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Bevezetés

A ldtds annyira magatol értetéds, hogy a vele
kapcsolatos furcsasagok fel sem tinnek. Szemdiinkben
kicsi, torzult, fejjel lefele allo képek keletkeznek, de
kornyezetiinkben kdlonallo targyakat latunk. A retina
ingerlési mintazatabol allitiuk elé a komyezd targyi
vildgot, €s ez nem mas, mint csoda.

R.L. Gregory

A corpus geniculatum laterale szerepe a latasban

A tudatos alak- és targyfelismerés foeml6sokben a retino-geniculo-striatalis latopalya
épségéhez kotott, amelynek a retina utani elsd atkapcsolasi helye a corpus geniculatum
laterale. Ez a latasi hierarchia retinat kovet6 legalacsonyabb szintje. A retindlis
ganglionsejtek nyulvanyainak 90%-a keriil a corpus geniculatum laterale (CGL) magno-
(M), parvo- (P) és koniocellularis (K) rétegeibe, itt atkapcsolddik, és az els6dleges
latdkéreg (V1) felé halad tovabb. A CGL struktiraja a vizudlis informacid szegregacidjat
szolgdlja, és egyben példa a szenzoros palyak parhuzamos szervezOdésére. Az egyes
rétegekben nem csak a retindabdl érkezd rosttipusok kiloniinek el, hanem a két szembdl
jovo, illetve a retina temporalis és nasalis felébol érkezd rostok is. Az atkapcsolas
retinotopikus, és mindkét CGL az ellenoldali Iatétérbdl érkezo informaciot kapja.

A CGL receptiv mezdinek szervez6dése és nagysaga hasonlit a retinaban talaltakhoz, az
optimalis inger kisméret{ (< 1°), stacionarius, vagy lassan mozgo fényfolt. A CGL seijtjei a
vizudlis inger kilonbozo aspektusaira érzékenyek: az M sejtek a stimulus mozgasanak
kezdeti analizisét végzik, a P sejtek a finom részletekre és szinekre érzékenyek, a K sejtek
pedig valdszinlileg a szemmozgasokrol kdzvetitenek informaciét.

A sok adat ellenére a CGL funkcionalis szerepe ellentmondasos. A latasi hierarchia also
szintiének tekinthetd, mely a retindbdl érkez6 jeleket hilien kozvetiti a primaer
latdkéregbe. A retindbdl szarmazoé informaciéd 30 %-a azonban sohasem éri el a primaer
latdkérget, és a CGL sokkal tobb bemend rostot fogad, mint amennyit a primaer
latdkéreghez kild. A CGL-hez futd palyak a retindn kivil szamos kérgi és subcorticalis
strukturabdl erednek, és ez arra utal, hogy a CGL valamilyen visszacsatolason alapul6
szabalyozasban vehet részt. Valdszinli, hogy az extraretinalis jelek, szemmozgasok és a
stimulusok bioldgiai jelentsége a CGL-ben mddositani képesek a primaer latokéreghez

tartd informaciot.
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Az inferotemporalis kéreg szerepe a latasban

Az inferotemporalis (IT) kéreg a majomban a ventralis palya utolsd, csak vizuadlisan
ingerelhetd (unimodalis) tertilete, a latasi hierarchia cslicsa. Bemenetét elsGsorban a CGL
P(arvo) sejtjeib6l induld rostok biztositjak, de afferentaciét kap a M(agno) sejtekhez
tartoz6 palyarendszer tagjaibdl is. Az IT minden vizudlis informacidja kdzvetve vagy
kozvetlenil a V1-bdl szarmazik. Az IT kérget elhagyd rostok a parahipoccampalis kéregbe,
a perirhinalis kéregbe, az entorhinalis kéregbe, a hippocampusba és az amygdalaba
tartanak.

A primaer latokéreg sejtjeinek optimalis stimulusai még egyszer(i, orientalt, vonalszer(i
fénycsikok. A ventrdlis palyan az IT kéreg felé haladva a hatékony stimulus egyre
bonyolultabba valik, és végil a komplex, szines ingerek azok, melyek az IT sejtjeit
leginkabb aktivalni képesek. A ventralis palyan haladva a cortico-corticalis 6sszekottetések
elveszitik szigoru topografidjukat, a V2-h6z vagy a V4-hez képest a subcorticalis
kapcsolatok egyre diffizabba, a két féltekén azonos teriileteket 6sszekotd callosalis rostok
pedig egyre dusabba valnak. Az IT kéregben nagy, binocularis, a foveat magaba foglalé
receptiv mezbvel bird neuronok talalhatok, ezért kevéssé érzékenyek a vizudlis ingerek
térbeli pozicidjara, vagyis a stimulusok a retinalis helyzettdl fliggetleniil képesek kivaltani
valaszt a sejtekbdl. Az IT kéreg sejtjeinek optimalis stimulusai mar nagyon hasonlitanak a
vald vilagban latottakra, az IT tehat az alak- és formalatas szolgalataban all.

Alak- és targylatasunk nagyon megbizhaté folyamat: a targyakat szinesben, fekete-
fehérben, kicsiben és nagyban, kétdimenzids képen is felismerjik, még akkor is, ha a
felszini informacié hianyos (pl. sziluettek, vonalas rajzok), vagy a targy egyes részeit
valami eltakarja. Ezt a jelenséget percepcios allanddsagnak hivjuk. Az alak-és
targyfelismeréshez az IT kéreg épsége szikséges, ugyanis az IT kéreg kétoldali
eltavolitadsa allatkisérletekben alak- és targyfelismerési zavarokat okoz. Az IT kéreg
targyfelismerésben betoltott szerepe azon alapul, hogy sejtjei szelektiven valaszolnak
kilonbdzd képi ingerekre. Kovetkezésképpen adott stimuluskészletbdl a sejtek egyesekre
jelentGsen nagyobb valasszal reagalnak, mint masokra. Ezt a szelektivitast kevéssé
befolyasolja a stimulusok nagysaganak, retindlis helyzetének, kontrasztjanak valtoztatasa
(Isd. fent, percepcios allanddsag). A targyat a kornyezetétdl elvalasztd fizikai paraméter
(szin, kontraszt, mozgas, mintazat) a vizudlis kulcs. Az IT kérgi sejtek megtartjak
szelektivitasukat akkor is, ha a vizudlis kulcs valtozik (invariancia, invarians
alakszelektivitads). Az inferotemporalis kérgi sejtek szelektivitdsa és a szelektivitas

viszonylagos érzéketlensége a stimulus és a vizualis kulcs mddositasaival szemben olyan
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tulajdonsag, amely alapjat képezheti a hétkoznapokban tapasztalt percepcids
allanddsagnak és invarians alakfelismerésnek.

Kornyezetiink targyait csak akkor latjuk, ha azok a hattértdl elvalnak. Miként kodolja az IT
kéreg a latasi hierarchia csuicsan azokat az éleket és hatarvonalakat, szineket és felszini
informacidkat, amelyek hozzajarulnak kornyezetiink dolgainak felismeréséhez? Az itt
elhelyezked6 sejteknek aktivitdsukban tikroznilik kell a vizudlis kornyezet fizikai
tulajdonsagait, a figyelem, a memodria, a feladatban betoltétt fontossag azonban még

megvaltoztathatja a sejtek reagalasat a latott stimulusokra.

Az értekezés alapjat képez6 kisérletek a makakd majom latérendszerének két teriiletét
vizsgaltak: a majom corpus geniculatum lateralét (CGL) és az IT kérget. Mi indokolja e
két, anatdmiailag és funkcionalisan is oly kiilénbozo terilet kutatasat?

e A latérendszer megismerésekor hasznos munkahipotézisnek bizonyult a linearis,
hierarchikusan egymasra épul6 allomasokkal m(ikodé apparatus elképzelése,
amelynek elején a CGL, (egyik) végén pedig az IT kéreg all. Az elképzelés olyan
kisérleteket inspiralt, amelyek fontos sejtszint(i tulajdonsagokat tartak fel, és a
kozponti latérendszer érthetébb képéhez vezettek.

e A kisérleti adatok tdmege és a rendelkezésre allo eszk6zok egyre kifinomultabb
volta ugyanakkor mara vilagossa tette, hogy a linedris kép csak korlatozottan
érvényes. A kozponti idegrendszer Uj, dinamikus képébe a latdrendszerrdl is Uj
elképzelés illik. Ebben a rendszerben az informacid Utja a rendszerben nem
egyiranyu; fontos szerepe van a mindenkori bels6 allapotnak, a magasabbrend(i
terliletek mar az ingerfeldolgozas legelején érvényesithetik befolydsukat, és
megvaldsitanak egy alapvetd funkciét: az agy feladata végs6 soron nem a
percepcid, hanem a kérnyezeti ingerekre vald reakcio.

e Ha ennek a miikodésnek a nyomait akarjuk kimutatni, akkor az eddig
"legmagasabb szint(inek" (IT kéreg) és "legalacsonyabb szint(inek" (CGL) tekintett
kozponti idegrendszeri teriileteken is vizsgalddhatunk. Igy kimutathatéva valik,
hogy vannak-e magas szint{ jelenségnyomok az alacsonyabb teriileteken, és hogy
miként illeszkednek a magasabb teriiletek az alacsony szintl feldolgozasi
folyamatokba olyan esetekben, mint pl. az illuzérikus kontirok feldolgozasa,
amikor nyilvanvaldak a magasabb teriiletekrdl érkez6 feed back hatasok. Valaszt
kaphatunk arra is, hogy mi lehet az alapja a két feldolgozasi szint latszolagos
elszakadasanak, amikor a stimulus fizikai paramétereitdl alacsony szinten (CGL,

V1) nagyban fiiggetlen reprezentacid jon létre (IT kéreg).
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I. Célkitiizések

Kisérleteinket éber, vizudlis feladatokra betanitott majmokon végeztik. A feladatok

végrehajtasa kdzben az allatok latdrendszerébdl, a CGL-bdl és az IT kéregbdl vezettiink el

extracellularis egysejt aktivitast. Vizsgalatainkban az alabbi kérdésekre kivantunk valaszt

kapni:
1.

Szemmozgasok kozben a vizudlis percepcid gatolt, szupresszié ald keriil. Nem
egyértelm(i, hogy a gatlas az agy illetve a latérendszer melyik részén érvényesill,
és milyen informaciot érint. Kisérletiinkben a szemmozgasokkal kapcsolatos, un.
perisaccadicus modulaciét elemeztiik a CGL sejtjein, és azt vizsgaltuk, hogy
befolyasolja-e a szemmozgas a CGL neuronjainak m{ikédését?

A CGL egyik feladata az, hogy a retinabdl szarmazé jeleket hiien tovabbitsa a
primaer latdkéregbe. Kiterjedt kapcsolatrendszere azonban lehet6vé teszi, hogy
modulalja a retindbdl a primaer latdkéregbe tartd jelfolyamot. Feltehetd ezért,
hogy éber majomban a CGL sejtjeinek aktivitasat nem csak az inger fizikai
tulajdonsagai befolyasoljak, hanem a feladat is, amelyet azzal végezni kell.
Megvizsgaltuk, hogy a CGL sejtek tiizelési aktivitasat befolyasolja-e, ha a stimulus
része a feladatnak. Hogyan valtoznak a neurondlis valaszok, befolyasolja-e a
feladat a szelektivitast, esetleg a valaszok latenciajat?

Alak- és targyfelismerésiink egyik feltétele, hogy a latott targy valamilyen modon
elkiiloniljon kornyezetétdl. Minél tébb paraméterben kiilonbozik valami a hattértdl,
annal jobban lathato, és vice versa. Adatokat gy(ijtottiink arra vonatkozéan, hogy
miként hat az IT kérgi sejtek aktivitdsara a stimulusok felszini informacidinak
redukcidja: ha pl. kivontuk beldlik a szineket, belsé vonalakat, az arnyékolast, és
megforditottuk a képhez tartozd vonalak kontrasztjat. Amennyiben a stimulusok
modositdsa nem befolyasolja a neuronokat, azzal Ujabb bizonyitékot kapunk arra,
hogy a percepcids invarianciak neuronalis alapjait az IT kéreg adhatja.

A képi ingert hatarvonala emeli ki kornyezetébdl. Léteznek olyan konturok,
amelyek fizikailag nem kilonbdznek a hattértdl, ezeket szubjektiv vagy illuzdrikus
konturoknak nevezziik. Meg kivantuk vizsgalni, hogy kddoljak-e az IT kéreg sejtjei
az olyan hatarvonalakat, amelyek illuzdrikus konturral kilénilnek el hatteriiktol.
Kornyezetiink targyai végtelen valtozatossagban taldlhatdak kordlottiink. Melyek
azok a tulajdonsagok, amelyek egy vizudlis ingert egyszer(ivé vagy bonyolultta
tesznek? Képesek-e az IT kérgi neuronok tiizelésiikkel reprezentalni a kiilonb6z6

bonyolultsagu stimulusokat?
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6. Az IT kéregnek kodolnia kell a képi ingereket ahhoz, hogy felismerjik Oket.
Befolyasolja-e a neuronalis aktivitast az, ha a képi inger felismerése fontos eleme
egy vizualis feladat elvégzésének? Valtozik-e a neuronok stimulusra adott valasza,
ha a stimulusra emlékezni kell a feladat végrehajtasahoz? Befolyasolja-e a

neuronok aktivitasat a stimulus bioldgiai relevanciaja?

II. Kisérleti modszerek

Kisérleteink éber, vizudlis feladatokra betanitott makaké majmokon (Macacca mulatta,
Macacca nemestrina, Macacca radiata) folytak. Latérendszeriiket microelectrodas egyseit
regisztracié modszerével vizsgaltuk.

Az allatokat tébb m(itéttel készitettiik fel a kisérletekre. Aszeptikus koriilmények kozott a
koponyatet6re regisztrald kamrat helyeztiink, amelyen keresztil microelectroda
segitségével el lehetett érni az IT kérget ill. a CGL-t. A kamra felhelyezéséhez stereotaxias
koordinatakat ill. az allatok koponyadjardl készitett NMR felvételeket hasznaltunk. A
szemmozgasok kovetésére a conjunctiva ala drothurok elektrédat dltettiink, végil a fej
rogzitésére szolgald fémcsap kerilt a koponyara. A koronat traumatoldgiai csavarokkal és
fogaszati cementtel rogzitettiik a fejhez. Ennek segitségével az allatok fejét a kisérlet alatt
régziteni lehetett, hogy megakadalyozzuk a fej mozgasait. Igy kontrolldlni tudtuk, hogy a
retindan hova keril a képi inger, masrészt biztositani lehetett azt a stabilitast, ami az egyes
sejtek izolalasahoz és aktivitasuk regisztralasahoz sziikséges.

A sejtaktivitas regisztralasara standard elektrofizioldgiai mddszereket alkalmaztunk. A
microelectroda altal felfogott extracellularis jeleket erdsitokén és sz{iron atvezetve
oszcilloszkop képernydijén jelenitettiik meg, és hangszordn keresztill tettiik hallhatéva. Az
egyes sejtek izolalasat ablakdiszkriminator ill. specidlis szoftver segitségével oldottuk meg.
A stimulusok bemutatasat, a szemmozgasok regisztralasat, az allatok jutalmazasat és az
adatgydjtést PC végezte.

A statisztikai elemzésre a sejtek aktivitasabdl szarmazd kisliléseket regisztraltuk és
hasznaltuk fel. Az elemzéshez a sejtek nettd tlizelési ratajat vettiik figyelembe. Ez
kikiiszoboli a sejtek nyugalmi aktivitasanak ingadozasait, és csak a stimulus altal kivaltott
valaszt veszi figyelembe. A sejtek valaszkészségét #prdbaval, a stimulusokra adott valasz
szelektivitasat ANOVA-val, a tiizelési mintdzatban megjelend, sejtpopulacid szintl
jelenségeket pedig clusteranalizissel és faktoranalizissel elemeztiik. A sejtek aktivitdsanak
irja le, hogy mennyire kiilonb6zott egy sejt valasza az egyes stimulusokra. A

valaszkészségi index alapjan eldonthet6, hogy mekkora a sejtek valasza, és
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Osszehasonlithatok az egyes stimulustipusokra kapott aktivitasok. A modulacids index
megmutatja, hogy milyen mértékben valtozik egy sejt aktivitdsa egy-egy feladat
végrehajtdsa kozben. A clusteranalizis és a faktoranalizis alkalmas arra, hogy nagy
tomeg( adatban Osszefliggéseket, szabalyszerliségeket mutassunk ki. Meghataroztuk a
neuronalis valaszok latencidit is. Erre a Poisson aktivitasmintazat analizisén alapuld
moddszert haszndltuk. Valamennyi szamitasban azokat a kiilonbségeket fogadtuk el
statisztikailag szignifikansnak, ahol a p< 0,05 volt.

Az IT kéreg miikddését vizsgald kisérletekben vizudlis ingerként a laboratériumunkban
Osszedllitott stimuluskészlet szolgalt. Az IT kéreg sejtjei elsGsorban szines, komplex
stimulusokkal ingerelhet6k. Husz olyan vizudlis stimulust haszndltunk, amelyek felszine
azonos nagysagu, hasonld atlag-luminancidju, és szines képeken egyszer(i geometriai
formakat ill. valds targyakat abrazol. A képek méretének és luminancidjanak hasonlésaga
kritikus: a sejtek valaszait ily moédon nem befolydsolja sem a kép mérete, sem a kép
luminancidja, csak a stimulus tartalma. A kisérletek egy részében a szines ingerek
modositott valtozatait hasznaltuk, pl. kivontuk bel6lik a szineket, eltiintettik a bels6
vonalakat, vagy csak sziluettjiket mutattuk be.

A CGL szerepét kutatd kisérletekben mas jellegl ingerekre volt sziikség, mivel a CGL
sejtjei legjobban all6 vagy lassan mozgo, kis, kor alaku fényfoltokkal ingerelhetok.
Munkank soran a sejtek receptiv mezejébe vetitett, a mezd méretét kissé meghaladd (>
1°9) nagysagu fényfoltot hasznaltunk ingerként. A vizudlis ingereket egy, az allatok
szemétol 57 cm-re elhelyezett monitoron jelenitettiik meg.

Az allatokat operans kondiciondlassal tanitottuk be, jutalmul gyimolcslevet vagy vizet
kaptak. ElsO |épésként az allatokat hozzaszoktattuk a kisérlet kortiményeihez, a
majomszékhez, majd meg kellett tanulniuk toleralni a fej rogzitését. A latasi kisérletekben
lényeges, hogy kontrollalni tudjuk azt, hogy a vizudlis inger a retina mely pontjara
vetiiljon, vagyis az dallatokat meg kellett tanitani arra, hogy rogzitett fej mellett a
képernyon megjelend fixacidos pontot (FP) nézzék. Ez volt minden kondicionalas els6
lépése és alapja, a tobbi feladatot a mar elsajatitott fixalasra épitettiik fel. A fixacios
feladat azt jelentette, hogy a majmoknak a képerny6 kdzepén megjelend fixacids pontot
kellett figyelniiik addig, mig a képi inger el nem tlint. A saccadicus szemmozgast igényl6
feladatban a képerny6n megjelend stimulusra adott idon beliil saccadot kellett végezniiik,
vagy szabadon tekintgethettek (révid ideig teljes sotétben voltak vizualis inger nélkdil).
Abban a feladatban, ahol fel kellett ismerni a bemutatott képeket, az allatoknak a mar
kordbban megtanultak szerint, attdl fiiggéen, hogy milyen stimulus jelent meg, az inger

eltlinése utan a képernyd jobb és bal szélén megjelend fixacids pont valamelyikére kellett
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tekintenitik. A kisérleti allatok betanitasa idGigényes és kovetkezetességet megkoveteld
munka, rdadasul figyelembe kell venni a mar megtanult feladatokat is, és ha lehet,
egymasra kell épiteni Oket. Egy-egy allat a feladat bonyolultsagatdl fiiggéen 3-6 hdnap
alatt valt alkalmassa arra, hogy bekeriiljon a regisztracios kisérletekbe. A kisérletek alatt
az allatok heti 5 napon at, napi 2-4 6érat dolgoztak.

Szbvettani eredmény az IT kéregben végzett kisérletekben szereplé majmoknak csak egy
részében all rendelkezésre, néhany allat jelenleg is részt vesz a kisérletekben. A
metszetek azt mutatjak, hogy az elektrédapenetracidk a sulcus temporalis superior alsd
partjan és az IT kéreg ellilsd részén, az agy koponyaalapi felszinén voltak.

A CGL kisérletekben az el6zetes NMR felvételek, a receptiv mez6 nagysaga, a parvo- és
magnocellularis rétegek és a szemdominancia valtakozasa, a receptiv mezd eldre
megjoésolhatd progresszidja a stimulusok bemutatasara szolgald képernyon, a valaszok
fazisos ill. tdnusos volta, a sejtek szinérzékenysége ill. annak hianya és a latencidk
jellegzetes alakuldsa igazolta, hogy a regisztraciok a CGL-ban torténtek. A szOvettan
igazolta a fentieket.

Kisérleteinkhez rendelkeztiink a Szegedi Tudomanyegyetem etikai engedélyével is (I-74-
46/2004. MAB.sz), az eljarasok megfeleltek a National Institute of Health és a Vanderbilt

Egyetem (Nashville, TN) ajanlasanak is.

II1. Eredmények

II1.1 Szemmozgassal kapcsolatos modulacié a corpus geniculatum lateraléban

A vizudlis percepcid folyamatat idorél-idére megszakitjak rovidebb-hosszabb saccadok,
amelyek alatt a percepcid sziinetel. A saccadok alatti gyors, ballisztikus szemmozgdasok
idejére elmosodik a latott kép, a vizudlis informacié (egy része) szupresszio ala kerdl, a
latérendszer a latétérbe kerild, pillanatfelvételhez hasonld képekbdl mégis koherenes,
mozdulatlannak tind képi vilagot allit el6. Nem vildagos, hogy a szemmozgasok alatti
modulacid az agy illetve a latorendszer melyik részén érvényesil, és milyen informaciot
érint. Kisérletlinkben a saccadokkal kapcsolatos, Un. perisaccadicus modulaciét vizsgaltuk
a CGL sejtjein, éber majmokon, amelyek szabad (s6tétben), ill. iranyitott (a monitoron
megjelend célingerre) saccadokat végeztek. A CGL sejtek 25%-a esetében talaltunk
perisaccadicus modulaciot, amely a sejtek tlizelési aktivitdsanak valtozasaban nyilvanult
meg, és a CGL minden seijttipusat érintette. A modulacié kb. 100 ms-mal a szemmozgas
megkezdése el6tt induld szupresszidval kezdédott, amely a saccad utan is fennmaradt
rovid ideig. A szupressziot a saccad végén, mikor az allat tekintete megérkezett az Uj

célpontra, facilitacié kovette. Tobb sejt mutatott facilitdciot mint a saccadot megel6z6
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szupresszidt. A modulacié id6zitése fliggetlen volt a saccad idGtartamatdl, a modulacié
vagy sebességétdl, viszont korreldlt a saccad hosszaval. Eredményeink szerint a
modulaciéhoz nem kell képi inger, sotétben végzett saccadok esetében is létrejon, tehat
nem ingert6l fiigg6, hanem altalanos jelenségrdl van szd. Mivel a modulacié jéval
nagyobb volt a saccad utan, mint elétte, Ugy véljik, hogy a CGL szerepe a saccaddal
kapcsolatban elsGsorban nem az informacidaramlas elnyomasa a saccad alatt, hanem

inkabb annak facilitacidja, amint a szemek megallapodnak az Uj vizualis stimuluson.

I11.2 Feladatfiiggd modulacié a corpus geniculatum lateraléban

A CGL a latérendszer hierarchidjaban az alsé szinten foglal helyet, de kérgi és subcorticalis
kapcsolatai kulcspozicidba juttatjak és feed back mechanimusok révén lehetévé tehetik,
hogy modulalja a retindbdl érkezo jeleket. Feltehetd ezért, hogy éber majomban a CGL
sejtjeinek aktivitasat nem csak a képi inger fizikai tuladonsagai befolyasoljak, hanem az a
feladat is, amelyet azokkal végezni kell. Megvizsgaltuk, hogy a CGL sejtek tiizelési
aktivitdsukban hordoznak-e informaciét a feladat altal tamaszott kdvetelményekrdl. A
majmok egyszer( visuomotoros feladatot végeztek, mikdzben regisztraltuk a CGL sejtek
aktivitasat. Az elsd kisérletben azt a feladatot kellett megoldaniuk, hogy két, egyszerre
megjelend stimulus koziil melyik az, amelyre nézve jutalmat kapnak. Az egyik stimulus
mindig a receptiv mezdben volt, a masik vele szimmetrikusan az ellenoldali latétérben,
vagyis a receptiv mez6t mindig ingereltik. A masodik feladatban a majomnak vagy
fixalnia kellett a fixaciés pontot, vagy egy, a receptiv mezdben felvilland stimulusra kellett
néznie. Az elso kisérlet soran az egyik majomban a sejtek kozel felében figyelhettiink meg
modulaciot. A sejtek nagyobb valaszt adtak, ha a saccad célpontja a receptiv mezGben
volt. A masodik kisérletben a modulacié attdl fiiggott, hogy az allat a feladatot blokkokban
(vagyis ugyanazt a feladatot ismételve), vagy keverten (a két feladatot valtogatva) kapta.
A blokkokban végzett feladat alkalmaval a sejteknek tdbb mint 75%-a mutatott
modulaciot: a valaszok amplitiddja nagyobb volt, ha a majomnak saccadot kellett

végrehaijtania.

I11.3 A képi inger redukcidjanak hatasa az IT kéreg sejtjeinek aktivitasara

A targyak felismerése a mindennapi tapasztalat szerint nagyon megbizhatd folyamat: a
retindra vetll0 informacid széles hatarok kozott valtozhat, és ez nem zavarja a
felismerést. E m{kodések hatterében az IT kéreg sejtjeinek stimulus-szelektivitasa all.

Kisérletlinkben szisztematikusan kivontuk a stimulusokbdl a texturat, az arnyékolast, a
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kontrasztot és a bels6 konturokat, és megvizsgaltuk, hogyan alakul az IT kéreg sejtjeinek
szelektivitasa a felszini informaciok redukalasa utan. Pszichofizikai kisérletekben tisztaztuk,
hogy a majmok képesek az alakzatokat azonositani, fiiggetleniil a felszin valtozasaitdl és a
belsd konturoktdl. A sejtek alakszelektivitdsat nem befolyasolta a textura és az arnyékolas
eltavolitasa, de a sejtek valaszkészsége valtozott a felszin modositasa utan. Az IT kéreg
sejtjei jol reagaltak a hattérnél sotétebb vagy vildagosabb targyakra, és a szelektivitast a
kontraszt megforditdsa sem valtoztatta meg. A bels6 konturok eltavolitasa, a fé kontirok
kiemelése sem az aktivitdsra, sem a szelektivasra nem volt hatassal. Mindez arra utal,
hogy az IT kéreg sejtjei lényeges szerepet jatszanak a képi ingerek kddolasaban olyan
esetekben is, mikor a felszini tulajdonsagok megvaltoznak, vagy éppen nem
hozzaférhetdk. Ez egyben azt is jelenti, hogy a fenti mddositasok alkalmaval a valtozatlan

percepcio alapjat az IT kérgi sejtek invarians szelektivitasa biztositja.

I11.4 A stimulus szineinek eltavolitasa és ennek hatasa az IT sejtekre

Az IT kéreg egyes sejtjeinek valaszai nagyban fiiggetlenek a stimulus valtoztatasaitol,
ezért is tekinthetok a targyfelismerésben megfigyelt Un. invariancidk alapjainak, vagyis
annak, hogy valtozé fényviszonyok, valtakozd nagysag és térbeli helyzet ellenére a
targyakat allandonak, valtozatlannak latjuk. A szinek megkilonboztetése fontos, bar nem
elengedhetetlen feltétel kornyezetiink targyainak felismeréséhez. Az IT kéreg mas
tertiletekkel vald kapcsolatai kdzott szerepelnek olyanok, amelyekben szinérzékeny sejtek
talalhatok, az IT kérget elhagyd palyak pedig valdszinlileg valamilyen formaban
tartalmazzak a szinekre vonatkozo informacidt is. A latdpalya kezdeti szakasza a formakat
és szineket kilon kezeli. Kérdéses, hogy ez a kétfajta informacid kilénvalasztva marad-e,
vagy valahol, a vizualis feldolgozas magasabb szintjén kombinalddik egymassal. Ennek
eldontéséhez meg kell vizsgalnunk azt, hogy az alakzat és szini informacidk szamara
vannak-e elkiilondlt csatorndk a ventralis latopalyaban. A jelen kisérletben szisztematikus
mérést végeztiink oly mddon, hogy alakszelektiv IT kérgi sejtek szines és achromatikus
stimulusokkal kivaltott aktivitasat vizsgaltuk. Az eredmények szerint az IT kérgi sejtek
valaszainak amplitiddja populacioszinten nem kiilonbozott a szines, ill. az azonos
nagysagl és luminancidju, de fekete-fehér stimulusokra adottdl. Hasonld eredményt
kaptunk a szelektivitds esetében is, a sejtek stimuluspreferencidja nem valtozott, akar a
szines, akar a fekete-fehér stimulusokat mutattuk be. Az adatok az IT kéreg szerepét
hangsulyozzak a szinfliggetlen targyfelismerésben. Ez nem jelenti azt, hogy a szineknek

ne lenne lényeges szerepiik a vizudlis felimerésben, csupan azt, hogy az IT kéreg sejtjei
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akkor is meg6rzik (vagy megdrizhetik) jellegzetes reakcidjukat egy-egy ingerre, ha a szini

informacid nem hozzaférheto.

I11.5 Az ingerkomplexitas és a neuronalis aktivitas kapcsolata az IT kéregben

A latérendszer teljesitményének jellemzéséhez gyakran haszndljuk az egyszer(i vagy
bonyolult inger megnevezést, de nem vilagos, hogyan értelmezheték ezek a fogalmak az
egyes sejtek szintjén, kiilondsen egy olyan teriileten, mint a majom IT kéreg. Az itt
talalhato sejtek nagy receptiv mezejliek és hatasos ingeriiket altalaban “szines, komplex
stimulusokként” irjak le. Kisérletiinkben hulsz hasonld nagysagu és luminancidju stimulust
mutattunk be éber, fixacids feladatot végz6 majmoknak. A stimulusok geometriai formak
voltak vagy valds targyak képei. Szandékunk az volt, hogy megmutassuk: az egyes sejtek
tlizelési ratdjanak valtozasa nem az egyetlen mdd arra, hogy az IT kéreg sejtjei a
hasonlésagot (vagy kiilonbséget) jelezzék, és populacidszinten képesek a stimulusok
egyszer(i vagy bonyolult voltdt kdédolni. A netto sejtvalaszokat faktoranalizisnek és
clusteranalizisnek vetettiik ala. Eredményil azt kaptuk, hogy a valaszok alapjan a
stimulusok két csoportra oszthatdk, annak ellenére, hogy az altaluk kivaltott valaszok
amplitiddjaban nem volt kilénbség. Hasonld eredményre jutottunk, mikor a valaszoknak
csak az els6 felét (az elsd 150 ms-ra esd tlizelési aktivitast) analizaltuk, vagyis a
stimulusok komplexitdsara vonatkozd informaciot a valasz els0 része tartalmazza. Az
eredmények szerint a sejtek eltérdéen kddoljak az egyszer(i geometriai mintakat és a valds
targyak bonyolultabb képeit. Megkiséreltiink olyan mérhet6 paramétereket talalni,
amelyek megmagyarazhatjak a valaszok hasonlésagait ill. eltéréseit. A két stimuluscsoport
fizikai tulajdonsagai kozott szignifikdns eltéréseket talaltunk a bels6 vonalak

mennyiségében, a szinességben és a stimulusokat hatarold vonalak hosszaban.

I11.6 Illuzdrikus kontdrok reprezentacidja az IT kéregben

Az olyan hatarvonalakat, amelyeknél nincs fizikai kiilonbség a forma és hattér kozott,
illuzdérikus konturoknak (IC) vagy szubjektiv kontiroknak nevezzikk. Human alanyok
felismerik ezeket a stimulusokat, bar rosszabbul latjak oket, és reakcididejiik is hosszabb,
mint a hagyomanyos ingerek esetén. Az IC és a valddi konturok hasonldan aktivaljak a
majom és emberi latérendszer alacsonyrend(i terileteit, de nem tudni, hogyan dolgozzak
fel az IC-at a magasabbrend(i teriiletek. Az sem vildgos, hogy a latérendszer
hirerarchidjanak alacsony szint(i teriletein kivaltott aktivitds elegend6-e az IC
kédolasahoz, vagy sziikség van a magasabbrend( teriletekrol érkez6 feed back hatasokra

is? Eber, fixald majmokban vizsgaltuk, miként valtozik meg a sejtek aktivitdsa valddi
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konturd és két kiilonbdz6 tipust IC stimulus esetében. Az egyik IC a faziseltolason
alapuld, a masik a Kanizsa tipusu IC volt. A legtébb sejt a szines stimulusokra és azok IC
megfelelGjére is reagalt, de a valaszok az IC esetében kisebbek, a latencidk pedig
hosszabbak voltak a valddi kontdrd stimulusokra kapott valaszokéhoz képest. A hosszu
latenciaérték arra utalhat, hogy az IC feldolgozasahoz nem elegendd a latopalyan
végighalado feed forward aktivitasi hulldm, hanem sziikség van a magasabbrend(i
tertletekr6l érkez6 és a korai latopalya szakaszok (V1 és V2) felé tartd feed back
hatdsokra is. Adataink szerint az IC feldolgozasa az inferotempordlis kéregben eltér a
valédi kontdrral bird stimulusokétdl, és ez megmagyarazhatja a percepcidban
tapasztalhatd kiilonbségeket is. Az IC olyankor allnak a latas szolgalataban, amikor a szini
informacié nem hozzaférhets. Ugy tiinik, az IC feldolgozasa leginkabb a sziluettekéhez
hasonlit, kiilondsen a Kanizsa abrak esetében: a human medfigyelék sokszor egy, az

inducerek felett lebegd sikidomot észlelnek.

I11.7 Feladatfiiggé modulacié az IT kéregben 1.

Az inferotemporalis sejtek aktivitasa fligghet a képi ingerek viselkedési kontextusatdl is. A
Konorski feladatban egymas utan bemutatott két stimulust kdvetéen a masodik
stimulusrol el kell donteni, hogy hasonlitott-e az els6re vagy sem. Az IT kérgi sejtek
ebben a feladatban a két, egyébként azonos stimulusra jelentdsen eltéré valaszt
adhatnak, illetve a két stimulus kozti sziinetben is (amikor nincs vizuadlis ingerlés)
tlizelhetnek. Ezeket a hatasokat vagy a rovidtavd memodria megnyilvanulasanak, vagy a
két stimulus id6beli 6sszehasonlitdsanak tulajdonitjdk. Megvizsgaltuk, hogy ez a
viselkedési hatas megjelenik-e akkor is, ha a majom ugyanazokat a stimulusokat kapja, de
nem kell elvégeznie a feladatot, vagyis nincs szikség az ingerek idObeni
Osszehasonlitasara. Az IT kéreg sejtjeinek aktivitasat két kondicidban regisztraltuk: a
Konorski feladatban és egyszer(i fixacié alatt. Eredményeink szerint a viselkedési hatas
nem fiiggott a Konorski feladat végrehajtasatol, viszont a két stimulus kozti idoszak alatti
aktivitds csak erre a feladatra volt jellemz6. A fixacids feladatban a valasz jelent6sen
csokkent a masodik ingerre, akkor is, ha az els6 és masodik stimulus fizikailag azonos
volt. Az ismételt stimulusprezentacidkra kapott valaszcsokkenést ugy interpretaltuk, mint

egy olyan passziv mechanizmust, amely az ingernek roviddel korabbi megjelenését jelzi.

I11.8 Feladatfiiggé modulacié az IT kéregben II.
A latérendszernek kulcsszerepe van mindazokban a viselkedésekben, amelyek vizualis

inputtdl fiiggl, gyors reagalast kivannak meg és a figyelemmel kapcsolatosak. Mivel az IT
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kéreg dont0 szerepet jatszik a vizudlis kornyezet kodolasaban és felismerésében, azt
vizsgaltuk meg, vajon a vizualis inger viselkedési aspektusai befolyasoljak-e az IT kérgi
sejtek valaszait az adott stimulusra. Kettds paradigma keretében a laboratériumunkban
haszndlatos 20 szines stimulussal fixacios, ill. felismerési feladatot végeztettiink két
majommal, mikézben az IT kéreg sejtjeinek valaszait regisztraltuk. A stimulusok azonosak
voltak, a két kisérleti kondici6 csak az elvégzendd feladatban kiilénbozott, igy egy-egy sejt
valaszat fizikailag azonos stimulusokra, de kiilonb6z6 feladatban tudtuk vizsgalni. Nem
taldltunk eltérést a képi ingerek altal kivaltott valaszokban és a sejtek szelektivitdsaban
sem. Ez azért meglepd, mert mas kérgi teriiletekrdl vagy a valaszamplitudé névekedését,
vagy arra az ingerparaméterre vald érzékenységnodvekedést irnak le, amelyre az adott
terlilet kiemelten érzékeny (pl. orientaciéérzékenység). Kiilonbséget taldltunk viszont a
valaszok latencidjaban: a felismerési feladatban a neurondlis valaszok korabban jelentek
meg, mint a fixacidés feladatban. Arra kovetkeztettiink, hogy a viselkedési relevancia
csokkenti a neurondlis valasz latencidjat az IT kéregben, ezzel gyorsitia az

informacidfeldolgozast, és igy elonyt biztosit a megfelel6 valasz kidolgozasara.

Osszefoglalas

Jelen tézisek azokat a munkdinkat foglalja 6ssze, amelyek a majom latérendszerének
vizsgalataval kapcsolatosak. A latérendszer hierarchidjanak alsd szintjén (corpus
geniculatum laterale) és fels szintjén (inferotemporalis kéreg) végzett kisérleteink Uj
adatokat szolgaltattak a latorendszer korai allomasa, ill. a kérgi teriiletek miikbdésére
vonatkozoan.

o Sikeriilt bebizonyitanunk, hogy a latérendszer kezdeti szakaszan levé CGL részt
vesz a saccadicus szemmozgasok alatt megfigyelt percepcios gatlasban.

e A CGL sejtjeinek szemmozgas alatti és azt koveté mlikddése arra utal, hogy
facilitaljak a retina és a kéreg kozti, a saccad utani informacidaramilast.

e Adataink szerint a stimulus bioldgiai relevancidja is moddositja a CGL sejtek
mikodését. A sejtek nagyobb valaszt adnak egy vizualis ingerre akkor, ha az inger
a feladat szerves részét képezi.

e A CGL sejtjeinek aktivitasa fokozddik, ha a vizualis ingerre iranyitott saccadot kell
végrehajtani. Eredményeink megvaltoztathatjak a CGL mi{kodésérdl és a latasban
betoltott szerepérdl kialakult képet: az egyszer(i, passziv, informacidkat tovabbitd
relé-struktirabdl egy feed back hatasokkal m(ikodd, a latasi informaciét modulalni

képes allomassa avathatjak.
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e Kimutattuk, hogy az IT kéreg sejtjeinek mikodése a mar ismerteken tul is
messzemenden tolerans a képi inger modositasaival szemben. A sejtek megtartjak
aktivitasukat és szelektivitasukat akkor is, ha a stimulusok felszinérdl kivonjuk a
szineket, arnyalasokat, vagy ha a képi ingert sziluetté redukaljuk.

e Az IT kéreg sejtjei kédolni tudjak, és aktivitasukkal megkllonboztetik az egyes,
valddi kontdr helyett csak illuzorikus konturokkal bird stimulusokat ha azokat
faziseltoldsos modszerrel hozzuk |étre. A valaszok latencidja megnydlik, ami
egybevag a pszichofizikai kisérletekben tapasztaltakkal.

e Az IT kéreg sejtjei jol reagalnak a Kanizsa tipusi kontUrokra és egyesekre
szelektiv aktivitast mutatnak. A neurondlis valasz latencidja itt is megnyulik. A
Kanizsa abrak feldolgozasa a sziluettekére hasonlit, ami egybevag a percepcios
megfigyelésekkel.

e Az IT kérgi sejtjei populacidszinten kodoljak azokat a kiilonbségeket, amelyek
egyszer(ivé vagy bonyolulttd tesznek egy képi ingert. A hasonld teriileti és
fényességli stimulusokra adott valaszok clusteranalizissel és faktoranalizissel olyan
fizikai jellemzok mentén csoportosithatdk, mint az ingerek keriileti hossza, a szin
és kontrasztatmenetek szama, az inger tagoltsaga.

e Bebizonyitottuk, hogy az IT kéreg sejtjeinek miikodését nem csak a stimulus fizikai
paraméterei befolyasoljak, hanem aktivitasukat képesek modulalni az azokkal
végzett feladatok is. Olyan feladatokban, ahol a majom vizudlis 6sszehasonlitast
végez, a modulacié a valasz amplitiddjaban nyilvanul meg.

e Az ingerek felismerését és azonositasat megkivand feladatban az egyébként
fizikailag identikus ingerekre adott neuronalis valaszok latencidja leréviddl az IT
kéregben. A jelenség id6beli elényt biztosithat olyan feladatokban, melyekben a
figyelem szerepet jatszik és lehetévé teszi a megfeleld valaszrekcid gyorsabb
megjelenését.

A szenzoros rendszer mikodésének megértését célzo kisérletek kozben sem
feledkezhetiink meg arrdl, hogy az agy feladata végsd soron nem csupan a percepcio,
hanem a kiils6 ingerekre valé komplex reagalas. Ez csak éber allatokban johet létre. Az
éber, feladatot végrehajté majmokkal végzett vizsgalatok tébb el6nnyel is jarnak. Egyrészt
ilyenkor nem kell figyelembe venni az altatoszerek és az anesztézia soran hasznalt egyéb
gyogyszerek hatdsait. Masrészt az allatok betanithatok kiilonb6z6 feladatokra, igy
elvégezhetOk velik a stimulusok manipuldlasanak hatasait tanulmanyozd pszichofizikai
kisérletek. Eber &llatban vizsgalhatok a motivacio, a memdria és a figyelem
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megnyilvanulasai is, melyek altatott preparatumban nem lehetségesek — igaz, ezeknek a

kisérleteknek az id6tartamat is az allat szabja meg.
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