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ZBIORCZA AKTYWNOSC ELEKTRYCZNA MOZGU

WSTEP

Czynnos$c¢ elektryczng mézgu zarejestrowa-
no po raz pierwszy pod koniec ubiegtego wieku
(Caton 1875, Beck 1891). Jakijest wiec powad,
ze po stu z gorg latach zagadnienie to pojawia
sie w tomie dotyczagcym wspo6tczesnych metod
badawczych? OdpowiedZ jest prosta: zadne z
innych narzedzi neurobiologii, ktére od tego
czasu opracowano, nie pozwala na funkcjonal-
ny opis dziatania wiekszos$ci struktur mézgu w
krotkiej, zaledwie sekundowej skali czasu.
Tymczasem to wtasnie w tym przedziale czasu
(od 100 ms do kilku sekund) jest zawarty, pra-
wdopodobnie, okres odczuwany przez nas jako
terazniejszo$¢. W nim mieszczg sie nasze auto-
matyczne odruchy dotyczace prostych relacji z
otoczeniem (np. utrzymanie réwnowagi), a tak-
ze reakcje na bodzZzce uswiadomione (np. odto-
zenie na bok ksigzki, gdy wtasnie zdecydowali-
sSmy, ze nas nudzi).

Przez dtugie lata charakter czynnosci ele-
ktroencefalograficznej moézgu (EEG) stuzyt do
opisu funkcji i dysfunkcji mézgu w warunkach
klinicznych. Jednym z ograniczeh w szerszym
stosowaniu badania EEG w diagnozie byta

PODSTAWY FUNKCJONALN

Podstawowe zasady organizacji kory moézgu,
cho¢ skomplikowane, sg podobne w kazdej z jej
czesci (Gitbert i wspolaut. 1988). Zaréwno typy
komérek nerwowych, jak i ich liczba w réznych
okolicach kory sg podobne (z wyjatkiem pier-
wszorzedowej okolicy wzrokowej, w ktérej ge-
stos¢ komodrek jest dwukrotnie wieksza). Nie-
wielkie réznice w wielkosci czy potozeniu odpo-
wiednich typow neurondéw sg uzaleznione prze-
de wszystkim od struktury, do ktorej wysytaja
one swoje aksony (im diuzszy akson tym wie-
ksze ciato komorki).

EJ ANATOMII

trudnos$¢ interpretacji zapiséw spowodowana
nieznajomoscia mechanizmdéw generujgcych
sygnat EEG przez skomplikowang sie¢ neuro-
néw kory mézgu. Ostatnie lata przyniosty zna-
czny postep w elektroencefalografii. Metody
analizy matematycznej EEG sg przedstawione
w Kilku dalszych rozdziatach, w tym omawiam
podstawowe mechanizmy fizjologiczne lezace u
podstaw zbiorczej aktywnosci elektrycznej moz-
gu. Opisu takiego brak we wspoétczesnej litera-
turze polskiej, gdyz oprécz ttumaczenia ksigzki
Mary Brazier (1964) ukazalo sie u nas tylko
niewiele monografii na ten temat (Karczewski
1963, Jus i Jus 1967, Majkowski i wspétaut.
1989). Jednak stan wiedzy dotyczacej zjawisk
elektrycznych w organizmie wydatnie sie rozwi-
nat. W ponizszym szkicu ogranicze sie do opisu
generacji pola elektrycznego przez zbiér neuro-
now kory mézgu, gdyz to wiasnie pole jest
Zzrédiem sygnatéw EEG i tak zwanych potencja-
tow wywotanych (EP, ang. evoked potentials)
rejestrowanych w badaniach klinicznych ludzi
(Bartow 1993).

KORY MOZGU

Komoérki kory mézgu dzieli sie, przede wszy-
stkim, na piramidowe i niepiramidowe (rys. 1i
2). Z ogélnej liczby okoto 1010 komérek kory
cztowieka okoto trzy czwarte stanowig pobudze-
niowe neurony piramidowe (Braitenberg 1977).
Maja one charakterystyczne ciata komoérkowe
(stozkowe raczej, niz w ksztatcie piramidy) oraz
dendryty szczytowe (waskie wypustki odbiera-
jace sygnaly od innych komérek, por. rys. 4A),
siegajace az do powierzchniowej, | warstwy ko-
ry. Tylko komorki piramidowe warstwy VI maja
krotsze dendryty szczytowe (rys. 1). Tak zwane
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dendryty podstawne rozchodza sie od ciat ko-
morek piramidowych promieniscie, we wszy-
stkich kierunkach. Aksony tych komoérek kie-
ruja sie w dot i docierajg do struktur podkoro-
wych, stanowigc podstawowe szlaki wyjsciowe
z kolumn korowych (patrz nizej). Poczatkowa
czes¢ aksondw jest niemielinizowana i od niej
odchodzg wypustki (kolaterale) w kierunku in-
nych komoérek kory (rys. 1). Na tym niemieli-
nizowanym odcinku aksonéw znajduja sie row-
niez bardzo efektywne synapsy hamulcowe
(rys. 2B).

Neurony niepiramidowe stanowig réznorod-
nag morfologicznie grupe, na ktéra sktadaja sie
neurony pobudzeniowe (wsrdd nich neurony
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Rys. 1. Schematyczne przedstawienie komorek pi-
ramidowych, znajdujacych sie w réznych war-
stwach koiy z uwzglednieniem struktur, do ktérych
kieruja sie ich aksony. (Dane uzyskane w doswiad-
czeniach na matpach; wg Jones 1984).

gwiazdziste, z tak zwanymi kolcami dendrytycz-
nymi, odbierajgce sygnaly ze wzgorza i z innych
rejondw mobzgu; rys. 2A) oraz pozbawione kol-
céw, gabaergiczne neurony hamulcowe (okoto
20-25% catej liczby komérek kory; rys. 2B).

Z szesciu wyroznionych anatomicznie warstw
koiy warstwa | sktada sie gtéwnie z wypustek
aksonalnych i dendrytycznych, przewodzacych
sygnaly w poziomie, i niewielu ciat komoérko-
wych (rys. 1, 2 i 3B). Z pozostatych warstw
kazda zawiera neurony piramidowe wysytajace
swoimi aksonami sygnaty do specyficznie okre-
Slonych czesci mézgu, tak jak to przedstawiono
na rys. 1 Kolaterale tych aksonéw przekazujag
dodatkowo pobudzenie na dendryty podstawne

Rys. 2. Bardzo uproszczony schemat po-
taczen wewnetrznych w kolumnie Kkory
asocjacyjnej.

A — gtowne potgczenia pobudzeniowe aktywo-
wane wioknami: korowo-korowym (K-K) i
wzgdérzowo-korowym(W-K). B — gtéwne pota-
czenia komérek hamulcowych. Tylko jedna ko-
mérka piramidowa warstwy Ill (oznaczona
trojkatem) zostata pokazana na obu diagra-
mach. Potgczenia innych neuronéw piramido-
wych sa podobne. Symbolem stoneczka
oznaczono — komorki gwiazdziste. Komorki
pobudzeniowe oznaczone na biato, a hamulco-
we na czarno. Synapsy pobudzeniowe naryso-
wano jako kreseczki a hamulcowe jako czarne
punkty.
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Rys. 3. A — potaczenia korowo-korowe taczace wybrane kolumny tej samej potkuli mézgu zaczynaja sie w
neuronach piramidowych warstwy Ill (oznaczone jako biate tréjkaty). Czes¢ tych potgczen siega réwniez
kolumn drugiej pétkuli (zaczynaja sie wtedy na komdrkach piramidowych wielu warstw oznaczonych jako
czarne tréjkaty; wg Szentagothai 1978b). B — schemat dtugich potaczern obocznych (poziomych) w korze.
Neurony pobudzeniowe zaznaczono kolorem biatym a hamulcowe czarnym (wg Szentagothai 1978a).

neuronéw pozostatych warstw. Neurony nie-
piramidowe, zaréwno pobudzeniowe jak i ha-
mulcowe, przekazujg sygnaty w Kierunku pro-
stopadtym do powierzchni kory w gére lub w dét
od ciata komoérkowego, stanowiac morfologicz-
na podstawe tak zwanej funkcjonalnej kolumny
kory (Gitbert i wspoOtaut. 1988). Dzieki takim
pionowym potgczeniom wszystkie neurony ko-
lumny sa pobudzane podobnymi bodzcami. Od-
krycie to stalo sie podstawa do hipotezy, ze
kolumna o $rednicy okoto 200-300 mikronéw
jest zasadniczym modutem przetwarzania in-

formacji w korze moézgu (Hubel i Wiesel 1962,
Mountcastle 1957). Hipoteza ta zostata naste-
pnie potwierdzona przez dalsze prace anatomi-
czne (Hubet 1997). Informacja o bodZcach sen-
sorycznych (czyli wrazeniach réznej modalnosci
zmystowej) dochodzi do kolumny przez widkna
wzgolrzowo-korowe, koriczace sie gtownie w
warstwie Il i IV oraz korowo-korowe, przekazu-
jace bardziej rozproszone pobudzenie (rys. 2A).
W pierwszorzedowej korze sensorycznej kolum-
na przetwarza informacje dostarczang przez
wiokna wzgérzowe odpowiedniej modalnosci ze
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scisle okreslonej przestrzeni odbiorczej (np. ma-
tego fragmentu pola widzenia, niewielkiego ob-
szaru skoiy). W pozostatych obszarach kory
maozgu opracowywanymi sygnatami sag informa-
cje zakodowane w pobudzeniu docierajgcym
wldknami asocjacyjnymi z innych czesci koiy
(lys. 3A). Kolaterale tych wiékien docieraja row-
niez do sasiednich kolumn (na odlegtos¢ nawet
do 6 mm), ktére prawdopodobnie opracowujg
zwigzane znaczeniowo elementy bodzcow sen-
sorycznych. Kolumny sa réwniez potaczone
przez kolaterale aksonow opuszczajgcych dang
cze$¢ kory (rys. 3B). Mozaika takich kolumn
(modutdéw) pokrywa, jak sie sadzi, calg powierz-
chnie kory ijest potgczona siecig widkien aso-
cjacyjnych i miedzypétkulowych. Wiékna mie-
dzypotkulowe (w mozgu cztowiekajest ich okoto
180 milionéw) taczag zwykle homologiczne czesci
mézgu (z wyjatkiem piewszorzedowych okolic
sensorycznych, ktdre sg prawie nie potgczone).
Warto tu wspomnieé, ze liczba widkien asocja-
cyjnych jest okoto 100 razy wieksza od liczby

FIZJOLOGICZNE PODSTAWY AKTYWNOSCI

W stanie spoczynku wnetrze komarek ner-
wowych mézgu ma ujemny potencjat w stosun-
ku do Srodowiska zewngtrzkomdérkowego. Wy-
nika to z ,wypompowania” dodatnich jonow
sodowych (Nat) na zewnatrz przez specjalny
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widkien tgczacych kore ze wzgérzem (Braiten-
berg 1977).

Aktywnos¢ spontaniczna (inaczej podstawo-
wa) neuronéw kory mdzgu jest znacznie nizsza
niz komorek wzgérza. Po przecieciu widkien
wzgorzowo-korowych neurony kory nie wytwa-
rzajg na ogo6t potencjatéw czynnosciowych. Wy-
nika z tego, ze zrodiem aktywnosci kory sag
wejscia sensoryczne, jak rowniez wejscia z nie-
specyficznych pobudzeniowych systeméw pod-
korowych. Opisane powyzej potaczenia kory
mézgu tworza liczne zamkniete obwody pobu-
dzeniowe, zaréwno korowo-wzgdrzowe, korowo-
korowe, jak i wewnatrzkolumnowe. Synchroni-
czna aktywnos¢ w takich obwodach moze by¢
zrédtem oscylacji potencjatu o réznej czestotli-
wosci odbieranego na powierzchni czaszki w
postaci EEG. Wewnetrzne uktady hamujace ko-
ry (rys. 2B) powodujg utrzymywanie sie tych
oscylacjiw zakresie fizjologicznym. Kazde zabu-
rzenie tej rownowagi moze prowadzi¢ do wylta-
dowan padaczkowych (Bartow 1993).

ELEKTRYCZNEJ MOZGU

mechanizm biochemiczny (rys. 4). Przy nie po-
budzonej btonie komdérkowej jony te nie mogg
wniknac¢ z powrotem i wewnagtrz komorki tworzy
sie przewaga tadunkéw ujemnych zwigzanych
z duzymi biatkami wewnatrzkomaérkowymi (wy-

Rys. 4. Zmiany potencjatu btony (V — potencjat) i przeptyw pradu podczas aktywacji synaptycznej.

A — wewnatrzkomoérkowy potencjat zakonczen aksonéw widkien presynaptycznych i komérki postsynaptycznej. Potencjaty
czynnosciowe w presynaptycznych komérkach: pobudzeniowej i hamulcowe wywotujg odpowiednio EPSP i IPSP w neuronie
postsynaptycznym. Dwa postsynaptyczne potencjaty pobudzeniowe (EPSP) sumuja sig, co powoduje przekroczenie progu
pobudzenia i powstanie iglicy w komérce postsynaptycznej. B — podczas EPSP prad jonowy ptynie zaréwno przez btone
postsynaptyczna (w czesci zakreskowanej), jak réwniez wzdtuz normalnej btony komoérkowej w kierunkach wskazanych
przez strzatki. Gesto$¢ znakoéw + i - wskazuje na zmiane polaryzacji po obu stronach btony postsynaptycznej;wg Speckmann

i Etger 1993, zmodyf.).
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tworzone w ten sposéb napiecie na btonie wy-
nosi okoto -70 mV). Aktywnos¢ neuronu polega
na chwilowym zwiekszeniu przepuszczalnosci
btony komorkowej dlajonow sodu. Powoduje to
gwattowny wptyw tych jonéw do wnetrza ko-
morki i zwiekszenie jej wewnetrznego potencja-
tu. Zwiekszenie przepuszczalnosci btony naste-
puje albo pod wplywem neurotransmitera wy-
dzielanego przez poprzednia, tak zwang presy-
naptyczng komorke (rys. 4A) lub automatycz-
nie, powyzej pewnego progu depolaryzacji (oko-
to 15 mV powyzej potencjatu spoczynkowego,
czyli okoto -55 mVj. Pierwszy z tych procesow
wytwarza na btonie komoérki tak zwany pobu-
dzeniowy potencjat postsynaptyczny (EPSP,
ang. excitatory postsynaptic potential) o ampli-
tudzie do dziesieciu miliwoltow i czasie trwania
do 250 milisekund (rys. 4A). Potencjat ten jest
wynikiem dotarcia do wnetrza komérki duzej
liczby jonédw sodu. Po wniknieciu do srodka
jony te rozptywajg sie wewnagtrz komorki two-
rzac gradient (spadek) potencjatu EPSP wzdtuz
btony (rys. 4B). Gradient potencjalu na zew-
natrz i wewnatrz btony komoérkowej powoduje
ruch jonéw dodatnich (w odwrotnych Kkierun-
kach po obu stronach), a wiec odpowiedni prze-
ptyw pradu do wnetrza i wzdtuz btony komorki,
tak jak pokazujg strzatki na rysunku 4B. Po-
tencjaly EPSP, powstajace na réznych syna-
psach, wwielu miejscach btony komorki sumu-
ja sie, zwiekszajac jej depolaryzacje.

Na rysunku 4A pokazano, jak drugi poten-
cjat czynnosciowy komoérki presynaptycznej
wywotuje taka dodatkowa depolaryzacje i zapo-
czatkowuje na rejestrowanym neuronie inny
(poza EPSP) proces pobudzenia zwany poten-
cjatem czynnosciowym lub iglica (ang. spike).
Iglica jest wynikiem gwattownego ale krétko-
trwatego (okoto 1 ms) zwiekszenia strumienia
jonow wplywajgcych do wnetrza komorki w
chwili, gdy potencjat jej btony przekroczy war-
tos¢ progowa (patrz wyzej). Iglice moga byc¢
przekazywane wzdtuz aksonu, powodujac akty-
wacje nastepnej komorki. Czestotliwosc iglic
wytwarzanych przez komérke odpowiada wiel-
kosci jej sSredniego pobudzenia, bedacego suma
wszystkich wplywéw presynaptycznych (por.
artykut przeglgdowy w rébel 1993). Na rysun-
ku 4A zobrazowano, oprdécz pobudzeniowej,
rowniez synapse hamulcowa. Dziatanie synaps
hamulcowych w mézgu polega na lokalnym
zwiekszeniu przepuszczalnos$ci btony komérko-
wej dlajonow ujemnych. W sensie elektrycznym
wynik dziatania synapsy hamulcowej jest prze-
ciwienstwem aktywacji synapsy pobudzenio-
wej, a odpowiednig zmiane potencjatu btony w
kierunku hiperpolaryzacyjnym nazywamy
postsynaptycznym potencjatem hamulcowym
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(IPSP, ang. inhibitory postsynaptic potential).
Potencjatowi temu towarzysza réwniez prady
jonowe o kierunku przeciwnym do opisywanych
dla EPSP.

We wspbitczesnej elektroencefalografii przyj-
muje sie, ze EEG obrazuje zmienne pole elektry-
czne wywotywane przez prady ptynace w srodo-
wisku zewnatrzkomérkowym pod wptywemjed-
noczesnej aktywnosci synaptycznej roéznych
grup komorek kory. W modelu tym sygnat EEG
jest wynikiem pradéw wytwarzanych tylko
przez potencjaty postsynaptyczne: pobudzenio-
we i hamulcowe. Uwaza sie (cho¢ sa znane
wyjatki od tej reguty), ze potencjaty czynnoscio-
we sg za krotkie, aby wytwarzane przez nie pole
elekryczne mogto sie sumowaé, a ich wyso-
koczestottiwe skltadowe mogty by¢ rejestrowane
w zapisie EEG ttumionym przez kosci i skére
czaszki. Poza tym zakres przestrzenny chwilo-
wej depolaryzacji wywotanej przez iglice jest
znacznie mniejszy i przez to zle rejestrowany
przez niskooporowe elektrody EEG niz ma to
miejsce dla rozptywajacych sie elektrotonicznie
potencjatow postsynaptycznych (rys. 4B). Wy-
padkowy prad ptynacy w przestrzeni miedzyko-
moérkowej pod wptywem lokalnych zmian po-
tencjatu wytwarzanego przez nieustanng ak-
tywnos¢ postsynaptyczng jest rejestrowany ja-
ko zmienne napiecie poprzez opo6r srodowiska
zewnatrzkomorkowego miedzy Zrodiem i ele-
ktroda odbierajgca. Zrozumienie ztozonego syg-
natu EEG wymaga opisania kolejno: pradu pty-
nacego wokot pojedynczego neuronu lub grupy
podobnych neurondéw i wreszcie catkowitego
pradu odbieranego przez makroelektrode umie-
S$zCzONg na czaszce.

Rysunek 5 przedstawia przeptyw pradu, wy-
wotany aktywacjg synapsy pobudzeniowej znaj-
dujacej sie na szczytowym dendiycie komorki
piramidowej. Pobudzenie aksonu presynapty-
cznego wywotuje zmiane przepuszczalnosci bto-
ny komorki postsynaptycznej w obrebie syna-
psy i prad, ktory zgodnie z przyjeta konwencjg
ma kierunek przeptywu jondw dodatnich. Po-
niewaz duzojonow sodu wptyneto do Srodka, na
zewnatrz komorki, w okolicach pobudzonej sy-
napsy, mikroelektroda zanotuje zmniejszenie
potencjatu (rejestracja przedstawiona na rys. 5
w gornym kotku z prawej strony), a w tym
samym czasie potencjat dendrytu wewnatrz ko-
morki zwiekszy sie (rejestracja w kétku, z lewej
strony). Ujemny potencjat wokét dendrytu
szczytowego powoduje przycigganie dodatnich
jonow z okolicy i dlatego zostat nazwany zlewem
(ang. sink). Linie sit pola elektrycznego, przebie-
gajace réwnolegle do ptyngcego przez synapse
pradu, zamykajg sie w srodowisku wewnatrz- i
zewnagtrzkomorkowym, ktore jako roztwory
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Rys. 5. Potencjatl odbierany przez mikroelektrode
umieszczong w Srodowisku zewngtrzkomorkowym
zalezy od tego, czy znajduje sie ona w poblizy pradu
wplywajacego, czy wyptywajacego z komorki.

W koétku po stronie lewej iysunku pokazano zapis we-
whnatrzkomoérkowy EPSP w poblizu synapsy znajdujacej sie
w gornej czesci Il warstwy. W koétkach po prawej stronie
pokazano dwie rejestracje zewngtrzkomoérkowe w odpowie-
dzi na ten sam EPSP. U gory pokazano zmiany potencjatu
w poblizu miejsca, w ktérym prad kieruje sie do komorki
(zlew), a ponizej sytuacje komplementarng (zrédto). Strzatki
wskazujg na kierunek przeptywu pradu (wg Martin 1991,
zmodyf.).
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wodne jondéw majg niski opdr wzgledem nie-
przepuszczalnej btony komorkowej (stosunek
tych oporoéw jest jak 1:105. Powstaly w ten
spos6b gradient napiecia wzdtuz btony wywotu-
je przeptyw pradu elektrycznego wedtug przed-
stwionych na rysunku 5 linii sit pola, co powo-
duje, ze elektroda umieszczona w poblizu ciata
komorki rejestruje potencjat depolaryzacyjny
(lys. 5, dolne kotko z prawej strony). Miejsce w
Srodowisku zewnatrzkomoérkowym, z Kktérego
ptynie najwiecej jondéw dodatnich (najwieksze
zageszczenie linii sit) nazywa sie zrédtem (ang.
source).

Aktywnos¢ pojedynczych neurondéw nie mo-
ze by¢ zarejestrowana przez aparat EEG, gdyz
amplituda wytwarzanych przez nie potencjatéw
jest za mata a selektywnos$¢ elektrody znajdu-
jacej sie na skérze czaszki niewystarczajaca,
aby rozroznic¢ je od potencjatéw pochodzacych
od sasiednich komérek. Bodziec sensoiyczny
(np. uktucie szpilka, lub btysk swiatta) aktywu-
je jednak synchronicznie tysigce komorek kory
moézgu. Poczatkowo, dochodzgce do kory po-
przez widkna wzgdérzowo-korowe pobudzenie
wywotuje zlew w Srodkowych warstwach, a
zrodto w warstwach powierzchniowych (lewa
stronarys. 6). Elektroda rejestrujgca na czaszce
znajduje sie blizej Zzrodta i dlatego poczatkowa
fala potencjatlu wywotanego (EP) jest, na ogdt,

Rys. 6. Potencjat zbiorczy odbierany przez elektrody zewnatrzczaszkowe zalezy od giebokosci, na ktorej
pojawia sie synchroniczna aktywnos$¢ synaptyczna w korze.

Z lewej strony przedstawiono potencjat wywotany wejsciem pobudzajacym ze wzgérza. Widkna wzgdrzowo-korowe maja
synapsy pobudzajgce na komérkach korowych, w poblizu warstwy IV. W warstwie tej znajduje sie wiec zlew pradu, a zrédto
w rejonie dendrytéw szczytowych, przy powierzchni koiy. Elektroda odbiera dodatni potencjat tworzacy sie w jej poblizu.
Z prawej strony rysunku przedstawiono pobudzenie wywotane miedzypdétkulowymi widknami korowo-korowymi. Wiékna
te koncza sie w gérnych warstwach kory. Elektroda odbierajgca znajduje sig, w tym przypadku, blizej zlewu i rejestruje

potencjat ujemny.
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dodatnia. W miare przechodzenia pobudzenia
do innych warstw, konfiguracja zlewéw i zrodet
moze ulec zmianie (poréwnaj artykut Ewy Kub-
lik | Pawta Musiata w tym tomie). Znak odbie-
ranej fali EP zalezy od tego, najakiej gtebokosci
w korze znajdujg sie, tworzace zlew, synapsy
pobudzeniowe. Z prawej strony rysunku 6 po-
kazano ujemny potencjat (zlew) rejestrowany
przez elektrody zewnatrzczaszkowe po pobu-
dzeniu neuronéw piramidowych przez widkna
miedzypotkulowe, ktérych aksony koncza sie w
warstwach Ili lll. Oczywiscie, w czasie synchro-
nicznego pobudzenia komoérek piramidowych
przez synapsy hamulcowe znak odpowiednich
potencjatow wywotanych (EP), odbieranych
przez elektrode, bedzie przeciwny niz pokazano
na rysunku 6. Dodatnia fala potencjatu wywo-
tanego moze wiec oznacza¢ pobudzenie w gle-
bokich, albo hamowanie w gérnych warstwach
kory. Z tego powodu sam ksztatt potencjatu
wywotanego nie pozwala okresli¢, lezacych u
jego podstaw, proceséw korowych.

Wiekszos¢ potencjatéw odbieranych przez
elektrody zewnatrzczaszkowe pochodzi z suma-
rycznej aktywnos$ci synaptycznej na komérkach
piramidowych. Wynika to z faktu, ze sg one
zorientowane réwnolegle do siebie aich dendry-
ty szczytowe Kieruja sie prostopadle do powie-
rzchni kory. Taki uktad pozwala rejestrowac
najwiekszy potencjat (rys. 7B), a generowane
przezen pole elektryczne zostato nazwane po-
lem otwartym (Lorente De No 1947). Wiekszos¢
komorek niepiramidowych posiada dendryty
promieniscie rozchodzace sie od ciata komorki
a generowane na nich pole elektryczne jest
polem zamknietym, nie rejestrowanym na zew-
natrz (rys. 7A). Podobnie homomorficzne sg
komorki gleju (akumulujace jony potasu pod-
czas aktywnosci elektrycznej kory) i prawdopo-
dobnie nie dajg one, bezposrednio, duzego
wkitadu do przebiegu EEG.

W zaleznosci od zmieniajgcej sie czestotli-
wosci iglic, dochodzacych do kolumny ze wzgo-
rza lub innych okolic kory, wokot komorek pi-
ramidowych réznych warstw ptyng mniejsze
lub wieksze prady. Kolejnos¢ pobudzania i ro-
dzaj aktywowanych kolejno synaps powoduja,
ze potencjat kolumny ulega cigglym zmianom.
Im bardziej synchroniczna jest aktywnos¢ wej-
Sciowa i im wiecej kolumn jest pobudzonych
jednoczesnie, tym wiekszg fale potencjatu reje-
strujg elektrody zewnatrzczaszkowe. Dostepne
metody badawcze sygnatéw EEG Czytelnik
znajdzie w artykule Anny Korzeniewskiej, a
szczegblowg analize zapisOw w czasie snu i
podczas czuwania w artykule Waldemara Sze-
lenbergera i Jiriego Wackermanna, W tym to-
mie Kosmosu.
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Przykiad rejestracji EEG w trakcie rozwija-
jacego sie napadu padaczkowego zostat zilu-
strowany na rysunku 8. Gorny przebieg, w
czesci A tego rysunku, przedstawia zapis sztu-
cznie wywotanego napadu w korze moézgowej
kota, zarejestrowany typowa aparaturga EEG,
dolny zas$ za pomocg wzmacniacza EEG, odbie-
rajacego réwniez stalg sktadowag napiecia. Wi-
daé, ze w trakcie napadu potencjat w ognisku
spada, co powoduje zmniejszanie aplitudy ko-
lejnych fal. Po skoriczeniu napadu potencjat ten
wraca do wartosci wyjsciowej, czesto po przej-
sciowym okresie dodatniej polaryzacji naste-
pczej. Gdy w czasie takiego doswiadczenia do-
konano rejestracji wewnatrzkomérkowego po-
tencjatu komorki piramidowej warstwy V, za-
uwazono typowe skoki napiecia w kierunku
depolaryzacyjnym, towarzyszace wytadowa-
niom padaczkowym (ang. paroxysmal depolari-
zation shifts, rys. 8B). Te zmiany potencjatu
wewnatrzkomoérkowego w grupie komorek pira-
midowych byly rejestrowane na powierzchni
kory jako fale ujemne w poczatkowej fazie reje-
stracji, ale jako dodatnie wtedy, gdy stata skia-
dowa potencjatu wzrosta znacznie pod koniec
napadu (prawa czes$¢ rys. 8B). Wynika to, naj-
prawdopodobniej, ze znacznego pobudzenia ca-
tej tkanki korowej w trakcie napadu (Speck-

Rys. 7. Przyktady zamknietego i otwartego pola wy-
twarzanego na skutek aktywnosci r6znych grup neu-
ronowych w uktadzie nerwowym.

Z lewej strony przedstawiono schematycznie grupe neuro-
néw, a z prawej pojedynczg komorke wraz z prgdem ptynag-
cym do jej ciala, po jego zdepolaryzowaniu przez synapsy
pobudzajgce. Linie potencjatu zerowego oznaczono (0). A —
jadro nerwu wzrokowego zawiera neurony z dendiytami
skierowanymi promieniscie na zewnatrz. Linie izopotencjal-
ne sa okregami i prad ptynie catkowicie wewnatrz jadra,
wytwarzajgc pole zamknigte (wszystkie punkty na zewnatrz
jadra maja potencjat zerowy). B — jadro oliwki zawiera
komorki z dtugimi, pojedynczymi dendrytami. Zlew i Zrédto
tworzone przez zbiér takich komérek wywotuje prad, ptyna-
cy rowniez wokét tej struktury, w tak zwanym polu otwar-
tym; wWg Lorente De No 1947).
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Rys. 8. A — jednoczesna rejestracja tego samego sygnatu EEG po odfiltrowaniu niskich czestosci (stand-
ardowego) i przy petnym pasmie wraz ze sktadowa statg (DC/EEG od 0 Hz). B— wspo6tbiezna do A, rejestracja
potencjatu wewnatrz komdrki szlaku piramidowego kory ruchowej kota. Wszystkie rejestracje wykonano
podczas aktywnosci napadowej wywotanej pentylenetrazolem. Podstawa czasu w B jest dziesieciokrotnie

szybsza nizw A (wg Speckmann i Elger 1993).

mann | Erger 1993). Przykiad ten pokazuje, ze
aktywnos¢ wszystkich komérek koiy, réwniez
tych, ktérych wkitad obserwuje sie tylko w skia-

REJESTRACJE ZBIORCZEJ

W powyzszym rozdziale przedstawitem skro-
towo dowody na to, ze zmiany napiecia odbie-
rane na powierzchni czaszki sg wywotywane
gtdwnie przez synchroniczna, zbiorcza aktyw-
nosc¢ potencjatéw postsynaptycznych kory moéz-
gu. W zaleznosci od sposobu oraz miejsca ich
odbioru potencjaty te sa rozmaicie nazywane. |
tak potencjatem wywotanym (EP) nazywa sie
potencjat rejestrowany w uktadach sensorycz-
nych po draznieniu receptoréw odpowiednich
modalnosci zmystowych specyficznymi bodz-
cami. Ze wzgledu na niewielkg amplitude, po-
tencjat ten wymaga czesto wielokrotnej reje-
stracji i usredniania w celu wyeliminowania
szumoéw pochodzacych od ,spontanicznego”
EEG, czyli aktywnosci kory wywotanej cigglg
pracg moézgu, bez zewnetrznych bodzcéw wy-
zwalajgcych. Poniewaz niektére skiadowe po-
tencjalu wywolanego sg zwigzane jedynie po-
Srednio z pobudzeniem uktadu czuciowego (np.
jego komponenty emocjonalne lub analityczne)
niektorzy autorzy uzywajq do jego opisu szer-
szego okreslenia: potencjat stowarzyszony ze
zdarzeniem lub potencjat endogenny (ERP, ang.
event related potential).

Elektroencefalogram jest najczesciej reje-
strowany z powierzchni skoéry czaszki. Odbiera-

dowej stalej, ma znaczenie przy analizie zapisu
EEG ijego fizjologicznej interpretacji.

AKTYWNOSCI KORY MOZGU

ne w ten sposéb zmiany potencjatéw zbiorczych
sg zaktécane przez struktury o innej niz tkanka
moézgowa przewodnosci: ptyn moézgowo-rdze-
niowy, kosci i skore. Zdarza sie wiec nawet w
badaniach ludzi, ze w celu doktadniejszej loka-
lizacji zrédet odpowiednich potencjatow wyko-
Nnuje sie trepanacje czaszki i umieszcza elektro-
dy na oponie twardej albo bezposrednio na
powierzchni kory. Taki sygnat nazywamy ele-
ktrokortikogramem (ECoG). Elektrody we-
wnatrzkorowe, o wiekszej opornosci (a wiec
rowniez wiekszej przestrzennej zdolnosci roz-
dzielczej), sg rzadko uzywane w klinicznych
badaniach, ale czesto w badaniach naukowych
na zwierzetach. Elektrody takie mozna umie-
sci¢ w dowolnej, nawet gteboko potozonej, stru-
kturze mézgu a sygnat przez nie odbierany
nazywamy miejscowym potencjatem polowym
(LFP, ang. local field potential). Sygnat ten ma
identyczne podstawy fizjologiczne ijest bardzo
podobny do zapisu EEG. Wysoki opér elektrod
uzywanych do rejestracji LFP pozwala czasem
na zewnatrzkomorkowa rejestracje potencjatow
czynnosciowych z grupy blisko potozonych ko-
moérek mozgu (MUA, ang. multiunit activity).
W celu tatwiejszego poréwnywania danych
uzyskanych w réznych osrodkach badawczych,
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opracowano miedzynarodowy system umiesz-
czania elektrod EEG na skorze czaszki cztowie-
ka (rys. 9a). W systemie tym nie ma stan-
dardowej elektrody odniesienia, w stosunku do
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W ostatnich latach oprocz zmian pola ele-
ktrycznego mozliwg stata sie rejestracja stowa-
rzyszonych z nimi zmian pola magnetycznego.
Zapisywang w ten sposob aktywnos$¢ mozgu

ktorej mierzy sie wszystkie inne potencjaly. nazywamy magnetoencefalografia (MEG). Ta

Rys. 9. Miedzynarodowy system lokalizacji elektrod na czaszce cztowieka do rejestracji EEG, tak zwana
10- 20.

a — poszczegoblne litery oznaczajg potozenie elektrod: Fp — przedczotowe (ang. prefrontal), F — czotowe (ang. frontal), T
skroniowe (ang. temporal), C — centralne (ang. central) i P — ciemieniowe (ang. parietal), O — potyliczne (ang. occipital).
Al i A2 — elektrody odniesienia na ptatkach uszu. b — pole elektryczne i magnetyczne wokét aktywnego dipola pradu
znajdujacego sie w dodatkowym obszarze kory czuciowej (w goérnej czesci Sciany bruzdy Sylwiusza). Obszar zacieniony
oznacza pole magnetyczne wychodzace z gtowy i potencjat dodatni. Ponizej pokazano schematycznie zacieniowanymi
elipsami btad lokalizacji dipola, obliczony z rozktadu aktywnosci mierzonej wieloelektrodowymi technikami EEG i MEG.

Zwyezajowo jako potencjatu odniesienia uzywa
sie sredniego potencjatu mierzonego na ptat-
kach obu uszu (Al i A2), cho¢ metoda ta jest
rowniez czesto krytykowana. Niejest to, nieste-
ty, rozwigzanie idealne i dlatego sg stosowane
rowniez inne punkty referencyjne. Innym pro-
blemem, ktéremu elektroencefalografia poswie-
ca duzo prac teoretycznych, jest tak zwany
problem odwrécenia. Problem ten sygnalizowa-
tem juz wczesniej, a polega on na tym, ze ta
sama rejestracja EEG moze by¢ wynikiem dzia-
tania wielu réznych uktadéw aktywnych gener-
atorow (zrédet). Problem ten rozwigzuje sie
przez zatozenie odpowiednich Zrédet potencjatu
zbiorczego i poréwnanie zapisow eksperymen-
talnych i obliczonych teoretycznie (por. artykut
Zbyszka Kowalika w tym tomie).

FIELD POTENTIALS

niezwykle kosztowna metoda jest metodg kom-
plementarng do EEG. Jej gtbwna zaletgjest to,
ze w odrdznieniu od elektrycznego, pole magne-
tyczne nie wymaga dla pomiaru punktu odnie-
sienia, a wiec réwniez elektrody referencyjnej.
Poza tym pole magnetyczne niejest generowane
przez sktadowg sferyczna dipoli elektrycznych i
dlatego aparat MEG jej nie rejestruje. W prakty-
ce, doktadnos¢ lokalizacji ogniska padaczkowe-
go w mobzgu nie jest jednak duzo lepsza w
metodzie MEG niz przy klasycznym badaniu
EEG (por. rys. 9b). Wielokanatowy pomiar spon-
tanicznej aktywnosci MEG jest jednak wielo-
krotnie szybszy nizw przypadku badania EEG,
a skérai kosci czaszki sg niemal ,,przezroczyste”
dla pola magnetycznego. Najlepsze wyniki Kkli-
niczne uzyskuje sie stosujac jednoczesnie obie
metody badania.

IN THE BRAIN

Summary

The origin of electrical activity of the brain tissue
recorded by low impedance electrodes is discussed based
on abriefdescription offunctional anatomy and electrophy-
siological properties of the cortical neurons. The sinks and
sources of currents contributing to local field potential

(LFP), evoked potentials (EPs), electroencephalographic
(EEG) and electrocorticographic (ECoG) activity are de-
scribed and the current theories underlying the electrophy-
siological recordings in laboratories and clinics explained.
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