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Zrédla potencjalow polowych

Czynno$¢ elektryczna jako przejaw aktywnosci mdzgu zarejestrowano po raz pierwszy pod
koniec XIX wieku (Caton 1877; Beck 1891) i do dzi$ nie wynaleziono metody badawczej, ktora
miataby lepsza zdolno$¢ rozdzielcza w czasie. Przez dhugie lata potencjaty polowe (czynnos¢
elektroencefalograficzna rejestrowana z powierzchni skory czaszki ~ EEG lub z elektrod
wewnatrz-mozgowych w postaci tzw. lokalnych potencjatow polowych, od ang. local field
potentials - LFP oraz potencjaldéw wywolanych, od ang. evoked potentials - EP) stuzyly do
opisu funkcji 1 dysfunkcji mézgu w warunkach klinicznych. Jednym z ograniczen w szerszym
stosowaniu wolnych potencjalow polowych w diagnozie byla trudno$¢ interpretacji
spowodowana nieznajomos$cia mechanizmoéw generujacych te sygnaty w skomplikowane;j sieci
neurondw kory mozgu. Ostatnie lata przyniosty znaczny postgp w tym wzgledzie. Opisano pod-
stawowe mechanizmy fizykochemiczne oraz Zrédla fizjologiczne rejestrowanych potencjalow
polowych, a nowe metody analizy matematycznej pozwalajq coraz lepiej wyr6zni¢ ich czynniki
sktadowe.

We wspolczesnej elektroencefalografu przyjmuje si¢, ze potencjaly polowe obrazuja
zbiorcze pole elektryczne  wywolywane przez prady plynace w  $rodowisku
zewnatrzkomorkowym pod wpltywem wolnej aktywnosci postsynaptycznej wszystkich komorek
kory (Martin 1991; Wrobel 1997). Aby zrozumie¢ ztozony sygnat elektryczny w korze mozgu,
nalezy zidentyfikowa¢ wktad pochodzacy od wielu grup podobnych neuronéw. Na amplitude
potencjalow odbieranych przez elektrody wewnatrzczaszkowe wplywa przede wszystkim su-
maryczna aktywno$¢ postsynaptyczna w komorkach piramidalnych. Wynika to z faktu, ze sa
one utozone rownolegle do siebie, a ich dendryty szczytowe kieruja si¢ prostopadle do
powierzchni kory, tworzac podczas pobudzenia wy-
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raznie zorientowane dipole elektryczne (ryc. 1). Wigkszos¢ komorek niepiramidalnych zawiera
dendryty promieniscie rozchodzace si¢ od ciala komorki i generowane na nich pole elektryczne
jest stabo rejestrowane przez zewngtrzne elektrody.

EP/EEG

EP/LFP

Ze wzgbrza

Ryc. 1. Potencjat wywotany, rejestrowany przez elektrod¢ umieszczona w $rodowisku zewnatrzkomoérkowym
(zalezy od glebokosci, na ktorej pojawia sig synchroniczna aktywnos$¢ synaptyczna w korze)

Bodziec sensoryczny (np. poruszenie wasa na pyszczku szczura) aktywuje synchronicznie
wiele komorek kory moézgu. Rycina 1 przedstawia chwilowe pole elektryczne wywotane
pobudzeniem komorek kory przez aferentne aksony ze wzgoérza. W trakcie pobudzenia, w
okolicy zakonczen synaptycznych nastepuje zwigkszenie przepuszczalno$ci blony komorek
postsynaptycznych i powstanie dokomoérkowego pradu jonoéw dodatnich wywotywanego
ujemnym potencjalem wnetrza neuronéw. Z powodu ubytku jonow dodatnich w przestrzeni
zewnatrzkomorkowej elektroda umieszczona w okolicach pobudzonych synaps rejestruje
zmniejszenie potencjatu (dolne kotko z prawej strony na ryc. i; por. rowniez falg Ni na ryc. 2A),
a elektroda w okolicy dendrytow szczytowych jego wzgledne zwigkszenie (ryc. 1, gorne kotko z
prawej strony).

W miar¢ pobudzenia kolejnych grup neuronéow w innych warstwach i kolumnach kory
rejestrowany potencjal zmienia sig (ryc. 2, 4). Znak odbieranej w danej chwili fali zalezy od
tego, na jakiej gtebokosci w korze znajduja si¢
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pobudzane synapsy i jak daleko od pobudzonej grupy komorek znajduje si¢ elektroda
rejestrujaca. W zaleznoSci od zmieniajacej si¢ czestotliwosci iglic dochodzacych do
okreslonego miejsca kory ze wzgdrza lub okolic sasiednich, wokot komoérek piramidalnych
roznych warstw ptyna mniejsze lub wigksze prady. Im bardziej synchroniczna jest aktywnos¢
wejsciowa 1 im wigeej komorek jest pobudzonych jednoczesnie, tym wigksza falg potencjatu
rejestruja elektrody pomiarowe. Sam ksztalt potencjatu wywotanego nie pozwala wigc okreslic,
lezacych u jego podstaw, ztozonych proceséw korowych.

Potencjaly w korze czuciowej szczura
wywolane poruszeniem wibryssy

Rycina 2 przedstawia potencjaly wywolane poruszeniem wibryssy szczura zarejestrowane
na glebokosci warstwy czwartej pierwszorzedowej kory czuciowej (tzw. kory barytkowej, por.
Kublik i Musiat 1997). W typowym zapisie z elektrody chronicznie zaimplantowanej w korze
nieuspionego zwierzgcia (ryc. 2A) wida¢ zawsze dwie duze fale: ujemna Ni (z maksimum 9 12
ms po stymulacji) i dodatniag P2 (18—25 ms). W celu zlokalizowania Zrddet obu fal mozna
zarejestrowaé potencjaly wywolane na roznych glebokosciach kory i zanalizowac je metoda
gestosci zrodlowej pradu (ang. current source density analysis - CSD) i nastgpnie okresli¢
ksztatt sktadowych gtownych (ang. principal component analysis - PCA). Analiza taka jest
jednak wyjatkowo trudna do przeprowadzenia u swobodnie poruszajacych si¢ zwierzat. W celu
wyrdznienia obu skladowych w czasie doswiadczenia z warunkowaniem klasycznym
wykorzystaliSmy zmienno$¢ ksztattu kolejnych potencjalow wywotywanych cyklicznie, co
kilkadziesiat sekund (ryc. 2A; Musiat i wspolpr. 1998). Przeprowadzona analiza PCA wykazata,
ze kombinacja dwu pierwszych gtéwnych sktadowych (ryc. 2B) pozwala wytlumaczy¢ ok. 70%
zmiennoS$ci ksztattu kolejnych potencjatéw wywolanych u nieuspionych zwierzat (i ok. 90%
zmiennos$ci u zwierzat w narkozie). Obie wyliczone sktadowe roznia si¢ zardwno latencja, jak i
przebiegiem, co pozwala przypuszczac, ze odpowiadaja réznym grupom komorek (por. ryc. 4).
Stosujac przejsciowe chlodzenie powierzchni kory, ktore wstrzymuje w pierwszej kolejnosci
aktywnos$¢ komorek nadziarnistych, stwierdziliSmy, ze procesowi temu towarzyszy zniknigcie
krotkolatencyjnej sktadowej potencjatu wywotanego (ryc. 2C). Wyniki tego doswiadczenia
dowiodty, ze obje sktadowe EP: krotko- 1 dtugolatencyjna, reprezentuja aktywacje odpowiednio
nad- i podziarnistych grup komoérek piramidalnych kory czuciowej (Kublik i wspotpr. 2001).

Tak przeprowadzona analiza potencjalow wywolanych pozwolita nam okresli¢ stan
pobudzenia r6znych grup neuronéw piramidalnych (nad- i pod-
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ziarnistych) w kolejnych etapach warunkowania klasycznego. StwierdziliSmy, Ze potencjaty, w
ktorych przewazata krotkolatencyjna sktadowa gldowna daja si¢ wyrdzni¢ analitycznie w
oddzielng klas¢ (klasa 1). Znaczna przewaga liczby EP klasy 1, charakteryzuje
prawdopodobnie, niewzbudzony stan kory czuciowej. Potencjaly te rejestrowaliémy bowiem
znacznie czgsciej tuz przed warunkowaniem, po wielodniowej habituacji zwierzgeia (i
odpowiedzi kory) do poruszania wibryssa. Wzmocnienie stymulacji wibryssy awersyjnym
bodzcem klasycznym (staby prad elektryczny podawany na ucho) wywolywato natychmiastowy
wzrost udzialu drugiej sktadowej w potencjale wywotanym, przez co rejestrowane EP zmieniaty
ksztalt i byly zaliczone do oddzielnej klasy 2 (ryc. 3). Zmiana ksztattu potencjatow wywotanych
rejestrowanych w korze czuciowej spowodowana dzialaniem awersyjnych bodzcow
warunkowych wynika ze zmiany rozktadu Zrodet pradu, a wigc, najprawdopodobniej, ilustruje
zmiang przetwarzania informacji aferentne;j.
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Ryec. 3. Klasyfikacja potencjatdéw wywotanych w sesji dos§wiadczalnej, w czasie ktorej po 24. poruszeniu wibryssy
kazde nastgpne wzmacniano bodzcem awersyjnym. Kolejne punkty odpowiadaja potencjalom wywotanym
zaklasyfikowanym do jednej z dwu klas (z lewej) wyrdznionych na podstawie amplitudy subkomponent fali Ni.
Przerywana linia zaznacza chwilg, od ktorej kolejne poruszenia wibryssy wzmacniano awersyjnym bodzcem
skierowanym na ucho zwierzgcia. Od tego momentu notuje si¢ rOwniez zmiang czgstotliwosci wystelpowania obu klas
potencjatow. W usrednionych potencjatach obu klas w sytuacji kontrolnej i warunkowanej grubsza 11118 zaznaczono
fragmenty EP, na podstawie ktorych wyrdzniono obie klasy

Ryc. 2A —kolejne 87 potencjatow wywotanych draznieniem wibryssy w korze barytkowej nie-uspionego szczura oraz
otrzymane na ich podstawie dwie pierwsze sktadowe glowne — B. C - kontrolny, $redni potencjat wywotany (n - 20)
rejestrowany z kory czuciowej $piacego szczura przed i po chtodzeniu jej powierzchni. Gruba linig zaznaczono druga
sktadowa EP, ktora powinna zosta¢ nienaruszona po zniknigciu skltadowej reprezentujacej aktywnos$¢ nadziarnistych
komorek pizamidalnych
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Przetwarzanie informacji w korze czuciowe;j

Opisane wczesniej doswiadczenia pozwolily nam zaproponowac hipotezg dotyczaca
mechanizmu regulujacego przetwarzanie informacji czuciowej w  zaleznosSci od
srodowiskowych bodzcow kontekstowych (np. awersyjnych). Hipoteza ta zaktada, ze zmiana
stanu aktywno$ci kory czuciowej jest wynikiem wzbudzenia ukladéw modulujacych pnia
mozgu (np. cholinergicznego i/lub noradrenergicznego), ktére aktywuja podprogowo wszystkie
komorki kory czuciowej (McCormick 1992). Nasze doswiadczenia na uspionych zwierzetach
wykazaty, ze draznienie elektryczne jadra podstawnego rzeczywiscie powoduje wzrost
amplitudy i czestotliwosci pojawiania si¢ potencjalow wywotanych klasy 2, podobnie jak po
wzbudzeniu kory czuciowej bodzcami kontekstowymi (Wrdbel i Kublik 2000). W
proponowanym modelu wejsécie ze wzgorza, wzmocnione dzigki dziataniu neuromodulatorow w
sieci komorek kory (por. ryc. 4. dolna
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Ryec. 4. Hipoteza bramkowania informacji o bodzcu czuciowym w kolumnie kory barytkowej szczura. Gérna czes¢ -
piramidalne komorki nadziarniste sa pobudzane w warstwach II i III przez aksony biegnace ze wzgorza oraz przez
komorki gwiazdziste warstwy IV, co odzwierciedla skladowa Nl1s potencjatu wywotanego. Sktadowa NIli
reprezentuje aktywach podziarnistycb komoérek piramidalnych warstwy V, ktoére sa pobudzane przez kolaterale
aferentow ze wzgbérza oraz przez komorki nadziarniste. Dolna cze§¢ - bodziec awersyjny powoduje wzrost
pobudliwosci wszystkich komoérek kory przez ich podprogowa depolaryzacj¢. Zwigkszona aktywnosc komorek
piramidalnych obu warstw sumuje si¢ ostatecznie na komoérkach podziarnistych, ktore aktywuja wzgorzowe jadro
POm, a przez nie - neurony przegrody, otwierajac bramke przeptywu informacji do kolumn sasiednich. Potencjaty
wywoiane w pobudzonej korze sensorycznej maja zwigkszona amplitudg fali P2, ktéra ilustruje pobudzenie
sasiednich kolumn kory
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czes$¢), wywoluje znaczne pobudzenie synaptyczne w komorkach podziarnistych, widoczne jako
wzrost drugiej komponenty EP. Duza aktywacja piramidalnych komorek podziarnistych
mogtaby dalej (przez petle korowo-wzgdrzowo-korowa z udzialem jadra POm) wywolywaé
pobudzenie komorek przegrody na granicy kolumn kory barytkowej (ryc. 4; Diamond i wspolpr.
1992). Aktywacja komorek septalnych utatwia z kolei przekazanie informacji o bodzcu do
sasiednich kolumn kory barytkowej celem dalszej analizy. Opisany mechanizm bramkowania w
nowej sytuacji kontekstowej moze zmienia¢ zasadniczo przetwarzanie informacji w petli
wzgbdrzowo-korowej, prowadzac do funkcjonalnych zmian w procesie percepcji.

Functional analysis of evoked potentials
in rat’s sensory cortex

In the barrel cortex of behaving rat potentials evoked to vibrissa stimulation are composed from two main
principal components which can be attributed to activation of two pyramidal cell populations: supra- and
infragranular. The classical aversive stimulus favors the appearance of EPs dominated by a component characteristic
of infragranular cells. We hypothesize that neuromodulatory action elicited by contextual stimulation activates all
involved cortical neurons which results in opening the transmission gate to the surrounding columns.
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