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BADANIE UKEADOW CZUCIOWYCH METODA POTENCJALOW WYWOLANYCH

WSTEP

Wibrysy to dlugie wasy zatokowe, peliace u
gryzoni rolg istotnego narzadu czuciowego. Uktad
wibrysowo-barytkowy, czyli czgs¢ uktadu
czuciowego zajmujaca si¢ informacja przekazywana
przez receptory potaczone =z wibrysami, jest
doskonalym modelem do badania ukladéw
sensorycznych. Wynika to z przejrzystej organizacji
topograficznej tego systemu, jak réwniez z wzglednie
duzej powierzchni zajmowanej w korze czuciowej
przez reprezentacj¢ wibrys. W

rozdziale tym przedstawiamy wyniki badan ukladu
barylkowego metoda potencjatow wywotanych.
Pokazujemy, ze metoda ta nadaje si¢ bardzo dobrze do
badania cech procesu przetwarzania informacji
czuciowej. Umozliwia rowniez S$ledzenie dynamiki
funkcjonalnych zmian zachodzacych w korze
czuwajacego (nie uspionego) zwierzgcia w wyniku
modyfikacji znaczenia bodzcoéw czuciowych. Sadzimy,
ze zmiany te odzwierciedlaja wstepny etap uczenia sig.

UKLAD BARYLKOWY

WIBRYSY

Wasy zatokowe wyrastaja gtownie na gornej i
dolnej wardze, mniej licznie wystepuja tez wokot
oczodotéw i uszu, a nawet na tutowiu, konczynach i
ogonie. Najwigksze z nich — wi-brysy twarzowe —
rosnag na pyszczku, na tak zwanej poduszce
wibrysowej. Ulozone sa w pigciu rzedach
(oznaczanych od gory kolejnymi literami alfabetu: A-
E), z ktorych kazdy zawiera od 4 do 8 wibrys.
Pozycje w rzedzie (czyli kolejne tuki) sa numerowane
cyframi arabskimi w kierunku od ucha do nosa (rys.
D).

Wibrysy sa dla szczura bardzo istotnym i czutym
narzedziem zdobywania informacji o otoczeniu.
Szczury postugujac si¢ wibrysami sa w stanie
odrozni¢  faktur¢ powierzchni na  poziomie
poréwnywalnym z naczelnymi, postugujacymi si¢
opuszkami palcow. Wytrenowane zwierzeta potrafia
odrézni¢ powierzchni¢ porowata z rowkami o
glebokosci 1 szerokosci 1 mm, potozonymi co | mm,
od powierzchni porowatej z takimi samymi rowkami,
ktorych wzajemne odlegtosci sg o 60 |Lim wigksze.
Zadanie to jest niezwykle trudne do wykonania przez
cztowieka za pomoca opuszek palcow. Szczury
potrafia

rowniez rozpoznawac subtelne roznice w gradacji
papieru §ciernego. Zabieg usunig¢cia wibrys u szczurow
prowadzi do nieprawidtowosci w orientacji, funkcjach
ruchowych, réwnowadze i zachowaniu seksualnym
(VINCENT 1912, Gu-STAFSON i FELBAIN-KERAMIDES
1977).
DROGA CZUCIOWA

Poszczegdlne wibrysy sa reprezentowane w
pierwszorzedowej korze czuciowej przez baryiki, czyli
zgrupowania komorek IV warstwy, nazwane tak z
powodu charakterystycznego ksztattu widocznego na
czotowych przekrojach tkanki (rys. 1). Barylka
zbudowana jest z cylindrycznie upakowanych komorek
ziarnistych kory czuciowej, skupionych gesciej w
$ciankach (ang. sides) niz we wnetrzu (ang. hollows).
Obszary z mala liczba komorek, otaczajace barylki na
poziomie warstwy IV kory czuciowej, to tak zwane
przegrody (ang. septa). WOOLSEY i VAN DER Loos jako
pierwsi opisali struktury kory barytkowej. Za pomoca
rejestracji  korowych  potencjatow  wywotanych
pobudzeniem réznych obszarow ciata dostrzegli
funkcjonalny zwiazek barytek z wibrysami (WOOLSEY
1 VAN DER LOOS 1970). Warto wspomnie¢, ze w korze
czuciowej gryzoni
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Kropki na pyszczku szczura odpowiadaja miejscom w ktorych wyrastaja duze wibrysy twarzowa. Sa one utozone w pigciu rzgdach, oznaczonych
literami od A do E. W kazdym rzgdzie znajduje si¢ od 4 do 8 waséw. Pierwszy neuron drogi czuciowej znajduje si¢ w zwoju nerwu trojdzielnego
[V nerw Twarzowy). Jego dendryty odbierajq informacjg z receptoréw, za$ aksony przekazuja je do zespotu jader nerwu V w pniu moézgu (I
neuron czuciowy). Widkna wychodzace z tych jader przecinaja linig¢ posrodkowa i docieraja do wzgoérza po przeciwnej stronie ciata. Trzeci
neuron czuciowy znajduje si¢ w przySrodkowej czgsci jadra brzuszno-tylnego wzgdrza (VPM). Jego aksony docieraja do kory
somatosensorycznej (warstwy IV 1 Vb). Na wszystkich poziomach drogi czuciowej pojedynczym wibrysom odpowiadaja odrgbne zgrupowania
komorek (bareloidy, baryteczki i barylki) utozone wzglgdem siebie we wzér odpowiadajacy topografii wibrys na pyszczku.

znajduje si¢ okoto 250 barylek. Interesujace nas
barytki duze, reprezentujace wibrysy twarzowe,
zajmuja tylnoprzysrodkowy obszar kory czuciowej i
wytyczaja tak zwane pole barytkowe (PMBSF, ang.
postero-medial barrel subfieid).

Na skrawkach kory, cigtych réwnolegle do jej
powierzchni, wida¢, ze barytki duze sa ulozone
analogicznie jak reprezentowane przez nie wasy, to
znaczy wpieciu rzedach po 4-8 barytek kazdy (rys. 1).
Kazda z nich jest oznaczona identycznie jak
odpowiadajaca jej wibrysa, na przyktad barytka Al
reprezentuje was A l. Barylka jest czescia kolumny
korowej, cylindrycznej struktury rozciagajacej si¢
przez cata grubo$¢ kory, prostopadle do jej
powierzchni.

Obszar pierwszorzegdowej kory czuciowej,
przyjmujacej informacj¢ od wibrys, jest relatywnie
duzy. Pole barytkowe stanowi znaczng czg$¢ catlej
kory czuciowej szczura (rys. 1). Pojedynczej wibrysie
odpowiada kolumna korowa o $rednicy okoto 400
[im. Przekrdj czubka stosowanych elektrod wynosi
od utamka mikrona do 50 |Lim, co zapewnia
stosunkowo dobra rozdzielczo$§¢ podczas rejestracji
elektrofizjologicznych.

W skiad uktadu barytkowego wchodza, oprocz
samych wasow oraz kory barytkowej, réwniez
struktury posredniczace w przeptywie

informacji czuciowych —jadra w pniu moézgu i we
WzgOrzu. Wibrysa przekazuje pobudzenie
mechanoreceptorom (ciatkom Merkla, Ruffinie-go oraz
lancetowatym zakonczeniom nerwowym) , znajdujacym

si¢ w  zewnetrznej  pochewce jej  cebulki.
Mechanoreceptory, wrazliwe na odksztatlcenia 1
wibracje, przekazuja dalej pobudzenie czuciowym
wioknom aferentnym szczgkowej czg$ci nerwu
trojdzielnego. Witdkna te pochodza od komdrek

zlokalizowanych w zwoju trojdzielnym. Aksony tych
komorek docieraja do zespotu jader nerwu tréjdzielnego,
lezacych w pniu mozgu. Projekcja z jader nerwu
trojdzielnego jest skierowana gtownie do lezacych po
przeciwlegtej stronie ciata (czyli kontralateral-nie) jader
wzgorza czuciowego: do przy srodkowej czesci jadra
brzuszno-tylnego (VPM, la¢. nucleus
uentroposteromedialis) oraz przysrod-kowej czesci jadra
tylnego (POm, tac. nucleus posteromediolis) (CHIAIA i
wspotaut. 199 la, b). Projekcje wzgdérzowa do kory
barylkowej, przenoszaca specyficzna informacje
czuciowa, mozna ogolnie podzieli¢ na pierwszorzgdowa
i dru-gorzedowa (DIAMOND 1995). Droge pierwszorze-
dowa tworza wiokna szlaku peryferycznego do-
chodzacego do VPM, z ktorego aksony docieraja
gtéwnie do komorek ziarnistych formujacych w



IV warstwie barytki, za§ drugorzedowa tworzy
projekcja przez POm, ktora omija w korze same
barytki, a dociera do komorek lezacych ponad,
ponizej i pomigdzy barytkami.

Topologiczna reprezentacja wibrys twarzowych
jest zachowana rowniez na wszystkich posrednich
pigtrach uktadu barytkowego (rys. 1i Na poziomie
pnia  mozgu, w gléwnych jadrach nerwu
trojdzielnego, poszczegdlnym wi-brysom
odpowiadaja skupiska komoérek zwane baryleczkami
(ang. barelettes; MA 1 WOOLSEY
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1984, DURHAM i WOOLSEY 1984, MA 1991), z kolei
na poziomie wzgobrza, a Sci§lej w $rodkowej czesci
jadra brzuszno-tylnego wzgorza — bare-toidy (ang.
barreloids).

Sygnaty z kory barytkowej docieraja nastgpnie
do kolejnych, asocjacyjnych pol kory, gdzie sa
wykorzystywane w wyzszych (np. asocjacyjnych)
procesach nerwowych. My jednak zatrzymamy sig
na etapie pierwszorzedowej kory czuciowe;j.

ODPOWIEDZI WYWOLANE W KORZE BARYLKOWE]

Naturalne bodzce czuciowe (lub elektryczna
stymulacja odpowiednich nerwéw) wywoluja zmiang
aktywnosci elektrycznej neuronéw w catym szlaku
somatosensorycznym. Kora barylkowa reaguje
pobudzeniem na poruszanie waséw. Ruchoma
koncowke piezoelektrycznego stymulatora mocujemy
do wibiysy w odlegtosci okoto 15 mm od pyszczka.
Podanie na wejscie elementu piezoelektrycznego
impulsu elektrycznego o amplitudzie 5 V i trwajacego
1 ms powoduje wychylenie wasa o okoto | mm. W
zaleznosci od wielko$ci elektrod umieszczonych w
tkance mozna rejestrowaé¢ aktywnos¢ jednej (ang.
single unit), kilku (ang. multiunit) lub tysigcy
komorek (czyli tak zwany lokalny potencjat polowy,
inaczej — mikroEEG). )

AKTYWNOSC POJEDYNCZYCH KOMOREK
WYWOLANA BODZCEM CZUCIOWYM

Do naszych rozwazan pomocne beda wyniki
pomiaréw aktywnosci pojedynczych komoérek w
poszczegdlnych ~ warstwach ~ (ARMSTRONG-JAMES
1995), dzigki ktorym mozna przesledzi¢ sekwencjg
pobudzenia w korze barylkowej (rys. 2b). Wartosci
latencji pobudzenia komoérek przedstawione na
rysunku odnosza si¢ do chwili pojawiania si¢
odpowiedzi nie zas maksimum ich aktywnosci.

Poruszenie pojedynczej wibrysy pobudza komorki
w wigcej niz jednej barylce, a tym samym kazda
barytka reaguje na poruszenie wigcej niz jednego
wasa. Jednak odpowiedzi te nie sa réwnowazne:
komorki w danej kolumnie najszybciej 1 najsilniej
reaguja na stymulacj¢ wasa odpowiadajacego
topograficznie jej potozeniu w polu barytkowym.
Zaréwno stymulowana wibrysg, jak i1 pobudzona
przez nia bezposrednio barylk¢ mianuje si¢ zwykle
terminem ,,centralna". Otaczajace je wasy i barytki
nazywane sa odpowiednio wibrysami i1 barytkami
sasiednimi (rys. 2a).

W pierwszej fazie pobudzenia (w czasie 8,5-12
ms od podania bodzca) odpowiadaja wylacznie
komoérki w  warstwach [-IV oraz Vb kolumny
centralnej. Po zadzialaniu bodzca na wibryse
najszybciej obserwuje si¢ aktywnos¢ komorek w
warstwach IV 1 Vb (monosynaptyczne pobudzenie ze
wzgorza), nastepnie w warstwie III, po czym w I/II i
Va. W warstwie Va odpowiedzi sa wieclowibrysowe,
co oznacza, ze aktywne sa jednocze$nie komorki
polozone w kolumnie centralnej i w najblizszych
kolumnach sasiednich. W dalszej kolejnosci (13-
22,5ms) zaczynaja odpowiada¢ komorki sasiednich
kolumn w warstwach I-IV, jak rowniez w warstwie
VI kolumny centralnej, a nastgpnie komorki
odleglejszych kolumn sasiednich w warstwie Va i w
warstwach [-IV.

ZMIANY ZBIORCZEJ AKTYWNOSCI KOMOREK

WYWOLANE BODZCEM

Zaimplantowane (umieszczone na stale podczas
operacji pod narkoza) w korze szczura elektrody sa
na tyle duze, ze rejestruja zbiorcza aktywnos¢ wielu
tysigcy komoérek (mikroEEG). Odpowiedz wywotana
(potencjat wywotany — EP, ang. evoked potential)
jest widoczna jako charakterystyczna sekwencja fal
w EEG, obrazujaca zsynchronizowana przez bodziec
aktywnos$¢ tych komérek (rys. 3). Zarejestrowane
potencjaly wywotane mozemy analizowaé¢, porow-
nywac ze sobg i usrednia¢ przyjmujac, ze zaczynaja
si¢ w momencie stymulacji.

Na rysunku 3 jest przedstawiony typowy
potencjal wywotany, usredniony z 50 odpowiedzi na
stymulacje pojedynczego wasa, odbieranych na
glebokosci IV warstwy kory barylkowej. Juz na
pierwszy rzut oka w odpowiedzi wywolanej mozna
wyodrgbni¢ trzy fale. Pierwsza z nich (P 1) to
niewielkie odchylenie potencjalu w strong wartosci
dodatnich, o wartosci maksymalnej przypadajacej na
czas 6-8 ms po stymu-
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Rys. 2. a — schemat ilustrujacy wzajemne relacje wibrys i barytek. Gora: dla baryltki C2 wibrysa centralng : wibrysa o tym
samym oznaczeniu — C2; C1 i C3 (oraz nieobecne na rysunku B2, D2 itd.) to wibrysy sasiednie. D6t: dla wibrysy C2
barytka (i cata kolumna) C2jest baryltka centralna, natomiast Cli C3 (oraz D2 itd.) sa barytkami sasiednimi, b — Przedstawia
przebieg pobudzenia w korze barytkowej, opracowany podstawie rejestracji aktywnosci pojedynczych komorek
(ARMSTRONG-JAMES 1995). Na poruszenie ;dyn czego wasa najszybciej reaguja komoérki w odpowiadajacej mu barytce
centralnej. Podane wartosci sowg okreslaja latencj¢ (czas od zadziatania bodzca), z jaka zaczynaja reagowac komorki w

zacieniowanym rejonie.

lacji. Po niej nastgpuja kolejno: sktadowa ujemni (z
maksimum w 9-12 ms) i dodatnia P2 (18-25 ms).
Mimo ze kolejne fale stanowia odrgbne elementy
odpowiedzi, nie musi to oznacza¢, ze odpowiadaja
im procesy pobudzania (lub hamowania) innych
populacji neuronow. W gruncie rzeczy w kazdej
sktadowej moze sumowac

mV
P2

P1

si¢ kilka komponentow odpowiadajacych r6znym
procesom aktywacji elementow neuronalnych Kkory.
Ponadto aktywnos¢ danej grupy komoérek moze
przejawia¢ si¢ w sekwencji kilku kolejnych fal
aktywnosci elektryczne;.

Jak wida¢ potencjal wywolany stanowi globalng
miar¢ aktywnos$ci wielu komorek kory. Nie tak tatwo
znalez¢ w nim bezposrednie od-

Rys. 3. Potencjal wywotany usredniony z 50 pojedynczych odpowiedzi na
stymulacjg wibrysy.

Na osi odcigtych czas [ms] (punkt zerowy odpowiada momentowi
stymulacji wibrysy), na osi rzednych warto$¢ potencjatu [mV]. Zaznaczono
gtowne sktadowe potencjatu:
pierwsza falg dodatnia (P 1), pierwsza falg ujemna (N1). druga falg¢ dodatnia
(P2). W obregbie maksimum fali N | wida¢ dwa subkomponenty oddalone
od siebie o okoto 2 ms.



Potencjaly wywolane w korze barytkowej

zwierciedlenie aktywno$ci komorek w poszcze-
golnych warstwach kory. Pamigtajmy jednak o tym,
ze dla zgromadzenia danych, pokazanych na
rysunku 2b, trzeba bylo wielu doswiadczen, w czasie
ktorych rejestrowano setki komorek réznych klas.
Jak si¢ niebawem przekonamy, wlasciwa analiza
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potencjatow, uzyskanych podczas jednej sesji
doswiadczalnej, pozwala na  wyciagnigcie
pewnych  ogélnych  wnioskow na  temat
przetwarzania informacji czuciowych w korze
barytkowe;j.

ANALIZA POTENCJALOW WYWOLANYCH

Rejestrowane w korze barytkowej potencjaly
wywolane mozemy analizowaé/porownywaé w
trzech umownych wymiarach. W |, plaszczyznie
poziomej” obserwujemy odpowiedzi jednej kolumny
korowej na poruszanie roznych wibrys. Przesuwajac
elektrod¢ prostopadle do powierzchni kory ,w
pionie” widzimy réznicg¢ potencjaldéw wywotanych,

MAPA ODPOWIEDZI

Wstepnym etapem doswiadczen chronicznych
jest operacja, podczas ktorej w wybranych
strukturach mozgu implantuje si¢ elektrody. Dzigki
temu mozemy pdzniej rejestrowac  aktywno$é
elektryczng mozgu nie uspionego, normalnie
reagujacego  zwierzecia. Z  kolei  podczas
doswiadczen ostrych lub operacji wstgpnej (na
zwierz¢tach w narkozie) elektroda jest pod-
trzymywana przez rami¢ mikromanipulatora i moze
by¢ dzigki temu przemieszczana W czasie
eksperymentu.

Po umieszczeniu elektrody w korze barytkowe;j
szukamy wibrysy, ktorej stymulacja wywotuje w
miejscu rejestracji najwigksza odpowiedz. (Jest to
oczywiScie wibrysa centralna wzgledem barytki, w
poblizu ktoérej znajduje si¢ elektroda). Badanie to,
nazywane mapowaniem pola  wibrysowego,
przeprowadzamy pobudzajac kolejno wszystkie
wibrysy i1 usredniajac wywotywane przez kazda z
nich odpowiedzi (rys. 4a). Uzyskana mapa
odpowiedzi jest charakterystyczna dla danej
lokalizacji elektrody, a w przypadku dos$wiadczen
chronicznych (przy stalej lokalizacji elektrody) nie
zmienia si¢ W sposob jakoSciowy w trakcie
eksperymentu.

Elektroda umieszczona w obrgbie pola baryl-
kowego rejestruje aktywnos$¢ wywotang stymulacja
praktycznie wszystkich wibrys (rys. 4a). Potencjaly
wywotane w sasiednich kolumnach po-ruszaniem
tego samego wasa maja bardzo podobny ksztatt (por.
Cl i C2 na rys. 4a). Jak wspomniano wyzej,
pobudzenie ze wzgbérza dociera najpierw do
komorek ziarnistych warstwy IV (barytki) po czym
przenosi si¢ na komodrki piramidowe warstw
powierzchniowych i glebokich w  kolumnie
centralnej, a nastgpnie jest przekazywane do kolumn
sasiednich réwniez poprzez komorki piramidowe
(rys. 2). Pobudzenie kolumn sasiednich pomija
zatem komorki ziarniste w barylce, a mimo to

rejestrowanych na roznych glebokosciach w korze.
Trzecia 1 najistotniejsza osig jest dla nas czas
trwania do$§wiadczenia poréwnujac rejestrowane
kolejno po sobie potencjaly mozemy $ledzi¢
dynamik¢ procesow zachodzacych w korze mozgu
aktywnego, normalnie reagujacego zwierzecia.

potencjal wywotany ma przebieg podobny jak w
kolumnie centralnej. Wynik ten potwierdza
teoretyczne przypuszczenie, ze aktywnos$¢ komorek
ziarnistych nie ma duzego znaczenia dla
zsumowanej aktywnosci EEG. Na podstawie analizy
potencjatow  wywotanych  wnioskujemy  wigc
glownie o aktywnosci komorek piramidowych. W
korze mozgowej sa dwie populacje komorek
piramidowych: w warstwach I-III i w warstwach V-
VI. Komorki piramidowe lezace powyzej warstwy
IV (zawierajacej komorki ziarniste; ang. granullar
cells) nazywamy komodrkami supragranularnymi,
natomiast te potozone ponizej komorek ziarnistych
nazywamy komorkami infragranulamymi.

Jak wspomnieli$my, poruszenie kazdej z wibrys
wywotuje w  korze Dbarytkowej aktywnosc
rozprzestrzeniajaca si¢ do miejsca, w ktorym
znajduje si¢ elektroda. Im dalej od elektrody
znajduje si¢ barylka centralna, tym mniejsza jest
amplituda rejestrowanego potencjatu.  Spraw-
dzilismy doktadnie, jaki jest rozktad przestrzenny
amplitud obu gtownych sktadowych potencjatu (N 1
1 P2). Prostokatne pola na rysunku 4b odpowiadaja,
zgodnie z oznaczeniami, odpowiedziom
rejestrowanym przez elektrode po draznieniu
poszczegdlnych wasow na pyszczku. Stopien
zacieniowania danego pola jest proporcjonalny do
wzglednej wartosci amplitudy fali N 1 lub P2
(liczonej jako stosunek amplitudy odpowiedzi na
stymulacje  danej  wibrysy do  amplitudy
maksymalnej, odpowiadajacej wibrysie centralnej).
Wzgledna (znormalizowana) amplituda fali Ni ma
dobrze zlokalizowana warto§¢ maksymalna i do$¢
szybko maleje wraz z odlegtoscia.
Najprawdopodobniej sktadowa ta jest zwigzana z
pobudzeniem kolumny centralnej —odpowiadajace;j
stymulowanej wibrysie, Jej niezerowa warto$¢ w
kolumnach sasiednich (nalezy pamigtaé, ze miejsce
rejestracji jest ,,sasied-
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nie” przy pobudzaniu wibrys innych niz wyzna-
czona przez mapa wibrysa centralna) wynika
najprawdopodobniej z tego, ze elektroda reje-
strowala rowniez pole elektryczne wytwarzane przez
elementy sasiednich kolumn. Mimo ze amplituda
fali P2 jest mniejsza niz amplituda N1, to jej
przestrzenny zasigg jest znacznie wigkszy. Gdyby
rejestrowane EP zawieraty tylko bierng komponenta
elektrotoniczng, to pole o malej wartosci
poczatkowej (centralnej) musiatoby miec¢

proporcjonalnie rownie maly zasi¢g. Przedstawione
doswiadczenie sugeruje istnienie aktywnego —
neuronalnego mechanizmu rozchodzenia sig fali P2
w polu barytlkowym. Dzigki niemu mozemy
przypisa¢ ta fale pobudzeniu sasiednich barylek i
dalszych obszaréw kory. Dodatkowym argumentem
potwierdzajacym te¢ hipoteze jest fakt, ze w
potencjalach  wywolanych, uzyskiwanych na
uspionych szczurach, fala P2 jest znikoma lub wcale
jej nie widaé. Pod wptywem narkozy sttumione
zostaja bowiem procesy zwiazane z aktywnym
rozprzestrzenianiem si¢ i przetwarzaniem informacji
w korze.

REJESTRACJA ODPOWIEDZI NA ROZNYCH
POZIOMACH KORY

Dodatkowych informacji o aktywnosci elektrycznej
w korze barytkowej moze dostarczy¢ rejestracja z
roznych glgbokosci kory barytkowej. Na rysunku 5 jest
przedstawiony przykladowy wynik wielopoziomowej
rejestracji potencjaldow wywolanych, uzyskanych dzigki
zastosowaniu elektrody przesuwanej w glab kory pod-
czas  doswiadczenia  ,0strego” na  u$pionym
zwierzeciu. Widaé, ze w kolejnych warstwach
poszczegdlne skladowe wystepuja z rézna am-
plituda i latencja. Elektroda znajdujaca si¢ w
poblizu populacji neuronéw roéznych warstw, a nawet
réznych elementéw komorkowych (takich jak ciala
komorkowe lub przebiegajace

Rys. 4. a — przykladowa mapa odpowiedzi
wywotanych w korze barytkowej szczura. Kazdy
potencjal stanowi S$rednia z 16 odpowiedzi na
poruszenie pojedynczej wibrysy (rzad i numer
wibrysy zaznaczone na osiach). W tym przypadku
elektroda rejestrujaca zostata zaimplantowana w
poblizu barytki C1 —wibrysa C1 daje najsilniejsza
odpowiedz (jest to wigc wibrysa centralna).
Poruszenie wibrys sasiednich réwniez wzbudza
aktywno$¢ rejestrowana przez elektrodg, ale
amplituda potencjatu maleje wraz z odlegtoscia od
wibrysy centralnej. Rozktad wzglednych amplitud
glownych sktadowych doktadniej ilustruje dolna
czg$¢ rysunku (b). b — wyzej sktadowa N1, nizej
sktadowa P2. Kazdy maly prostokat odpowiada
amplitudzie odpowiedniego potencjalu z gornej
czesci rysunku. Wartosci maksymalne amplitud obu
sktadowych uzyskanych dla wibrysy centralnej (Cl)
uznaliSmy za 100% 1 oznaczyliSmy kolorem
czarnym. Z kolei poziom szaro$ci w pozostatych
prostokatach wyraza proporcj¢ amplitudy sktadowe;j
dla danej wibrysy w stosunku do amplitudy
maksymalnej. Fala N1 rozchodzi si¢ jedynie do
barylek bezposrednio sasiadujacych z centralna.
Sktadowa P2 rozprzestrzenia si¢ polu barytkowym
na znacznie dalsze odlegtosci.
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pionowo w korze szczytowe dendryty komorek
piramidowych), odbiera aktywno$¢ o réznym
przebiegu czasowym i zrO6znicowanej amplitudzie.
Pobudzenie tej samej grupy neurondéw moze byc
rejestrowane w postaci fal o réznej polaryzacji, w
zalezno$ci od tego, czy wywolany nim przeplyw jondéw
odbywa si¢ w kierunku do elektrody, czy w kierunku
od niej (por. artykul A. Wrobla w tym tomie
Kosmosu). Za pomoca tak zwanej analizy ggstosci
zrodtowej pradu (CSD, ang. current source density
analysis) na podstawie ksztalttu EP na ro6znych
glebokosciach kory mozna okresli¢ miejsca bedace
zrodlem jonow i miejsca bedace celem ich we-
drowki (tzw. zlewy). Z takich danych mozemy z
kolei wnioskowaé, jakie elementy sieci neuro-
nalnej sa w danej chwili pobudzone.

Metoda CSD z powodzeniem stosowali Di i
wspoétaut. (1990) réwniez do badania kory ba-
rytkowej szczura. Do wynikéw CSD zastosowali
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Rys. 5. Potencjaly wywotane rejestrowane na réznych
glebokosciach w korze barytkowej (gora rysunku
odpowiada powierzchni, zas dot podstawie kory).

W zaleznoéci od poziomu, na ktérym znajduje sig
elektroda, poszczegdlne skladowe potencjalu moga mieé
r6zna polaryzacjg i latencjg. Analiza tych rdznic pozwala na
wyciaganie wnioskOw o przeptywie pobudzenia w korze.

dodatkowo analize sktadowych gldéwnych (PCA
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ang. principal component analysis), dzigki ktorej
udato im si¢ wyrézni¢ w ksztalcie EP dwie
niezalezne sktadowe. Rozpoczynatly si¢ one w tym
samym momencie, jednakze maksimum drugiej
sktadowej nastgpowato 4 ms po maksimum
pierwszej z nich. Dyi wspotautorzy zinterpretowali
te dwa niezalezne zrodta pradu jonowego jako
pochodzace od dwoch populacji  komorek
piramidowych. Pierwsza sktadowa reprezentuje
aktywno$¢ komorek supragranularnych, druga —
infragranularnych.

Roézny ksztalt EP na réznych glebokosciach
kory dowodzi wysokiej czuto$ci metody. Niestety
rejestracja z wielu poziomdw jednoczesnie jest
bardzo trudna. Wielokanatowe elektrody maja zbyt
duze rozmiary i moga niszczy¢ tkankg kory
moézgowej. Przedstawione wyzej rozwiazanie
wymaga dlugiego czasu badania i usredniania
kolejnych EP na réznych glebokosciach kory. Metode
te stosuje sie wiec glownie na u$pionym zwierzeciu, w
ktérym potencjaty te nie zmieniaja si¢ zasadniczo w
czasie dos§wiadczenia.

ANALIZA KSZTALTU POTENCJALU

W celu wyznaczenia skladowych gtéwnych EP w
doswiadczeniach na nie u$pionym zwierzeciu
zastosowaliSmy inny wariant metody PCA.
Zamiast zmiennos$ci usrednionych potencjatow w
domenie przestrzennej (to znaczy na roznych
glebokosciach) wykorzystaliSmy rozrzut ksztattu
pojedynczych  potencjalow  zarejestrowanych
kolejno w roéznym czasie, ale w tym samym
polozeniu elektrody. Podejécie to pozwolilo nam
wydzieli¢ z EP dwie sktadowe, zgodne z wynikami
Dy i wspotautorow.

Ksztalt fali N1 nie jest gladki. Mozna w nim
wyr6ézni¢ dwa subkomponenty widoczne jako
niezalezne szczyty oddalone od siebie o okolo 2 ms
(rys. 31 6). W celu przypisania tych sktadowych
odpowiednim elementom neuronalnym
wykonaliSmy inne dos$wiadczenie, w ktorym
przejsciowo schlodziliSmy powierzchniowe warstwy
kory barylkowej, wylaczajac tym samym
aktywno$¢ znajdujacych si¢ w nich neurondw.
Procedura ta nie wptyneta na catkowita amplitude
EP. Nastapito natomiast wyrazne splycenie pierwszego
subkomponentu N1, za$ drugi nie tylko nie zmalat,
lecz nawet ulegl nieznacznemu wzmocnieniu (rys.
6; KUBLIK 1 wspoétaut. 1997). Doswiadczenie to
pozwala wnioskowaé, ze fala NI rzeczywiscie
reprezentuje  aktywnos¢ dwoch  niezaleznych
populacji komorek piramidowych:

z pierwszym subkomponentem wynikajacym z
pobudzenia komorek supragranularnych (ule-
gajacych dezaktywacji pod wplywem powie-
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Rys. 6. Za posrednictwem srebrnej plytki, umiesz-
czonej na powierzchni kory barylkowej uspionego
szczura, schtodzono goérne warstwy kory.

Zablokowano tym samym aktywno$¢ znajdujacych
si¢ tam komorek. Szara linia narysowany zostat
potencjat usredniony z odpowiedzi wywotanych w
korze barytkowej przed chlodzeniem. Impulsowe
ochlodzenie kory wywotuje natychmiastowe obnizenie
amplitudy pierwszego subkomponentu fali N1 (czarna
linia), ktéry po kilkudziesigciu sekundach, wraz z
ogrzaniem si¢ kory, wraca do normy (cienka linia).

rzchniowego chlodzenia) i drugim — z
pobudzenia komorek infragranularnych (do
ktorych fala zimna nie dociera i nie zmienia ich
aktywnosci).

Kolejne fale potencjalu wywolanego od-
zwierciedlaja zatem nastgpujace etapy przeptywu
informacji w korze barytkowej szczura: P1 to fala
o matej amplitudzie wynikajaca z pobudzenia
wilokien wzgorzowo-korowych (aug. incoming
volley). Fala N1 ilustruje pobudzenie komorek
piramidowych w kolumnie centralne;j.
Subkomponent pierwszy jest zwiazany z ko-
moérkami  warstw  powierzchniowych, subkom-
ponent drugi wynika z pobudzenia komorek w
glebszych warstwach kory. P2 rozprzestrzenia si¢
po prawie catym polu barytkowym, odzwier-
ciedlajac pobudzenie kolumn sasiednich i by¢
moze dalszych rejonéw kory.

PRZETWARZANIE INFORMACII CZUCIOWEJ W
KORZE BARYLKOWEJ

Analiza ksztaltu potencjalow wywotanych jest
jednym z narzedzi do badania funkcji moézgu —
tego, w jaki sposob uktad nerwowy odbiera i
analizuje informacje docierajace ze srodowiska. W
doswiadczeniach  prowadzonych w  naszym
laboratorium  obserwujemy  zmiany  stanu
aktywnosci kory moézgu nie uSpionego szczura
wynikajace z modyfikacji bodzcow sensorycznych.

Sesja doswiadczalna to 100 stymulacji wy-

branej wibrysy. Cale doswiadczenie sktada si¢ z
wielu takich sesji, powtarzanych w kolejnych
dniach. Po okresie przyzwyczajania (habituacji)
zwierzecia do sytuacji doswiadczalnej, w kolejnej
sesji o kazdorazowej stymulacji wibrysy, wpro-
wadzamy dodatkowy bodziec awersyjny (w posta-
ci tagodnego szoku elektrycznego na skérze ucha
po tej same;j stronie ciata, co drazniony was).

Analizie poddajemy wszystkie kolejno zareje-
strowane potencjalty wywotane. W ciagu pier-
wszych dni amplituda i ksztalt odpowiedzi ulegaja
stabilizacji 1 utrzymuja si¢ na kontrolnym po-
ziomie. Natomiast wprowadzenie awersyjnego
bodzca powoduje wyrazny wzrost amplitudy po-
tencjatléw. Zmiana dotyczy obu gléwnych fal (N1
30 ms i P2), przy czym NI wraca do poziomu
kontrolnego szybciej (w czasie jednej sesji) niz P2
(w czasie dwu sesji; Musiat i wspotaut. 1997).

Doktadna analiza pozwala dostrzec réwniez
subtelne roznice ksztattu migdzy usrednionymi
potencjatami kontrolnymi, a tymi uzyskanymi po
wprowadzeniu bodzca awersyjnego. Dotycza one
proporcji miedzy subkomponentami fall N1. Na
podstawie réznicy srodkowego fragmentu fali N1
mozemy  podzieli¢  wszystkie  pojedyncze
potencjaly na dwie klasy: pierwsza z nich
charakteryzuje si¢ przewaga pierwszego sub-
komponentu, w klasie drugiej relacja miedzy nimi
jest odwrotna (rys. 7).

W trakcie do§wiadczenia zmieniata si¢ czg-
stos¢ wystepowania obu klas potencjatow. Klasa
pierwsza duzo czgsciej pojawia si¢ w tych
sytuacjach behawioralnych, do ktérych szczur jest
przyzwyczajony (po kilku kolejnych sesjach
habituacji). Po wprowadzeniu nowego bodzca
notuje si¢ wzrost czgstosci pojawiania si¢ po-
tencjatéw klasy drugiej. W przypadku, gdy jest to
nieprzyjemny bodziec awersyjny (prad) zmiana ta
jest natychmiastowa i wyjatkowo znamienna (rys.
7), nie trwa jednak dtugo (WROBEL i wspétaut.
1995). Proporcja pomigdzy dwiema klasami
potencjatow ulega ponownej habituacji juz w
nastgpnej sesji pomimo ciaglego wzmacniania
stymulacji wasa bodzcem pradowym (KUBLIK I
wspotaut. 1997, MUSIAL 1 wspétaut. 1997,
WROBEL i wspotaut. 1997).

Uzyskane wyniki pokazuja, ze potencjaty
wywotane w korze barylkowej nie u$pionego
zwierzgcia nie s jednorodne i niezmienne. Ich
amplituda i ksztalt zmieniaja si¢ w zaleznosci od
sytuacji w jakiej znajduje si¢ zwierze. Poniewaz
potencjaty wywolane ilustruja aktywnos$ci badanej
tkanki, oznacza to, ze kora barylkowa w rézny
sposob reaguje na bodzce w rdéznych sytuacjach (w
opisanym do$wiadczeniu kontekst byl zmieniany
wzmocnieniem awersyj-
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nym). Pierwszorzedowa kora czuciowa nie jest
wigc jedynie stacja przekaznikowa migdzy re-
ceptorami drogi czuciowej a asocjacyjnymi po-
lami kory. Qpisane do$wiadczenie dowodzi, ze
moze ona regulowac ilo$¢ przeptywajacej przez nia
informacji.

Po kilku sesjach habituacyjnych (w ktorych
wielokrotnie stymulowano ten sam was) w korze
barytkowej rejestruje si¢ gtownie potencjaty klasy
1. Srednia amplituda potencjatu stabilizuje sie na
poziomie kontrolnym a pierwszy subkomponent
fali N1 jest wigkszy od drugiego. Wnioskujemy z
tego, ze pobudzenie nie jest przekazywane poza
komorki warstw I-III kory barylkowej. Z chwila
wprowadzenia bodzca awersyjnego komoérki kory
czuciowej sa dodatkowo aktywowane uktadami
wzbudzajacymi, dzigki czemu pobudzenie zostaje
przestane do komorek infragranularnych i dalej do
sasiednich barytek oraz innych okolic korowych.
Zwigkszone pobudzenie infragranularnych ko-
morek piramidowych powoduje powigkszenie
drugiego subkomponentu fali N1 (2 klasa po-
tencjalow). Wigksza liczba pobudzonych komorek
kolumny centralnej uwidacznia si¢ we wzroscie
catkowitej amplitudy fali N1, natomiast wicksze
pobudzenie  barylek  sasiednich  powoduje
obserwowany wzrost fali P2.

Nie wyjasniony pozostaje na razie mechanizm
regulujacy wzbudzenie kory pod wplywem
nowych (up. awersyjnych) bodzcoéw. Najpra-
wdopodobniej jest to wynik dzialania ukladow
modulujacych z pnia moézgu (uktad noradre-
nergiczny lub/i cholinergiczny). Istnieja dane
(SARA 1 wspotaut. 1995, VANKOV i wspoétaut.
1995) pokazujace, ze komdrki w jadrze miejsca
sinawego (LC, aug. locus coeruleus) reaguja
nasileniem aktywnosci na pojawienie si¢ wszelkich
nowych bodzcéw w otoczeniu zwierzecia.
Prowadzi to do zwigkszonego wydzielania nor-
adrenaliny w korze i w konsekwencji do pobu-
dzenia jej komodrek i1 zwigkszonego przeptywu
informacji do asocjacyjnych obszarow kory.
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Rys. 7. Wyniki sesji do§wiadczalnej, w czasie ktorej
stymulacja wibrysy wzmocniono bodZzcem awersyjnym.

Na wykresie zaznaczono punktami przynaleznosci
kolejnych potencjalow wywotanych, rejestrowanych w korze
barytkowej, do jednej z dwodch klas wyrdoznionych na
podstawie proporcji subkomponent fali N1. Przerywana linia
zaznacza moment, w ktéorym rozpoczgto wzmacnianie kazdej
stymulacji wibrysy bodzcem awersyjnym. Wida¢ wyraznie
réznicg czgstosci wystgpowania obu klas potencjalow w
sytuacji kontrolnej i po wprowadzeniu nowego bodzca (dane
liczbowe wpisane w $rodku rysunku). Po lewej stronie
przedstawiono usrednione potencjaly klasy 1 i klasy 2.
Grubsza linia podkreslono te fragmenty, ktorymi réznia sig
oba typy potencjalow.

PODSUMOWANIE

Rejestrowane w korze potencjaly wywolane
przez bodzce czuciowe odzwierciedlaja zsumo-
wang aktywno$¢ wielu tysigcy komorek. Fakt ten
stanowi o zalecie tej metody: umozliwia ona
wglad w aktywno$¢ duzej sieci neuronow (takiej
jak jedna lub wiele kolumn w polu barytkowym) w
moézgu nie uspionego, normalnie reagujacego
zwierzgcia. Daje mozliwos¢ $ledzenia zachowania
tej samej sieci w zmieniajacych si¢ warunkach
srodowiska. Metoda ta, mimo ze pozornie
nieprecyzyjna, pozwala wyciagna¢ bardzo precy-
zyjne wnioski o przeptywie informacji, w pier-
wszorzgdowej korze czuciowej. Obserwacja zmian
poszczegbdlnych komponent potencjatdw wywo-
fanych umozliwia wnioskowanie o funkcjonalnych
zmianach w sieci kory pierwszorzedowej
przekazujacej informacje o bodzcu czuciowym.
Informacja ta moze by¢ aktywnie przekazywana
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do dalszych obszarow korowych lub sttumiona
na poziomie warstw supragranularnych. Wybor

strategii  zalezy od  istotnosci  (kontekstu
znaczeniowego) analizowanego bodzca.

STUDIES ON SENSORY SYSTEMS BY THE EVOKED POTENTIALS METHOD

This article presents results of electrophysiological ex-
periments on the rat vibrissa/barrel system. Experiments on single
cell and evoked potentials (EP) recorded from the cortex of
anaesthetized and chronic rats are revieved. The barrel cortex of
unanaeasthetized, behaving rat seems to handle sensory
information from vibrissae in two different ways, revealed by
two different types (shapes) of evoked

potentials. A contextually important sensation is trans-
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