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Pasmo beta a uwaga wzr okowa

Streszczenie

Pasma alfa, beta i gamma w zapisie elektroencefalograficznym sq od
dawna wyrdzniane w opisach klinicznych ze wzgledu na przypisywane im
znaczenie funkcjonalne. Dane doswiadczalne wskazujq na to, ze
aktywnos¢ neuronalna w tych pasmach nie jest ttumiona na drodze
wstepujqcej z siatkowki do wyzszych pieter uktadu wzrokowego. Nasze
wyniki dowodzq, Ze polqczenia zwrotne z korze wzrokowej do ciata
kolankowatego bocznego majq wbudowany mechanizm synaptycznego
wzmocnienia, ktory powoduje, ze korowy sygnal beta aktywuje komorki
wzgorza zwiekszajqc strumien informacji wzrokowej na wstepujqcej
drodze wzrokowej. Podobne mechanizmy wzmocnienia zwrotnego
istniejq prawdopodobnie rowniez miedzy wyzszymi pietrami tej drogi. W
doswiadczeniach behawioralnych wykazalismy, Ze aktywnos¢ beta
przekazywana  polqczeniami  korowo-wzgorzowymi  jest  wyrazem
wzbudzenia uktadu wzrokowego w stanie uwagi. Na podstanie opisanych
wynikow przedstawiono hipoteze dotyczqcq funkcjonalnego znaczenia
aktywnosci w pasmach alfa, beta i gamma. Proponuje ona, ze pasmo alfa
wyraza stan ogolnego wzbudzenia uktadu wzrokowego, pasmo beta stan
uwagi wzrokowej a pasmo gamma umozliwia percepcje.

Beta band and visual attention

Abstract

The Alpha (8-13 Hz), beta (15-25 Hz) and gamma (30-60 Hz) elec-
troencephalographic bands have been long studied in clinical research
because of their putative functional importance. Old experimental results
indicated that repetitive stimulation of the visual pathway evoked
synchronous responses at the cortical level with gain depending on
ﬁ)f}equency: oscillations within relevant bands were less damped at
subsequent processing levels then others. Our results show that in the cat
cortico-geniculate feed back has a build-in potentiation mechanism
acting at around beta frequency which activates thalamic cells and may
thus lower the threshold for visual information transmission. We have
also shown that enhanced beta activity is propagated along this feedback
pathway solely during attentive visual behavior.
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This activity consists of 300 ms to 1 s long bursts which tend to corelate
in time with gamma oscillatory events. Beta bursting activity spreads to
all investigated visual centers, including the lateral posterior and
pulvinar complex and higher cortical areas. Other supporting data on
enhanced beta activity during attentive-like behavior of various species
including man, are discussed. Finally, we put forward a general
hypothesis which attributes the appearance of oscillations within alpha,
beta and gamma bands to different activation states of the visual system.
According to this hypothesis alpha activity expresses idle arousal of the
system while, beta bursts shift the system to an attention state that
consequently allows for gamma synchronization and perception.

Wstep: Badanie elektrofizjologiczne mozgu.

Czynnos$¢ elektryczng mozgu zarejestrowano po raz pierwszy pod koniec
ubiegtego wieku (Caton, 1875; Beck, 1891). Prowadzone od tego czasu intensywne
badania wykazaty, ze czynnos$¢ ta powstaje w wyniku przekazywania informacji w
sieci neuronowej, a wigc obrazuje funkcjonowanie mozgu. Innymi slowy, aby
zrozumie¢ prac¢ moézgu nalezy rozszyfrowaé kod jego aktywnosci elektryczne;.
Trudno$¢ polega na tym, ze mozg czlowieka zawiera ponad sto miliardow
neurondéw a liczba potaczen migdzy nimi jest ponad tysiackrotnie wigksza i ulega
ciaglym, dynamicznym zmianom zaréwno trwatym - w wyniku uczenia, jak i
chwilowym - w zalezno$ci od kontekstu. Aby zrozumie¢ ten skomplikowany
system bada si¢ aktywno$¢ elektryczna przy pomocy elektrod umieszczonych w
wybranych strukturach moézgu zwierzat. W obecnym stanie techniki mozemy
rejestrowac jednoczesnie aktywno$¢ zaledwie kilkunastu wybranych neuronéw albo
wiele lokalnych potencjatéw polowych (ang. local field potentials, LFP), ktére
wyrazaja usredniona czynno$¢ elektryczna przynajmniej kilkudziesigciu (lub nawet
milionéw, jak w sygnale EEG) komoérek. W ostatnich latach osiagnigto znaczace
wyniki przy pomocy obu metod badawczych a ich poréwnanie prowadzi do
podobnych wnioskéw (Steriade, 1993; Arieli 1 in., 1995). Niniejsza rozprawa skupia
si¢ na analizie potencjalow polowych, ktore lepiej obrazuja globalne mechanizmy
modulacyjne (takie jak uwaga) i maja bezposrednie odniesienie do sygnatow EEG,
rejestrowanych z elektrod naczaszkowych u ludzi.

Powszechnie przyjmuje sig, ze potencjat polowy (LFP, EEG) mozna opisac jako
suma komponent oscylacyjnych roznej czgstotliwosci. Naturalnym sposobem opisu
takiego sygnatu jest podanie czgstotliwosci i1 amplitudy rytmoéw skladowych.
Zazwyczaj przedstawia si¢ go w postaci histogramu fourierowskiego, w ktérym na
osi rzednych zaznacza si¢ amplitude (lub jej kwadrat, nazywany wtedy moca
sygnalu) odpowiedniej czgstotliwosci sktadowej (por. Rys. 3,6,9). Moc sygnatu
polowego o odpowiedniej czestotliwosci zalezy od sily pobudzenia komérek oraz
od synchronizacji ich aktywno$ci im wigcej neurondow jest pobudzonych w tym
samym rytmie tym odbierany sygnat zbiorczy ma wigksza amplitudg.
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Czestotliwosci rezonansowe w uktadzie wzrokowym.

Uktad wzrokowy ssakow ma strukture hierarchiczna (Rys. 1). Pobudzenie
receptoréw powoduje powstanie sygnatu elektrycznego, ktory poprzez komorki
dwubiegunowe 1 zwojowe siatkdwki przekazywany jest w formie ciagow
potencjalow czynnos$ciowych do ciala kolankowatego bocznego (ang. lateral
geniculate nucleus, LGN, a nastgpnie do pierwszorzedowej kory wzrokowej (ang.
primary visual cortex, VI). Komorki kazdego pigtra tego ukladu podlegaja
oddzialywaniom hamujacym poprzez interneuronalne petle sprzezen zwrotnych.
Dodatkowo, na poziomie korowo-wzgérzowym dziataja petle sprzgzen zwrotnych
pobudzajacych (patrz nizej). Taka sie¢ sprz¢zen zwrotnych powoduje, ze sygnat z
siatkowki przed osiagnigciem kory wzrokowej moze by¢ wielokrotnie modulowany
w domenie cze¢stotliwosci.
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Rys. 1. Schemat ukiadu wzrokowego ssakow. Kolejne pietra analizy wzrokowej zaznaczono kotkami. Naleze
Zwrocic¢ uwage na zwrotne polqczenia miedzy jadrami wzgorza i polami wzrokowymi kory mozgu. LGN
- cialo kolankowate boczne, LP-P - kompleks jqdra tylnobocznego poduszki, V1 - pierwszorzedowa kora
wzrokowa; V2 - drugorzedowa kora wzrokowa.

Juz ponad pigédziesiat lat temu zaobserwowano, ze rytmiczna stymulacja drogi
wzrokowej wywotuje synchroniczne odpowiedzi kory wzrokowej, ktorych
amplituda zmienia si¢ w zalezno$ci od czgstotliwosci draznienia. Stwierdzono na
przyktad, ze prog natezenia pradu, ktorym przy draznieniu nerwu wzrokowego u
ludzi mozna wywota¢ wrazenie btyskéw S$wietlnych jest najmniejszy przy
czestotliwosci okoto 20 Hz, a dodatkowe lokalne minima obserwuje si¢ w zakresie
10 i powyzej 30 Hz (Schwartz, 1947; Motokawa i Ehe, 1953, Rys. 2A).
Fizjologiczne pomiary w tym zakresie wykonano
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stymulujac siatkéwke modulowanym sinusoidalnie $wiatlem. Okazalo sig, ze
$wiatto modulowane w rytmie 10 1 20 Hz wywotuje wysokoamplitudowe wahania
sygnalu  EEG odbieranego z odprowadzen potylicznych podczas gdy inne
czestotliwosci sa thumione i nie wywotuja odpowiedzi w korze (Utlett i Johnson
1958, Rys. 2B; Montagu, 1967; Lopes da Silva 1970a). Wykazano rowniez, ze
modulacja taka zachodzi juz w sieci neuronowej siatkowki (Hughes 1 Maffei, 1965)
1 ma coraz mocniejszy wspotczynnik ttumienia wysokich czgstotliwosci w LGN 1
V1 (Spekreijse 1 in., 1971). W uktadzie z pobudzajacymi sprz¢zeniami zwrotnymi
thumienie jest niezbedne dla zapewnienia stabilnos$ci. Jego realizacj¢ zapewniaja
oddziatywania hamujace, zar6wno zwrotne jak i oboczne (Ahlsen i in., 1985).
Rozregulowanie mechanizmu tlumienia moze wzbudzaé w takim systemie
wytadowania epileptyczne. W naszych badaniach stwierdziliSmy, Ze draznienie
elektryczne destabilizuje petle  korowo-kolankowata ukladu  wzrokowego
wywotujac w niej oscylacje rezonansowe o czg¢stotliwosci okoto 20 Hz (Wrdbel i

in., 1998).
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Rys. 2.4, Prog draznienia elektrycznego nerwu wzrokowego, przy ktorym badani odbierali wrazenia

wzrokowe. (wg. Motokawa i Ebe 1953);
B. zmiany amplitudy EEG z odprowadzenia potylicznego podczas stymulowania siatkowki badanej
osoby swiatlem o intensywnoSci zmieniajqcej si¢ sinusoidalnie z roznq czestotliwosciq (wg Utlett i

Johnson, 1958).
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W latach siedemdziesiatych Basar zastosowatl metode rozkladu fourierowskiego

do analizy pojedynczych potencjaléw wywolanych (ang. evoked potential, EP)
odbieranych z roznych struktur uktadu wzrokowego zwierzat.
Okazalo sig, ze sygnal EP rejestrowany z ciata kolankowatego bocznego i kory
wzrokowej kotow jest najsilniejszy w zakresie 20 1 10 Hz (Basar, 1980, Rys. 3).
Wszystkie opisane eksperymenty wydaja si¢ wskazywac, ze sygnat elektryczny w
uktadzie wzrokowym ssakow jest przekazywany lepiej w wyroznionych pasmach
czestotliwoscei (ok. 10, 20 1 powyzej 30 Hz), ktore z tego powodu mozna nazwac
pasmami rezonansowymi.
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Rys. 3. Charakterystyka czestotliwosciowa potencjatow wywolanych w uktadzie wzrokowym kota.
A, usredniony potencjal wywolany (EP) w korze wzrokowej kota i jego widmo mocy,
B, widma mocy wyliczone z kolejnych potencjatow wywotanych rejestrowanych w korze wzrokowej (V1)
i ciele kolankowatym bocznym (LGN). Liniq przerywanq zaznaczono czestotliwosci, w ktorych pasma
rezonansowe majq najwiekszq Sredniq amplitude (wg Basar 1980.).

Funkcjonalne znaczenie pasm rezonansowych

Dhugoletnie obserwacje kliniczne pokazaly, ze w roznych stanach funkcjonalnych
moézgu moc rejestrowanego sygnatu EEG zmienia si¢ w zakresie okreslonych pasm
czestotliwosci. Najwigksze zainteresowanie w ostatnich latach skupia si¢ na pasmach alfa
(8-13 Hz), beta (15-25 Hz) i gamma (30-60 Hz). Pierwsze obserwacje funkcjonalne
wydawaly si¢ wskazywac, ze
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Rys. 4. A, widma mocy aktywnosci kory wzrokowej psa rejestrowanej przy zamknietych oczach oraz
podczas uwaznego wpatrywania sie w otwor ekranu, w ktorym ma sie pojawic¢ kawatek miesa (wg.

Lopes da Silva i in., 1970, 1991).

B, widma amplitudowe potencjalu polowego rejestrowanego z czuwajqcego preparatu

pretrygeminalnego kota w stanie habituacji i podczas odruchu wodzenia oczu za rekq eksperymentatora

(Wrobel i Bekisz, niepubl.);

C, Srednie roznice widm czestotliwosciowych EEG rejestrowanego z kory potylicznej w stanie spoczynku
oraz podczas stuchania muzyki i ogladania plakatow (32 badanych w wieku 11-23 lat wg Glannitrapani,

1970).

ogolnemu wzbudzeniu towarzyszy spadek mocy w niskoczgstotliwosciowym

pasmie alfa EEG (Berger, 1930) co nazywano ogoélnie desynchronizacja EEG. Wraz

ze zwigkszeniem rozdzielczosci aparatury odbiorczej okazato
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si¢ jednak, ze dla wzbudzenia kory charakterystyczny jest przede wszystkim spadek
amplitudy wolnych oscylacji w zakresie 1-4 Hz, a moc widma w pas§mie alfa moze
w tych warunkach nawet wzrasta¢ (Childers i Perry, 1970; Herculano-Houzel i in.,
1999). Wzbudzeniu kory towarzyszy czgsto pojawienie si¢ oscylacji w pasmach
beta i gamma, co sugeruje, ze rejestrowane zbiory neurondw synchronizuja swa
aktywno$§¢ w wyzszych zakresach czgstotliwosci (v. Stein i in., 1993; Steriade,
1993; Bekisz i Wrdbel, 1993; 1999; Herculano-Houzel i in., 1999). Interesujace z
tego wzgledu sa obserwacje wydatniejszych rytmow beta u o0so6b latwo
przypominajacych sobie obrazy wzrokowe w porownaniu do os6b bez wyobrazni
wzrokowej (Mundy-Castle, 1951; v. Stein i in., 1993). Zdolnos$¢ ta koreluje réwniez
z moca obserwowanego widma alfa ( Mundy-Castle, 1951).
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Rys .5 A, B, zwiekszenie amplitudy i czestosci pojawiania sie paczek aktywnosci beta w korze wzrokowej kota

w czasie wykonywania zadania roznicowania wzrokowego i stuchowego (B). Kolejne osiem rzedow
rejestracji przedstawia ciqgly zapis z tej samej elektrody umieszczonej w korze wzrokowej (V1’) w
czasie, gdy kot z uwagq oczekiwal na bodziec roznicowy odpowiedniej modalnosci,
C, D, korelacja paczek oscylacji (zaznaczonych pionowymi znacznikami w A i B) rejestrowanych przez
dwie elektrody w V1 (drugiej rejestracji nie pokazano na rysunku) w czasie zadania wzrokowego (C) i
stuchowego (D). Sygnal lokalnego potencjatu polowego w A i B przefiltrowano w pasmie 16-24 Hz (wg
Wrébel, 1997b).

Obecnie przyjmuje si¢ powszechnie, ze pasmo alfa odzwierciedla aktywno$¢ sieci
neuronowej w stanie zrelaksowanego wzbudzenia (Childers i Perry, 1970; Lopes da
Silva, 1990, Steriade 1 in., 1990; Steriade, 1993; Vanni 1 in., 1997, Castro-
Alamancos, Connors, 1997) a oscylacje o czgstotliwosci gamma
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stuza synchronizacji zespotow komorkowych w procesie percepcji (Roskies, 1999).
Funkcjonalna rola pasma beta nie zostata dotychczas jednoznacznie okreslona
(Steriade, 1993).

Wydatna aktywno$¢ w pasmie beta rejestrowano z kory wzrokowej psa podczas
oczekiwania na bodziec (Lopes da Silva, 1970b, Rys. 4A) oraz z elektrod
potylicznych u cztowieka w trakcie kognitywnych zadan wzrokowych (Ray i Cole,
1985). Nasze badania przeprowadzone na czuwajacym preparacie kota
pretrygeminalnego wykazaly, ze aktywno$¢ beta pojawia si¢ w ukladzie
wzrokowym w trakcie odruchu wodzenia za bodzcem, ktéoremu towarzyszy
aktywacja mechanizmu uwagi (Wrobel i Bekisz, dane niepublikowane, Rys. 4B).
Wstepne dane uzyskane na matpach sugeruja rowniez, ze aktywno$¢ beta w korze
wzrokowej charakteryzuje stan wzmozonej uwagi u matp (Graille 1 Rougel-Buser,
1996). Zmniejszenie mocy widma fourierowskiego w pasmie beta stwierdzono
natomiast w sygnale FEG odbieranym z okolicy potylicznej u ludzi analizujacych
skomplikowany bodziec wzrokowy (Glannitrapani, 1971, Rys. 4C; v. Stein i in.,
1993). Ten zaskakujacy wynik mozna ttumaczy¢ powstaniem specyficznego wzorca
aktywno$ci w pasmie beta w miejsce ogolnej synchronizacji, co bgdzie dysku-
towane nizej na podstawie naszych wynikoéw. Wzmozona aktywnos¢ EEG w
pasmie beta obserwowano natomiast w okresie odroczenia podczas réznicowego
zadania wzrokowego, co autorzy badan wiaza z procesami pamigci chwilowe;j
(Tallon-Baudry i Bertrand, 1999). Nasze badania, ktore nizej opisuje prowadza do
wniosku, ze wszystkie te czastkowe dane mozna spojnie interpretowac uznajac, ze
aktywno$¢ w pasmie beta odzwierciedla wzbudzenie uktadu wzrokowego w czasie
wzmozonej uwagi wzrokowej (Wrobel, 1997a).

Rola pobudzenia kory we wzmocnieniu wejscia wzrokowego z siatkowki

W ukladach sensorycznych osrodkowego uktadu nerwowego ssakdéw, neurony
wyzszych pigter przetwarzania informacji wysylaja projekcje do nizszych pigter.
Stosunkowo dawno przedstawiono juz hipoteze, ze uklady zstgpujace moga byc
aktywowane w trakcie wzmozonej uwagi (Adrian, 1953; Hernandez-Peon, 1966;
Singer, 1977), lecz dopiero w ostatnich latach odkryto mechanizmy lezace u
podioza takiej kontroli zwrotnej (Lindstrom i Wrébel, 1990; McCorrnick 1 von
Krosigk, 1992). Z powodu znacznego skomplikowania potaczen na wyzszych
pigtrach analizy wzrokowej (Kaas, 1993; Zeki, 1993) mechanizmy takie zbadalismy
najpierw na poziomie polaczen korowo-kolankowatych (Lindstrom i1 Wrdbel,
1990).

Wstegpujace witokna komorek przekaznikowych ciata kolankowatego bocznego
(LGN) kota daja kolaterale do komodrek piramidowych warstwy szostej kory
wzrokowej (V1). Komorki te, wysytaja swoje aksony z powrotem do LGN (Rys. 1),
gdzie ich synapsy stanowia ponad potowe wszystkich synaps pobudzeniowych
(Montero, 7991, Wilson i in., 1984). Metoda rejestracji wewnatrzkomorkowych
udato nam si¢ pokazaé, ze synapsy wtokien
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korowo-wzgérzowych w LGN posiadaja mechanizm wzmocnienia czgstotli-
wosciowego (Lindstrom 1 Wrobel, 1990), ktére osiaga maksymalna warto$¢ przy
czgstotliwosci 20 Hz. Odkrycie tego mechanizmu pozwolito nam postawi¢ hipotezg,
wedtug ktoérej aktywno$¢ w pasmie beta przekazywana widknami drogi korowo-
kolankowatej powoduje depolaryzacj¢ neuronéw w LGN a przez to wzmocnienie
sygnalu przekazywanego z siatkowki do koty wzrokowej (Lindstrédm i Wrdbel,
1990; Musiat i in., 1997).

Rola bogatej potencjalnie silnej drogi korowo-kolankowatej przez dlugi czas nie
byta okreslona (Geisert 1 in., 1991; Kalil 1 Chase, 1970) gdyz badania prowadzono
na zwierzgtach u$pionych, a komorki piramidowe warstwy 6 zaczynaja byc¢
aktywne dopiero przy wybudzaniu z narkozy (Livingston i Hubel, 1981). Jest
oczywistym, ze funkcje projekcji korowo-wzgoérzowych powinny by¢ badane na
zwierzgtach czuwajacych, w ktorych komorki piramidowe kory dzialaja w zakresie
fizjologicznym (Wrébel i in., 1994a; Gray 1 Di Prisco, 1997; Wrobel 1997b). Nasze
dalsze badania byly wiec prowadzone na kotach wykonujacych zadanie warunkowe
wymagajace uwagi wzrokowe;.

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

W celu sprawdzenia czy aktywno$¢ w pasmie beta zwigksza si¢ w stanie uwagi
wzrokowej wykonaliSmy do$wiadczenie, w ktorym kory byly nagradzane za
prawidlowe wykonanie testu wymagajacego uwagi wzrokowej lub stuchowej w
naprzemiennie wykonywanych probach. W skrocie, w doswiadczeniu tym, koty
umieszczano w specjalnie zbudowanej, matej drewnianej klatce, z dwoma parami
polprzezroczystych drzwi w przedniej $cianie. Kazda z prob (wzrokowa lub
stuchowa) rozpoczynata si¢ od bodzca przygotowawczego odpowiedniej
modalnos$ci blysku rozproszonego $wiatta lub krotko trwajacego bialego szumu ze
zrddel umieszczonych poza przednia $ciang. W probie wzrokowej, zadaniem
zwierzgeia bylo zauwazenie, na ktorych drzwiach pojawi si¢ bodziec réznicowy w
postaci 1 s btysku plamki $wietlnej. Bodziec ten wyswietlano po odroczeniu
trwajacym od 10 do 20 s, w serii przypadkowej, a naci$nigcie odpowiednich drzwi
umozliwiato zwierzeciu dost¢p do nagradzajacego kawatka migsa. Analogicznie,
krétki (1 s) szum z glosnikéw umieszczonych w bocznych $cianach, pozwalat
zwierzgeiu rozwiazaé zadanie roznicowania stuchowego. W opisanym schemacie
doswiadczalnym, wzrokowy lub stuchowy bodziec przygotowawczy mial na celu
wzbudzenie uwagi w odpowiednim ukladzie sensorycznym, ktéra powinna
utrzymywac si¢ przez czas odroczenia az do prezentacji bodzca roznicowego.

Lokalne potencjaty polowe (LFP) rejestrowano przy pomocy elektrod
zaimplantowanych do roéznych okolic kory wzrokowej (projekcyjnej i pozapro-
jekceyjnej), ciata kolankowatego bocznego (LGN) 1 kompleksu jadra tylnobocznego i
poduszki (ang. lateral posterior and pultinar complex, LP-P, Rys. 1) oraz
projekcyjnej kory stuchowej (Bekisz i Wrobel, 1993; Wrobel 1997a; 1997b; Wrdbel
1 1n., 1994a, 1994b). Analiza LFP wykazala, ze aktywno$¢ beta w specyficznym
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uktadzie (wzrokowym lub stuchowym) istotnie wzrasta w okresie migedzy bodzcem
przygotowawczym a réznicowym, kiedy koty oczekiwaty na bodziec odpowiedniej
modalno$ci. W probach wzrokowych, obserwowaliSmy w tych warunkach
zwigkszenie amplitudy i czgstosci pojawiania si¢ krotkich (300 - 1000 ms) paczek
oscylacji beta zarowno w LGN jak i w VI (Bekisz 1 Wrobel, 1993; Wrdbel 1 in.,
1994a; Rys. 5). Co wigcej, aktywnos¢ te rejestrowaliSmy w obu strukturach uktadu
wzrokowego tylko w tych probach, ktére konczyly si¢ prawidlowa reakcja
zwierzgeia co dowodzi, ze stanowi ona ztoze mechanizmu uwagi w ukladzie
wzrokowym (Rys. 6).

Rys. 6. A, srednie widma amplitudowe wyliczone z sygnalow rejestrowanych z kory wzrokowej kota w
czasie wzmozonej uwagi wzrokowej (gruba linia) i stuchowej (cienka linia) podczas jednej sesji
doswiadczalnej. Kazde widmo bylo liczone z 14 niezaleznych probek diugosci 2,5 s, w probach
zakonczonych poprawnq reakcjq zwierzecia, B, porownanie srednich widm amplitudowych potencjatow
polowych w czasie poprzedzajqcym poprawne i bledne reakcje warunkowe, w tej samej sesji; C, D,
widma  amplitudowe  obrazujgce zawartos¢  czestotliwosciowq  sygnatu  rejestrowanego  z
pierwszorzedowej kory wzrokowej (C) i stuchowej (D) innego kota w czasie popranych prob
roznicowych, w jednej sesji doswiadczalnej. W widmie aktywnosci kory wzrokowej rejestrowanym u obu
kotow przed poprawngq reakcjq na bodziec wzrokowy pasmo beta ma istotnie wigkszq amplitude niz w
widmach obliczonych dla prob stuchowych oraz blednych prob wzrokowych. W widmie aktywnosci kory
stuchowej amplituda pasma beta jest istotnie wieksza w probach stuchowych niz wzrokowych (wg.
Bekisz i Wrobel 1993).

Przy uzyciu metody skierowanych funkcji przenoszenia pokazaliSmy nastgpnie,
ze zgodnie z nasza hipoteza aktywnos$¢ beta w prébach wymagajacych uwagi
wzrokowej, rozprzestrzenia si¢ z kory wzrokowej do ciata ko-
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lankowatego bocznego (Bekisz 1 Wrdbel, 1993, Rys. 7). StwierdziliSmy rowniez, ze
funkcjonalne potaczenia w tym uktadzie sa uporzadkowane zgodnie z organizacja
retinotopowa (widzenie centralne vs oboczne; Wrdbel i in. 1994b). Uzyskane
wyniki potwierdzaja wigc hipotezg ze aktywnos$¢ beta jest skorelowana z
mechanizmem uwagi wzrokowej 1 rozprzestrzenia si¢ droga zwrotna z kory do ciata
kolankowatego bocznego. Dostepne dane elektroencefalograficzne na ludziach
sugeruja, ze rowniez migdzy wyzszymi pigtrami analizy wzrokowej sygnat beta
rozprzestrzenia si¢ drogami zstgpujacymi (Thatcher 1 in., 1986; Takigawa 1
Kidiyoor, 1991).
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Rys. 7. Skierowane funkcje przenoszenia (DTF) miedzy sygnalami rejestrowanymi z szeSciu elektrod
zaimplantowanych pod kontrolq fizjologiczng (LGN azymut 2° / elewacja 2° PGN, jqdro
nadkolankowate 5°0° trzy elektrody w VI od tylnej do przedniej: 0%2° 290° -1%-2°). Elektroda
hipokampalna (Hipp.) znajdowata sie w zakrecie zebatym. DTF skierowane z LGN do innych punktow
rejestracji znajdujq sie u kolejnych komorkach pierwszej kolumny, a skierowane do LGN w pierwszym
wierszu, itd. Kazda komorka na przekqtnej obu macierzy zawiera widmo mocy wyliczone metodq
autoregresyjnq z sygnatu odbieranego przez odpowiedniq elektrode. Wszystkie funkcje sq
znormalizowane wg najwiekszej wartosci, ktorq przyjeto za 100%. Lewa macierz zawiera funkcje
wyliczone z sygnalow rejestrowanych w czasie prob wzrokowych konczqcych sie poprawnq reakcjq
zwierzecia. Prawa macierz zawiera odpowiednie funkcje wyliczone w probach stuchowych. Wartosé
DTF pokazuje moc sygnatu odbieranego w punkcie docelowym, ktory jest skorelowany z sygnatem
zrodlowym. Rozrzut oznaczono wartosciami bledu standardowego Sredniej. Nalezy zwroci¢ uwage na
duzq wartos¢ DTF miedzy strukturami wzrokowymi w pasmie beta, w czasie prob wymagajqcych uwagi
wzrokowej oraz brak przenoszenia tego sygnatu miedzy tymi samymi strukturami, podczas prob
stuchowych (wg Wrobel i in. 1994a).
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Rys. 8. A, przykiad lokalnych potencjatow polowych (V1°, V1) rejestrowanych jednoczesnie przez dwie

elektrody w korze wzrokowej kota w trakcie doswiadczenia nad réznicowaniem bodzcow wzrokowych i
stuchowych (por. rys. 5- 7) ich biezqca korelacja. Oba sygnaly zawierajq jedynie odfiltrowane pasmo
beta (16-24 Hz).
B, Zaleznos¢ Ssredniej korelacji spontanicznej od roznicy korelacji miedzy pozytywnymi probami
wzrokowymi i stuchowymi. Prosta wyznaczona metodq najmniejszych kwadratow wskazuje na osi
odcietych wartos¢ (0, 75) powyzej ktorej wspolczynnik korelacji w probach wzrokowych rosnie. Dalsze
objasnienia w tekscie.

Obserwowany wzrost aktywnos$ci beta w korze wzrokowej nie byt jednakowo
silny we wszystkich rejestrowanych odprowadzeniach. Wyniki te sugerowaly, ze
wzbudzenie kory wzrokowej w procesie uwagi nie jest przypadkowe i podlega
specyficznej kontroli. W celu zweryfikowania te; hipotezy obliczyliSmy
znormalizowane wspolczynniki korelacji (bez przesunigcia w czasie, por.
Roelfsema 1 in., 1997) migdzy odfiltrowanymi sygnatami beta ze wszystkich
elektrod umieszczonych w korze wzrokowej kazdego ze
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Rys. 9. A, wzrost amplitudy pasma beta (17-20 Hz) w widmie lokalnego potencjatu polowego

rejestrowanego w kompleksie jqdra tylno-bocznego i poduszki wzgorza kota w trakcie oczekiwania na
roznicowy bodziec wzrokowy, w porownaniu z widmem sygnatu odbieranego podczas oczekiwania na
roznicowy bodziec stuchowy. Pozioma linia ponad skalq odcietych oznacza ten zakres czestotliwosci, w
ktorym roznica pomiedzy amplitudami widm byta istotna (P<0,05).
B, Srednia aktywnos¢ EEG z odprowadzenia potylicznego rejestrowana u osoby badanej w
doswiadczeniu, ktorego schemat byl podobny do przeprowadzonego na kotach. W okresie oczekiwania
na roznicowy bodziec wzrokowy pasmo beta ma istotnie mniejszq amplitude niz w czasie prob
stuchowych.

zwierzat. Podczas wykonywaniu zadan nie zwiazanych z modalno$cia wzrokowa
(np. przy roznicowania bodzcoéw stuchowych) rejestracje z wigkszosci par elektrod
charakteryzowat dodatni wspotczynnik korelacji Pearsona
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wskazujac na to, ze aktywnos¢ beta w korze wzrokowe] jest globalnie
zsynchronizowana. Podczas prob wymagajacych uwagi wzrokowej wigkszo$¢
wspolczynnikéw korelacji malata, z wyjatkiem tych par rejestracji, ktore mialy
wspolezynnik wigkszy od 0,75. W tych kilku przypadkach wspoétczynniki korelacji
byly wyzsze w prébach wzrokowych niz stuchowych. (Krakowska i in., 1995, Rys.
8; por. rowniez Llinas, 1994). Taki wynik sugeruje, ze w stanie uwagi wzrokowej
aktywno$¢ beta tworzy specyficzny wzorzec przestrzenny (Ahissar i in., 1992,
Arieli 1 in., 1995) co jest zgodne z sugestiami teoretycznymi dotyczacymi
mechanizmu reflektora uwagi (Olshausen i in., 1993).

Zmiany aktywnosci EEG zwiazane z uwaga u ludzi korelowano dotychczas
przede wszystkim ze zmiana mocy widma fourierowskiego w pasmie alfa (Berger,
1930; Ray i1 Cole, 1985; Vanni i in., 1997). Jednocze$nie jednak obserwowano, ze
podczas konkretnych zadan intelektualnych nastgpuje wzrost aktywnosci beta (Ray
i Cole, 1985), a niektorzy badacze sugerowali, ze efekt ten moze by¢ uwazany za
wskaznik procesu wzbudzenia (Cardenas 1 in., 1997). Nasze wstepne wyniki
pokazuja, ze moc pasma beta rejestrowana z odprowadzen potylicznych u ludzi
maleje wraz ze wzrostem uwagi wzrokowej (Wrébel, 1998, Rys. 9B).
Paradoksalnie, zmniejszenie sumarycznej amplitudy odbieranego sygnalu moze by¢
wynikiem porzadkowania aktywnosci beta w specyficzny pattern podobny do tego
jaki powstaje podczas wzmozonej uwagi w korze wzrokowej kota (Rys. 8).
Naskalpowe elektrody usredniaja bowiem sygnat EEG z duzego obszaru kory poty-
licznej 1 jego amplituda wydatnie zalezy od synchronizacji wszystkich elementow
sktadowych. W ten sposob stosunkowo mata ale zsynchronizowana aktywnos$¢ catej
kory moze by¢ rejestrowana jako sygnal o wigkszej amplitudzie niz
zsynchronizowana czynno$§¢ w niewielkim specyficznym zbiorze komorek (v. Stein
11n., 1993; Menon 1 in., 1996). Zgodne z ta interpretacja sa wyniki wykazujace, ze
ekspozycja bodzca wzrokowego wywotuje wzrost aktywnosci beta jedynie w tym
obszarze pola widzenia, ktory jest objety uwaga (Lutzenberger i in., 1995; Gomez i
in., 1998).

Ogolna hipoteza o roli pasma beta w uwadze wzrokowej

W naszych doswiadczeniach wykazalisémy, ze aktywno$¢ projekcyjnej kory
wzrokowej, wyrazajaca si¢ zwigkszeniem mocy widma fourierowskiego w pasmie
beta, pojawia si¢ w stanie uwagi, rowniez w innych obszarach kory wzrokowej oraz
w kompleksie jadra tylnobocznego 1 poduszki (LP-P; Rys. 5, 71 9A). Komorki tego
kompleksu otrzymuja projekcje z warstwy 5 pierwszorzedowej okolicy kory
wzrokowej 1 przekazuja pobudzenie zwrotne do warstw odbiorczych zaréwno tej
okolicy jak réwniez wyzszych pol analizatora wzrokowego (Guillery, 1995; Rys. 1).
Posrednie wnioski ptynace z dotychczasowych badan kompleksu LP-P sugeruja, ze
moze on peli¢ rolg reflektora uwagi, ktory jest niezbedny dla selekcji 1
przekazywania informacji migdzy kora projekcyjna 1 wyzszymi pigtrami analizatora
wzrokowego
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Rys. 10. A, B, C, przykiad sygnatu rejestrowanego z kory wzrokowej kota w czasie doswiadczenia nad
roznicowaniem bodzcow wzrokowych i stuchowych (A) odfiltrowanego w zakresie pasm beta i gameta
(B), oraz ich obwiednie (C). D korelacja aktywnosci beta i gamma przed poprawnymi reakcjami
wzrokowymi jest wieksza niz podczas prob stuchowych.

(Chalupa, 1991; Garey i in., 1991; Robinson i Peterson, 1992). Prace teoretyczne
sugeruja, ze LP-P jest zrodlem pobudzenia dla mechanizmu scalania elementarnych
wrazen wzrokowych w percepcje (Niebur i in., 1993;
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Otshausen, 1993) a nawet, ze aktywno$¢ komoérek warstwy 5 jest podtozem
swiadomosci (Crick, 1997). Nasze wyniki sa zgodne z modelem, wedlug ktérego
kompleks jader tylnych i poduszki odgrywa zasadnicza rolg w, zwigzanym z uwaga,
dynamicznym wzbudzeniu odpowiednich obwodow ukladu wzrokowego
(Olshausen, 1993). Wedlug tego modelu LP-P bylby zrodlem aktywnosci
modulacyjnej (reflektor uwagi), dzigki ktorej informacja o znajdujacym si¢ w polu
uwagi bodzcu wzrokowym mogtaby rozprzestrzenia¢ si¢ do wyzszych pigter drogi
wzrokowej w celu prawidlowego rozpoznania. Taka integracyjna rola LP-P
wymaga niewatpliwie dalszych badan. Doktadne okreslenie funkcjonalnej mapy
struktur korowo-wzgorzowych wzbudzonych w pasmie beta podczas zachowania
opartego na uwadze oraz kierunku przeptywu tej aktywno$ci, z pewnoscia
przyczyni si¢ do zrozumienia mechanizmoéw integracyjnych w systemie
wzrokowym.

Nasze ostatnie wyniki dobrze komponuja si¢ z przedstawionym wyzej modelem
uwagi wzrokowej. W doswiadczeniach na kotach wykazaliSmy, ze paczki
aktywnos$ci beta, pojawiajace si¢ w stanie uwagi, wystepuja jednocze$nie z
paczkami oscylacji o czgstotliwosci gamma (Bekisz i Wrobel, 1999, Rys. 10).
Intensywnie badany w ostatnich latach model integracyjny zaklada, ze
synchroniczna aktywno$¢ w pasmie gamma, stuzy jako mechanizm taczacy zespoty
komorek w trakcie procesu percepcji u zwierzat i ludzi (Eckhorn i in., 1988; Gray i
in., 1989; Roskies, 1999). W przedstawianej w niniejszej pracy hipotezie
proponujemy, Ze oscylacje o czgstotliwosci beta wzbudzane przez znaczacy bodziec
w obszarach wzrokowych koty moga by¢ przekazywane kaskadowo droga
zstepujaca az do LGN, oraz integrowane specyficznie w tych obszarach, za
posrednictwem LP-P. W trakcie takiego wzbudzenia, uktad wzrokowy znajdowatby
si¢ w stanie wzmozonej aktywnos$ci umozliwiajac powstanie synchronicznych
oscylacji gamma, a przez to rowniez percepcjg.

Przedstawiana hipoteza dotyczaca roli ukladow korowo-wzgérzowych w
percepcji jest wystarczajaco ogodlna by dotyczy¢ rowniez wyzszych pigter
opracowywania informacji wzrokowej, jak réwniez innych uktadéow sensorycznych.
Zgodnie z ta hipoteza, stwierdziliSmy, ze w pierwotnej korze stuchowej kota mozna
zaobserwowac paczki oscylacji beta w probach wymagajacych uwagi stuchowe;j
(Bekisz 1 Wrébel, 1993, Rys. 6). Nasza hipoteza przypisuje wigc aktywnosci beta
ogolna rot¢ wzbudzania uwagi, podobnie do uznanej juz w literaturze roli
aktywacyjnej pasma alfa i roli pasma gamma w procesach integracyjnych.
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Cytowane w tym opracowaniu wyniki badan mechanizméw uwagi wzrokowej sa
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