezame wypetione kélkal, stanowige repreventacie cech ogladanego
bodzca. We: Milner 1993, zmudyl.)

moze modytikowad, na kolejnych poziomach przetwarzania informacji o bodZcu,
strumien pobudzenia sensorycznego dochodzgey do oSrodkéw centralnych. W pro-
cesie tym zstepujace (eferentne) drogi pobudzeniowe wzmacniaja informacje
sensoryczna, dzigki czemu bod7ce interesujace” sy lepiej rozpoznawane od
otoczenia, Takic pobudzajace tuki zwrotne, bedace np. podstawy mechanizmu
uwagi, sg opisane bardziej szczegétowo w Rozdziale XXIL

Petle sprzezenia zwrotnego pozwalajg réwnicz zrozumie¢ mechanizmy
samoorganizacji sicci neuronowej w procesie uczenia. Podczas dziatama bodzca
sensorycznego duza liczba komorek kory jest pobudzana jednoczesnie (ryc. 8}
Pewne z nich sq ze sobg polaczone synapsami. ktére ulegaja w tych warunkach
diugotrwatemu wzmocnicniu (por. podrozdz. 3). W miarg treningu (lub przy
dodatkowym pobudzeniu przez system uwagi) polaczenia synaptyczne migdzy
réwnocze$nic pobudzanymi neuronami osiagaja wystarczajgcy wage, aby kon-
tynuowaé wzajemne pobudzanic si¢, mimo braku bodzca. Wytworzony w fen
sposéb zespot komorek moze stanowié ,wewnetrzng reprezentacj¢ bodzea”, ktora
ma tendencij¢ do samoaktywacji z chwila, gdy kilka jej elementdw jest pobudzonych,
albo przez bodziec (czuciowe szlaki wstepujice), albo przez jego wyobrazenie
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(szlaki zstgpujace z wyzszych oérodk6w asocjacyjnych). Sformulowanie hipotezy
powstawania zespoléw komérkowych (ang. neural assemblies) jest zastugy Donalda
Hebba z Uniwersytetu McGill. Szereg danych do$wiadczalnych i modeli kom-
puterowych wydaje si¢ potwierdzaé¢ prawdziwos§é tej hipotezy (patrz nizej).
Okazala si¢ ona réwniez niezwykle uzyteczna dla wspdlczesnych teorii opisujacych
integracyjne mechanizmy w sieci neuronowe) (por. Rozdz. XXII). {

4.5. SYNCHRONICZNE OBWODY POBUDZAJACE

Na dendrytach pojedynczego neuronu kory mézgu znajduje sie od 4 000 do
80000 synaps pobudzeniowych (por. podrozdz, 5). Kazda z nich charakteryzuje sie
z reguly matq waga synaptyczna, przez co pobudzenie neuronu wymaga jednoczes-
nej aktywacji duzej liczby wej$¢ presynaptycznych. W dhugiej skali czasu moze to
nastypi¢ zgodnie z mechanizmem sumowania Czasowo-przestrzennego i zwigkszenia
wolnego potencjatu na wzgérku aksonowym (ryc. 3.I). Taka forma przekazywania
pobudzenia nazywa sie asynchroniczny i wymaga stosunkowo duzej czestosci
wyladowar komdrek presynaptycznych. Poniewaz neurony kory wykazujy na ogét
matq aktywnod¢ spontaniczng (rzedu 5 potencjalow iglicowych na sekunde), to
pobudzenie neuronu postsynaptycznego moze nastypic jedynie w wyniku wysoce
synchronicznego wyladowania kilku komdrek presynaptycznych. Zgodnie z t3
hipotezy, w ostatnich latach zaobserwowano, ze potencjaty czynnosciowe rejest-
rowane z wielu neuronéw pojawiajg si¢ czesto prawie Jednoczesnie (por. Rozdz.
XXII). Dotyczy to nie tylko neuronéw, kidre leza blisko sicbie, ale réwniez tych,
ktére znajdujy si¢ w réznych pétkulach mézgu. Z doSwiadezen tych wynika, ze
W sieci neuronowej, mimo znacznych opé7nien charakteryzujacych wewnetrzne
polaczenia migedzy komérkami, jest mozliwa znaczna synchronizacja wyladowar
czynnosSciowych. ]

Badania modelowe potwierdzity, ze sie¢ neuronowa zorganizowana wewnet-
rznie za pomocy polaczeri zwrotnych moze synchronizowac aktywno$¢ swoich
clementéw bez opéZnien, mimo wzglednie dlugiego czasu przewodzenia pobudzenia
migdzy poszezegélnymi komérkami (por. Rozdz. XX1I). Co wigeej, wykazano, ze
synchronizacja aktywnosci w takiej sieci moze prowadzi¢ do spontanicznej selekcji
grup komdérek. Synchronizacja aktywnosci neuronéw moze wigc by¢ drugim, poza
sumowaniem ¢zasowo-przestrzennym, mechanizmem prowadzacym do powstawania
zespolow komorkowych w sieci neuronowe;j,

5. PRZYKEADY SIECI NEURONOWYCH
W OSRODKOWYM UKEADZIE NERWOWYM

Teoria wolnego potencjahi, ugruntowana badaniem aktywnos$ci pojedynczych -
komérek nerwowych, wyjasnita cze$¢ mechanizméw fizjologii mézgu. Miedzy
innymi, na podstawie dobrze poznanych potaczen anatomicznych oraz czasowych
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~ zaleznoéci migdzy pobudzeniem kolejnych komdrek zrozumieliSmy dzialanie

niektéorych obwodéw w sieci ukladu nerwowego. NiZej przedstawiono dwa
~ przyklady: najprostszego, rdzeniowego uku odruchowego oraz najlepie] poznanego,
~ ukladu analizatora wzrokowego.

5.1. MONOSYNAPTYCZNY ODRUCH KOLANOWY

: Powszechnic znany jest jeden # najprostszych testéw neurologicznych,
sprawdzajacy przewodzenie w rdzeniowym tuku odruchowym. Test ten polega na
wywolaniu odruchu wyprostowania nogi w stawie Kolanowym po uderzeniu
~mioteczkiem w §ciegno migsnia prostownika (por. ryc. 6 z Rozdz. X). Uderzenie
ta.lue rozciagajac gwattownie migsie, powoduje pobudzenie umieszczonych
W nim receptorow u,uua g*cboknego \Nz,mwona unpu]sacyl uvnno(um&a

molonuuronow nastgpuje skurcz migénia prostowml\a i wyprostowame nou
- w kolanie. Réwnolegle, kolaterale widkien dosrodkowych pobudzaja hamulcowe
'-..neurony wstawkowe rdzenia, ktdre hiperpolaryzuja motoneurony migéni zgina-
~ czy, aby te, przez antagonistyczne dziafanie, nie zablokowaly odruchu prosto-
~ wania stawu.

- Nalezy zwricié uwage na to, ze informacja o tej akeji odruchowej przekazy-
. wana jest jednoczesnie dr%arm wstepujacymi, poprzez stacje przekaznikowe
; "‘;w rdzeniu przedtuzonym i wzgdrzu, do czuciowych oSrodkéw korowych. Tutaj
.~ poprzez drogi korowo-korowe informacja ta moze zostaé odnotowana, a polozenie
boﬁczyny zmodyfikowane przez aktywacje zstepujacych szlakdw ruchowych.
'5 Uwaza bl¢ e %ame szlakl mobq wywierad moduluyu,e dnalame na neurony

5.2. UKEAD WZROKOWY JAKO PRZYKEAD SIECI NEURONOWE]

R Uktad wzrokowy jest jednym 2z najlepiej poznanych systeméw moézgu (por.
R zdz. VIII). Od dawna w podrecznikach fizjologii opisuje sig jego hierarchiczng
.qf budowg, typowa dla wszystkich uktadéw czuciowych (ryc. 9). Wedtug tego opisu,
"" obrazu przez uklad wz.rokowv zaczyna sne z Lthld, gdv promleme

i%specyﬂczm wolny pou.nqa} nazywany generatorowym, gdvz kodu;c on na
7 &: wyjéciu siatkéwki wartoSci punktowych intensywnosci Swiatla docierajacego od
. bodica, w postaci szeregu potencjalow czynnosciowych (ryc. 6). Kolejne etapy

,;.; - opracowania informacji wzrokowej odbywaja si¢ na nastepnych pietrach systemu,
,__ z ktérych kazde jest polozone o jedny synapse dalej od powierzchni recepcyjne)
@ ]
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szlak wzrokowy  hierarchia pieter pola recepcyjne komérek  opracowanie informacii
(polgczenia) ukiadu wzrokowego iich wzajemne polozenie wzrokowaej
na siatkéwee

kora skiadanie ksztaitéw
F gnostyczna np. trojkgta
JC)& Vi sktadanie finii

CZ QO v

punkty, kontrastowanie

é siatkdwka
O krawedzi

Ryc. 9. Polyczenia komwvergencyjne na poszczegolnych poziomach uktadu wzrokowego. Pola recepeyjne
adpowiednich komérek i ich zadania w opracowaniu informacii wzrokuwey, wy teorii gnoslycznej {por.
tekstl, Biale kotka reprezentujs komérki pobudzane zapalaniem bodZca $wiellnego, czarne kétka
odpowiednie intemeurony hamowania obocznega w ciele kolankowatym bocznym (CKB). ,+% i ,~*
pobudzeniowe i hamulcowe rzesci pdl recepeyinych. Nalezy zwrbi€ uwage, ze w otoczee pola CKB
wzrosla sila oddzialywania hamujgeepo. Podobne wphwy  hamowania ohocznego, wystepujace na
nastepnych pigtrach ukladu, zostaly dla uproszezenia rysunku pominicte. Pobudzeniowe i hamulcowe

synapsy vznaczono odpowiednio, kreskami i czarnymi punklami

Zwiekszania kontrastu

rozdzielania bodzca na

| opracowuje coraz bardziej skomplikowane cechy bodzca (ryc. 9). Nizej
przedstawiono krétko hipoteze sktudania tych cech z punktowych wrazen recep-
lorowych, wedtug zasad sumowania przestrzennego. Opis ten latwiej jest sobie
przyswoi¢ dzigki prostym doswiadczeniom psychofizjologicznym opartym na -
zjawisku hamowania obocznego. Hamowanie oboczne wystepuje bowiem migdzy
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- komérkami na kazdym poziomie opracowywania informacji wzrokowej, powodujac
~ proste ztudzenia wzrokowe. '

* Plamka Swictlna oSwietlajac okreslony receptor siatkéwki wywoluje jego
- pobudzenie, jak w przypadku receptora umieszczonego centralnie na rycinie 6C.
Kazdy wiekszy bodzice, aktywujac réwnicz komorki sasiednie, wywolalby
- wnastepstwie dziatanie hamujace, zmniejszajac efektywne pobudzenie komarki na
5 ‘poziomie (ryc. 6C). BodZcem najlepiej aktywujacym komorke siatkéwki jest
: * wiee mata plamka §wietlna o wielkosci okreslonej rozmiarami centralnej czgsci jej

. pola recepcyjnego (por. ryc. 7D oraz Rozdz. VIII).

- Przykladem dziatania mechanizmu hamowania obocznego na siatkowce
Jest zludzenie Hermanna prezentowane na rycinic 10, Na rycinie tej z fatwoscig
. mozna zauwazyC ciemniejsze plamki na skrzyZowaniu biatych pasm. Wy-
{;‘%fjaﬁnjenie tego ztudzenia opiera si¢ na mechanizmie hamowania obocznego
.g?imicdzy komdrkami siatkdwki, ktére rozprzestrzenia si¢ wokoél pobudzone]
~ komérki mniej wiecej jednakowo we wszysikich kierunkach (por. ryc. 7).
~ Komérka, ktérej pole recepeyjne jest pobudzane przez promicnic odbite

%‘i;éd skrzyzowania biatych pasm na rycinie 10, jest hamowana co najmniej
. przez czterech swoich sasiadéw”, podezas gdy wszystkie inne jedynic
* przez dwoch: stad zhudzenic szarosci na skrzyzowaniu dwu idealnie bialych

-~ linii
! 3

<&
S o

™
¢

i Pola recepcyjne komérek siatkéwki cztowieka maja rézng wielkosé. W cent-
* malnej czeSci siatkowki (tzw. zohej plamce). ktorej zadaniem jest widzenie
- szezegblow, sa one mate, a na jej czgSciach obwodowych — wieksze. Wiclkos¢
; "{‘,_'-htowa skrzyzowania biatych pasm na rycinie 10 (ok. 2 stopni) odpowiada polu
| recepcyjnemu komorek obwodowej czesci siatkowki i dlatego efektu szarosci nie

- wida¢ na tym skrzyzowaniu, w ktére akurat si¢ wpatrujemy. Wystarczy jednak
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Ryc. 10. Mechanizm hamowania obucznego i jego rola w powslawaniu wrazer wzroke nwych A - siatka

Hermanna wywoluje wrazenie szarodci na przeciguu biatveh pasm. B pobudzanie komarki kory
- wzmkowej kota pojawianiem sie w jej (koncentrycznym] polu recepoyinym raznych elementdsw siatki
- Hermanna: biakych pasdw lub krzyza (po lewej). Po prawe] — rejestracja potencjatiw czynnosciowych te
¢« komérki (linie pionowe reprezentujg potencialy czynnosciowel. Reakeja kamérki jest silnejsza, pdv jej pole
. pobudzane jest biatym pasem {a, b}, w pordwnaniu z reakciq [0, wywotang bialym krzyzem, éw, — czas
g prezentacji bocdzea. (Wg: Jung (red.) 1973, zmadyf.)

T W
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odsungé si¢ od rysunku na odleglo$¢ okoto dwu metréw, zmniejszajac kat-_'i
widzenia biatych paséw, aby réwniez w centralnym skrzyzowaniu ujrze¢ szary
punklt. ;
Mozna w przyblizeniu przyja¢, 2¢ efektem dziatania sieci neuronowej siatkéwki’
jest rozszczepienie informacji o bodZcu wzrokowym na wielka liczbg wrazef
punktowych, ktére sa nastgpnie przekazywane do dalszych struktur moézgu, Na
skutek konwergencji (zbiegania si¢) aksonéw na komoérkach coraz wyzszych pigter
uktadu wzrokowego ich pola recepeyjne stopniowo komplikuja si¢, a odpowiednie:
neurony odpowiadaja specyficznie na bardziej ztozone cechy bodZcow. Tak wige
konwergencja widkien aferentnych i1 zasada sumowania przestrzennego EPSP!
powoduje, ze komérki pierwszorz¢dowej kory wzrokowej maja pola recepcyjne:
w ksztalcie linii o nachyleniu (tzw. orientacji w przestrzeni) i dlugosci okreslonych
przez ich koncentryczne pola skladowe. BodZcem najlepiej pobudzajacym takg
komorke kory wzrokowej jest wige juz nie plamka” (jak w siatkéwee), ales
.pateczka $wietlna”, ktéra pojawia sic w okreSlonym miejscu pola widzenid:
(ryc. 9). Naktadanie si¢ hamujacych obszaréw ,pateczkowych™ pdl recepcyjnych
komorek kory wzrokowej jest prawdopodobnie odpowiedzialne za inne ztudzenie?
wzrokowe, pokazane na rycinie 11.A. ‘

Zasady analizy punktowej bodZcéw wzrokowych, a nastgpnie stopniowego
komplikowania p6l recepcyjnych (a wraz z nimi specyficznie wzbudzajacych j&
bod7céw) byly jedng z przestanck, na ktérych Jerzy Konorski, wspdéttwdrea
Instytutu im. M. Nenckiego w Warszawie, opart swojg teori¢ gnostyczna. Wedhug
niej na szczycie opisanej powyzej, hierarchicznej piramidy, dzigki ktérej nastgpuje

Ryc. 11. A — 7ludzenie Ehrensteina — efekt hamowania obocznego miedzy detektorami linii, na poziomie s
prenwszorzedne) kory wzrokowej, Biale linie wzmacniajg wrazenie ciemnoéci w migjscach, do kidrych sig
zbiegaja. Zludzenie znika w miejscu otoczonym bialym kofem lub po» zamknigciu jednego oka, (Wg: Jung:
ired) 1973.). B — objecie kochankow. Kazda z pustaci moze byé percepowana jedynie oddzielnie, jakas
obiekt na te, Postulowany wynik hamowania obocznegn miedzy komdrkami gnostycznymi, (Wg: Kandef3

1in. (red.] 1991 ) :
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Eﬁ przetwarzanie 1 scalanie informacji wzrokowej, powinna sie znajdowad taka
. komérka (jednostka gnostyczna), ktérej pobudzenie oznacza percepeje danego
| przedmiotu.

g Istotnie, w asocjacyjnych obszarach kory wzrokowej (por. Rozdz. VIII
0 i XXII) znaleziono neurony odpowiadajyce specyficznie na takie skomplikowane
. bodice wzrokowe Jak twarze czy dlonie. Wydaje si¢, Ze te szczegdllnie wazne
‘r((bodtce majq swa reprezentacje w postaci komdrek reagujgcych ze swoistoscig
"é‘»\bhska tej, jaka jest wymagana przez teori¢ gnostyczna. Komérki takie sq najmochic
E‘i pobudzane przez obraz jednej, okreslone; twarzy, niezaleznie od jej wielkosci czy
%’g_‘polote,nia W polu widzenia. Opisane w tym rozdziale elementarne zasady dziatania
| sieci neuronowej pozwalajy przypuszezad, ze efekt rozpoznawania tylko jednej
"\twarzy w danym momencic i miejscu przestrzeni jest wynikiem dziatania
:‘%E}’}hlmowania obocznego migdzy takimi komdrkami (ryc. 11B).

WA"W?M

. 6. STOPIEN SKOMPLIKOWANIA SIECI NEURONOWE] MOZGU
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. Mozg cztowieka zawiera co najmniej 10" ! neuronéw, Poniewaz akson kazdego
i%z nich tworzy ok. 1000 kontaktow synaptycznych, ich liczbg szacuje sig na co
;x najmnicj 10"¢, Warto$¢ ta przekracza liczbe wszystkich gwiazd w naszej galaktyce!
' Oszacowanic mozliwych polaczei mogloby zniechecié nawet najzarliwszych
» entuzjastow neuroinformatyki. Szczesliwie, natura wykorzystujac wielokrotnie dobre
rozwigzania ograniczyta to bogactwo do kilku podstawowych moduléw sieciowych
. imechanizméw kontroli synaptycznej, kidre opisano wyzej (podrozdz. 4).

& Przyjmuje si¢ powszechnie, ze tzw. wyzsze czynnosci nerwowe (percepcja.
f;zqaxmetywamu Swiadomos$¢) maja swojg lokalizacje w korze mdzgowe]. Mimo
' to wewnetrzna budowa kory jest zadziwiajaco monotonna. Sktada sie ona zaledwie
gz kilku warstw (pie¢ warstw w okolicach asocjacyjnych i dodatkowa, czwaurta
x Warstwa w okolicach projekeyjnych, na kidrej koriczy sie szlaki czuciowe) i dwu
“gmp neuronéw: piramidowych i niepiramidowych (podziclonych ze wzgledu na
- 16zne miejsca docelowe aksonéw obu grup). Zadaniem neuronéw niepiramidowych
 jest lokalne przekazywanic pobudzenia migdzy warstwami. Dzieki nim. prostopadte
- do powierzchni wycinki kory, o Srednicy ok. 100 pm, tworza funkcjonalne
} jednostki — tzw. kolumny (lub wigksze, ok. milimetrowe hiperkolumny) zawiera-
* Jace komérki ze wszystkich warstw (por. Rozdz. VI). Przyjmuje si¢ zazwyczaj, Ze
Y polaczenia te stanowig substrat dla najmniejszych modutéw neuronowych typu
hebbowskiego. Komérki piramidowe, dla odmiany, wysylajq aksony na zewnatrz
. kolumny, przekazujac pobudzenie do innych obszaréw kory i w glab mozgu,

; Koncepcja zespolu komoérek, bedacego strukturalng baza dla percepcji, jest
- obecnie powszechnie wykorzystywana we wszystkich teoriach integracyjnych
- mézgu (por. Rozdz. XX11). Na ogot zaklada sig, Ze zespdl komdrkowy zloZony jest
- z podjednostek tworzonych w zasicgu lokalnego drzewka aksonowego jednej
- komérki piramidowej z warstw powierzchniowych (czyli w zasiggu ok. | mm
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Ryc. 12. Siec elementdw nerwowych w ohszarze jednej komarki piramidowe) kory myszy. Bok szesciang.
jest tak dobrany by zawieral wszystkie lukalne odgalezienia aksonu piramidowego myszy {ok. 1 mm¥.
Punkty w malym szedcianie polozonym w dolnym, prawym rogu predstawialg pestosd innvch cial
komarkowych, (Wg: Aertsen, Erb, Palm, Schuz, W: Oscillatary event refated brain dypamics, Pantuy i i,

(red) 1994

w korze myszy i ok. dwukrotnie wigkszym w korze cziowieka. ryc. 12). Tabela I
przedstawia gestos¢ polaczen migdzy komdrkami w korze myszy. Jak wynika
z przedstawionych w niej danych, gesto§¢ ta, cho¢ olbrzymia, nie osigga jednd ¢
maksymalnie mozliwej wartodci. Szacuje sig, ze przecietny neuron jest polaczon
tylko z 1/2000 wszystkich (ok. 107 u myszy i 10'® u czlowieka) komorek:
korowych, a prawdopodobieristwo (p,) pofaczenia migdzy sasiednimi (tzn. potozo-
nymi w odleglosci mniejszej niz 2 mm) neuronami wynosi zaledwie 5%. Liczba
takich polaczen jest jednak bardzo duza i sugeruje, ze aktywnoS¢ tylko jednego
neuronu piramidowego nie moze powodowac pobudzenia wszystkich potaczonych
z nim neurondéw postsynaptycznych.

Tabela
Gestosé elementéw komorkowych 1 sieciowych w korze mozgowe) myszy :
T \
Neurony [ Dendryty Aksony Svnapsy
| neuron — 4 mm 10-20 mm BODD kontaktow
lokalnych postsynaptycznych
odgal¢zien na dendrytach 1
4000 kolbek lokainego |
aksonu '
1 mm? kory 9x10* |04 km -4 km 7= 10%
(nalezgeych do pochodzacych od
I 10* komorek) § % 10* komérek)

(Wp Aertsen, B, Palm, Schie, W Oscitligery evenr relared brain dynemics. Pantey 1 in, (red. 1954
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- Z przyblizonych danych okreSlajycych aktywnos$é i prawdopodobienstwo
gczen neurondw  w Korze mozna szacowad minimalna wielkos$é samo-
wzbudzajacych si¢ zespotéw hebbowskich. Na podstawie wartosei progu pobu-
‘dzenia szacuje sie zwykle, /¢ do pobudzenia jednej komoérki w korze maézgu
E ba 8 ~ 10 synchronicznych (tzn, mieszczacych 91@ w czasic ok, 4 ms) EPSP.
QI'zy zalozeniu dodatkowych. niespecyficznych wejsé aktywujacych, wydaje sig
bwniez, ze wystarczy okoto czterech (c) jednoczeénie dziatajacych neurondw
komérkowego, aby pobudzi¢ neuron postsynaptyczny. Poniewaz przeciet-
na czgstotliwosé wytadowan komdrek kory (po aktywacji bodZcem) jest rzedu
50 Hz, prawdopodobiefistwo ich pobudzenia w czasic 4 ms wynosi 1/5 (p). Aby
wowac zespol komorkowy o wielkosci A, prawdopodobicnistwo p’, ze kazdy
,;)curon zostanic pobudzony przynajmniej przez ¢ wzmocnionych poljczen
'%ynaptvcznych powinno by¢ wigksze od p (por. podrozdz. 3 oraz ryc. 8). Z tabeli
,' rozktadu Poissona ze Srednig pAp, wynika, 7e taki warunek jest spelniony  dlu
:‘* 3 4230
 Tak wige, lokalny zespél komdrkowy w Korze sensorycznej mozna szacowad
’naok 250 neurondw, z ktérych jedynie 1/5 jest aktywna w czasie 4 ms. Podobna
~ liczba komérek sklada sig prawdopodobnie na podzespoty asocjacyjne. Na podstawie
~ zawartosci informatycznej bodZcéw obliczono, ze kompletny zespét komérkowy
- powinien zawicra¢ od Kilku do kilkudzicsigeiu tysiecy neuronéw i od kilku do
- 1000 podzespotéw. Kora moézgu czlowieka pokrywa obszar, w ktérym moze
. jed.noczrdmc funkcjonowaé wicle zespolow komérkowych wwduelonych funk-
“gjonalnie sposrod ok. 40 000 podzespotow o lokalnej powierzchni 4 mm? (2 mm
'pzasleg jednego podzespotu — patrz wyzej). Liczebnosci te moga by¢ jeszeze
. wigksze, gdy uwzgledni si¢, 7¢ w jednej kolumnie korowej moze si¢ znajdowad
- wiele, réznych funkcjonalnie podzespotéw. Ztozona aktywacja tukich elementéw
B -qtanowi, by¢ moze, substrat dla wyzszych procesow integracyjnych mézgu.

o
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i 7. MODELOWANIE

.~ Jak wynika z poprzedniego podrozdzialu, trudno$é fenomenologicznego

. przedstawienia pracy madzgu polega na olbrzymiej liczbie zachodzacyeh w nim
. jednoczesnie operacji sieciowych. Mimo 7e znamy podstawowe mechanizmy
~ oddzialywan miedzy neuronami, to kompletny opis aktywno$ci  wszystkich
neuronow wydije si¢ niemozliwy nawel dla najprostszego odruchu monosynap-
tycznego, czy najlepicj poznanego ukiadu czuciowego (por. podrozdz, S).

~ Trudno$¢ ta, oczywista od zarania neurofizjologii, stata sie mozliwa do
- przezwycigzenia z chwila pojawienia sig¢ komputeréw. Ich moc obliczeniowa
~ pozwolita na skonstruowanie sieci neuropodobnych, realizujacych wiernie funkcje
. ukladu nerwowego. Mimo niewatpliwych osiggnig¢ neuroinformatyki, wigkszos¢
~ neurobiologéw nie Korzysta jednak z osiggniec badaczy sztucznych sieci neuro-
- nowych. Przyczyny tego stanu rzeczy nic sy bynajmniej istotne rozbieznosci
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mi¢dzy sieciami sztucznymi 1 biologicznymi, dotyczace zaréwno opisu element6w,
jak i budowy badanego uktadu. Wydaje sig, ze przyczyna lezy gigbiej, w sposobie,
w jaki rozumieliSmy dotychczas dzialanie sieci neuronowej. Wigkszo§¢ bad
elektrofizjologicznych jest prowadzona na $piacych (narkotyzowanych) zwierzetach,
Réwniez w celu opisania zachowania si¢ zwierzigl, najpierw szukamy stalegg
poziomu odniesienia, a dopiero potem ewentualnych zmian wywotanych procedurg:
doswiadczalng. Tymczasem ostatnie odkrycia wydajg si¢ wskazywaé, Ze eneel
biologiczne dzialaja poprzez ciagle dynamiczne zmiany stanéw (por. Rozdz
XXII), a nie dzigki prostym algebraicznym obliczeniom. Okreslenie | przetwarzanie’
informacji” moze wige by¢ jedynie metafora” stuzaca do opisania procesy
automodyfikacji, a nie obliczania wyniku w ,biologicznym komputerze™.

8. PODSUMOWANIE

W rozdziale tym przedstawiono zasady, wedlug ktérych natezenie bodZca
kodowane jest w formie czestotliwosci szeregu potencjaldow czynnoSciowych
powstajgeych w neuronie, aby z kolei, na dendrytach ncuronu postsy naptycznego,
zmieni¢ si¢ w wolny potencjat i doda¢ do podobnych wplywdéw z innych komérek
presynaptycznych. Zgodnie z tymi zasadami mozna opisa¢ dzialanie wielu, nawet:
skomplikowanych ukladéw neuronowych mézgu. Szybkos§¢ percepcji, przy niewiel-
kiej czestotliwoSei spontaniczne) 1 ograniczonej liczbie neuronéw kory mézgu,
powoduje, ze do zrozumienia wyzszych proceséw nerwowych potrzebna jest
hipoteza qymhmmunyuh zespotéw komorkowych. Wedlug tej hipotezy istotng
kalkulacje sieciowe odbywaja sig¢ w milisckundowej skali czasu dzigki korelacg
aktywnoSci wszystkich neuronéw zespolu. Opis dynamicznych stanéw mozg
w zaleznoSci od zachodzacych w nim proceséw integracyjnych jest dyﬁkumwany;
dokladniej w ostatnim rozdziale tej ksiazki. \

Szybkie doskonalenie teorii samoorganizacji oraz badanie zasad ewolucji
ukltadéw zlozonych od uporzadkowania do chaosu, a takze gwattowny rozwdj sily
obliczeniowe] komputerdw wplywa bezposrednio na badania neurofizjologiczne,
Wedtug specjalistéw prognozujacych rozwéj naukowy, po sukcesach fizyki i chemii
W ubicgajacym stuleciu, nastgpna dekada przyniesie jakosciowy skok w zrozumieniy
skomplikowanych mechanizméw biologicznych. '
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