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Wstep: badania elektrofizjologiczne mézgu

Mozg czlowieka zawiera ponad sto miliardéw neu-
ronéw a liczba potaczen migdzy nimi jest ponad
tysiackrotnie wigksza i ulega ciagtym, dynamicznym
zmianom zaréwno trwalym — w wyniku uczenia, jak
i chwilowym — zaleznym od kontekstu. Aby zrozu-
mie¢ mechanizmy przetwarzania informacji w sieci
neuronalnej moézgu bada si¢ aktywnos¢ elektryczng
przy pomocy elektrod umieszczonych w wybranych
strukturach mozgu zwierzat i ludzi. W obecnym
stanie techniki mozemy rejestrowaé jednoczesnie
aktywnos¢ zaledwie kilkunastu wybranych neurondéw
albo tyle samo sygnatow lokalnych potencjatow polo-
wych (ang. local field potentials, LFP, Ryc. 1A), ktdre
wyrazaja usredniong czynnos$¢ elektryczng przynaj-
mniej kilkudziesieciu (lub nawet miliondw, jak w syg-
nale EEG) komodrek. W badaniach funkcjonalnych
stwierdzono, ze rejestracje LFP prowadza do podob-
nych wnioskdw jak analiza tacznej aktywnosci wielu
pojedynczych neurondéw (Ryc. 1C, [6, 66]). Niniejsza
rozprawa skupia si¢ na analizie potencjaléw polo-
wych, ktére lepiej, niz rejestracja pojedynczych
komoérek, obrazuja globalne mechanizmy modula-
cyjne (takie jak uwaga) i majg bezposrednie odnie-
sienie do sygnatéw EEG, rejestrowanych z elektrod
naczaszkowych u ludzi.

Wolny potencjat polowy (LFP, EEG) mozna opisa¢
jako sumg oscylacji sktadowych podajac ich czgstotli-

wosci 1 amplitudy (Ryc. 1B). Opis taki, w postaci
widma fourierowskiego (FFT, ang. fast Fourier trans-
form) przedstawia amplitud¢ oscylacji (Iub jej kwad-
rat, nazywany wtedy moca sygnatu) w odpowiedniej
czestotliwosci skladowej (Ryc. 1D). Moc sygnatu
polowego o odpowiedniej czestotliwosci zalezy od
sity pobudzenia pojedynczych komorek oraz od syn-
chronizacji ich aktywnos$ci: im wigcej neuronow jest
pobudzonych w tym samym rytmie tym odbierany
sygnat zbiorczy ma wigksza amplitude (Ryc. 1D).

Czestotliwosci rezonansowe w uktadzie
wzrokowym

Uktad wzrokowy ssakow ma strukture hierarchiczng
(Ryc. 2C). Pobudzenie receptoréw powoduje powsta-
nie sygnalu elektrycznego, ktéry poprzez komorki
zwojowe siatkowki przekazywany jest w formie
ciagdw potencjatéw czynnosciowych do ciata kolan-
kowatego bocznego (ang. lateral geniculate nucleus,
LGN), a nastgpnie do pierwszorzedowej kory wzrokowej
(ang. primary visual cortex, V1). Komorki kazdego
pictra tego uktadu podlegaja oddziatywaniom ha-
mujacym poprzez interneuronalne petle sprzezen
zwrotnych 1 otrzymuja zstgpujace wejscie pobu-
dzajace z wyzszych pigter (patrz nizej). Taka sie¢
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Ryc. 1. Rejestracja i analiza sygnatéw LFP w uktadzie wzrokowym kota. A, Trzy réwnolegte odprowadzenia: LGN — ciato kolankowate boczne;
PGN - ciato okotokolankowate, V1 — pierwszorzedowa kora wzrokowa. B, Pasma czestotliwosciowe wyfiltrowane z sygnatéw w A. C, Przyktad
aktywnos$ci oscylacyjnej komorek kory wzrokowej kota. Z rejestrowanego sygnatu odfiltrowano niskie (gérny przebieg) i wysokie (dolny prze-
bieg) pasmo czgstotliwosci. Waskie, pionowe kreski na dolnym rysunku przedstawiajg potencjaty czynno$ciowe kilku komérek (amplituda
kazdej iglicy jest odwrotnie proporcjonalna do odlegtosci odpowiedniej komérki od elektrody rejestrujgcej). Rejestracja zostata dokonana
podczas przesuwania pateczki $wietlnej przez pole recepcyjne grupy komorek. Widaé, ze taka stymulacja wywotywata rytmiczng aktywno$¢
w réznych neuronach. Potencjaty czynnosciowe pojawiajg sie paczkami w czasie najnizszej wartosci potencjatu polowego (LFP; wg. [21]. D,
Wyzej: Srednie widma amplitudowe wyliczone z sygnatéw rejestrowanych z kory wzrokowej kota w czasie wzmozonej uwagi wzrokowej
(czarna linia) i stuchowej (szara linia) podczas jednej sesji doswiadczalnej. Kazde widmo byto liczone z 14 niezaleznych probek dtugosci 2,5
s, w prébach zakonczonych poprawna reakcja zwierzecia. Krétka pozioma linia ponad osig odcietych pokazuje zakres czestotliwosci,
w ktérych oba widma réznig sie istotnie miedzy soba. Ponizej: zwigkszenie amplitudy i czestotliwosci pojawiania sie paczek aktywnosci beta
w korze wzrokowej kota w czasie wykonywania zadania réznicowania wzrokowego (6 gérnych rzeddw rejestracji) i stuchowego (6 rzedow
dolnych). Kolejne 12 rzeddw rejestracji przedstawia ciggty zapis z tej samej elektrody umieszczonej w korze wzrokowej (V1) w czasie, gdy kot
z uwaga oczekiwat na bodziec réznicowy odpowiedniej modalnosci.
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Ryc. 2. Pasma rezonansowe w uktadzie wzrokowym. A, Prég draznienia nerwu wzrokowego pradem o réznej czestotliwosci, przy ktdérym ba-
dani odbierali wrazenia wzrokowe (tzw. prog fosfenowy; wg. [43]. B, Zmiany amplitudy EEG z odprowadzenia potylicznego podczas stymu-
lowania siatkowki badanej osoby $wiattem o intensywno$ci zmieniajacej sie sinusoidalnie z rézng czestotliwoscia (wg. [73]. C. Schemat
uktadu wzrokowego ssakow. Nalezy zwroci¢ uwage na zwrotne potaczenia miedzy jadrami wzgdrza i korg wzrokowa. D, Wewnatrzkomodrkowa
rejestracja potencjatu w komérce LGN w czasie i po stymulacii kory wzrokowej pradem o czestotliwo$ci 20 Hz. Strzatka wskazuje pierwszy
IPSP wywotany antydromowa stymulacjg neuronéw GABAergicznych w PGN. Nastgpne PSP, to narastajgce na skutek mechanizmu wzmoc-
nienia czestotliwosciowego (por. Ryc. 3B) potencjaty postsynaptyczne powodujace zwigkszajaca sig, toniczng depolaryzacje wnetrza
komorki. Po skohczonej stymulacji caty obwdd korowo-wzgédrzowy jest wzbudzony przez lokalne wytadowania epileptyczne o coraz nizszej
czestotliwosci (22, 10 i 4Hz; wg. [80]. Gruba czarna linia na osi poziomej pod rejestracja potencjatu okresla okres stymulacji pradem

sprzgzen zwrotnych powoduje, ze sygnat z siatkowki
przed osiagni¢ciem kory wzrokowej moze by¢ wie-
lokrotnie modulowany w amplitudzie i czgstotliwosci
[56, 75, 76, 81].

Juz ponad pot wieku temu zaobserwowano, ze ryt-
miczna stymulacja drogi wzrokowej wywotuje syn-
chroniczne odpowiedzi kory wzrokowej, ktorych am-
plituda zmienia si¢ w zaleznosci od czestotliwosci
draznienia. Stwierdzono na przyktad, ze prog nat¢zenia
pradu, ktéorym przy draznieniu nerwu wzrokowego
u ludzi mozna wywota¢ wrazenie btyskow swietlnych,
jest najmniejszy przy czestotliwosci okoto 20 Hz,
a dodatkowe lokalne minima obserwuje si¢ w zakre-
sie 10 Hz i powyzej 30 Hz ([43], Ryc. 2A). W innym
badaniu Utlett i Johnson [73] pokazali, ze przesu-

wajace si¢ sinusoidalne prazki $wiatla modulowane
w jednym punkcie rytmami 10 i 20 Hz wywoluja wy-
sokoamplitudowe oscylacje sygnalu EEG odbiera-
nego z odprowadzen potylicznych, podczas gdy po-
dobne bodzce o innych czgstotliwosciach przestrzen-
nych sa tlumione i nie wywotuja takich odpowiedzi
(Ryc. 2B). Wykazano réwniez, ze modulacja taka
zachodzi juz w sieci neuronowe;j siatkowki [25] 1 ma
coraz mocniejszy wspotczynnik thumienia wysokich
czestotliwosci w LGN 1 VI [63]. W ukladzie
z pobudzajacymi sprzgzeniami zwrotnymi tlumienie
jest niezbedne dla zapewnienia stabilnosci funkcjo-
nowania sieci neuronalnej. Jego realizacje zapewniajq
oddziatywania hamujace, zarowno zwrotne jak i oboczne
[4]. Rozregulowanie mechanizmu tlumienia moze



wzbudza¢ w takim systemie wyladowania epilep-
tyczne. W naszych badaniach stwierdzili$my, ze draz-
nienie elektryczne kory wzbudza petle korowo-kolan-
kowatg uktadu wzrokowego wywolujac w niej oscylacje
rezonansowe, ktorych czestotliwosci zmieniajg si¢
spontanicznie z czasem na coraz nizsze: (od okoto 22,
przez 10 do 4 Hz) (Ryc. 2D; [80]).

Opisane wyzej eksperymenty wydaja si¢ wskazy-
wac, ze sygnat elektryczny w uktadzie wzrokowym
ssakow jest przekazywany lepiej w wyrdznionych
pasmach czgstotliwosci (ok. 10, 20 i powyzej 30 Hz),
ktére z tego powodu mozna nazwac¢ pasmami rezo-
nansowymi.

Funkcjonalne znaczenie pasm
rezonansowych

Dhugoletnie obserwacje kliniczne pokazaty, ze w réznych
stanach funkcjonalnych mézgu moc rejestrowanego
sygnalu EEG zmienia si¢ w zakresie okre$lonych
pasm czgstotliwosci. Najwigksze zainteresowanie
w ostatnich latach skupia si¢ na pasmach theta (47 Hz),
alfa (8—12 Hz), beta (13-30 Hz) i gamma (30-100 Hz).
Pierwsze obserwacje funkcjonalne wydawaly si¢
wskazywac, ze ogdélnemu wzbudzeniu towarzyszy
spadek mocy w pasmie alfa EEG [11] co nazywano
ogolnie desynchronizacja EEG. Wraz z postgpem
technicznym w zakresie aparatury odbiorczej okazalo
si¢ jednak, ze dla wzbudzenia kory ze stanu snu do
czuwania charakterystyczny jest przede wszystkim
spadek amplitudy wolnych oscylacji w zakresie 0,5—
3,5 Hz (delta), a moc widma w pasmie alfa moze
w tych warunkach nawet wzrasta¢ [15, 62]. Wzbudzeniu
kory towarzyszy pojawienie si¢ oscylacji w pasmach
beta i gamma co sugeruje, ze rejestrowane zbiory
neurondéw synchronizuja swa aktywnos$¢ roéwniez
w wyzszych zakresach czestotliwosci [7, 8, 24, 64,
70, 79]. Lokalna synchronizacja zachodzi przy czes-
totliwosci gamma a synchronizacja dalszych ob-
szaréw nastepuje przy wolniejszych oscylacjach: beta
i alfa [65].

Obecnie przyjmuje si¢ powszechnie, ze aktywnosé
w pasmie theta odzwierciedla funkcje pamigei [54],
wzbudzenia emocjonalnego i warunkowania strachu [31].
Wzbudzong aktywnos$¢ sieci neuronowej w pasmie
alfa obserwuje si¢ w stanie zrelaksowanej przy-
tomnosci, w nieobecnosci pobudzenia zmystowego [29,
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30, 39] a oscylacje o czestotliwosci gamma stuza syn-
chronizacji zespotéw komorkowych w procesie per-
cepcji [53, 72]. Funkcjonalna rola pasma beta nie
zostata dotychczas jednoznacznie okreslona. W jednej
z pierwszych prac na ten temat Townsend 1 Johnson
[71] stwierdzili, ze synchronizacja w pasmie beta,
w czasie kilku sekund poprzedzajacych bodziec jest
najsilniejszym predykatorem wysokiego poziomu
wykonania zadania u ludzi (por. réwniez [10]).
Pfurtscheller 1 wsp. [47] sugerowali z kolei, ze aktywnos¢
beta towarzyszy zmianom zachowania czuciowo-
ruchowego. W odrdéznieniu, Tallon-Baudry i Bertrand
[68] wiazali wzmozong aktywno$¢ EEG w pasmie
beta z procesami pamigci chwilowej w okresie odro-
czenia, podczas roznicowego zadania wzrokowego.
Interesujace z tego wzgledu sa obserwacje wy-
datniejszych rytmdéw beta u oséb tatwo przypomi-
najacych sobie obrazy wzrokowe w poréwnaniu do
0s6b bez wyobrazni wzrokowej [44]. Na podstawie
przegladu literatury ostatnich lat Engel i Fries [17]
postuluja, ze aktywno$¢ w pasmie beta w roznych
okolicach kory koreluje z podtrzymywaniem bieza-
cego stanu zmystowo-ruchowego Iub kognitywnego.

Przedstawione powyzej skrotowe dane literaturowe
wskazuja, ze przy obecnym stanie wiedzy nie mozna
przypisa¢ okreslonej funkcji kognitywnej do ak-
tywnosci w jednym tylko pasmie czestotliwosci. Po-
dobnie, czestotliwosci beta przypisuje si¢ réwniez
inng rolg. Wydatng aktywno$¢ w pasmie beta rejes-
trowano z kory wzrokowej psa podczas oczekiwania
na bodziec [40] oraz z elektrod potylicznych u czto-
wieka w trakcie kognitywnych zadan wzrokowych
[48]. Nasze badania przeprowadzone na czuwajacym
preparacie kota pretrygeminalnego (przytomny mozg
izolowany) wykazaly, ze aktywnos¢ beta pojawia si¢
w uktadzie wzrokowym w trakcie odruchu wodzenia
oczami za bodzcem, ktoremu towarzyszy aktywacja
mechanizmu uwagi [76]. Wstepne dane uzyskane na
malpach rowniez sugerowaly, ze aktywnos$¢ beta
w korze wzrokowej charakteryzuje stan wzmozonej uwagi
u tych zwierzat [20]. Synchronizacj¢ obszarow
czotowych 1 ciemieniowych w pasmie beta zaobser-
wowano rowniez podczas wzmozonej uwagi wzro-
kowej u ludzi [23].

Zmniejszenie mocy widma fourierowskiego w pasmie
beta stwierdzono natomiast w sygnale EEG odbiera-
nym z okolicy potylicznej u Iudzi analizujacych
skomplikowany bodziec [19], w trakcie przygoto-
wania si¢ do reakcji ruchowej [82] 1 utrzymujacej si¢
uwagi wzrokowej [76]. Ten zaskakujacy wynik
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Ryec. 3. Hipoteza regulacji wzmocnienia korowo-wzgérzowg paczkg beta. A, Schemat doswiadczenia (por. Ryc. 2C). B, Wzmocnienie czestot-
liwo$ciowe. Draznienie elektryczne kory wzrokowej wywotuje potencjaty postsynaptyczne rejestrowane z komoérki LGN. Lewy diagram: niskie
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laryzacije btony komérki LGN i zmniejsza prog jej pobudzenia na wejscie z siatkowki (lewy schemat), zwigkszajac w ten sposdb wzmocnienie
przekazu informaciji z obwodu. Takie wzmocnienie nie powinno obniza¢ rozdzielczosci przestrzennej, a wiec wymaga réwnolegle zwiekszenia
hamowania obocznego wywieranego zwrotnie przez interneurony hamujace PGN (por. A i C prawy schemat; wg. [35]

mozna thumaczy¢ powstaniem specyficznego wzorca
aktywnosci kory wzrokowej w pasmie beta, w miejsce
ogo6lnej synchronizacji, co bedzie dyskutowane nizej
na podstawie wynikéw nowych doswiadczen. Prowa-
dzone przez nas badania prowadza do wniosku, ze
wszystkie te czastkowe dane mozna spojnie interpre-
towac uznajac, ze aktywnos$¢ w pasmie beta odzwier-
ciedla wzbudzenie uktadu wzrokowego w czasie
wzmozonej uwagi wzrokowej [76, 79].

Rola pobudzenia kory we wzmocnieniu
wejscia wzrokowego z siatkowki

W uktadach zmystowych osrodkowego uktadu ner-
wowego ssakow, neurony wyzszych pigter przetwa-
rzania informacji wysylaja projekcje zwrotng do
nizszych pigter (Ryc. 3A). Stosunkowo dawno przed-
stawiono juz hipoteze, ze uktady zstepujace moga by¢
aktywowane w trakcie wzmozonej uwagi [1, 61], lecz

mechanizm komorkowy lezacy u podtoza takiej kon-
troli zwrotnej wyjasniono dopiero w latach dzie-
wigcédziesiatych [35, 41]. Z powodu znacznego skom-
plikowania polaczen na wyzszych pigtrach analizy
wzrokowej [28, 81] mechanizmy takie zbadalismy
najpierw na poziomie potaczen korowo-kolanko-
watych [35].

Wstepujace widkna komorek przekaznikowych
ciata kolankowatego bocznego (LGN) kota dajq ko-
laterale do komorek piramidowych warstwy szdstej
kory wzrokowej (V1). Komorki te wysytaja swoje
aksony z powrotem do LGN (Ryc. 3A), gdzie ich sy-
napsy stanowia ponad potowe wszystkich synaps
pobudzeniowych [42]. Metodq rejestracji wewnatrz-
komoérkowych udato nam si¢ pokazaé, ze synapsy
wldkien korowo-wzgdérzowych w LGN posiadaja
mechanizm wzmocnienia czgstotliwosciowego [35],
ktére przy czestotliwosci ok. 20 Hz zwigksza po-
tencjaty postsynaptyczne od trzech do czterech razy
(Ryc. 3B) w poréwnaniu do stymulacji 1 Hz (czgstot-
liwosci powyzej 50 Hz wywotuja napady epilep-
tyczne w tym obwodzie, a wigc czestotliwosci w zak-
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resie beta sa fizjologicznie bezpieczne). Odkrycie
tego mechanizmu pozwolitlo nam postawic¢ hipotezg,
wedlug ktorej aktywnos$¢ w pasmie beta przekazy-
wana wioknami drogi korowo-kolankowatej powo-
duje depolaryzacje neuronow w LGN, a przez to
torowanie sygnatu przekazywanego z siatkowki do
kory wzrokowej (Ryc. 3C; [35, 76].

Rola bogatej i1 potencjalnie silnej drogi korowo-
kolankowatej przez dlugi czas nie byla okreslona
[18], gdyz badania prowadzono na zwierzg¢tach znie-
czulonych, a komorki piramidowe warstwy 6 zaczy-
najg by¢ aktywne dopiero przy wybudzaniu z narkozy
[36]. Jest wigc oczywistym, ze funkcje projekcji
korowo-wzgdrzowych powinny by¢ badane na zwie-
rzgtach przytomnych, w ktoérych komoérki piramidowe
kory dziatajg w warunkach fizjologicznej aktywnosci
[22, 77]. Nasze dalsze badania byly wiec prowadzone
na kotach wykonujacych zadanie warunkowe wyma-
gajace uwagi wzrokowej.

Aktywnos¢ beta w systemie
korowo-wzgérzowym kota wzrasta
w stanie uwagi wzrokowej

W celu sprawdzenia czy aktywnos¢ w pasmie beta
zwigksza si¢ w stanie uwagi wzrokowej wykonalismy
dwa doswiadczenia, w ktorych koty byly nagradzane
za prawidlowe wykonanie zadania wymagajacego
uwagi wzrokowej lub stuchowej w naprzemiennie wyko-
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nywanych probach. W skrécie, w obu doswiadcze-
niach koty umieszczano w specjalnie zbudowanej, matej
drewnianej klatce z dwoma parami potprzezroczystych
drzwi w przedniej $cianie. W doswiadczeniu pierwszym
(Ryc. 4A), uwaga zwierzgcia byla wywotywana bodzcem
zmystowym. W probie wzrokowej, koty miaty za
zadanie uwaznie §ledzi¢ mata, poruszajaca si¢ plamke
swietlng (bodziec przygotowawczy), gdyz w przypad-
kowym czasie (od 10 do 20 s) byta ona wylaczana na
jednej z par drzwi. Miejsce wylaczenia wskazywalo,
gdzie zwierz¢ moze znalezé nagrod¢ w postaci
kawatka migsa (z opdznieniem dwusekundowym, po
odstonigciu pleksiglasowej przegrody za przednig
Sciana; Ryc. 4A). W przypadkowej kolejnosci proby
wzrokowe byly przemieszane ze stuchowymi, w ktorych
bodzcem przygotowawczym byto wiaczenie biatego
szumu w glosniku, przesuwanym nastgpnie recznie za
jedna z bocznych $cian. Strona, po ktdrej znajdowat
si¢ gtosnik w chwili, gdy nastapito wytaczenie szumu,
wskazywata za ktérymi drzwiami kryta si¢ nagroda.
W doswiadczeniu drugim badaliSmy uwage an-
tycypacyjna. Kazda z préb (wzrokowa lub stuchowa)
rozpoczynata si¢ od bodzca przygotowawczego od-
powiedniej modalnosci: btysku rozproszonego $wiatta
lub krotko trwajacego biatego szumu ze zrodet
umieszczonych za przednig Sciana (Ryc. 4B). Bodziec
ten miat t¢ sama modalno$¢ co nastgpujaca po nim
(z odroczeniem 10 do 20 s) wskazowka i1 jego
zadaniem bylo wzbudzenie uwagi w odpowiednim
uktadzie zmystowym w celu rozpoznania wskazowki.
W probie wzrokowej, zadaniem zwierzecia bylo
zauwazenie na ktorych drzwiach pojawi si¢ wska-

C, REJESTRACJA LFP Ryc. 4. Dwa schematy do$wiadczalne

opisywane w tej pracy (A, B) oraz
przyktad rejestrowanego sygnatu i miejsc
implantacji elektrod. Szczegbtowy opis

A
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Ryc. 5. A, B, D, Srednie widma amplitudowe wyliczone z sygnatéw
rejestrowanych z pierwszorzedowe] kory wzrokowej (A-V1; B-V2)
i LGN (D) kota w czasie wzmozonej uwagi wzrokowej (czarne linie)
i stuchowej (szare linie) podczas jednej sesji do$wiadczalnej. C,
porownanie $rednich widm amplitudowych potencjatow polowych
w czasie poprzedzajacym poprawne (linia ciagta) i btedne (linia
przerywana) reakcje w tej samej sesji. W widmie aktywnosci kory
wzrokowej rejestrowanym przed poprawng reakcjg na bodziec
wzrokowy pasmo beta ma istotnie wigksza amplitude niz w widmach
obliczonych dla préb stuchowych oraz btednych prob wzrokowych
(wg. Bekisz i Wrébel 1993; Wrébel i wsp. 2007). Reszta informacii jak
na Ryc. 1D

zowka w postaci 1 s btysku plamki $wietlnej, w probie
stuchowej — po ktorej stronie klatki wyemitowany
zostanie krotki bodziec dzwigkowy (szum). Naci$nigcie
odpowiednich drzwi umozliwialo zwierzeciu dostep
do nagrody.

Lokalne potencjalty polowe (LFP) rejestrowano
przy pomocy elektrod zaimplantowanych do réznych
okolic kory wzrokowej (projekcyjnej i pozaprojekcyjnej;
V1, V2, PMLS), ciata kolankowatego bocznego (LGN)
1 obszaru jadra tylnobocznego i poduszki (LP-P) oraz
projekcyjnej kory stuchowej [7, 9, 77-79]. Analiza
fourierowska LFP wykazata, ze aktywnos¢ beta w spe-
cyficznym uktadzie (wzrokowym lub stuchowym)
istotnie wzrasta w okresie migdzy bodzcem przygoto-
wawczym a roznicowym, kiedy koty oczekiwaty na
wskazowke odpowiedniej modalnosci, zarowno w pa-
radygmacie uwagi wywotywanej bodzcem jak i an-
tycypacyjnej. W probach wzrokowych, obserwo-
waliSmy w tych okresach zwickszenie amplitudy
i czgstosci pojawiania si¢ krétkich (300-1000 ms)
paczek oscylacji beta zarbwno we wzgorzu jak i korze
wzrokowej (Ryc. 1D, 5; [7, 9, 77, 79]. Co wigcej,
aktywnos$¢ t¢ rejestrowaliSmy we wszystkich ba-
danych strukturach uktadu wzrokowego tylko w takich
probach, ktore konczyly si¢ prawidlowa reakcja
zwierzecia, co dowodzi, ze zwiazana jest ona z me-
chanizmem uwagi w uktadzie wzrokowym (Ryc. 5C).

Przy uzyciu metody skierowanych funkcji prze-
noszenia pokazaliSmy nastgpnie, ze zgodnie z nasza
hipoteza aktywno$¢ beta w prébach wymagajacych
uwagi wzrokowej rozprzestrzenia si¢ z kory wzrokowej
do ciata kolankowatego bocznego (Ryc. 6, [7, 9]).
Stwierdzilismy rowniez, ze funkcjonalne polaczenia
w tym uktadzie sa uporzadkowane zgodnie z organi-
zacja retinotopowa [78]. Uzyskane wyniki potwier-
dzaja wigc hipoteze, ze aktywnos¢ beta jest obser-
wowana jednoczesnie w tych strukturach, ktére po-
winny by¢ aktywowane mechanizmem uwagi wzro-
kowej. Podobne dane uzyskano pdzniej w innych
laboratoriach na kotach jak i na malpach, zarowno
w korze projekcyjnej, jak rowniez na wyzszych
pigtrach przetwarzania informacji wzrokowej [12, 13,
45, 56, 64]. Dostepne dane elektroencefalograficzne
sugeruja, ze roéwniez u ludzi sygnal uwagowy
rozprzestrzenia si¢ drogami zstgpujacymi [23, 69].
Nasze do$wiadczenia wskazuja, ze sygnat ten jest
zwigzany ze wzrostem aktywnos$ci w pasmie beta
(Ryc. 7).
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Ryc. 6. Korelacje korowo-wzgorzowe. A, wyfiltrowane sygnaty beta
i ich obwiednie z rejestracji w ciele kolankowatym bocznym i korze
wzrokowej (obie rejestracje z centrum pola widzenia). B, Korelacje
wspotbieznych obwiedni sygnatbw w probach wzrokowych
i stuchowych. C, Wspodtczynniki korelacji z 11 par rejestracji po-
kazaty, ze korelacje aktywnos$ci beta w czasie uwagi wzrokowej
(wywotanej bodzcem) sg wyzsze niz w trakcie uwagi stuchowej (wg.
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Ryec. 7. Wzrost amplitudy w pa$mie beta w korze ciemieniowej oséb
badanych podczas wzmozonej uwagi wzrokowej A, Mapa amplitudy
sygnatu EEG w pas$mie beta (19-20 Hz) u badanych z szybka
(wigkszy poziom uwagi) i (B) wolng (mniejszy poziom uwagi) reakcja
na bodziec wzrokowy. C, R6znica obu map (czerwony kolor oznacza
istotnos¢ réznic na poziomie 0,01). D, Mapa “klastra ciemieniowego”
zawierajgcego istotne réznice w aktywnosci beta. Klaster zostat
stworzony poprzez agregacje wszystkich sktadowych niezaleznych
(liczonych przy pomocy metody ICA), ktére miaty najwigksza ak-
tywnos$¢ na elekirodach ciemieniowych. E, Widmo mocy na elek-
trodzie Pz (szary kolor na osi czestotliwosci wskazuje na zakres istot-
nych réznic miedzy widmami p < 0,01). F, Widmo mocy w klastrze
ciemieniowym. (szary kolor oznacza p < 0,01; wg Kaminski i wsp.,
niepubl.)

Organizacja funkcjonalna kory
wzrokowej w czasie uwagi wywotanej
bodzcem i uwagi antycypacyjnej

Zmiany polaryzacji komérek w uktadzie
wzrokowym w czasie uwagi

Nasza hipoteza, zakladajaca Zze aktywnos$¢ beta
rozchodzaca si¢ drogami zstepujacymi wpltywa na
aktywacje nizszych pigter uktadu wzrokowego, jest
oparta na zatozeniu, ze paczki beta powoduja depo-
laryzacje w neuronach struktur tych pieter (Ryc. 3C).
Bezposrednia rejestracja takiej depolaryzacji byta mozliwa
jedynie w preparacie narkotyzowanego kota, przy
sztucznie wywolanej aktywnosci polaczen zstgpujacych
[35, 80]. Aby sprawdzié, czy podobna depolaryzacja
powstaje w komorkach LGN 1 kory projekcyjnej
w czasie uwagi wzrokowej wywolywanej w do-
$wiadczeniu behawioralnym zastosowali$my technike
rejestracji potencjatéw wywotanych (ang. evoked po-
tentials, EP).
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Ryc. 8. Potencjaty wywotane elektryczng stymulacja skrzyzowania wzrokowego (OX) podczas schematu do$wiadczenia z uwaga antycypa-
cyjna. A, Draznienie przypadkowe w czasie (co ok. 1 s, n= 30). B, Nastepnego dnia rejestrowano potencjaty wywotane w zaleznosci od
poprzedzajacej aktywnosci beta (n= 25). Odpowiednie progi wyzwalania impulsu draznigcego (0,2 s, TmA) byty liczone nastepujaco: dla
wszystkich wyselekcjonowanych prob danej modalnosci z catej serii liczona byta obwiednia aktywnosci beta z sygnatu przed bodzcem.
Z tych obwiedni byta liczona jedna warto$¢ $rednia. Z tej warto$ci $redniej liczone byty dwa progi: niski = 0,8*$r i wysoki = 1,2*$§r. Wysoka ak-
tywnos$¢ beta uznawano woéwczas, jezeli w oknie 350 ms przed draznieniem zanotowano min. 200 ms nieprzerwanej bety powyzej gérnego
progu. Analogicznie dla niskiej bety, tyle ze oczekiwano zej$cia obwiedni ponizej dolnego progu. Przebiegi nie spetniajace zadnego z tych wa-
runkéw byty odrzucane. C, potencjaty wywotane przy duzej amplitudzie paczki beta (czarna linia) lub matej amplitudzie paczki beta (szara
linia). Natgzenie pradu draznigcego OX byto w tym do$wiadczeniu minimalnie ponadprogowe i powodowato pobudzenie jedynie
najgrubszych wtékien nerwu wzrokowego — tzw. systemu Y; [35]

C

amplituda EP

Srednia moc widma w pasmie danej czestotliwosci wyli-
czana ze spektrogramu w ostatnich 200 ms przed EP
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Ryc. 9. Powstawanie diagraméw opisujacych zmiany EP w zalezno$ci od biezacego LFP. Przedmiotem analizy sa krétkie fragmenty sygnatéw
LFP sktadajgce sie¢ z dwdch zasadniczych elementéw: potencjatu wywotanego (EP; C) oraz rozbiegdwki, czyli czgsci sygnatu
poprzedzajgcego EP (A). Amplituda EP ("H")jest definiowana jako réznica pomiedzy najwyzszg a najnizsza wartosécig osiggang przez EP; C).
Do parametryzacji aktywno$ci czegstotliwosciowej w rozbiegdwce wykorzystany zostat spektrogram. Byt on liczony przy uzyciu okna Hanninga
o dtugosci 200 ms, przesuwanego o 2,5 ms. Wartoécig charakteryzujaca aktywno$¢ czestotliwo$ciowg w okresie bezpos$rednio
poprzedzajagcym EP (do 100 ms przed bodzcem) jest $rednia warto$¢ wycinka spektrogramu (“R”), obejmujgca ostatnie 200 ms (warto$¢ stata
liczona z 400 ms sygnatu przed bodzcem) i ograniczonego od goéry i dotu przez warto$ci graniczne czgstotliwo$ci badanego pasma. Narys. D
zostat pokazany taki wycinek dla przypadku pasma 20-50 Hz. Przy badaniu wybranego pasma kazdy sygnat jest wiec parametryzowany
przez dwie warto$ci— amplitudeg EP (“H”") i $rednig warto$¢ spektrogramu w tym pa$mie w ciggu ostatnich 200 ms (“R”). (Wrébel iwsp. niepubl.)

15



Draznienie elektryczne skrzyzowania wzrokowego
(ang. optic chiasm, OX) wywoluje synchroniczng ak-
tywacje¢ widkien nerwu wzrokowego, ktére na
poziomie Kory rejestruje si¢ w postaci dwupolarnej
fali presynaptycznej (ang. incoming afferent volley;
Ryc. 8A,C). Ujemna faza tej fali jest zwigkszona
o0 zbiorczy potencjat postsynaptyczny komdrek Y kory.
Wielko$¢ tego potencjatu (por. Ryc. 9C) zalezy od liczby
zsumowanych EPSP i ich $redniej amplitudy. Ampli-
tuda EPSP pochodzacego z jednego presynap-
tycznego aferentu zalezy od polaryzacji potencjatu
btony komorki — gdy jest ona zdepolaryzowana to
EPSP jest mniejsze (por. Ryc. 3C). EPSP wywoly-
wane w komorkach X, wolniejszych i mniej syn-
chronicznie pobudzanych ze wzgledu na maly
1 zréznicowany kaliber wtokien) sktadajq si¢ na fale
postsynaptyczna z dhuzsza latencja (3 ms, Ryc. 8A,C;
natezenie pradu drazniagcego OX bylo w tym do-
$wiadczeniu minimalnie ponadprogowe i powo-
dowato pobudzenie gléwnie najgrubszych wiokien
nerwu wzrokowego — tzw. systemu Y i niewielkg
czes¢ widkien X; Lindstrom i Wrébel 1990).
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Gdy draznilismy skrzyzowanie wzrokowe w przy-
padkowym czasie podczas wzmozonej antycypa-
cyjnej uwagi wzrokowej lub stluchowej, potencjaty
wywolane w korze wzrokowej mialy identyczng am-
plitude (Ryc. 8A). Po zsynchronizowaniu impulsu
draznigcego witdkna nerwu ze spontanicznym po-
jawieniem si¢ wysokoamplitudowej paczki beta w od-
prowadzeniu z kory wzrokowej (Ryc. 8B) amplituda
rejestrowanych EP wzrastata, a malata gdy draznienie
synchronizowano z okresem matej aktywnosci beta
(Ryc. 8C). Ze wzgledu na to, ze w czasie uwagi
wzrokowej aktywno$¢ beta jest wysokoamplitudowa,
a w czasie uwagi stuchowej — niskoamplitudowa
(Ryc. 1D), rowniez srednie EP wywotane draznieniem
OX po paczce beta w czasie antycypacyjnej uwagi
wzrokowej byly wigksze, niz w czasie uwagi stu-
chowej (nie pokazano). Uzyskane wyniki mozna
wyjasni¢ gdy przyjmiemy, ze w doswiadczeniu
z uwaga antycypacyjng liczba komorek produkujacych
iglice w LGN, w wyniku pobudzenia przez bodziec
elektryczny w OX jest wigksza, gdy sa one podpro-
gowo zdepolaryzowane przez silny sygnat beta (Ryc.
8B, por. réwniez Ryc. 11B), co powoduje wzrost am-
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Ryc. 10. Sredni procent wzrostu/spadku amplitudy EP wystepujacy po maksymalnej amplitudzie aktywno$ci LFP w danym zakresie czestotli-
wosci. Diagramy opisujgce zmiany EP w zaleznos$ci od biezgcego LFP w obu uktadach doswiadczalnych. Diagramy sg prébg odpowiedzi na
pytanie, czy istnieje zalezno$¢ pomiedzy chwilowa aktywno$cia wybranego pasma czestotliwo$ciowego LFP a wysokoscia EP przypa-
dajgcego na okres tej aktywnosci. Aby policzy¢ przedstawione na rysunku diagramy uszeregowano wartos$ci R (por. opis Ryc. 9) od najm-
niejszej do najwiekszej i wybrano 50 warto$ci H przypisanych do najwigkszych warto$ci R po czym wyciagnigto $rednig (ktéra nazwano
VlStopSO)' To samo zrobiono dla zestawu najmniejszych wartosci R (otrzymujgc wartos¢ VIS, .. s0). @ nastepnie poréwnano te $rednie wg
wzoru VVV = (VlStopSO_VlsbottomEO)NlStopSO' Wynik wpisano w punkcie diagramu wyznaczonym przez warto$ci graniczne danego pasma (np.
20150 Hz). Wynik analizy danego pasma w danej elektrodzie jest wiec charakteryzowany przez jeden punkt na diagramie. Analize takg pow-
tarzano dla wszystkich mozliwych pasm w zakresie 5-90 Hz (dla réznych zakreséw czestotliwosci zmienianych o 1 Hz), dla wszystkich elektrod
i dla wszystkich kotdéw. Na rysunku przedstawiono $rednie diagramy dla sygnatéw rejestrowanych podczas prob wzrokowych w dwu uktadach
do$wiadczalnych (uwaga wywotana bodzcem i antycypacyjna) w okolicach kory projekcyjnej V1 iV2. Na diagramach podano liczbe elektrod,

z ktérych uzyskano $rednie. (Wrébel i wsp. niepubl.).
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plitudy EP w korze wzrokowej (Ryc. 8C; czarna
linia). Gdy draznienie przypada na czas matej ampli-
tudy aktywnosci beta (Ryc. 8B) EP w korze maleje
gdyz mniejsza liczba komorek LGN osiaga prog
wywotujacy iglice (Ryc. 8C; szara linia).

Aby oceni¢ wplyw aktywnosci kory w roznych
czestotliwosciach na amplitude wywotanego w niej
potencjalu w wyniku draznienia elektrycznego skrzyzo-
wania wzrokowego (Ryc. 9C), przeprowadzilismy analizg
spektralng przedstawiona na Ryc. 9 i 10. W tym
celu obliczyli$my najpierw widmo czasowo-czgstotli-
wosciowe sygnalu z kazdej elektrody w korze
wzrokowej przed kazdym draznieniem (Ryc. 9A, B).
Widmo to byto liczone w ruchomym oknie 200 ms,
pozwalajac na doktadne oszacowanie aktywnosci
w czestotliwosciach od 10 Hz i w czasie do 100 ms
przed potencjatem wywotanym. Nastepnie liczyliSmy
$rednig moc widma w réznym zakresie czestotliwosci
(0d fiona 0 fogma), W czasie od 300 do —100 ms
przed draznieniem (Ryc. 9D). Aby oceni¢ jak ak-
tywnos¢ w danym oknie czestotliwosci wptywa na

A. UWAGA WYWOLANA BODZCEM
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amplitud¢ potencjatu wywotanego, uszeregowaliSmy
nastepnie wszystkie EP w ciagu, od tych poprze-
dzanych najwieksza $rednia moca w danym zakresie
czasowo-czgstotliwosciowym, do tych poprzedza-
nych najmniejsza mocg w tym samym przedziale i po-
liczylismy $rednia amplitude 50 potencjatow z gor-
nego (50,,,,) 150 z dolnego (50,,;,) krafca tego ciagu.
Kazdy punkt diagramow na Ryc. 10 oznacza znor-
malizowang roznicg¢ amplitudy potencjatu wywotanego
wedhug wzoru: AEP% = ((50126350min)/50min)) X
100%. Wartosci te byly wstawiane do diagramu
w punkcie wskazanym przez czgstotliwosei okresla-
jace prostokat 200 ms X (fy,na—fgsma) jak na Ryc. 9B.
Wyniki zebrane na Ryc. 10 pokazuja, ze amplituda EP
wywoltywanego w korze wzrokowej na tle aktywnos$ci
beta jest zmniejszona w przypadku uwagi wywo-
tywanej bodzcem (gérne diagramy odpowiadajq $red-
nim rejestracjom z okolic wzrokowych V1 1 V2),
a zwigkszona w przypadku uwagi antycypacyjnej
(dolne diagramy). Odwrotny wplyw wywiera na

B. UWAGAANTYCYPACYJNA

mniejsze hamowanie oboczne
- wieksza amplituda EP
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Ryc. 11. Model pobudzenia kory w obu sytuacjach doswiadczalnych. Kolorem czarnym oznaczono komoérki modulowane zsynchronizowanym
sygnatem beta, a szarym — oscylujace w innej fazie czegstotliwos$ci beta. Czarne strzatki na drodze wstgpujacej pokazujg ogdine pobudzenie
widkien nerwu wzrokowego przez draznienie elektryczne — ograniczone na skutek hamowania obocznego w A i wzmocnione w sytuacji
pobudzenia wigkszos$ci neuronéw uktadu w czasie uwagi antycypacyjnej (B)
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wielko$¢ amplitudy EP poprzedzajaca go aktywnosc
gamma (30-90 Hz).

Z analizy zobrazowanej na Ryc. 10 wynika, ze
w wyniku zwigkszonej aktywnosci beta sredni EP
W czasie uwagi antycypacyjnej rosnie, a w czasie
uwagi wywotanej bodZzcem — maleje. Mozliwe wyjas-
nienie tych wynikéw przedstawiono na Ryc. 11A
w postaci hipotetycznego rozktadu komoérek zdepo-
laryzowanych podprogowo przez korowo-wzgdrzowy
system modulacji beta podczas uwagi wzrokowej
wywolanej bodzcem [2, 32, 34, 52]. W tym przy-
padku tylko niektore obszary kory wzrokowej sa de-
polaryzowane przez zwrotne pobudzenie beta z wyz-
szych obszaréow kory wzrokowej, gdyz uktady ha-
mowania obocznego faworyzujq specyficzny uktad
pobudzonych kolumn, zwiazany z percepcja okreslo-

*

wzrok. (0,52) < stuch. (0,59)
p = 0,03 (parowany t - test)

0.8

0.

o

0.

IS

0.

zwykle korelacje beta

0.

o

o e o i

nego bodzca [14]. Oznacza to, ze tylko wybrane loka-
lizacje pojawiania si¢ bodzca b¢dg wzmacniane przez
paczki beta — wigkszos¢ (tak jak te zarejestrowane
przez nas) nie bedzie wzmacniana. Odwrotnie, dane
literaturowe [57, 60] wskazujg na to, ze w trakcie
uwagi antycypacyjnej wszystkie kolumny kory sa
pobudzane podobnie (por. Ryc. 11B). Modulacja ta
dociera do pierwszorzedowej kory zmystowej ze
struktur wyzszych pigter przez warstwe 1 [58]. Hipo-
teza nasza odwzorowuje zmiany amplitudy EP uzys-
kane w wyniku obu stosowanych schematéw do-
$wiadczenia (Ryc. 10). Z zatozonego modelu wynika
wige, ze uwaga wywotana bodzcem pobudza specy-
ficzna mozaike kolumn korowych [27, 50, 51, 78]
1w zwiazku z tym zsynchronizowana faza aktywnosci
beta charakteryzuje tylko wybrang cze$¢ kolumn kory
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Ryc. 12. Korowo-korowe korelacje sygnatéw beta. A, B, Korelacje migdzy parami elektrod uzyskane z wszystkich par elektrod, u wszystkich
zwierzat, w obu uktadach do$wiadczalnych. Wykresy z prawej strony przedstawiajg zalezno$¢ korelacji w probach wzrokowych od réznicy ko-
relacji migdzy pozytywnymi prébami wzrokowymi i stuchowymi. Prosta wyznaczona metodg najmniejszych kwadratéw wskazuje na osi od-
cietych wartos$¢ (0,75) powyzej ktorej wspotczynnik korelacji w probach wzrokowych staje sie wigkszy niz w prébach stuchowych. W czasie
uwagi wywotanej bodzcem korelacja w probach wzrokowych zmienia si¢ w stosunku do korelacji w prébach stuchowych, w zalezno$ci od
swej warto$ci podstawowej. W czasie uwagi antycypacyjnej warto$¢ korelacji w prébach obu rodzajow nie zmienia sie. Dalsze objasnienia

w tek$cie. (Wrébel i wsp. niepubl.)
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projekcyjnej w czasie pobudzenia [26, 64]. Ozna-
czatoby to, ze wigkszos¢ przypadkowo wybranych
par rejestracji korowych powinno wykazywaé zde-
synchronizowang aktywnos¢, jak to zaznaczono na
Ryc. 11A. W celu sprawdzenia tej hipotezy wyko-
nali$my analiz¢ korelacyjng pomigdzy sygnatami ze
wszystkich par elektrod w korze wzrokowe;j,
u wszystkich kotow.

Mozaika pobudzenia w aktywowanej uwaga
korze wzrokowej

Rejestrowany wzrost aktywnosci beta w korze wzrokowej
w paradygmacie wzmozonej uwagi wywotanej
bodzcem nie byl jednakowo silny we wszystkich
rejestrowanych odprowadzeniach. Wyniki te suge-
rowatly, ze wzbudzenie kory nie jest jednolite. W celu
zweryfikowania hipotezy, ze struktura wzbudzonych
kolumn korowych zalezy od synchronizacji beta, ob-
liczyliSmy znormalizowane wspotczynniki korelacji
(bez przesunigcia w czasie; por. [49]) migdzy odfil-
trowanymi sygnatami beta ze wszystkich elektrod
umieszczonych w korze wzrokowej kazdego ze
zwierzat. W sytuacji doswiadczalnej, w ktdrej uwage
wywotano bodzcem, wspotczynniki korelacji migdzy
parami sygnatow w korze wzrokowej byly rdézno-
rodne, zardwno w czasie prob wzrokowych, jak
i shuichowych (Ryc. 12A). Podczas préob wyma-
gajacych uwagi wzrokowej wigkszo$¢ wspolczyn-
nikow korelacji byta jednak mniejsza niz podczas
préb stuchowych ($rednia: 0,59 > 0,52), z wyjatkiem
tych par rejestracji, ktore mialy wspotczynniki
(zarowno w probach stuchowych jak i wzrokowych)
wigksze od 0,75. W tych kilku przypadkach,
wspolezynniki korelacji podczas prob wzrokowych
byly bliskie jednosci ([33], Ryc. 12A, por. rowniez
[37]). Taki wynik sugeruje, ze w stanie uwagi
wzrokowej wywotanej bodzcem aktywnos$¢ beta
tworzy specyficzny wzorzec przestrzenny [3, 6, 50,
51], co jest réwniez zgodne z sugestiami teore-
tycznymi dotyczacymi mechanizmu “reflektora uwagi”
[46]. Inny obraz uzyskalismy w czasie podobnej ana-
lizy korelacyjnej wykonanej z sygnaldw rejestro-
wanych podczas antycypacyjnej uwagi wzrokowe;j,
w drugim paradygmacie doswiadczalnym. Przy braku
aktywnosci pochodzacej od bodzca aktywnos¢ kory jest
prawdopodobnie modulowana jednorodnie poprzez pro-
jekeje zstepujaca (Ryc. 12B). Zgodnie z taka hipoteza
wspolczynniki korelacji sa podobne we wszystkich mie-
rzonych parach sygnatow, wskazujac na podobny obraz
aktywnosci calej badanej kory.

Ogodlna hipoteza o roli pasma beta
w uwadze wzrokowej

W naszych doswiadczeniach wykazalismy, ze aktywnos¢
projekeyjnej kory wzrokowej, wyrazajaca si¢ zwiek-
szeniem mocy widma fourierowskiego w pasmie beta,
pojawia si¢ w stanie uwagi. Dotyczy to zardwno kory
pierwszorzedowej, jak i innych obszarow kory wzro-
kowej, LGN oraz kompleksu jadra tylnobocznego
1 poduszki (LP-P). Komérki tego kompleksu wzgorza
otrzymuja projekcje z pierwszorzedowej kory wzro-
kowej 1 przekazuja zwrotne pobudzenie uwagowe
w czestotliwosci beta do warstw odbiorczych zardwno
tej okolicy, jak rowniez wyzszych pol analizatora
wzrokowego [79]. Doktadne okreslenie funkcjonalnej
mapy struktur korowo-wzgorzowych wzbudzonych
w pasmie beta podczas zachowania opartego na
uwadze oraz kierunku przeptywu tej aktywnosci
z pewnoscig przyczyni si¢ do zrozumienia mechaniz-
moéw integracyjnych w systemie wzrokowym [23, 59].

Nasze wyniki dobrze komponuja si¢ z przedstawio-
nym wyzej modelem uwagi wzrokowej. W innych
doswiadczeniach wykazalismy, ze paczki aktywnosci
beta, pojawiajace si¢ u kotdéw w stanie uwagi,
wystepuja jednoczesnie z paczkami oscylacji o czgs-
totliwos$ci gamma [8], Ryc. 13). Intensywnie badany
w ostatnich latach model integracyjny zaktada, ze
synchroniczna aktywno$¢ w pasmie gamma stuzy
jako mechanizm taczacy zespoly komoérek w trakcie
procesu percepcji u zwierzat i ludzi [16, 21, 53, 72].
W naszej hipotezie proponujemy, ze warunkiem
koniecznym do takiej integracji sa oscylacje o czgs-
totliwosci beta, wzbudzane przez pojawienie si¢
znaczacego bodzca lub przez uwage antycypacyjna.
W trakcie takiego wzbudzenia specyficzne czgsci
uktadu wzrokowego bylyby aktywowane, umozli-
wiajac powstanie synchronicznych oscylacji gamma,
a przez to rowniez percepcj¢ bodzca.

Przedstawiana hipoteza oparta na badaniach roli
uktadéw korowo-wzgdrzowych w percepcji jest
wystarczajaco ogdlna by dotyczy¢ roéwniez wyzszych
pigter opracowywania informacji wzrokowej, jak
réwniez innych uktadéw zmystowych. Zgodnie z tg hi-
poteza stwierdziliSmy, ze w pierwszorzedowej korze
sluchowej kota mozna zaobserwowac paczki oscy-
lacji beta w prébach wymagajacych uwagi stuchowej
[7]. Mechanizm kontroli wzmocnienia przez pgtle
korowo-wzgdérzowa zyskuje ostatnio wsparcie eks-
perymentalne [67, 38] i teoretyczne [5, 56]. Nasza
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Ryc. 13. Korelacje obwiedni beta — gamma. A, Przyktad sygnatu
rejestrowanego z kory wzrokowej kota w czasie do$wiadczenia nad
réznicowaniem bodzcoéw wzrokowych i stuchowych (gorny prze-
bieg) odfiltrowanego w zakresie pasm beta i gamma (dwa $rodkowe
przebiegi), oraz ich obwiednie (dwa dolne przebiegi). B, Korelacja
aktywno$ci beta i gamma przed poprawnymi reakcjami wzrokowymi
(czarna linia) jest wieksza niz podczas préb stuchowych (szara linia).
C, Warto$ci wsp6étczynnikdw korelacji beta i gamma w obu rodzajach
préb dla sygnatéw rejestrowanych z o$miu elektrod w V1 i dwu
w LGN, utrzech kotéw. * oznacza istotno$¢ 0,05; a ** - 0,01 (wg. [8].

ogolna hipoteza przypisuje wigc aktywnosci beta role
wzbudzania uwagi, podobnie do uznanej juz w litera-
turze roli aktywacyjnej pasma alfa [65, 74) i roli
pasma gamma w procesach integracyjnych [72, 60].
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