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Roviditések és jelolések

BW: standard, 20 tagbdl all6, szlirkearnyalatos (akromatikus) stimuluskészlet
COL.: standard, 20 tagbdl allo, szines stimuluskészlet

CGL: corpus geniculatum laterale

CS: colliculus superior

FELISM: stimulusfelismerési feladat

FIX: fixacids feladat

FP: fixacids pont

FST: a sulcus temporalis superior fundusaban talalhato vizualis area
GS: geometriai stimulus

IC: illuzorikus kontur/konttrok

IT: inferotemporalis, inferotemporalis kéreg

ISI: interstimulus intervallum

ITI: intertrial interval (az ismétlések kozti idG)

KIC: Kanizsa tipusu illuzorikus kontur/konttrok

KIN: mozgaskilonbségen alapuld stimulus

LUM: luminanciakllénbségen alapulé minta (pl. fehér alapon fekete négyzet)
LFP: local field potential, mezGpotencial

MST: area temporalis media superior

MT: area temporalis media

NTR: nucleus reticularis thalami

OEI: order effect index (sorrendiségi index)

PSTH: peristimulus time histogram (a sejtaktivitas idébeli lefutasat mutatd abra)
RS: valds targy képe

RC: valddi kontur

RI: reszponzivitasi/valaszkészségi index

RF: receptive field, receptiv mez6

SD: standard deviacidé

SE: standard error, az atlag szorasa

SI: szelektivitasi index

SIL: sziluett

STP: temporalis polysensoros area

TEa: az inferotemporalis kéreg ellils6 része

TEO: az inferotemporalis kéreg hatso része

TEX: texturakiilonbségen alapuld minta

V1: area striata (primaer latokéreg)

V2: masodlagos latokéreg

V4: negyedleges latokéreg
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1. Bevezetés

"A latas annyira magatol értet6dd, hogy a vele

kapcsolatos furcsasagok fel sem tlinnek.

Szemiinkben kicsi, torzult, fejjel lefele allé képek

keletkeznek, de kornyezetiinkben kiilonallé targyakat

latunk. A retina ingerlési mintazatabdl allitjuk el6 a

kornyezd targyi vilagot, és ez nem mds, mint csoda.”
R.L. Gregory

A Vilagrol szerzett legtébb benyomasunk és emlékiink a latdson alapul. Szamunkra ez olyan
hétk6znapi folyamat, hogy ritkan vagyunk tudatdban bonyolultsaganak. Hogyan latjuk az
alakokat, miként érzékeljik a mozgast, hogyan kuilonboztetjik meg a szineket? Egy arc, vagy
egy tajkép szemlélése kozben az alakok, mozgas, térbeliség és szinek felismeréséhez agyunk
olyan miveleteket végez, amelyek messze meghaladjak egy logikai feladvany megfejtéséhez
vagy sakkozashoz sziikséges bonyolultsagot.

A latorendszert gyakran hasonlitjak fényképez6géphez: a szem torokozegei és a gép lencséje is
forditott képet hoz létre. A hasonldsag ezzel véget is ér, mert a latérendszer a kérnyez6 vilagrol
haromdimenzids képet alkot, amely kilénbézik attdl, mint ami a retinara vetiil. Az analdgia nem
veszi figyelembe az idegrendszer kognitiv funkcidit sem: egy targyat a legvaltozatosabb
korilmények kozott is ugyanolyannak latunk, annak ellenére, hogy a retinara vetllé kép
széls6séges hatarok kozott valtozhat. Mozgds kozben, vagy a fényviszonyok valtozasaval
megvaltozik a targyrdl retinara vetiild kép nagysaga, megvilagitasa, alakja és a retinara vettilés
helye is, mégis, tobbnyire nem érzékeljik a targy valtozasat. Az a képességiink, hogy a
targyakat allandd formajlinak és allandd szinlinek latjuk, az a tulajdonsag, ami a latérendszert
igazan érdekessé teszi. Latorendszerlink a fényképezGgéppel ellentétben nem passzivan rogziti
a kulvilagot, hanem a retindra vetil6 és folyamatosan valtozo fény-arnyék mintazatbdl stabil,

koherens, haromdimenzios vilagot alkot.
A latopalya anatomiajanak rovid attekintése

A latas kétfazisu folyamat. ElsGként a cornedn belépd fénysugarak a retinara vettilnek, majd a
csapok és palcikak elektromos jelekké alakitjak Oket. A retina ganglionsejtjeibdl eredd, annak
kimenetét képezd rostok egy része a corpus geniculatum laterale (CGL) megkeriilésével halad a
colliculus superior (CS) felé, ahonnan a pulvinaron keresztll a parietalis kéreg hatsd részéhez
tart. A retindlis ganglionsejtek nydlvanyainak 90%-a kertil a CGL M(magno), P(arvo) és K(onio)
rétegeibe, itt atkapcsolodik és a primaer latokéreg (V1) felé halad tovabb. A CGL struktiraja a
szervezOdésének (Casagrande & Norton, 1991). Az egyes rétegekben nem csak a retinabdl
érkez6 rosttipusok kiilonillnek el, hanem a két szembdl jovo, illetve a retina temporalis és

nasalis felébdl érkezd rostok is (Shapley, 1990). Mindkét CGL az ellenoldali 1atotérbol érkez6
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informaciét kapja, az atkapcsolas retinotopikus. A CGL sejtjei a vizudlis inger kilénboz6
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
szemmozgasokrdl kozvetitenek informacidt. A CGL receptiv mezGinek (RF) szervezGdése és
nagysaga hasonlit a retinaban talaltakhoz, az optimalis inger kisméretli (< 19), stacionarius,
vagy lassan mozgd fényfolt (Wiesel & Hubel, 1966). Annak ellenére, hogy viszonylag sok adat
all réla rendelkezésre (Casagrande et a/,, 2005a), a CGL funkcionalis szerepe ellentmondasos. A
latasi hierarchia also szintjének tekinthet6, amelynek az lenne a feladata, hogy a retinabdl
érkez0 jeleket hien kozvetitse a primaer latokéregbe. A retindbdl szarmazd informacio 30%-a
azonban sohasem éri el a primaer latokérget, és a CGL sokkal tébb bemend rostot fogad, mint
amennyit a primaer latokéreghez kild. A CGL-hez futd palyak a retinan kivil szamos kérgi és
subcorticalis struktirabdl erednek és ez arra utal, hogy a CGL valamilyen visszacsatolason
alapul6 szabdlyozasban vehet részt. Valoszin(i ezért, hogy az extraretinalis jelek, szemmozgdasok
és a stimulusok bioldgiai jelent6sége a CGL-ben mddositani képesek a V1-hez tartd informaciot.
A V1-ben nem ér véget a latopalya. Azok kozil a corticalis régiok koziil, amelyeket régebben
asszociacios terlletként tartottak szamon, sokrdl kiderilt, hogy részt vesznek a vizualis
informacié feldolgozasaban. Felleman és van Essen a féeml6s agykéregben 32 vizualisan aktiv
teriiletet sorol fel, amelyeket tobb mint 300 kapcsolat két 6ssze (Felleman & van Essen, 1991).
E teriiletek tobbsége, gy tlinik, két nagy palyarendszerre flizhet6: a primaer latokéregbdl két,
anatomiailag és funkcionalisan tobbé-kevésbé kulonvalt palyarendszer indul ki. Az egyik palyat
anatomiai elhelyezkedése miatt ventralis (bemenete féleg a retina P ganglionseijtjeibdl ered),
vagy funkcionalisan ,szin és forma palyanak”, illetve ,Mi?” palyanak nevezik. A dorsalis rendszer
(bemenete féleg a retina M sejtjeibdl jon) a ,mozgaspalya”, vagy ,Hol?” palya nevet kapta
(Ungerleider & Mishkin, 1982).

Hasonld felosztast alkalmazott Goodale és Milner, akik szerint a latopalya fejlodéstanilag két
részre oszthatd, és Osi részének sajatossagai lényegesen kilénbdznek a viszonylag ujétol
(Goodale & Milner, 1992). Ertelmezésiikben a dorsalis palya a visuo-motoros feladatokra, mig a
ventralis palya elsGsorban a visuo-perceptualis feladatokra specializalodott. ElGbbi biztositja a
motoros funkciok kontrolljat, valamint az Gsi, subcorticalis visuo-motoros részek feletti hatékony
ellenGrzést. Utobbi a kilvildgnak a kognitiv. miikodésekhez elengedhetetlen gazdag és
szilkséges. Az elsd, az Gsibb, a dorsalis palyarendszer a V1-bdl kiindulva a secundaer latokérgen
(V2) keresztiil az area temporalis media (MT) felé, az area temporalis media superiorba (MST),
majd az area 7a-ba projicial. A masodik (ventralis) palyarendszer a Vi-et elhagyva a V2-be,

majd a V4-be és véglil az inferotemporalis (IT) kéregbe kiild rostokat.
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Kozépagyi és kérgi latas Fliggetlen palyak a keregbe
Schneider, (X) és (Y) elmélet Diamond and Hall
C y D Motion
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- (what) ~

3 =

Két kérgi latorendszer Kettd, CGL->kéreg latérendszer
Ungerleider és Mishkin, 1982 Hubel, Livingstone és Goodale

1.1 abra

A parhuzamos latépalya koncepcidja. Az abrak négy kiilonboz6 elképzelést mutatnak. A C és D
abra mutatja a pillanatnyilag leginkabb elfogadott modelleket, amelyek a V1-bdl kiindulva két
palyarendszerre flizik fel a vizualis feldolgozasban szerepld kérgi teriileteket.

A két rendszer idébeli miikodésében is jelentGs kilonbség van: a dorsalis rendszer
miikodéséhez sziikséges térbeli koordinatakat a mozgasok megkezdése el6tt, vagyis ,real time”
kell kiszamitani. Ennek oriasi elénye az, hogy sem a mozgas koordinatait, sem a motoros
programot nem kell a memoridban tarolni. A ventralis rendszer ezzel szemben hosszabb
idéskalan m(ikodik, hiszen a targyfelismerés nem lenne lehetséges anélkiil, hogy a targgyal vald
korabbi talalkozasok emlékét memoriankban meg ne Oriznénk (Goodale et a/, 2005). A két
palya elkilonilése korantsem teljes, anatdmiai és funkcionalis kapcsolatban allnak egymassal
(Merigan & Maunsell, 1993;Goodale et a/., 2005). A két latopalya-koncepcié azonban nemcsak
abban segitett, hogy a korabbi tanulmanyok adatait rendszerezzék, de egy sor kisérletet is
inspiralt, amelyek alapfeltevése a két palya k6zti munkamegosztas volt.

Az inferotemporalis kéreg (IT) a ventralis palya utolsé unimodalis teriilete (Desimone & Gross,
1979). Az ide futd rostok fleg a P palyabol szarmaznak, de bemenetet kap a temporalis
polysensoros areabdl (STP) és indirekt modon, az IT hatsd részén (TEO) keresztill, az MST-bdl
és sulcus temporalis superior fundusabdl (FST)-bdl is (Seltzer & Pandya, 1978). Utdbbi kettd
mar az M palyarendszer tagja. Az IT-t elhagyd rostok a parahipoccampalis kéregbe, a
perirhinalis kéregbe, az entorhinalis kéregbe, a hippocampusba és az amygdalaba tartanak.

Bar minden teriiletnek vannak sajatos vonasai, a ventralis palyan belll megfigyelheték bizonyos
tendenciak (1.2 abra). Ezek attekintése megkonnyiti az IT funkcionadlis szervezGdésének
megértését. Az IT vizudlis informacidja a V1-bdl szarmazik (Gross, 1991). A V1-bdl indulva
folyamatosan nd a receptiv mez6k nagysaga. Mig a V1-ben a legkisebbek alig érik el a 0,5°-ot,
az IT-ben akar 70° atmérdjlek is lehetnek és a verticalis merididnon atnydlva mindkét Iatotérre
kiterjedd, binocularis receptiv mezdvel birnak. A primaer latokéreg optimalis stimulusai orientalt
vonalak. Az IT felé haladva viszont a hatékony stimulus egyre bonyolultabba valik, és végiil a
komplex, szines vizualis ingerek lesznek azok, amelyek az IT sejtjeit leginkabb aktivalni képesek

(Tanaka, 1992). A cortico-corticalis 0sszekottetések elveszitik szigort topografidjukat, és a V2-
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hoz, vagy V4-hez képest a subcorticalis kapcsolatok egyre difflizabbak lesznek. Masfeldl a két
féltekén az azonos terlleteket 6sszek6to callosalis rostok egyre disabba valnak. Ez Gsszevag az
receptiv mez6vel bird neuronok taldlhatdk, amelyek kevésbé érzékenyek a vizualis ingerek
térbeli pozicidjara, vagyis a stimulusok a retinalis helyzettdl fliggetlenil képesek kivaltani valaszt
a sejtekbdl. A fentiek alkalmassd teszik az IT kérget az alak és formaldtasban betoltott
szerepére. Alak- és targylatasunk nagyon megbizhato folyamat: a targyakat szinesben, fekete-
fehérben, kicsiben és nagyban, kétdimenzids képen is felismerjiik, még akkor is, ha a felszini
informacié hianyos (sziluett, rajzok), vagy a targy egyes részeit valami eltakarja. Ezt a
jelenséget percepciods allanddsagnak hivjuk. Ehhez az IT kéreg épsége sziikséges, ugyanis az IT
kéreg kétoldali eltavolitasa allatkisérletekben alak- és targyfelismerési zavarokat okoz (Dean,
1976). Az IT kéreg targyfelismerésben betoltétt szerepe azon alapul, hogy sejtjei szelektiven
valaszolnak kiilonb6z6 képi ingerekre. Ez azt jelenti, hogy adott stimuluskészletbdl a sejtek
egyesekre jelentésen nagyobb vélasszal reagalnak, mint masokra. Ezt a szelektivitast kevéssé
befolyasolja a stimulusok nagysaganak, retinalis helyzetének, kontrasztjanak valtoztatasa. A
targyat a kornyezetétdl elvalaszto fizikai paramétert (szin, kontraszt, mozgas, mintazat) vizualis
kulcsnak hivjuk (Id. aldbb). Az IT kérgi sejtek megtartjak szelektivitasukat akkor is, ha a vizualis
kulcs valtozik (Sary et al, 1993). A jelenséget invariancianak nevezzilk, és invarians
alakszelektivitasrdl beszéliink. Az inferotemporalis kérgi sejtek szelektivitdsa és a szelektivitas
viszonylagos érzéketlensége a stimulus és a vizudlis kulcs mddositasaival szemben olyan
tulajdonsag, amely alapjat képezheti a hétk6znapokban tapasztalt percepcios allanddsagnak,
invarians alakfelismerésnek.

K6rnyezetiink targyait csak akkor latjuk, ha azok a hattért6l elvalnak. Ezért érdekes megtudni,
miként kddolja az IT kéreg a latasi hierarchia cslcsan azokat az éleket és hatarvonalakat,
szineket és felszini informaciokat, amelyek hozzajarulnak kornyezetiink dolgainak
felismeréséhez. Az itt elhelyezkedd sejteknek aktivitasukban egyrészt tiikroznilk kell a vizualis
koérnyezet fizikai tulajdonsagait masrészt a figyelem, a memoria, a feladatban betoltott

fontossag itt még megvaltoztathatja a sejtek reagalasat a latott stimulusokra.
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Complexity Latency RF size
TE 80-100 ms 2.5°-T0
TEOQ 70-90 ms 2°-25
v4 60-80 ms 1°=20
V2 50-70 ms 0.5°—4
vi 40-60 ms 0.5—-1.5

TRENDS in Cognitive Seisncas

1.2 abra

A ventralis palya sémas abrazolasa a V1-t6l az IT kéreg ellils6 részéig (TE). A vizualis inger
komplex és invarians képviselete |épésenként épil fel az alacsonyabb szintekrél j6v6
informaciok integralasa révén. Az attekinthetGség kedvéért az abrardl hianyoznak a horizontalis
és feed back kapcsolatok. A receptiv mez6k névekedését kérok mutatjdk, benniik az adott
terlilet hatasos ingereinek sémas abrazoldasaval. Az egyes szintek mellett az irodalombdl
szarmazo atlagos latenciaértékek lathatok. Anatomiai és funkcionalis jellegzetességei alapjan a
TE terlilet még tovabb oszthatd, ami a ventralis palyaban lehetséges alpalyakra utal (Rousselet
et al., 2004).

A vizualis kulcs fogalma

A dolgokat, targyakat, azok éleit és hatarold vonalait csak akkor ismerjiik fel, ha a kérnyezettdl
elkiilonilnek. Ha egy objektum mozdulatlan, és szine, tavolsaga, és/vagy mintazata megegyezik
a kornyezetével, akkor lathatatlan. Nem latjuk a mozdulatlan mezei nyulat, vagy az alcahaldval
fedett katonai objektumokat. Az a bizonyos paraméter, amelyben a dolgok kornyezetiiktél a
latas szempontjabdl kiilonbdznek, az an. ,vizualis kulcs” (1.3 abra). Talan a leggyakoribb, hogy
luminancajaban kilénbozik valami a hattértdl: a visszavert fény mennyisége eltérd, pl. fekete
betiik egy fehér papirlapon; ebben az esetben luminanciakontrasztrol beszéliink. A szinkontraszt
esetében a hattérb6l és az objektumrdl visszavert fény hulldamhosszaban van eltérés, és
lehetGvé teszi, hogy szines neonfényeket, mozit, vagy festményeket lassunk. A mélységi
kontraszt, tehat a hattér és targy szemlél6tdl vald kulonb6z6 tavolsaga szintén hatasos kulcs. A
textdrakontraszt alapjat (akar azonos luminancia és szin mellett is) a finom felszini kiilonbségek
képezik, és segitségével lehet pl. az azonos szin{, de kilénb6z6 anyagu kelméket elkiiloniteni.
Néha a targyat és a hatteret csak latszolagos, virtudlis kontur kiloniti el egymastol, mint pl. a
Kanizsa haromsz6g esetén (1.4 abra).

Ha a targy és a hattér fizikai paraméterei megegyeznek és a targy mozdulatlan, akkor az
alakzat lathatatlan. Még ezek a targyak is lathatdva valnak azonban, ha mozgasban vannak
(Helmholtz, 1866), mert hatarvonalaikon a mozgas iranyaban, vagy sebességében jelenlevé
kulénbségek miatt virtualis kontdrok alakulnak ki (1.3 abra). A futd nydl, vagy a mozgasban

levo katonai terepjaro jol latszik.
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1.3 abra

Példa a kiilonb6z6 vizudlis kulcsokra. Felsé sor: egy négyszoget létre lehet hozni Ggy, hogy a
hattér és az alakzat luminancidja kiilonb6zik (Lum.); Ugy is, hogy a hattér és az alakzat
képpontjai ellentétes iranyba mozognak (Kin.); és Ugy is, hogy a hattér és az alakzat
képpontjainak nagysaga eltéré (Tex.). Kin. esetében a nyilak a mozgas iranyat jelzik, a
szaggatott vonalak pedig azokat a hatarvonalakat, amelyek csak addig latszanak, mig a
képpontok mozognak. Az abra érzékelteti azt is, mennyire kilénbozik az alakzatok ,lathatdsaga”
(az angol irodalomban: saliency).

A hétkéznapok soran a vizuadlis kulcsok tobbnyire egymassal kombindlva jelennek meg, de
laboratériumi koriilmények kozott izolaltan is eldallithatok, kombinalhatok és manipulalhatok,
hogy a hatarvonalak ,lathatdsagahoz” vald hozzajarulasukat vizsgalni és mérni lehessen (Sary
et al, 1994). Ennek egyik lehetséges moddja az, hogy pl. egy komputer képernyGjén
megjelenitiink egy alakzatot, majd valtoztatjuk az azt leird vizudlis kulcsot. Ily modon
osszehasonlithatdk a viselkedési hatdsok, vagy, mint sajat kisérleteinkben is, megvizsgalhatjuk,
miként reagalnak a latopalya sejtjei a stimulus paramétereinek valtoztatasaira (Sary et al.,
1995). Hasznos tovabba, hogy a kulcsokat létrehozd tényezdok viszonylag kénnyen mérhetdk és

parametrizalhatdk - vagyis jol kontrollalhatdk.

N

N 7
¢,

1.4 abra

Vizuadlis kulcs: illuzdrikus kontur. A Kanizsa-haromszogben ugy tlinik, hogy a kozépen
elhelyezked6 alapjan allé haromszognek jol definidlt oldalai vannak (Kanizsa, 1976). A
megfigyel6k ugy érzékelik, hogy a konturok folytatddnak a sarkokon levo fekete korcikkelyeken
(inducerek) tul is, s6t, a haromszog vilagosabb, mint kdrnyezete, és Ugy latszik, mintha egy
attetszo alakzat (a haromszdg) lebegne a hatteret add abra felett.
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Célkitlizések

Az értekezés alapjat képezO kisérletek két csoportba oszthatdk, anatomiai szempontbdl két

terliletet foglaltak magukba: a corpus geniculatum lateralét (CGL) és az IT kérget a majomban.

Mi indokolja e két, anatomiailag és funkcionalisan is oly kilénboz6 teriilet kutatasat?

A latorendszer megismerésekor hasznos munkahipotézisnek bizonyult a linearis,
hierarchikusan egymasra éplil6, elkilonillt allomasokkal feldolgozd apparatus
elképzelése, amelynek kezdetén a CGL, (egyik) végén pedig az IT kéreg all.
Hipotézisekhez és ezeket igazold kisérletekhez vezetett, és ezek ellenGrzése olyan
fontos sejtszintli tulajdonsagokat tart fel, amelyek a kozponti latérendszer érthet6
képéhez vezettek.

A kisérleti adatok tdmege és a rendelkezésre allo eszkdzok egyre kifinomultabb volta
ugyanakkor mara vilagossa tette, hogy a linearis kép csak korlatozottan érvényes. A
kézponti idegrendszer Uj, dinamikus képébe a latdrendszerr6l is Uj elképzelés illik.
Ebben az informacié Utja a rendszerben nem egyiranyl, fontos szerepe van a
mindenkori bels6 allapotoknak, a magasabbrend(i terliletek mar az ingerfeldolgozas
legelején érvényesithetik befolyasukat és megvaldsitanak egy alapvet6 funkciot: az agy
feladata végsG soron nem pusztan a percepcidé, hanem a kornyezeti ingerekre vald
megfelel6 reakcio.

Ha ennek a m{kddésnek a nyomait akarjuk kimutatni, akkor az eddig "legmagasabb
szintlinek" (IT kéreg) és "legalacsonyabb szint(inek" (CGL) tekintett kozponti
idegrendszeri teriileteken vizsgalodhatunk. Igy kimutathatéva valik, hogy vannak-e
magas szintl jelenségnyomok az alacsonyabb teriileteken, és hogyan illeszkednek a
magasabb tertiletek az alacsony szint(i feldolgozasi folyamatokba olyan esetekben, mint
pl. az illuzérikus kontdrok feldolgozasa, mikor nyilvanvaldéak a magasabb teriletekrdl
érkez6 feed back hatasok. Valaszt kaphatunk arra is, hogy mi lehet az alapja a két
feldolgozasi szint latszolagos elszakadasanak, mikor a stimulus fizikai paramétereitol

alacsony szinten (CGL, V1) nagyban fliggetlen reprezentacid jon létre (IT kéreg).

Kisérleteinket éber, vizudlis feladatokra betanitott majmokon végeztik. A feladatok

végrehajtasa kozben az allatok latérendszerébdl, a CGL-bGl és az IT kéregbdl vezettiink el

extracellularis egyseijt aktivitast. Vizsgalatainkban az alabbi kérdésekre kivantunk valaszt kapni.

1.

Szemmozgasok kbézben a vizuadlis percepcid gatolt, szupresszio ala keriil. Nem ismert,
hogy a gatlas az agy, illetve a latérendszer melyik részén érvényesiil, és milyen
informaciot érint. Kisérletiinkben a szemmozgasokkal kapcsolatos, Un. perisaccadicus
modulaciét elemeztilk a CGL sejtjein, és azt vizsgaltuk, hogy befolyasolja-e a
szemmozgas a CGL neuronjainak m{kodését.

A CGL egyik feladata az, hogy a retinabdl szarmazo jeleket hiien tovabbitsa a primaer

latokéregbe. Kiterjedt kapcsolatrendszere azonban lehetévé teszi, hogy moduldlja a
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retinabdl a primaer latdkéregbe tarto jelfolyamot. Feltehet6 ezért, hogy éber majomban
a CGL sejtjeinek aktivitasat nem csak a képi inger befolyasolja, hanem az a feladat is,
amelyet azokkal végezni kell. Megvizsgaltuk, hogy a CGL sejtek tiizelési aktivitasat a
stimulus jellegzetességein kiviil befolyasolja-e, ha a stimulus része a feladatnak?

Alak- és targyfelismerésiink egyik feltétele, hogy a latott targy valamilyen mddon
elkiilondljon kornyezetét6l. Minél tobb paraméterben kiilonbozik valami a hattértdl,
annal jobban lathatd, és viszont. Adatokat gy(jtottiink arra vonatkozoan, hogy miként
hat az IT kérgi sejtek aktivitasara a stimulusok felszini informacidinak redukcidja: pl.
kivontuk beldliik a szineket, bels6 vonalakat, az arnyalast, és megforditottuk a képhez
tartozd vonalak kontrasztjat.

A képi ingert hatarvonala emeli ki kdrnyezetébdl. Léteznek olyan kontdrok, amelyek
fizikailag nem kilonboznek a hattértdl, ezeket szubjektiv, vagy illuzérikus kontiroknak
nevezziik. Meg kivantuk vizsgalni, hogy kddoljak-e az IT kéreg sejtjei az olyan
hatarvonalakat, amelyek illuzérikus konturral kilontinek el hatteriktdl?

Kornyezetiink targyai végtelen valtozatossagban taldlhatéak korilottiink. Melyek azok a
tulajdonsagok, amelyek egy vizualis ingert egyszer(ivé, vagy bonyolulttd tesznek?
Képesek-e az IT kérgi neuronok tiizelésiikkel reprezentalni a kilénbdz6 bonyolultsagu
stimulusokat?

Az IT kéregnek kodolnia kell a képi ingereket ahhoz, hogy felismerjiik Oket.
Befolyasolja-e a neuronalis aktivitas sajatossagait az, ha a képi inger felismerése fontos
eleme egy vizudlis feladat elvégzésének? Valtozik-e a neuronok stimulusra adott
valasza, ha a feladat végrehajtasahoz emlékezni kell a stimulusra? Befolyasolja-e a

neuronok aktivitasat a stimulus bioldgiai relevanciaja?

11
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2. Kisérleti modszerek

Kisérleteink éber, kiilonféle vizualis feladatokra betanitott makaké majmokon (Macaca mulatta,
Macaca nemestrina, Macaca radiata) folytak, amelyek a kisérletek idején 5-8 kg testtomegliek
voltak (2.1 abra). A kisérleti procedura megfelelt a National Institute of Health és a Vanderbilt
Egyetem (Nashville, TN) ajanlasanak, és rendelkeztiink a Szegedi Tudomanyegyetem etikai
engedélyével is (I-74-46/2004. MAB.sz).

Valamennyi kisérletben monitoroztuk az allatok szemmozgasait. A feladat egy fixaciés pont (FP)
megjelenésével kezd6détt. Amennyiben az allat ezt elegendé ideig fixalta, az FP-t egy vizualis
stimulus kovette. A kisérletekben vart viselkedési valasz minden esetben szemmozgas (vagy
annak hidnya) volt, az allatoknak, vagy folyamatosan a FP-t kellett fixalniuk, vagy
meghatarozott idén beliil a vizualis stimulusokat prezentdld képerny6 adott pontjaira kellett
néznitik (saccadicus szemmozgas). Ekozben a temporalis lebeny inferotemporalis kérgébdl
izolalt sejtek extracellularis aktivitasat regisztraltuk standard elektrofiziologiai modszerekkel. A
sikeresen végrehajtott feladat jutalma néhany csepp viz, vagy gylimolcslé volt. A kisérletek
idejét az allatok szabalyoztdk, a jutalom megfelel6 adagoldsaval napi 2-3 dran keresztiil tudtuk

a sejtek aktivitasat regisztralni.

Fixaciés pont

N
0 D\d

=

Stimulus

2.1 abra

Az éber viselkedd majmot hasznald kisérlet elrendezése (Wurtz, 1969). Az allat primates
székben (l, feje rogzitett. A képernyG 57 cm tavolsagra helyezkedik el, kbzepén van a fixacios
pont. A majom szaja el6tt a jutalmat add, gyimolcslével/vizzel toltétt csGvezeték vége lathato.
A szemmozgas jelei és a neuronalis aktivitas az allat fejére épitett korona kdzvetitésével jutnak
a mérGrendszerhez.

12
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Vizualis stimulusok

2.2 abra
A kisérletekben hasznalt egyik stimuluskészlet. Ezek az (eredetileg szines) abrak szolgaltak a
kisérletek folyaman arra, hogy a regisztralas soran izolalni tudjuk az egyes neuronokat. A sziirke
hattér, a stimulusok felszine (6 x 5 °) és luminanciaja (&tlagosan 8 cd/m?) hasonld volt minden
esetben.

A 20 vizudlis ingert (2.2 &bra) centralisan, a FP (4tmérd: 0,2°, luminancia: 5,5 cd/m?) fixalasa
kozben mutattuk be. A felhasznalt stimulusok szamat elvi és gyakorlati okok korlatozzak. Elvileg
nem lehetséges egy IT sejt optimalis ingerének megallapitasa a nagyon nagy szamu lehetGség
miatt, az optimalis inger megtalalasat pedig technikai szempontbdl korlatozza az, hogy éber
allatban az egyes sejtek megtartasanak maximalis ideje laboratériumunkban kb. 50 perc volt.
Az egyes esetekben hasznalt specidlis stimulusok leirdsa a megfeleld kisérletek ismertetésénél
talalhatd. A kisérletekhez Philips Brilliance 17A képerny6t hasznaltunk a kisérleti allattol 57 cm-
re (17" képatméro, 74 Hz frissitési frekvencia, 800 x 600 pixel felbontas). A CGL kisérletekben
hasznalt képernyd egy Sony Multiscan GPS 500 tipus volt, 70 Hz frissitési frekvenciaval, 640 x
480 pixel felbontassal.

Miitéti eljarasok

Valamennyi m(itétet intratrachealis narkdzisban, aszeptikus koriilmények kozt végeztiik. Az
altatast ketamin (Calypsol) injekcidjaval (15 mg/kg im. + 0,05 mg/kg atropin) indukaltuk, a
mitét alatt az allatokat a belélegzett gazba (N,0:0, = 2:1) kevert 2% halothannal, ill. 0,5
mg/kg iv. midazolammal (Dormicum) altattuk. Egy periférids vénas kanilon keresztul sziikség
szerint fentanylt (2-4 p/kg) is adtunk. Az dllatok testhémérsékletét szabdlyozott hémérséklet(i
fitoparna biztositotta. Az artérids oxigénsaturatiot, a kilélegzett levegé CO, szintjét, az

s

mitét alatt monitoroztuk és élettani értékek kozott tartottuk. A mlitétet koveté 5 napon
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keresztiil postoperatiiv fajdalomcsillapitast (Nalbuphin) és antibiotikus kezelést (Augmentin, 500
mg amoxycillin és 100 mg clavulansav) alkalmaztunk.

A m(itét soran a koponya tetejére a fej immobilizalasat szolgaldé fémcsap és egy regisztrald
kamra (Narishige) kertilt. A kamra helyét NMR-felvételek (2.3 abra) és stereotaxias majomatlasz
segitségével (Paxinos et &/, 1999) hataroztuk meg. Az IT kéreg megkdzelitéséhez a legttbb

esetben a (hall6jarattdl szamitott) A: 17 mm és L: 23 mm volt a megfelel6 pozicio.

2.3 abra

A regisztralokamra helyének meghatdrozésa. Az dbran stereotaxids késziilék lathatd, amelybe
egy majomkoponyat (Macaca mulatta) fogtunk. A két kép frontalis, illetve parasagittalis sikban
készitett MRI felvétel. A frontalis kép a halldjaratok szintjében (0 referencia pont), a sagittalis
pedig a lateralis 23 mm-nél késziilt.

ey

traumatoldgiai csavarokat (Synthes) hajtottunk, majd egy fémcsapot, valamint egy regisztrald
kamrat helyeztiink el, a fentieket fogaszati cementbe agyaztuk, majd a bdrlebenyeket
visszadltottiik. A majmok conjunctivaja ala vékony, teflon bevonatd dréthurkot helyeztiink a
szemmozgasok monitorozasara (Judge et a/., 1980). A cornea limbusanak kérbemetszése utan
felpreparaltuk a conjunctivat, és 3 menetes dréthurkot (Ethicon) 6ltottiink az inhartyahoz. A
hurok végeit az orbita lateralis szélét megkertilve a fej bore alatt athdztuk, és a hozzaforrasztott
csatlakozot a koponya tetején fogaszati cementtel rogzitettiik.

Miutan az allat elsajatitotta a kisérleti feladatot, a regisztralé kamran beliili csontrészt fogaszati
furdval eltavolitottuk. Az igy szabadda valé dura materon keresztiil egy vezetGkaniilben (G22)
bocsatottuk le a regisztrald elektrodat, amelyet hidraulikus mikromanipulator (Narishige)
segitségével mozgattunk.

Tapasztalataink szerint a dura mater felszinére hamarosan sarjszévet kiszik, és az allatok nem

reagalnak észlelhet6 modon az elektrdda lebocsatasara.
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Az allatok betanitasa

Az allatokat vizmegvonas mellett (,controlled water access”) operans kondicionalassal
szoktattuk a kisérletek korlményeihez, és tanitottuk meg a feladatokra. Mivel kisérleteinkben
kritikus volt, hogy kontrollalni tudjuk a stimulusok retinara vetiilésének helyét, minden feladat
alapja az volt, hogy az allat megtanulja a képerny6n lathatd FP fixalasat. A betanitas kezdetén
az allatot 24 dras vizmegvonas utan az els6tétitett regisztralohelyiségbe (ltettiik, majd az elGtte
levé képernyOn szabalytalan id6k6zokben felvillantottuk az FP-t, amely piros szin(i volt. A valasz
erre tébbnyire az volt, hogy az allat saccadicus szemmozgas utan rovid ideig fixalta az FP-t. A
szemmozgast kovet6 program az FP koré egy virtudlis ablakot rajzolt, melynek nagysagat
valtoztatni lehetett. Kezdetben az ablak nagy volt, gyakorlatilag az egész képernyére kiterjedt,
igy az allat, valahanyszor a képernyGre tekintett, ,belenézett” az ablakba, és a program
gyiimoélcslével jutalmazta. Altaldban 40-60 perc alatt az allat megtanulta, hogy az FP fixalasaért
jutalom jar. A virtudlis ablak méretének csokkentésével és a jutalom késleltetésével egyre
pontosabban fixaltak a majmok, és egyre hosszabb fixacids id6t tudtunk elérni; kisérleteink
tébbnyire 0,5°-0s pontossagot és 500-1000 ms fixacios id6t kivantak meg. A betanitasnak ez az
id@szaka tobb hétig is eltarthatott.

Azokban a kisérletekben, ahol stimulus fixalasa (FIX) volt a cél, a kovetkez6 feladat az volt,
hogy az allat megtanulja, hogy barmi jelenik is meg a képernyén, a fixaciot nem szabad
megszakitania. A tréning kovetkezd szakaszaban viszonylag révid fixacios id6 utan az FP mogott
homogén, sziirke négyszog jelent meg, majd eltlint, mikézben az FP fennmaradt. Az allat akkor
kapott jutalmat, ha mindvégig az FP-t fixalta. Ezutan a sziirke hattérre kiilénbdz6 stimulusokat
lehetett felhelyezni, mikdzben az FP végig lathaté maradt. A fixacids feladatot az allatok egy-két
honap alatt megtanultak.

A felismerési teszt (FELISM) egy viszonylag egyszer(i feladat, ugyanakkor két jelentés elénnyel
is jar: biztositja, hogy a kisérlet alanya figyelje a képerny6n felbukkand ingert, és igy a
stimulusok manipulalasanak hatasai lemérhetok; tovabba lehet6vé teszi, hogy megvizsgaljuk,
miként valtozik meg a latopdlya neuronjainak aktivitdsa, ha az allatnak olyan feladatot kell
végeznie, ahol a vizudlis ingernek bioldgiai relevancidja is van. A diszkriminaciét koveteld
feladatokban az volt a cél, hogy az allat a tulajdonképpeni kisérlet el6tt megtanulja, hogy a
stimulusok egy része utan a képernyd bal széle felé, masik része utan pedig a jobb széle felé
kell néznie. Hogy a fixacidos és diszkriminacios feladatot ne keverjék az allatok, ebben a
feladatban az FP szine kék volt. A feladat menete nagyban hasonlitott az el6z6ekben leirtakhoz,
de kezdetben a tanulasi fazisban a stimulus elt(inése utan a képerny6 jobb, vagy bal szélén egy
FP jelent meg, annak megfelel6en, hogy a stimulust melyik oldalra soroltuk. Az allat to6bbnyire
reflexesen az FP-re tekintett. Kezdetben csak néhany stimulust hasznalva viszonylag gyorsan
megtanultak, hogy melyik stimulus melyik oldalhoz tartozik. Ha ezutan a kép elt(inését kévetden
mar a képerny6 mindkét szélén megjelent egy-egy FP, akkor a majomnak dontenie kellett, hogy

melyik FP-t valasztja. A jO dontést jutalom kovette, a rossz dontést, vagy a fixacio

15



dc_268_11

megszakitasat természetszer(ileg nem. A stimulusok szamat fokozatosan emelve, napi 2,5-3
orat dolgozva, kb. 2 honap alatt jutottak el az allatok oda, hogy 90% folott teljesitsenek. E
teljesitmény elérése attdl is fliggott, milyen tipusi abrakat hasznaltunk. A szines, valdsaghii
stimulusokat (2.2 abra) gyorsabban tanultdk meg az allatok, mint a nonfigurativ abrakat vagy
az illuzérikus konturokat.

A kisérleti allatok betanitasa idGigényes, és mindenek el6tt kovetkezetességet megkoveteld
munka, raadasul figyelembe kell venni a mar megtanult feladatokat is, és ha lehet, egymasra
kell épiteni Oket. Egy-egy allat a feladat bonyolultsagatdl fliggéen 3-6 hdnap alatt valt
alkalmassa arra, hogy bekeriiljon a regisztracios kisérletekbe. A betanitas befejeztével az allatok

heti 5 napon at napi 2-4 6rat dolgoztak.
Elektrofiziologia

Kisérleteink adatait extracellularis egysejtelvezetések szolgaltattak. A sejtaktivitast 1-3 MQ
impedanciaju wolframelektrédakkal (FHC) gy(jtottik. A jeleket erdsitettiik (FHC), szlirtiik (300-
3 kHz), és egy erre a célra fejlesztett adatgy(ijté kartya és szoftver (SPS-8701, Real Time
Waveform Discriminator System, Malvern, SA, Australia) vagy ablakdiszkriminator (FHC)
kozbeiktatdsa utan regisztraltuk. A kisérletek alatt oszcilloszkdp és audiomonitor szolgalt a

sejtek aktivitasanak kovetésére.
Statisztika

Adatainkat offline dolgoztuk fel. A feldolgozasban altalaban a nettd sejtvalaszokat hasznaltuk,
vagyis az alapaktivitdas és a stimulus altal kivaltott aktivitas kllonbségét. A statisztikai
elemzéshez a Statistica (Statsoft), illetve a MATLAB (Math Works) programcsomagokat
hasznaltuk. Az analizisben egy-, illetve kétmintas £probat, ANOVA-t, cluster- és faktoranalizist,
Wilcoxon - féle probat, a sejtvalaszok latencidjanak kiszamitasahoz pedig a kumulativ
szummacion alapulé mddszert, valamint a Poisson aktividasmintazat analizist hasznaltuk. Ahol
alkalmazhato volt, szignifikdns kiilonbségnek azokat az eseteket tekintettiik, ahol a P < 0,05
volt.

Valaszkészségi index (RI)

Ez a dimenzié nélkili mérészam arra szolgal, hogy adott sejt(ek) esetében mérni lehessen a

valaszkészség valtozasat kiilonbozd, pl. a stimulust érintd valtoztatasok utan:

RI = R?—R% R? + RP,

ahol R a leghatasosabb ingerre kapott nettd valasz, a illetve b/ pedig az egyes kondicidk, pl.

szines vagy rajzolt vizualis stimulus stb.
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Alakszelektivitds

Az IT sejtek szelektivitasanak grafikus megjelenitésére az orientacidszelektivitast kifejezo, az
irodalomban altaldnosan hasznalt hangoldsi gorbéhez hasonlét szerkesztettlink. Az eljaras
Iényege az volt, hogy egy kivalasztott vizualis kulcsra (szines abrak) kapott nettd valaszok
alapjan sorba rendeztiik a stimulusokat, és egy gorbét készitettiink, amely a valaszok
amplitdddit tintette fel a stimulusok fliggvényében. A stimulusok modositasa utan (pl. szinek
kivonasa, bels6 konturok eltorlése) kapott valaszokat ugyanabban a sorrendben vittik fel az
abrara, mint az eredeti stimulusok esetében. Ha a sejtek szelektivitdsa nem valtozott, akkor az
eredeti stimulusokra kapott gorbéhez hasonld lefutasu volt a mddositott stimulusokra kapott
valaszokat feltlintet6 gérbe is. Ha a sejt a modositas hatasara megvaltoztatta szelektivitasat, a
két gorbe lefutdsa mar nem volt hasonld; ha a sejt elveszitette szelektivitasat, az Uj gérbe a
vizszintes tengellyel parhuzamosan futott.

Latencia-meghatdarozas

A latencidkat tobb modszerrel hataroztuk meg. A leuveni laboratériumban a kumulativ
szummacié modszerét alkalmaztuk (CUSUM, (Ellaway, 1978)). A sejtek alapaktivitasanak
mérése a stimulus bemutatasa el6tti 200 ms-ban tortént, 20 ms-os ablakokban (bin). A spontan
aktivitast a stimulus el6tti 10 bin alapjan hataroztuk meg. A stimulus bemutatasat kovet6
minden binben meghatdroztuk a spontan tizelési rata és az alapaktivitas kiilonbségét. A
CUSUM értéke a stimulus éta az aktualis binig eltelt id6 kiilonbségeinek Gsszege. A valasz els6
binjének annak a harom binnek az elsd tagjat tekintettiik, ahol a CUSUM minden binben
emelkedett, és a masodik binben valé emelkedés meghaladta az elsGét. A latenciaértéket a
stimulus megjelenése és a kdzéps6 bin kdzepe kozti id6 adja.

Poisson aktivitasmintazat analizis

Alapja az a megfigyelés, hogy a neuronok nyukisilések kozti idGintervallum (ISI = inter spike
interval), illetve az ebbdl szamitott tlizelési gyakorisag Poisson - eloszlast kovet, és igy alkalmas
nullhipotézis a neuronalis modulacidk idépontjanak detektalasara (Legendy & Salcman, 1985). A
modszer meghatarozza, hogy mekkora a valdszin(isége annak, hogy a tizelési aktivitas egy
bizonyos id6tartamon beliil véletlenszer(i; az egész vizsgalt periddusra vonatkoztatott atlagos
tlizelési frekvencia alapjan Osszehasonlitja egy idGszak kistiléseinek szamat azzal a szammal,
amit a Poisson - eloszlas josol. Az algoritmus (Hanes et al., 1995) elGsz6r meghatarozza az
atlagos tlizelési ratat az egész vizsgalt idGtartamra, vagyis attdl kezdve, hogy az allat fixalni
kezdte a képernyGt, addig, amig a stimulus el nem tlnt. Ezutan a stimulus megjelenését koveté
idészakban megkeresi az elsd kisiilést, és innen kezdve végighalad a tiizelési sorozaton, mig
olyan ISI-t nem talal, amelybdl a szamitott tlizelési frekvencia magasabb, mint az a Poisson -
eloszlasbdl kovetkezne. Ez lesz a szignifikdns aktivitasvaltozas kezdete. Egy ismétlés alatt
természetesen tobbszor is szignifikans modon megvaltozhat az aktivitds, de ez tébbnyire a
stimulus megjelenéséhez vagy eltlinéséhez kapcsolodik. A valaszok latenciajanak azt az
idépontot vettiik, mikor az Osszes ismétlést figyelembe véve a legnagyobb valdszin(iséggel

valtozott meg a sejt aktivitasa: ismétlésenként, a stimulus bemutatasa utan az elsd szignifikans
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aktivitasvaltozas kezdetének sulyozott atlaga alapjan szamoltuk ki. Stlyozasként az adott kistilés

utani kisllések szamanak reciprokat hasznaltuk.

n t,’
tlat = tbumtl - Z N _ l

i=1

ahol t, a latencia, . az elsO aktivitas kezdete, ¢ a stimulus megjelenése és a ty,s; kozti
kistilések ideje, n a stimulus megjelenése és &, kOzti kistlések szama, és N a stimulus
megjelenése utani kislilések szama. Adott sejt és adott inger esetében a fenti értékek
ismétlések utani datlagdt hasznaltuk. Ez a moddszer megbizhatdé és a peristimulus
id6hisztogramokkal (PSTH) egybevagd eredményt adott.

Clusteranalizis

A clusteranalizist arra hasznaljak, hogy az adatokban értelmezhetd mintdzatot, eloszlast
taldljanak (Kaufman & Rousseeuw, 1990;Palmer, 1999), és hasznalata a klinikai alkalmazastdl
(Killian et al, 2000) a neuronalis halézatok analiziséig (Scannell et al., 1999;Laakso & Cotrell,
2000;Li & Roberts, 2001) terjed. Gyakran hasznaljak szenzoros rendszerekbdl szarmazd adatok
elemzésére (Hellekant et al, 1997;Scott et al, 1999;Holy et al, 2000), vagy annak
meghatarozasara, hogy az IT kéreg hogyan reprezentdlja az alakzatokat (Op et &/, 2001b). A
clusteranalizis hasznalhato6 arra, hogy az adatokat hasonlésaguk (pl. korrelacid, variancia), vagy
egymastol vald tavolsaguk alapjan csoportokba rendezzik. A hierarchikus cluster maddszer
kezdetben minden valtozét egy clusterként kezel. Minden Iépés alatt az egymashoz leginkabb
hasonlé clustereket (valtozokat) egy csoportba teszi, és a hasonldsagokat Ujra kiszamitja. A
folyamatot a hierarchikus fa vagy dendogram illusztralja. A tébbféle hasznalatos modszer koztil
a Ward-mddszert alkalmaztuk, amely varianciaanalizist hasznal a clusterek kozti tavolsag
kiszamitasara, és megkisérli minimalizalni a négyzetek Gsszegét minden két (feltételezetten)
elkészithet6 cluster esetében. A mddszert nagyon hatékonynak tartjak, bar hajlamos arra, hogy
tul Kicsi clustereket hozzon létre. Az adatok tavolsagat kiilonb6zoképpen lehet definialni,
munkankban az euklidészi tavolsagokat hasznaltuk.

Faktoranalizis

A faktoranalizis alkalmas sejtek tiizelési mintainak elemzésére (Fotheringhame & Baddeley,
1997). Célja az, hogy a valtozdk kozti korrelacidkért felelds faktorokat kimutassa. Feltételezi,
hogy a valtozok bivarians normal eloszlast mutatnak, és a megfigyelések fliggetlenek
egymastdl. A normalitdsra vonatkozd vizsgalatot kovetden végeztiik el a faktoranalizist, a
principalis komponens extrakcidjanak madszerével. Meghataroztuk a faktorok szamat azokra az
eigenvalue értékekre, amelyek értéke 1-nél nagyobb volt.

Sem a cluster-, sem pedig a faktoranalizis nem ad szignifikanciaértékeket, arra azonban jok,
hogy a valtozdk kozti kapcsolatokat leirjak. Ha a kiilonb6z6 mddszerek hasonldé eredményeket
adnak, az az eredmények megbizhatdsagat tdmogatja. Mivel a mddszerek elvileg eltérdek,

hasonlé eredmények esetén a levont konkltzidk nagy valdszinliséggel helytalldak.
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A stimulusok fizikai paramétereinek meghatarozasa

A laboratériumunkban hasznalt standard stimuluskészlet egyes tagjai az olyan alapvetd
paraméterekben, mint a felszin atlagos luminancidja vagy a felszin nagysaga, hasonld. Lehetnek
azonban ,rejtett”, de fizikailag jol megfoghatd kilonbségek koztiik, amelyek a sejtekre
vonatkozd kiilonb6z6 hatékonysagukat magyarazhatjak. Ismert pl., hogy egy vizualis stimulus
felismerhetGségét a felszinérdl érkez6 informaciok mennyisége és a bels6é vonalak mennyisége
befolyasolja, segiti (Biederman, 1987). A tébb bels6 vonallal bird bonyolultabb stimulusok
felismeréséhez nem kell tobb id6, mint az egyszerliekhez és az alanyok kevesebb hibat vétenek.
Hogy a stimulusaink kozt jelen leve, az elsé megkdzelitésben nem nyilvanvald kiilnbségeket kit
tudjuk mutatni, a kdvetkez6 paramétereket vezettiik be: a felszin terlilete (SA = surface area),
a hatarold vonal hossza (PL = perimeter line), az 6sszes vonal (kerlileti és bels6) hossza (AL =
all lines), valamint a kerllet és a felszin viszonya (PL/SA). Mivel az IT neuronok valaszaira a
stimulusban levé belsé vonalak mennyisége is hat (Eskandar et a/, 1992), meghataroztuk a
belsé vonalak s(rliségét is (AL/SA). Humphrey és mtsai. szerint (Humphrey et a/, 1994) a
természetes targyak esetében a szinek javitjak a felismerést (a mesterségesek esetében nem!)
és ezt hétkéznapi tapasztalataink is alatamasztjak: gondoljunk csak a narancs, paradicsom vagy
banan jellegzetes szinére. Mivel stimuluskészletiinkben mesterséges és természetes targyak is
vannak, meghataroztuk a szinnel kapcsolatos paramétereket és a szinatmenetek mennyiségét
is. Az egyik modszer esetén a hullamhosszban, a szaturacidban és a fényességben mért
energiavaltozasokat meértiik: els6ként a stimulusokat HSV (Hue, Saturation, Value) képpé
alakitottuk, majd a fligglleges és a vizszintes tengely mentén meghataroztuk a stimulus
szomszédos pixeleinek HSV-értékeit, végil pedig az értékek négyzetosszegét vettik.
Stimulusonként harom értéket kaptunk, amely azt fejezte ki, hogy mennyi a felszin variabilitasa
a hulldamhossz, a telitettség és a fényesség tartomanyokban.

Minden stimulusra meghataroztunk egy ,szinességi indexet” is (Tamura & Tanaka, 2001). Az
RGB (Red, Green, Blue) képeken minden egyes pixel harom - a piros, a zold és a kék
intenzitasanak megfelel6 - értéket kapott, majd az értékeket a kovetkez6 képletbe

helyettesitettiik:

Szinesség = {X \(piros-atlag)’ + (z6ld-atlag)® + (kék-atlag)]} /M,

ahol az dtlag (piros + z6ld + kék)/3, M pedig a kép nagysaga pixelekben (720*540
felbontasnal). Ez az eljards egyetlen értéket, a ,szinességi indexet” eredményezett minden
képre.

LSparseness index”, szelektivitas

Az IT neuronok szelektivek lehetnek a bemutatott vizualis ingerre, vagyis tobb, hasonld

paraméterli, de kul6nb6z6 tartalmi inger kozul tobbnyire van olyan, amelyre nagy
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aktivitdsvaltozassal reagdlnak, mig mdasok csak mérsékelt valaszt valtanak ki. A szelektivitds
mérésére két valtozdt hasznaltunk, a sparsenesst (SP) és a szelektivitasi indexet (SI).

A SP a hasznalt 20 kép és a hatasos stimulusok aranyat fejezi ki (Rolls & Tovee, 1995). A
~Sparseness” tulajdonképpen a kilonb6z6 stimulusokra adott nettd valaszok eloszlasanak a
Jfarka” (Treves & Rolls, 1991). Alacsony érték az eloszlas ,hosszu farkara” utal: arra, hogy csak
néhany olyan stimulus van, amely nagy valaszt valtott ki. Kiszamitasa a kovetkezGképpen
torténik:

SP = [Z7= 1,0 (R/MVPIIE 1= 1, ARZ/)],

ahol R;az n szamu stimulust tartalmazd készlet ~dik stimulusara adott valaszt jelenti. Az SP
értéke 0 és 1 kozott valtozhat, ez utdbbi azt az esetet jelenti, mikor a sejt minden stimulusra jol
valaszol. Az SP kiszamitasahoz a negativ nettd valaszokat atalakitottuk oly mddon, hogy az
abszollt értékben legnagyobb negativ valaszt egy-egy sejt esetében minden stimulusra kapott
valaszhoz hozzaadtuk, igy a legkisebb nettd valasz 0 lett.

Szelektivitasi index

SI = Rma - Rm/'n/ Rmax + Rm/n,

ahol R« €s R, az adott sejt egy bizonyos stimulusra kapott legnagyobb, legkisebb valaszat
jelenti. Minél kdzelebb van az SI értéke 1-hez, annal nagyobb a legkisebb és a legnagyobb
valasz kozotti kiilonbség, vagyis annal szelektivebb a sejt.

Modulécios index

Arra szolgdlt, hogy segitségével kiszamithassuk a CGL sejtek aktivitdsanak valtozasat abban a
periodusban, ahol mar ismert volt az allat szamara az elvégzendé feladat (kulcsperiodus) az
alapaktivitas szazalékaban:

MI = C/B-1,

ahol Ca tuzelési rata a kulcsperiddusban, B pedig az alapaktivitas.
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Szovettan

Egyes dllatok jelenleg is részt vesznek a kisérletekben. A kisérletek végén a regisztralé kamra
egyes koordinatainak megfeleléen egy acéltlivel penetracidkat végeztiink. Barbiturattal végzett
tulaltatas utan az allatokat 0,1 M foszfatpufferben oldott 0,9%-os soéoldattal, majd 0,1 M
foszfatpufferben oldott 4% formaldehid és 0,4% glutaraldehid keverékével perfundaltuk. Az
agyat kivettiik és egy éjszakara szachardzoldatba tettiik. Az agybol 30-50 um vastag szeleteket
készitettiink, és igy azonositottuk az elektrodapenetraciokat. A metszetek szerint az elektrodak
az STS also partjan és a TEa aredban voltak (2.4 és 2.5 abra), a kilsé halldjarattdl szamitott

anterior 12 és 17 mm kozott, illetve athatoltak a CGL tétegein (2.6 abra).

A

Famiiey

K@% & ( v D)
(sts S | '\.‘ s ;é'
k\__:..\/) as'("-:liit-_‘/l__,"}

ot — _—

2.4 abra

Szovettan, a regisztraciok helye az IT kéregben (Ch majom). A: a majomagy felszinének
oldalnézete. A regisztraldsi helyek a két fligglleges vonal kozti teriileten voltak. B: coronalis
metszet anterior 17 mm szintjében. A vonalak két rekonstrualt elektrédapenetraciot mutatnak.
A legtébb neuront a bels6 (medialis) penetraciétdl kifele (lateralisan) eso teriileten regisztraltuk.
AMTS: sulcus temporalis medius anterior, RS: sulcus rhinalis, STS: sulcus temporalis superior.

amts

2.5 dbra

SzOvettan, a regisztraciok helye az IT kéregben (K majom). Részlet a halldjarattol szamitott
anterior 15 mm-nél készitett coronalis metszetb6l. A  vonalak  rekonstrualt
elektrodapenetracionak felelnek meg. AMTS: sulcus temporalis medius anterior, STS: sulcus
temporalis superior, skala: 10 mm.
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2.6 abra
Szovettan, a CGL regisztraciok helye (K majom) parasagittalis metszeten. A vonalak a CGL-t
zarjak kozre, a nyilak pedig egy elektrodapenetracié helyét jelzik.
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3. Eredmények

3.1 Szemmozgashoz tarsult modulacioé a corpus geniculatum lateraleban

A CGL sejtek aktivitasat befolydsoljék a szemmozgasok: a saccad elott és alatt a neuronalis

aktivitds szupresszidja, utana pedig facilitacio figyelhetdé meg.

A vizualis percepcid folyamatat id6érél idére megszakitjak révidebb-hosszabb saccadok, amelyek
alatt a percepcio sziinetel. (Ez kénnyen ellendrizhet6: a tiikérbe nézve sohasem érzékeljik
szemiink mozgasat, csak azt latjuk, mikor mar mozdulatlanul néziink tiikérképiinkre.) Az a tény,
hogy a latott vildg a szemmozgasok ellenére stabil, figyelmet érdemel. A gyors, ballisztikus
szemmozgasok, vagyis saccadok tobb problémat is jelentenek: a kdrnyezet gyors pasztazasa
miatt elmosdédik a latott kép, ugyanakor a latérendszer feladata az, hogy a sok,
pillanatfelvételhez hasonlité képbdl koherenes, mozdulatlannak t(inG, stabil képet allitson elG.
Szamos tanulmany kimutatta, hogy a vizualis informacié (egy része) szupresszio ala keril a
saccadok alatt (review: (Volkmann, 1986)). Tovabbra sem vildgos azonban, hogy ez az
elnyomas az agy, illetve a latérendszer melyik részén érvényesiil, milyen informaciét érint
(Castet et al., 2002;Thilo et al., 2004) és nem tudni, hogy az egyes révid nyugalmi szakaszok
alatt felvett vizudlis informaciot hogy kapcsoljuk Gssze egymassal (Khayat et al., 2004).
Ismeretesek olyan adatok, miszerint a CGL m{ikodése macskaban és primatesben is modosul a
saccadok alatt (Jeannerod & Putkonen, 1971;Bartlett et a/, 1976;Lee & Malpeli,
1998;Ramcharan et al., 2001;Reppas et al., 2002). Az eredmények meglehetésen sokfélék:
vannak akik csekély modulaciot talaltak (Buttner & Fuchs, 1973) van aki szerint a hatas csak
egy sejttipuson -a magnocellularis sejteken- érvényesiil (Ramcharan et al., 2001) és van aki
szerint a kiilonféle CGL sejttipusokon kiilonféle modulald hatasok érvényesiilnek (Lee & Malpeli,
1998;Reppas et al., 2002). A kiilonbségek magyarazhatdk a felhasznalt speciesekkel, a kisérleti

moddszerekkel és a kérdésfeltevéssel is.

Munkankban a kisérleti allatok kétféle saccadot végeztek: vagy egy, a RF-n kiviil es6 célpontra
kellett iranyitott saccadot végeznilik, vagy teljes sOtétségben szabadon tekingethettek.
Feltevésiink az volt, hogy a perisaccadicus modulacié eredete a motoros terv efferens masolata.
Nem fligg sem a vizudlis stimulus jelenlététdl, sem pedig a szemmozgasokat kozvetlendl
ellen6rz6 corollaris kistilésektol, egyetlen célt szolgal: optimalizalja a hozzaférhetd informaciot
mikor a szem Uj helyzetben all meg, Ugy, hogy a mozgas megkezdése el6tt mar elnyomja a
jeleket, és facilitalja Oket, mihelyt a szem megallapodik egy Uj, stabil célponton. A CGL
aktivitasanak Osszehasonlitasa vizualis célpont jelenlétében és anélkil - de Ugy hogy az RF-et
nem ingereljik - tobb okbdl is szerencsés: mivel a CGL RF-jei nagyon kicsik (altalaban 1° koriili
atmérGjliek), igen nehéz a szemmozgasok és az RF stimuldlasanak hatasat kilonvalasztani.

Masrészt, a spontan és a vizudlisan iranyitott saccadok Osszehasonlitdsa segithet eldonteni,
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hogy a saccadok alatti modulacié altalédnos jelenség, tehat minden saccadra igaz-e, vagy pedig
feed forward (retindlis) ingerlés sziikséges hozza, és csak képi ingerek mellett jonnek létre. A
kérdések megvalaszoldsara egy, az eddigieknél érzékenyebb mddszert (a Poisson

aktivitasmintazat analizis) hasznaltunk.

Vizudlisan iranyitott saccadok

Az dllatokat a kovetkezd feladatra tanitottuk be. S6tét helyiségben (ilve, az el6ttik 57 cm-re
elhelyezett monitoron egy kezdetben fehér szinl, egy pixel nagysagu FP jelent meg. A fixacios
szakasz (500 ms + 30%) utan a FP szine z0ldre valtott, ez volt a ,viselkedési kulcs periddus”
(500 ms +30%). Az FP szine alapjan tudta a kisérleti allat, hogy ennek a szakasznak a végén
egy stimulus jelenik meg a képernyén, amire ra kell néznie (saccadikus szemmozgas, 3.1.1

abra).

A Fixalas

f_-kll

Célpont

m

. Saccad

.&\. ()

B

FP

Kules
Célpont bb—o—n—————— T |

Szem

500 1000 1600
1d6 [ms]

3.1.1 dbra

A vizudlis iranyitott saccad feladat. A: fellilrdl lefele és jobbra mozogva az idGben elére
haladunk. A feladat a fixalassal kezd6dik, a képerny6t képvisel6 négyszog kézepén lathatd a FP.
A szaggatott kor a korabban feltérképezett RF-t jelzi. A célinger (Célpont) a RF-en kiviil jelenik
meg, és az allat vizualisan iranyitott saccadot végez, majd jutalmat kap. B: az also panel a
feladat idéviszonyait mutatja be.

Hogy elkerlljuk az RF kozvetlen ingerlését, a célinger mindig az RF-hez képest szimmetrikusan,
a kontralaterdlis latotérben jelent meg. Az allatok akkor kaptak jutalmat, ha a cél felbukkanasat
kévetéen 250 ms-on beliil a célra néztek, és azt legalabb 500 ms + 30% -ig fixaltak. A fixacid
idétartama, a fixacids szakasz hossza és a célinger expozicids ideje véletlenszer(ien valtozott,
hogy a majom ne tudja el6re kiszamitani a feladat eseményeit. A fixacid megszakitasa, tul késoi
saccad, vagy rossz irany az ismétlés abortalasat eredményezte, az allat nem kapott jutalmat és
a feladat adatait az analizisben sem hasznaltuk fel. A feladatokat 20-as blokkokban kaptak az

allatok.
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B dag
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3.1.2 dbra
Spontan saccadok sotétben. Az egyes panelek az allat tekintete altal bejart utat mutatjak 500
ms hosszu id6szakok alatt.

Spontan saccadok

A CGL aktivitasat folyamatosan regisztraltuk, mik6zben az allatok teljes sttétben szabadon
mozgathattak szemiiket, legalabb 200 s hosszan (3.1.2 abra). A majmok a szakaszok végén
jutalmat kaptak, de csak azutan, hogy az adatokat rogzitettiik. A jutalmat igyekeztink a

szemmozgasoktol és minden mas viselkedéstdl fiiggetleniteni.

Saccad detektalas

A kovetkezd kritériumokat vettiik figyelembe: legalabb 8 ms monoton szemmozgas, legalabb
40°/s sebességgel. A saccad elejeként az 1. ms-ot vettik, a végének pedig azt a pillanatot, ahol
a szemmozgas sbessége 5°/s ala csokkent. Ez a meghatarozas megfelelt a vizualisan iranyitott
saccadokban, mivel ott a saccadot legalabb 350 ms fixalas kisérte, azonban nem mikodott a
spontan saccadok esetén. Ezekben az esetekben a kovetelmény az volt, hogy minimum 1000
ms fixalas Gvezzen minden saccadot. Ezek alapjan a spontan saccadoknak 12%-at ki kellett

zarnunk az analizisbdl.

Poisson analizis

A Metodika részben mar targyalt analizist hasznaltuk arra, hogy kijeldljik azokat az idészakokat
a kisérlet alatt, mikor a CGL sejtek aktivitasa szignifikdns mdodon megvaltozott. A saccadok
izolaldsa utan, a Poisson alkalmazasa el6tt, a kistiléssorozatot (spike train), vagy a saccad
elejére, vagy végére illesztettilk, hogy a modulacié helyét a saccad kritikus pontjaihoz képest
meghatarozzuk. A szupresszalt ill. facilitalt aktivitdsszakaszok kezdetének és végének
meghatarozasara az ismétléseket a trial kezdetéhez illesztettiik. A postsaccadicus modulacio

vizsgalatahoz az ismétléseket a saccad végéhez illesztettiik.
A modulacié nagysaga

A modulacio relativ mértékét két mddon vizsgaltuk. Egyrészt, az ismétléseket (trial) a Poisson

analizis segitségével (Isd. fent) modulalt szakaszokra osztottuk. Alapvonalként a saccadot
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megel6z6 500 ms fixalas els6 100 ms-a szolgalt. Az ebben a periédusban szamitott aktivitast
hasonlitottuk Gssze a saccad elGtti, alatti és utani aktivitassal (ANOVA). Masrészt, hogy az
altaldanosan hasznalt moédszert kovessiik, a saccad el6tti 50 ms periddust ©Gnkényesen
presaccadicus szakasznak, az utana kovetkez6 100 ms szakaszt pedig postsaccadicusnak
definidltuk (epoch analizis). Az analizishez itt is ANOVA-t hasznaltunk. Ez az analizis segitett
azokban az esetekben, ahol az alapaktivitas alacsony volta a Poisson analizist lehetetlenné tette
(.floor effect”). Ennek ellenére, a vizsgalt sejpopulacié tébb mint felében az alapaktivitas elég
magas volt ahhoz, hogy a Poisson analizis miikédjon, és a modulacié idébeli lefutasarol

megbizhatd képet kapjunk.

CGL sejt klasszifikalas

Allataink jelenleg is részt vesznek kisérletekben, szovettan csak egy esetben all rendelkezésre
(2.6 abra), ezért a CGL M, P és K sejtjeit egy feltételrendszer alapjan soroltuk be, gy hogy az
alabbi kovetelmények kozil legaldbb haromnak megfeleljenek. 1) az okularis dominancia
valtakozasa, 2) a CGL-ben mért mélység, 3) a RF helyzete. Az okularis dominancia valtakozasa
csak addig hasznalhatd a rétegek azonositasahoz, mig a regisztralas soran a sejtek RF-i a
horizontalis meridian alatt maradnak. Ez az RF pozicid biztositja azt, hogy a CGL tetején levo P
rétegeken at eljutunk az alsé M rétegekbe, anélkiil, hogy Ujra behatolnank a P sejtek kézé (Lee
& Malpeli, 1998). Ha a penetracié valdban fliggdleges, akkor a legalul levé kontralateralis M
sejtek RF-je a legexcentrikusabb helyen lesz legkozelebb a vizszintes meridianhoz. 4) az RF
nagysaga. A K sejtek RF-je a legnagyobb, ezt koveti az M sejteké, majd a P sejtek RF-je (Martin
et al, 1997;Xu et al., 2001). 5) szinszelektivitas: a P sejtek szinérzékenyek, mig az M sejtek
nem érzékenyek a fény hullamhosszara (Wiesel & Hubel, 1966;Martin et a/., 1997). A pirosra és
z6ldre érzékeny sejteket P-nek, a kékre érzékenyeket K-nak a szinérzéketleneket pedig M-nek
soroltuk be (3.1.3 abra). 6) a valasz latencidja a stimulus megjelenésére, vagy eltlinésére. A K
sejtek latenciaja a leghosszabb, az M sejteké pedig a legrévidebb (Schmolesky et al., 1998) 7) a
valasz tranziens jellege. Az M sejtek altalaban tranziens vagy fazisos jellegli valaszt adnak, mig
a P sejtek valaszara az elh(izddo, tdnusos valasz jellemzd. A K sejtek mindkét tipust valaszt

produkalhatjak, igy azok jellemzése ilyen mddon nem lehetséges.

A fentiek értelmében sejtjeink kozott az iranyitott saccados feladatban 41 ON sejt, 34 OFF sejt,
10 M, 51 P és 14 K sejt volt. A spontan saccad feladatban 30 ON sejt, 36 OFF sejt, 9 M, 55 P és
2 K sejt volt. A fennmarad6 23 sejtet nem tudtuk klasszifikalni, igy azok nem szerepeltek az

analizisben.
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Aktivitas [kisulés/s]

_*____ _D N
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A stimulus megjelenése utani ido [ms]

3.1.3 dbra
Peristimulus id(’)’hisztogramok (PSTH) harom CGL sejtr6| az RF izoluminéns piros zb‘ld és kék

s rar

legalabb 20 ismétlés atlagat mutatja. A stimulusokat 0 id6pontban mutattuk be a szaggatott
fligg6leges vonal a Poisson analizis alapjan mért latenciat mutatja. A: szinekre nem érzékeny M
sejt. A latencia 18 ms volt. B: egy P sejt amelynek piros-zéld opponens kdzpontl RF-je volt. A
latencia 24 ms. C: egy K sejt, amely kék-OFF/piros/z6ld-ON kézpontd RF-je volt.

Spontan saccadok: Poisson analizis
Amint az a 3.1.2 abran latszik, a s6tétben végzett saccadok révidebb-hosszabb szakaszokbdl
allnak, koztik sziinetekkel. A regisztralt 66 sejtb6l 20% (9 P és 4 M sejt) mutatott szignifikans

szupressziot a saccad kezdete el6tt (3.1.4 abra).

A szem helyzete
[fok a latotérben]
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3.1.4 dbra

A spontan saccadok hatasa a P sejtek aktivitasara. A: szemmozgasok az id6 fliggvényében, 58
spontan, sttétben végzett saccad alatt. A szemmozgasokat a saccad kezdetéhez rendeztiik. B:
Egy CGL sejt PSTH-ja az A-n bemutatott saccadok alatt. A kis vonasok kistiléseket
reprezentalnak. A vizszintes, kapcsos jelek azokat az id6szakokat mutatjak, amelyekben a
kistilések kozti id6 (ISI) a Poisson analizis alapjan szignifikans valtozast mutatott. A szaggatott,
fligg6leges vonal a szupresszid kezdetét, illetve végét jelzi. C: az A-n mutatott saccadok, a
saccad végéhez rendezve. D: a kapcsos jelek azokat az id6szakokat mutatjak, amelyekben az
ISI a Poisson analizis alapjan szignifikans valtozast mutatott.
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A szupresszido mértéke atlagosan 53% volt. A szupresszi altalaban 120 ms-mal el6zte meg a
szemmozgas kezdetét, de az adatok széles tartomanyban mozogtak (109 ms-t6l 267 ms-ig). A
szupresszié folytatddott a saccad vége utan is, atlagosan 53 ms hosszan. Meg kell emlitsiik,

hogy
aktivitascsokkenést. Azokban az ismétlésekben, ahol aktivitdscsokkenést ki lehetett mutatni,

alacsony alapaktivitds esetén a Poisson analizis nehezen taldlia meg az
altaldaban magasabb volt az alapaktivitas, mint ahol nem (27 %4 kistilés/s vs. 12 +3 kistilés/s).

Ez az un. ,padlo effektusra” (floor effect) utal, vagyis az alacsony tlizelési ratardl valo
aktivitascsokkenés (még ha nullara is) amplitidoja tdl kicsi ahhoz, hogy elérje a szignifikancia
szintjét. A moduldciét mutatd sejtek aktivitasat Gsszevetve a modulaciét nem mutatokéval
azonban a #prdéba szerint nem volt kiilonbség, ami azt jelenti, hogy a padlé effektus nem
magyarazhatja meg teljes mértékben a modulaciot.

A presaccadicus modulaciot mutatd 13 sejt aktivitdsa a saccad kdzben is alacsonyabb volt, ami
tulajdonképpen a saccad el6tti aktivitascstkkenés folytatasaként is felfoghato (3.1.4.4bra, A, B).
Atlagosan az ismétlések 36%-aban taldltunk a saccad alatt szupresszidt, és a valtozas mértéke
hasonlé volt a saccad el6tti aktivitdscsokkenéshez, atlagosan 58%. Egyetlen sejtben sem
taldltunk aktivitasfokozodast a saccad alatt.

Megvizsgaltuk a postsaccadikus idGszakot is, és a sejtek 27%-dban taldltuk az aktivitas
fokozodasat a saccad befejezte utan (3.1.4 abra, C,D). Az 3.1.5 abra olyan CGL P sejtet mutat,
amely csak postsaccadikus facilitaciot mutat. A hatas az alapvonal tébb mint kétszeresét érte el
(208%), a saccad vége utan 95 ms-al kezd6dott és kb. 70 ms-ig tartott. A postsaccadicus

facilitacio az ismétlések nagyobb szazalékaban jelent meg (72%), mint a szupresszio.
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3.1.5 dbra

CGL P sejt, postsaccadikus facilitacioval,

A saccad kezdete 6ta eltelt id6 [ms]

szupresszid nélkdl.

Fels6 panel:

raszter.

A sejt

aktivitdsa a saccad el6tt, alatta és utdna. Minden vonalka egy-egy kisiilésnek felel meg. Az

ismétléseket a saccad kezdetéhez illesztettiik. Als6 panel: a fels6 sejt aktivitdsa PSTH-n.
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Spontan saccadok: epoch analizis

A sejtek nagyobb hanyadanal talaltunk saccad-fliggé modulaciot, ha a kilénb6z6 szakaszokat
(epoch) ANOVA felhasznalasaval hasonlitottuk dssze. A sejtek 38%-a (25/66 sejt, F = 24,5, p <
0,01, 5 M sejt, 19 P sejt és 1 K sejt) esetében tapasztaltunk saccad fiiggé modulaciét. Az a 13
sejt, amelynél hasonld jelenséget tapasztaltunk és a Poisson analizist hasznaltuk, a jelen
modszerrel is kimutathatd valtozast mutatott. Az epoch analizis talalt két olyan sejtet is, amely
csak postsaccadicus modulaciot mutatott. Lehetséges, hogy egyes sejtek csak az epoch analizis
esetén mutatnak moduldciot, mert ez az analizis el6nybe keriil a sejtaktivitas atlagolasa miatt
(Lee & Malpeli, 1998). Ha az Gsszes sejt Gsszes ismétlését illesztik a saccadok kezdetére vagy
végére, a presaccadicus aktivitasvaltozas nem lathatd, a postsaccadicus modulacié viszont
nyilvanvald (Lee & Malpeli, 1998). Ha a saccadokat onkényesen definidltuk, a modulacid
nagysaga kisebb volt, mint a Poisson analizissel meghatarozott saccadok esetében: 44%
szupresszié a saccad alatt és 144% facilitacié utana. A Poisson analizis esetén azért nagyobbak
a modulaciés hatasok, mert ebbe definicié szerint nem keriilnek bele azok a saccadok, ahol

nincs aktivitasvaltozas.

Saccadok vizualis kontroll mellett: Poisson analizis

Hetvendt CGL sejt aktivitasat regisztraltuk, mikdzben a majom az RF-en kivil fekvd stimulusra
végzett saccadikus szemmozgadsokat. Minden esetben legalabb 20 szemmozgas adatait
elemeztik. A sejtek kozul 11-nél (15%, 9 P, 1 M, 1 K sejt, 2 ON, 9 OFF) talaltunk presaccadicus
szupressziot (3.1.6 abra).

A modulacié mértéke az alapaktivitds 78%-a volt, a szemmozgas kezdete eltt kb. 90 ms-mal
kezd6dott és gyakran 80 ms-al tulnyult a saccad végén. Amint az a spontan szemmozgasok
esetében is megfigyelhet6 volt, a modulacid nem jelentkezett minden ismétlésnél; atlagosan az
ismétlések 88%-aban volt jelen. A modulaciot mutatd ismétlésekben a sejtek alapaktivitasa
szignifikdnsan magasabb volt azokénal, mint amelyeknél nem tudtunk szupressziét kimutatni
(34 %11 kistilés/s vs. 15 £9 kistilés/s, ttest, p < 0,001) ami arra utal, hogy a modulaciot a
.padld effektus” magyarazhatja. Masrészt viszont, a sejtek alapaktivitdsaban nem talaltunk
kulénbséget, ami a padlo effektus ellen szol.

A fenti 11 sejtnél a szemmozgas alatt is csokkent a sejtek aktivitasa. Mint az el6z6ekben is, ez a
szupresszié a presaccadicus aktivitascstkkenés meghosszabodasa volt és a szemmozgas utan
kb. 25 ms hosszan tartott. A moduldlt ismétlések aranya hasonld volt az el6zGekben
tapasztalthoz (88%), de amplitidojuk kisebb volt (62%).

Végil megvizsgaltuk az esetleges postsaccadikus facilitaciot is (3.1.6 abra). A sejtek 23%-aban
taldltunk a szemmozgds befejezte utdn aktivitasfokozdddast, aminek amplitiddja atlagosan
225% volt, kb. 100 ms-mal a saccad vége utan kezd6dott, és 180 ms mulva ért véget. Az

[smétiések 99%-aban tapasztaltunk modulaciot.
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Saccadok vizualis kontroll mellett: epoch analizis

Tobb sejtben tudtunk kimutatni ezzel a szamitassal modulaciét, mint a Poisson analizis esetén
(20%, 15/75 sejt, F = 33,55, p < 0,01, 3 M sejt, 10 P sejt és 2 K sejt). Ezekben a sejtekben a
saccad alatt jelentGsen csokkent az aktivitas. A kiilénbség oka ismét az lehet, hogy a Poisson
analizis nem miikédik azokban az esetekben, ahol az alapaktivitas tdl alacsony. Mint a Poisson
analizis esetében is, a legfeltiinébb jelenség a saccad utani facilitacid volt, bar ez esetben joval
tobb sejtnél (40%, 30/75 sejt, F = 43,24, p < 0,01, 26 P sejt, 2 M sejt és 2 K sejt). A saccad
alatti aktivitdscsokkenés nem feltétlendl jart egyiitt a saccad utani facilitacidval 22/75 sejt, 18 P
sejt és 4 M sejt esetében lattunk facilitaciot szupresszid nélkil. E 22 sejt spontan aktivitasa
alacsonyabb volt (8,7 = 4 kisiilés/s), mint annak a 15 sejtnek az aktivitasa, amely mindkét
irany( valtozast mutatta (24,6 + 11 kislilés/s, £teszt, a kuldnbség szignifikans p = 0,05), amely
arra utal, hogy a hattérben a “padld effektus” allhat. Ez a 22 sejt egyéb tulajdonsagaiban
(sejtosztaly, tipus, RF polaritasa, stb.) csaknem azonos a masik 15 sejttel, ami arra utal, hogy

nem kuilén sejtpopulaciorol van szo.
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3.1.6 dbra

A vizudlisan iranyitott saccadok hatasa egy CGL P sejt aktivitasara. A: Szemmozgasok az id6
fliggvényében 20 iranyitott saccad kozben. B: Egy CGL sejt PSTH-ja az A-n bemutatott
saccadok alatt. A kis vonasok kistiléseket reprezentalnak. A vizszintes kapcsos jelek azokat az
id6szakokat mutatjak, amelyekben az inter spike intervallum (ISI) a Poisson analizis alapjan
szignifikans valtozast mutatott. A szaggatott, fliggéleges vonal a szupresszio kezdetét, illetve
végét jelzi. C: az A-n mutatott saccadok, a saccad végéhez rendezve. D: a sejt aktiviasa,
mikozben a majom a C-n mutatott saccadokat végezte. A kapcsos jelek itt is azokat az
idészakokat mutatjak, amelyekben az ISI a Poisson analizis alapjan szignifikans valtozast
mutatott.

A modulacio sejtosztalyonként és RF polaritas szerint

Bar minden CGL sejttipusnal megfigyeltiink a saccaddal kapcsolatos aktivitasvaltozast, mégis, az
M sejtek esetében tobbszor lattunk modulaciét, mint a P vagy K sejteknél. A 3.1.7 abran lathatd
6 kiilonboz6 sejt PSTH-ja aktivitasmddosulassal, illetve anélkiil. Az M sejtek 42%-a, a P sejtek

28%-a és a K sejtek 25%-a esetében talaltunk saccadtdl fiiggd valtozast. A spontan saccadok
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esetében az OFF sejtek 42%-a az ON sejtek 33%-a mutatott modulacidt, amelynek mértéke
atlagosan 28% volt. A stimulusvezérelt saccadok a/att az ON sejtek 7%-a, az OFF sejtek 35%-a

csokkentette aktivitasat, a csokkenés mértéke atlagosan 84% volt.

A Modulalt B Nem modulalt

5]

8

Kisllés/s

°

L L L L L L L L L L
200 o 200 200 0 200

A saccad kezdete 6ta eltelt id6 [ms] A saccad kezdete 6ta eltelt id6 [ms]

3.1.7 dbra

A: persisaccadicus modulacié, B: a modulacié hianya CGL sejtekben. A felsé harom panelben a
raszterek, az alsdban pedig a peristimulus hisztogramok lathatok. Az alsé panel vonalmintai
egy-egy M, P és K sejthez tartoznak.

A saccad kapcsolata egyéb paraméterekkel

A perisaccadicus modulacié csak gyengén korreldlt a saccad amplitidéjaval (r = 0,13, 3.1.8
abra) és nem volt 6sszefliggés a modulacié mértéke és a saccad iranya kozt sem (r = 0,08).
Mindazonaltal, mind a szemmozgas mértéke, mind pedig annak sebessége befolyasolta a
modulacid id6beli lefutasat. A spontdn szemmozgasos kondicidban a majom szemmozgasait
nem korlatozta a célpont helyzete, a majom sokkal nagyobb iv{i saccadokat végzett, sokkal

gyorsabban. Végeredményben a hosszabb saccadok hosszab ideig tartd szupressziét okoztak.

Diszkusszid

Atlagosan a CGL sejtjeinek 25%-a esetében lehetett perisaccadicus moduléciét kimutatni. A
szupresszié a szemmozgas kezdete el6tt kezd6dott, tartott a szemmozgas ideje alatt, a saccad
vége utan fejez6dott be és nagy aktivitdsemelkedés kdvette. Mivel a csokkenés a saccadot tobb
mint 100 ms-mal megel6zte, valdszinli, hogy magasabb kdzpontokbdl szarmazoé motoros terv
van a hatterében és nem pedig a szemmozgasokat kozvetleniil kontrollald corollaris aktivitas.
Legnagyobbnak az a modulacid bizonyult, amely nagyfokl postsaccadicus aktivitas-
novekedésben nyilvanult meg. Ez azt az elképzelést tamasztja ala, miszerint a jelenség a
szemek mozgasanak megsziinése utan az informacidatvitel javitasat szolgalja, nem pedig a

folosleges vizualis informacid kisz(irését végzi.
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3.1.8 dbra

A saccad irdnyanak hatasa a CGL aktivitasara. A: A 0 és 90 fok amplitidd kozé es6 saccadok
alatti sejtaktivitas. B: A 180 és 270 fok amplitud6 kozé es6 saccadok alatti sejtaktivitas. Mindkét
saccadnal jol felismerhet6 a saccad alatti szupresszio, amit facilitacio kovet.

Ha olyan rendszert kellene tervezni, amelynek célja az, hogy az informacidatvitelt javitsa a
fixaciok alatt, viszont a zavarok kikliszobolése céljabdl akadalyozza azt a szemmozgasok
kézben, akkor a fentebb leirt mechanizmus valdszinlleg mikddne. A modulacié harom fazisa, a
praesaccadicus és a saccadok alatti szupresszid, valamint a postsaccadicus facilitacié olyan
rendszert alkothatnak, amely szabalyozhatja a geniculocorticalis informacidatvitelt. A modulacid
idGzitése azt sugallja, hogy a jelenség a szemmozgas szandekaval, a motoros tervvel fligghet
Ossze, nem pedig a szemet kdzvetlenil mozgaté motoros paranccsal. A postsaccadicus
modulacié a saccad befejezése utan kb. 50 ms-al ér véget - ez kiloéndsen érdekes annak
fényében, hogy a retindbdl szarmazo jelek 20-40 ms elteltével hatnak a CGL sejtekre (Ichida et
al, 2003).

A modulacio egyik fontos kérdése annak eredete. A majom CGL f6 bemenete a V1-bdl, a
nucleus reticularis thalamibdl (NRT), valamint a mesencephalon és a pons teriiletérdl szarmazik
(Casagrande et al/, 2005a). Mivel a primatesben nem talaltak lényeges kiilonbséget az egyes
CGL rétegek szervez6désében (Casagrande & Norton, 1991), a bemenetek valdszinlileg hasonld
modon hatnak az egyes laminakra. A legkdzvetlenebb gatld bemenetet GABAerg rostok adjak.
Harom ilyen rendszerrdl tudunk: a CGL inhibitoros neuronjai, az NRT GABAerg bemenete és a
pretectalis GABAerg rostok. Mindharom rendszer barmelyik fenti exraretinalis forrasbdl és kérgi
terliletrdl kaphat bemenetet, igy hat fennmarad a kérdés, melyik ezek kozil az, amely a
saccadokkal dsszefiiggésbe hozhatd informaciot szallit? Ami széba johet: a colliculus superior, a
pretectum, a hid, a nucleus centralis lateralis thalami és a primaer latokéreg (Casagrande &
Norton, 1991;Bickford et al, 2000;Casagrande et al., 2005a). A colliculusbdl szarmazoé direkt
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input valdszin(itlen, mert a colliculusbdl szarmazé f6 bemenet a CGL K sejtjeihez halad (Harting
et al, 1991). Nyulban azonban kimutattak egy indirekt palyat, amely biztosithatna a kell6
bemenetet (Zhu & Lo, 1996): a rostok a colliculus mély rétegeibél indulnak, és a nucleus
lateralis centralis érintésével a nucleus reticularis thalamiban érnek véget. Masrészt, a colliculus
superior aktivalasanak és a CGL szupresszidjanak iddbeli lefutasa jol illik a saccadok el6tt
kezd6do, és a saccad vége el6tt véget ér6 szupresszio idérendjéhez. Szamos mas palya is adhat
ilyen rostokat. A hid cholinerg rostjai is szallithatnanak ilyen jeleket, de azokrdl tudjuk, hogy
ingerlik a CGL sejtjeit (Fitzpatrick et a/., 1989). Megfeleld id6zitéssel azonban a cholinerg input
létrehozhatja a postsaccadicus serkentést.

A saccad-fliggé aktivitdas masik forrasa a pretectogenicularis palya (Schmidt & Hoffmann,
1992;Schmidt, 1996) lehet. A pretectogenicularis sejtek aktivitdsa fokozddik saccad kbzben
(Schmidt, 1996). Schmidt és Hoffman szerint a pretectogenicularis sejtek macskaban gatoljak a
CGL interneuronjait és ezzel facilitaljak a CGL relésejtjeinek ingerlését, igy ez a palya allhat a
postsaccadicus facilitacid mogott (Schmidt & Hoffmann, 1992). Mas kutatok ugyanakkor olyan
eredményekr6l szamolnak be, melyek szerint macskaban a pretectalis aktivitas gatolja a CGL
aktivitasat és kozvetlen maddon jarul hozza a saccad alatti gatlashoz (Funk és Eysel, 1995).
Elektronmikroszkopos tanulmanyok szerint a pretectum mind a CGL relésejtjeihez, mind pedig
gatlosejtjeihez kiild rostokat, ami a facilitaciot és a szupresszidt egyarant lehetévé teszi (Feig és
Harting, 1994). Az a tény, hogy kisérletiinkben talaltunk olyan sejteket, melyek saccad utani
facilitaciot mutattak, de saccad alatti szupressziét nem, arra utalhat, hogy a két folyamatért
kulon-kulon palya felelés. Természetesen az is lehetséges, hogy a sejtek alacsony és igen
valtozékony alapaktivitdsa miatt nem tudtuk kimutatni az enyhe szupressziot.

A fenti eredmények és az anatdmiai viszonyok arra utalnak, hogy a CGL rétegei informaciot
kapnak a szandékolt saccadrdl, a saccad idGviszonyairdl és a postsaccadicus facilitacid révén

segithetik a vizualis informacid tovabbitasat a fixacids periodusokban.
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3.2 Feladatfiiggé modulacioé a corpus geniculatum lateraleban

A CGL sejtek azonos vizuadlis stimulusra nagyobb valaszt adnak, ha a stimulus egy feladatban

saccad célpontjaként szerepel.

A thalamust mindig is atkapcsoléallomasnak tekintették a periféria és a kéreg kozott. Joggal
merlll azonban fel a kérdés: mi értelme van ennek a szervezésnek? Minek tovabbitsunk
informaciét anélkiil, hogy valtoztatnank rajta? Ismert pl., hogy a CGL és a retindlis
ganglionsejtek receptiv mezdinek szervezodése nagyban hasonlé (Casagrande & Norton,
1991;Guillery & Sherman, 2002). Azt is tudjuk, hogy a CGL nem csak a perifériarol, vagyis a
retina fel6l, hanem sok corticalis és subcorticalis tertiletrdl is kap bemenetet. A CGL esetében
ezek a bemenetek, a synapsisok szamat tekintve, jelent6sen meghaladjak a retindbdl
szarmazokat (Sherman, 2001). A gatlokorok, a kiilonboz6 tarnszmitterekre érzékeny receptorok
elhelyezkedése az excitatorikus sejteken és a CGL-ben levé gatlo tipust neuronokon mind arra
utalnak, hogy a CGL egyfajta modulalast végez (Uhlrich & Cucchiaro, 1992;Guillery & Sherman,
2002). Mégis, attdl eltekintve, hogy ismert a tizelési mintazat ébrenléti szintekkel kapcsolatos
valtozasa (Livingstone & Hubel, 1981;Steriade et al., 1993;McCormick & Bal, 1994;Ramcharan
et al., 2000), nagyon nehéznek bizonyult a thalamikus magok, mint pl. a CGL viselkedéssel
kapcsolatos valtozasainak kimutatdsa. Sok tanulmany utal mégis arra, hogy a thalamikus
kapcsoldmagokhoz haladd sok bemenet a magokat tokéletes helyzetbe hozza ahhoz, hogy a
feladatokhoz és figyelemhez hangolva moduldljak a magok mikddését (Crick, 1984;Koch &
Ullman, 1985;Guillery et al., 1998;Vanduffel et al., 2000). Ezen fellil kimutattak éberségfliggé
valtozasokat a CGL f6 projekcios tertiletén, a V1-ben ill. a CGL-hez bemenetet add corticalis és
subcorticalis teriileteken is (Wurtz & Goldberg, 1972;Moran & Desimone, 1985;Haenny &
Schiller, 1988;Motter, 1993;Kastner et al, 1999;Bender & Youakim, 2001;Super et al.,
2001;Rossi et al., 2001). Kevés tanulmany kisérelte megvizsgalni a CGL szintjén a feladatfiiggé
és figyelmi hatasokat és ezek nem hoztak egyértelml eredményeket (Vanduffel et al,
2000;Bender & Youakim, 2001). Ebben a kisérletben azt a feltevést vizsgaltuk meg, hogy a CGL
sejtek informaciét hordoznak tiizelési aktivitasukban a feladat altal tamasztott

kovetelményekrol.

Kisérletlinkben azt vizsgaltuk tehat, hogy az egyes CGL sejtek szintjén kimutathato-e a feladat
hatasa éber, viselked6 majmokban. Az allatokat két feladatra tanitottuk be, melyek kozil az
egyik egy ,,GO-NOGO” tipusu feladat volt (3.2.1 abra). A képernydn kezdetben csak az FP volt
lathatd, amely 500 ms + 30% utan szint valtott, jelezvén az allatnak, hogy melyik feladatot kell
végrehajtania. A CGL sejt receptiv mezejét a feladat kezdete el6tt meghataroztuk. Az FP pirosra
valtasa azt jelezte, hogy a fixaciot folytatni kell (a fixacios ablak mérete < 1x1° volt). Ha az FP
szine zoldre valtozott, az azt jelentette, hogy az allatnak az 500 ms + 30% mulva megjelen6

stimulusra (célpontra) kell néznie. A célpontot hol az adott CGL sejt receptiv mezejébe (RF), hol
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pedig azon kivil, szimmetrikusan, a masik oldali latotérbe helyeztiik el (nonRF). Nagysaga
mindig valamivel nagyobb volt az adott CGL sejt RF atmérgjénél, hogy a kdzpont-periféria
szervez0déshdl és a fixacidos microsaccadokbdl ered6 aktivitdsvariabilitist a minimumra
szorithassuk. A feladatokat az allat vagy csoportositva kapta, egy-egy blokkban 20 ismétléssel,

vagy pedig valtogatva.

Quiz

Fixalas ~500 ms

Kulcs ~500 ms

Célpont ~500 ms

Saccad

GO

Fixalas ~500 ms

Kulcs ~500 ms

Célpont ~500 ms

Saccad

NOGO

Fixalas ~500 ms

Kulcs ~500 ms

Célpont ~500 ms

Fixalas

3.2.1 abra.

Yy

Go, alsd panel: NOGO feladat. A szaggatott vonallal jeldlt kor a sejt receptiv mezejét, a kis
négyszOg pedig a vizualis ingert reprezentalja. Az FP szine ill. az ingerek szama dontéte el, hogy
az allat melyik feladatot végezte (Id. a szbveget is).

A masik feladatban (QUIZ) egyszerre két célinger jelent meg, az egyik a RF-ben, a masik pedig
vele szimmetrikusan a kontralateralis latotérben. A feladat az volt, hogy az allat kitalalja, melyik
stimulusra kell néznie, hogy jutalmat kapjon (win-stay / loose-shift stratégia), és ezutan a blokk
Osszes ismétlésében erre az oldalra kellett a saccadot végrehajtania. A feladatot 20-as
blokkokban mutattuk be, a jutalmazott oldalt véletlenszerlien valtogatva. Eredményeink a GO-
NOGO feladatban regisztralt 92 és a QUIZ feladatban regisztralt 81 CGL sejten alapulnak.

QUIZ feladat: bar a sejtek alapaktivitdsa nem valtozott, szamos sejt valasza nagyobb volt abban
az esetben, ha a célul szolgalé stimulus a RF-ben volt (3.2.2 abra). Ebben a feladatban az RF

mindig kap ingerlést, és a kilonbség pusztan az, hogy az allat az RF-ben levs, vagy az RF-en
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kivili stimulusra tervezi a saccadot. Az egyik allatban a sejtek 47%-aban (n = 53) tudtuk
nem tudtunk modulaciét kimutatni (n = 28 sejt). Ez arra utal, hogy az els6 majomban talalt
hatas vagy a blokkokban torténé ismétlésnek tulajdonithatd, vagy annak, hogy a masodik
majom eltérd stratégiat hasznal a feladat megoldasara.

A GO-NOGO feladatban, amennyiben a GO és a NOGO kondiciét nem blokokban adtuk, hanem
valtogattuk, nem tudtunk feladatfligg6 hatast kimutatni. Ha azonban a feladatokat blokkokban
mutattuk be, a sejtek 79%-a esetében (n = 38) lehetett a cslcsaktivitds modulacidjat
kimutatni, melynek atlaga 35% volt.

A sejtek egy részénél az alapaktivitds akkor is valtozott, ha a feladat sordn az FP szine (a
viselkedési kulcs) megvaltozott (3.1.4 abra). A vizsgalt 132 sejtbdl 51 (39%) esetben talaltunk
olyan modulaciét, melyet az FP szinvaltozasa okozott, még miel6tt a vizualis inger megjelent
volna. A vizudlis inger dltal kivaltott aktivitds latencidja atlagosan 35 ms volt ami valamivel
révidebb, mint az irodalmi adatok (Bair, 2004); ennek oka valdszinlileg az, hogy éber allatokkal
dolgoztunk. Ezzel szemben a viselkedési kulcsot kovetd modulacié latencidja hosszu volt,

atlagosan 200 ms.

Kisilés/s

100 -50 0 50 100 150 200
A stimulus megjelen ése 6ta eltelt id 6 (ms)

[ClCS——— s

eit kg0024.
Blok!

Kisiilés/s

-100 -50 0 50 100 150 200
A stimulus megjelen ése o6ta eltelt id 6 (ms)

Célpontui [T

3.2.2 dbra

Feladatfliggé modulacié a CGL-ben. Két sejt peristimulus id6hisztogramja a QUIZ feladatban.
Ebben a feladatban egyszerre két inger jelenik meg, az egyik az aktualis RF-ben, a masik azzal
szimmetrikusan a masik latotérben. Mindkét sejt esetében a nagyobb amplitiddju (fels6) gorbe
jelzi az aktivitast mikor a majom szemmozgasanak célpontja a RF-ben levo stimulus, az also
pedig mikor a saccad célja a nonRF helyen lev6 stimulus volt. A saccadikus szemmozgas
mindkét esetben a hisztogramon bemutatott periddus wtan kdvetkezett.
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3.2.3 dbra

Feladatfliggé modulaci6 a CGL-ben. Két sejt peristimulus idGhisztogramja a GO-NOGO
feladatban. A fels6 (szaggatott) gorbe esetében a majomnak saccadot kellett az RF-ben levé
stimulusra végrehajtania, az alsé esetében a feladat az RF-ben levé stimulus fixalasa volt.

IS *

0 i 2 i e M I
S0 ST 140 a0 0 a0 5300 PE0 S 1120 1200

3.2.4 dbra

A feladat megoldasahoz szikséges kulcs befolyasolja a CGL aktivitasat a vizuadlis inger
megjelenése el6tt. Egy CGL-ben regisztralt P sejt PSTH-ja. A kis pontok egy-egy kislilést
jeleznek, a PSTH 20 ismétlés atlaga alapjan késziilt. A kis haromszogek a pontsorok végén a
jutalom (gyumolcslé) id6pontjat jelzik. A viselkedési kulcs (az FP szinének megvaltozasa) 0
idépontban tortént (fliggbleges pontsor), a vizudlis ingerlés kezdete 500 ms-nal volt. A
modulacidé az FP szinének valtozasa utan 240 ms-al kezdddik, még a vizualis stimulus
megjelenése e/dtt,

Osszehasonlitottuk a kulcs-periddus (az FP szinének valtozasatdl a stimulus megjelenéséig eltelt
id6, 500 ms + 30%) és az alapaktivitas (a fixacio kezdetétdl, a kulcs megjelenéséig, 500 ms +
30%) alatti aktivitdst a modulacids index szerint (Isd. Kisérleti mddszerek). Az modulacié
atlagos mértéke az alapaktivitas 43 + 2%-a volt. Nem volt szignifikans kiilonbség az egyes
feladatok kozott.

Adataink szerint a CGL egyes sejtjei szignifikans, feladatfiiggd valtozast mutatnak mieldtt a
vizudlis informacid a V1-be jutna. A CGL aktivitasat tehat nem csak az inger fizikai

tulajdonsagai, hanem az azokkkal végzett feladat is befolyasolja.
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Ugy gondoljuk, hogy a moduldcié forrasat illetSen kizarhaté az RF véletlen stimullasa a
kovetkezék miatt: 1) az allatok a kulcsperiédusban sokkal pontosabban fixaltak, mint az azt
megel6z0 alapaktivitds idGszakaban. 2) mint azt a 3.2.5 dbra is mutatja, csak két sejt RF-je volt
a fixacids pont 3°-os korzetében. A stimulusok nagysagat valamint a CGL sejtek fovedhoz kozeli
RF méreteit tekintve, a RF-k nem voltak eléggé kozel ahhoz, hogy a minddssze 1 pixel
nagysagu FP azokat ingerelhesse. A kisérletiinkben szerepl6é sejtek RF tavolsaga az FP-tdl
atlagosan 9.4 ° (+ 0,41 SE) volt, a modulalt sejteké pedig 10,3° (+ 1,6 SE) volt. 3) a
regisztracidra szolgald helyiség teljesen sotét volt. Elméletileg egy teljesen s6tét monitoron is
lathatd a monitor széle, de mint 3.2.5 abrankon is latszik, a modulalt sejtek RF-je nem volt a

monitor szélének kozelében.

10

Elevation (deg)
o
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-10

T

0 5 10 15 20
Azimuth (deg)

3.2.5 dbra

A modulaciot mutatd CGL sejtek receptiv mezejének eloszlasa. A regisztracio helyéhez képest
kontralateralis latotér. A fixacio helyét a fligglleges tengelyen 1év6 0 pont mutatja, a vizszintes
vonal a vizszintes meridiannak felel meg. Csak 3 RF van az FP 3 fokos korzetén belil.

4) az alapaktivitas alatt (a fixaciotdl a viselkedési kulcs megjelenéséig) soha nem lattunk
modulaciét, mindig csak azutan, hogy a vart viselkedést jelz6 kulcs megjelent a képernyon:
egyetlen pixel szinvaltozasa a képerny6 kozepén levé FP-ban. Ha a modulacio a sejtek
véletlenszer(i ingerlésének koévetkezménye lenne, akkor egyforma valdszinliséggel jelenne meg
a fixacios periodusban és a kulcsperiddusban is. 5) az akaratlan RF ingerlés latencidja a
normalis vizualis stimulacional tapasztalt latencidkat eredményezné, nem pedig a hosszy,

atlagosan 200 ms-os latenciaértékeket.

Nagyon kevés kozlemény foglalkozik a CGL szintjén feladatfiiggd modulacidval. Leginkabb két
tanulmany illik ide. Bender és Youakim harom kiilonb6z6 fixacids feladatot alkalmazott, hogy a
CGL sejtek ingerelhetOségét vizsgaljak (Bender & Youakim, 2001), majd megnézték a fixacid
alatti valaszokat, mik6zben a RF-re fényt villantottak. A felvilland stimulus a majom viselkedése

szempontjabdl irrelevans volt. A fenti kisérletben a CGL-ben nem, viszont a pulvinarban talaltak
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figyelemfiiggd modulaciét. A masik kisérletben Vanduffel és mtsai. kettds jeldlést alkalmazva
hasonlitottdk ossze a kilénboz6, figyelemmel kapcsolatos terhelések hatasat azonos
stimuluskoriilmények kozott (Vanduffel et af., 2000). Egy feladatban a majomnak egy bizonyos
tulajdonsagra kellett figyelnie, mig egy térbeli figyelemmel kapcsolatos feladatban a célpont
helyét kellett lokalizalniuk. A 2- deoxyglukdz aktivitasi képek figyelemmel kapcsolatos valtozast
mutattak a CGL magnocellularis rétegeiben, valamint a V1 azon teriletein, melyek a
magnocellularis rétegekbdl kapnak bemenetet. A CGL-ben a figyelem hatasara specifikus
retinotopikus  aktivitdscsokkenés latszott azokon a terileteken, melyek a stimulus
reprezentacidjatol periféridasan helyezkedtek el. Sajnos egyik fent emlitett tanulmany sem
hasonlitott kisérleteinkhez, ezért dsszevetésiik nem lehetséges. A Bender f. tanulmany nem
vizsgalta meg, hogy a stimulus felbukkanasa e/dtt volt-e aktivitasmddosulas. A Vanduffel f.
kisérletben nem vizsgaltdk az egyes sejtek viselkedését, bar adataik arra utalnak, hogy a
latdpalya korai szakaszan, a CGL szintjén mar ki lehet mutatni a feladathoz kapcsolédd
modulaciokat. Kisérleteink a CGL vizudlis feldolgozasban betoltétt fontos szerepét
hangsulyozzak. A CGL-t hagyomanyosan a vizualis hierarchia legalacsonyabb szintjére teszik, de
feedback kapcsolatai, helyzete és 6sszekéttetései a hierarchia /legmagasabb szintjére helyezik. A
CGL-t tobbé nem tekinthetjik egyszer(i atkapcsoléallomasnak, hanem olyan szintnek, amely a
bejovo jeleket a viselkedési kovetelményeknek megfeleléen folyamatosan moduldlja mielGtt

azok a magasabb vizualis tertileteket elérnék.
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3.3 A vizualis stimulus redukcidja és ennek hatasa az IT sejtek aktivitasara

Az IT neuronok megtartjgk alakszelektivitasukat akkor is, ha a retindra vetilé képet varidljuk: a
textura és az drnyalds eltavolitisa, a kontraszt megvaéltoztatisa, a korvonalak kiemelése, a

belsd vonalak vagy a szinek kitoriése nem valtoztatia meg a sejtek szelektivitasat.,

A targyak felismerése a mindennapi tapasztalat szerint nagyon megbizhato folyamat: a retinara
vetllé informacid széles hatarok kozott valtozhat, és ez nem zavarja a felismerést. A retindlis
kép mérete nGhet vagy csokkenhet, a kép lehet szines, fekete-fehér vagy csak egy sziluett, a
felismerésben tébbnyire nem okoz zavart. Ezek szerint a targyak felszini tulajdonsagainak a
felismerésben csak alarendelt szerep jut — ez a jelenség azokat a tedriakat tamogatja, melyek a

vizualis felismerésben az élek szerepét hangsulyozzak (Biederman, 1987;Ullman, 1989).

Jelen kisérletiinkben a cél az volt, hogy megvizsgaljuk, vajon az IT neuronok szelektivitasat
befolyasolja-e, ha a stimulusfelszin altal hordozott informaciot redukaljuk: eltavolitottuk az
arnyalast és a belsé mintazatot, megvaltoztattuk a kontrasztot, és kitoroltik a belsé vonalakat
(sziluett); végsé soron olyan stimulusokat kaptunk, melyeknek legjellemzObb vonasa a
korvonala, éle maradt.

A kisérletekben két majom vett részt (C és K), feladatuk egyszer(i fixalas volt. Az IT sejtek
aktivitasanak regisztralasa kozben a laboratdriumban hasznalatos, 20 képbdl allo standard
készletbdl (2.2 abra) kivalasztottunk kettét, amely az adott sejtet maximalisan aktivalta: ezek
voltak a ,hatasos” stimulusok, és kettét, amely nem, vagy csak alig valtoztatta meg a neuronok
tevékenységét, ezek voltak a ,hatastalan” ingerek. A kivalasztott stimulusokat mind a szines,
mind pedig redukalt formajukban bemutattuk. A felszinredukalt stimulusok a kovetkezdk voltak
(3.3.2 4bra).

BLD (bright line drawing = vilagos vonalas rajz): a bels6 arnyalast és a szineket eltavolitottuk,
és a vonalakat megtartva a stimulus felszinét homogén vilagosszirkével toltottik fel
(luminancia: 39 cd/m?).

DLD (dark line drawing = sotét vonalas rajz): a bels6 arnyalast és a szineket eltavolitottuk, és a
vonalakat megtartva a stimulus felszinét homogén so6tétsziirkével toltottik fel (luminancia: 1,5
cd/m?).

LD (line drawing = rajz): a stimulus belsejét a hattér szinével toltéttik fel, megtartva a kils6 és
bels6 vonalakat.

SIL (sziluett): a stimulusokat homogén sotétsziirkével toltottiik fel és a vonalakat eltavolitottuk
- ezzel a mddszerrel a stimulusok olyanok lettek, mintha fekete fotokartonbdl vagtuk volna ki

Oket.
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Pszichofizika

Az egyik kisérleti allatot (C) betanitottuk egy stimulusfelismerési tesztre, hogy megvizsgaljuk,
miként befolyasolja a képi ingerek felismerését azok mddositasa. Az eredeti, szines készletbdl
kivalasztott 8 stimulust kellett diszkriminalnia oly médon, hogy 4 megjelenése utan a képerny6
jobb szélén, a masik 4 megjelenése utan a képernyd bal szélén levé célpontra kellett néznie (Id.
Kisérleti mddszerek, felismerési feladat). A 90%-os teljesitmény elérése utan a szines képek
mellé az allat megkapta a BLD és a SIL valtozatokat is. A pszichofizikai kisérletek eredménye
szerint (3.3.1 abra) az allat a BLD-t 85%-ban, a SIL-t pedig 75%-ban ismerte fel helyesen az
els6 160 ismétlés utan, vagyis transzfert tapasztaltunk a szines stimulusokrdl a vonalas rajzokra
és a sziluettekre.

Eszerint a majmok, emberekhez hasonldan felismerik és elkilonitik egymastdl az olyan
stimulusokat is, melyek felszini tulajdonsagait megvaltoztattuk. Human alanyok altalaban
nehezebben ismerik fel a sziluetteket (Kovacs et al., 1996), ez tiikrozddik a majom alacsonyabb
teljesitményében a SIL kondicidban. Arra, hogy a pszichofizikai teljesitményt alatdmasztja-e az

egyes sejtek viselkedése, az IT neuronok tevékenységének regisztralasa adhat valaszt.

o
o

©
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3.3.1 dbra

A C majom atlagos teljesitménye a kromatikus (COL), a vilagos, vonalas (BLD) és a sziluett
(SIL) stimulusokra az els6é 160 ismétlést kovetéen. A BLD-re kapott adatok a bal, a SIL-re
kapottak a jobb oldalon lathatok.

A sejtek adatai két majombol, 6sszesen 149 IT neuronbdl szarmaznak (C majom: 67, K majom:

82 neuron).

A belsd informdcio (szin, textura, drnyekolds és belsé kontdrok) kivondsanak hatdsa a sejtek
valaszkészsegere.

Kilencven sejt esetében vizsgaltuk meg, hogyan befolyasolja aktivitdsukat a textira és az
arnyékolas eltavolitasa, amikor csak vonalak alkotjak a stimulusok koérvonalait és bels6
részleteiket (BLD kondicid). Eredményeinket a 3.3.2 abra illusztralja (A panel, 2. sor), amely azt
mutatja, hogy a sejt igen jol reagalt a COL stimulusokra és a valaszok amplitiddja nem
valtozott meg a BLD-k esetében (Scheffe, post hoc analizis, p > 0,7 minden stimulusra), és a

szelektivitas is ugyanaz maradt (ANOVA, interakcio a stimulusok és a kondiciok kozott, F(3,74)
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= 0,28, ns). Bar populacié szinten a neuronok valaszanak amplitiddja a BLD-re alacsonyabb
volt, mint a COL-ra, a legtobb sejt (~75%), amely jol reagalt a COL-ra és szelektiv is volt,
megtartotta valaszkészségét a BLD-re is.

Mindezekkel egyitt, a 3.3.3 abra (A panel) szerint az RI eloszlasanak medianja 0,17 volt, ami
azt jelenti, hogy a BLD stimulusok populacié szinten a COL-re adott valasznak csak kb.
haromnegyedét valtottak ki a sejtekbdl. A kiilénbség szignifikans volt (Wilcoxon teszt: T = 566,
p < 0,001, n = 90).
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3.3.2 dbra

Két IT neuron alakszelektivitasa. A: szines, kromatikus (fels6 sor), BLD (masodik sor), DLD
(harmadik sor) és a SIL (negyedik sor) ingerekre. B: COL (els6 sor), DLD

(masodik sor), SIL (harmadik sor) és az LD-re (negyedik sor).

Hetvenhét sejtnél vizsgdltuk meg, hogyan hat a hattér és a stimulus kozti kontraszt
megforditasa az IT sejtekre. A 3.3.2 abra szerint (A panel) a példaként kivalasztott sejt
esetében a valaszok nem valtoztak akkor sem, ha a stimulus a hattérnél vildagosabb vagy

sotétebb volt. A 3.3.3 abra (B panel) az RI eloszlasat mutatja: az eloszlas medianja 0,27,
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jelezvén, hogy a valaszok csokkenése a COL-hoz képest kissé nagyobb, mint a BLD esetében.
14l korrelaltak viszont a BLD-re és a DLD-re kapott valaszok amplitidéi (Spearman R = 0,58, p
< 0,001) ami azt jelenti, hogy az ellenkez6 kontraszttal bird stimulusok altal kivaltott valaszok

nem kiilonboztek Iényegesen egymastol.
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3.3.3 dbra

A valaszkészségi (reszponzivitasi) index (RI) eloszlasa a vizsgalt neuronok esetében. A pozitiv
értékek azt jelentik, hogy a sejtek a szines képekre (COL) jobban valaszoltak, mint a
felszinredukalt valtozatokra (A, B, C, E) és nagyobb valaszt adtak a DLD kondicidban, mint a
SIL-re (D). A nyilak az eloszlas medianjat jelolik. A: COL és BLD, B: COL és DLD, C: COL és
SIL, D: DLD és SIL.

Otvenhét sejtet vizsgaltunk olyan stimulusokkkal, melyekbdl hidnyzott a bels6 kontdr (SIL). A
3.3.2 abran (A és B panel) is lathatd, hogy a sejt valaszara nem volt hatassal, ha eltavolitottuk
az inger f6 részeit egymastol elvalaszté bels6 vonalakat. A vizsgalt populaciét tekintve a
neuronok valaszkészsége és szelektivitasa nem valtozott a SIL-re a COL-hoz képest. Az 3.3.3 C
abra mutatja az RI eloszlasat, melynek medianja 0,19; ez a COL-hoz képest kissé csokkend

valaszokat jelez.

A vizsgalt 44 neuronbdl 70% tartotta meg valaszkészségét az LD kondicidoban, de az Gsszes
kontraszt eltavolitdsa nagy hatassal volt a neuronalis valaszokra. A 3.3.2 abra B része mutatja
egy sejt viselkedését. Az RI eloszlas medianja (3.3.3 abra E) 0,77 volt, tehat az LD stimulusokra

adott valaszok Iényegesen kisebbek, mint a COL-ra kapottak (Wilcoxon-teszt, T = 78, p < 0,05).
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A neurondlis valaszok latenciai
A sejtvalaszok latenciaeloszlasanak medianja a kilénboz6 kondiciokban a kévetkezd volt: COL:
103 ms, BLD: 114 ms, DID: 110 ms, SIL: 112, LD: 101 ms. A kiilonb6z6 értékek k6zott nem

talaltunk statisztikai kiilonbséget (Wilcoxon-teszt).

A belsd informdcio kivondsanak hatdsa a sejtek szelektivitasara

A fentiekben mar lattuk, hogy a bemutatott példakban a sejt szelektivitasat nem befolyasolta a
stimulus felszini tulajdonsagainak mddositasa. A kdvetkezOkben ratériink a populacidszint(i
analizisre. Amint az a 3.3.4 A abran lathatd, a COL, a BLD és a DLD stimulusokra kapott

szelektivitasi gorbe hasonlé lefutasu.
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3.3.4 dbra

A textlra és az arnyékolas eltavolitdsanak hatasa az IT neuronok szelektivitasara. A: atlagolt
valaszok (£SE) a stimulus sorrendjének fliggvényében (a sorrend feldllitasa a COL kondicid
szerint tortént) a COL, a BLD és a DLD stimulusokra. B: atlagolt normalizalt valaszok. A
normalizalast minden sejtre és minden kondiciora elvégeztiik, hogy a valaszok kozti abszollt
kulénbségeket eltiintessiik.

A sorrendet a COL-ra kapott valaszok alapjan allitottuk fel (Id. Modszerek). A g6rbék a nettd
valaszok alapjan késziiltek, és jol lathatd, hogy a BLD és DLD gorbék lefutdsa laposabb, mint a
COL-¢, ami vagy arra utal, hogy kilonbség mutatkozik a szelektivitasban ha a szines
stimulusokat vonalas rajzokra cseréljik, vagy arra, hogy a sejtvalaszok amplitiddja alacsonyabb
és a gorbék meredeksége emiatt csokken. A valaszokat ezért normalizaltuk a COL kondicidban
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kapott 1. stimulus (a legnagyobb tlizelést kivaltd) valaszahoz. Ez az eljaras eltiinteti az
aktivitasban mutatkozd abszolUt kilonbségeket. A gorbék kozti kilonbség kisebb lett ugyan
(3.3.4 B abra), de a valaszok stimulussorrenddel jaré csokkenése (a gérbe meredeksége) még
mindig kisebb a BLD és DLD esetében, mint a COL-nal (ANOVA, kolcsonhatas a kondiciok és a
stimulussorrend kézott, COL-BLD, F(3,267) = 20,65, p < 0,01, COL-DLD, F(3,225) = 35,87, p <
0,01). Eszerint a sejtpopulacid szintjén a szin, textlra és az arnyalas eltavolitasa kevéssé ugyan,
de befolyasolta a szelektivitast.

A 3.3.2 A abra tanlsdga szerint a bemutatott neuron esetében a kontraszt megforditasa
(vilagos, vagy sotét vonalas rajz) sem a valaszok amplitidojat, sem az alakszelektivitast nem
befolydsolta. Az 57 COL-ra szelektiv sejt analizise szerint ez altalanos jelenség: nincs statisztikai
kulénbség a BLD és a DLD szelektivitasi gorbék kozott (3.3.4 abra) (ANOVA, F(3,168) = 1,04,
ns), vagyis a hattérnél sététebb vagy vilagosabb stimulusok esetén is megmarad a szelektivitas.
Ha az 3.3.2 abran lathatd stimulusokat és a hozzajuk tartozd valaszokat Osszehasonlitjuk,
nyilvanvald, hogy a belsG kontlrok eltavolitisa nem egyforma hatasu az egyszer(, egy
alkotéelembdl allo képek (mint pl. a kor), vagy a bonyolult, tébb alegységbdl allé stimulusok
(mint pl. a dob esetében). Lehetséges, hogy a DLD és a SIL kondicid kdzott azért nincs
kilonbség, mert az egyszeri és bonyolult stimulusokhoz tartozé valaszokat nem valogattuk
szét, hanem atlagoltuk Oket. Hogy ezt a feltevést ellendrizzik, elkiilonitettiik azokat a sejteket,
melyek preferalt stimulusa legalabb 5 részbdl allt. Ennek feltétele az volt, hogy a képen levo
targy legalabb 6t, zart, konvex vonalakkal bonthatdé részre legyen oszthatd (pl.
stimuluskészletiink utols6 abrdja, 2.2 abra). Huszonkilenc sejtet teszteltiink, de a
szelektivitasban igy sem volt kiilonbség (ANOVA, DLD és SIL kozotti kolcsonhatas, F(3,84)

1,31, ns.), vagyis a szelektivitas kilonbségének hianya nem magyarazhatdé azzal, hogy a

stimulusok eltér6 szamd komponensbdl épiilnek fel. A valaszok amplitiddjaban szintén nem
taldltunk kiildnbséget: az RI értéke a DLD-SIL kondicidban 0,11 volt (3.3.4 D abra).

Az 3.3.2 B abran egy olyan neuront mutatunk be, melyet a COL, DLD, SIL és LD ingerekkel is
megvizsgaltunk. A vizsgalt populaciot figyelembe véve a szelektivitasi gérbe az LD ingerek
esetén sokkal laposabb, mint a COL stimulusoknal (ANOVA, interakcid a kondicidk kozott,
F(3,63) = 10,13, p < 0,001, n = 22).

Az 3.3.5 abra szerint az IT neuronok hasonld szelektivitasiak a belsé konturral rendelkez6, vagy
anélkiili stimulusok esetében is (ANOVA, interakcid a kondiciok (DLD és SIL) és a
stimulussorrend kozétt: (F(3,165) = 1,07, ns).

A kontraszteltavolitas hatasanak tovabbi analiziséhez azt a 20 neuront vizsgaltuk meg, amely a
DLD kondicidban jol reagalt és szelektiv is volt. Négy stimulust a DLD-re adott valasza alapjan
sorba rendeztiink, a DLD-re és LD-re adott nettd valaszaikat kilon-kilon normalizaltuk és
atlagoltuk, majd a stimulussorrendnek megfeleléen, annak fliggvényében abrazoltuk (3.3.6
abra). Bar a szelektivitasi gorbe szignifikansan laposabb (ANOVA, interakcid a kondicidk és a

stimulussorend kozott: (F(3,57) = 3,65, p < 0,05) az LD, mint a DLD stimulusok esetében, az
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3.3.5 dbra

A bels6 kontlrok eltavolitdsanak hatdsa a szelektivitdsra. Az abra a stimulussorrend
fliggvényében mutatja a DLD és SIL kondicidban kapott tiizelési aktivitast. A stimulussorrendet
a DLD-k alapjan hataroztuk meg.

LD-re kapott valaszok még mindig haromszor akkorak a preferalt, mint a nem preferalt inger

esetében, vagyis az IT neuronok képesek az LD jelenlétét jelezni. A minta elemzése szerint a
neuronok 22%-aban a COL kondicié 3. vagy 4. stimulusa a felszin redukalt stimulusoknal az 1.
helyre kerilt, ami a szines és felszin redukalt stimulusokra valo kiilonboz6 szelektivitast jelent.

Ez a konkluzié hasonl6 ahhoz, mint amire a DLD és LD ingerek esetébe jutottunk.
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3.3.6 dbra
A kontraszt eltdvolitisdnak hatdsa a szelektivitisra. Atlagos aktivitds a stimulussorrend
fliggvényében, a DLD és LD kondicidban. A stimulussorrendet a DLD-k alapjan hataroztuk meg.

A vélasz korai és késdi szakaszainak vizsgalata

A neuronalis valaszok korai szakasza mar hordoz az alakzatokra vonatkozo informaciot (Rolls et
al., 1994;Kovacs et al., 1995). Sugase és mtsai. szerint a valasz korai szakasza tartalmazza a
stimuluskategériara (pl. arcok, alakok) vonatkozd informaciét, mig a valasz késGi szakasza a
finom kulonbségeket, illetve az archoz tartozd identitast vagy arckifejezést kddolja (Sugase et
al, 1999). Ennek értelmében meghataroztuk minden sejt valaszanak latenciajat a COL
ingerekre, majd két idGablakot valasztottunk ki: az els6 100 ms hosszi volt, és a valasz
megjelenése utan kezd6dott (korai valasz), a masik (szintén 100 ms hosszi) pedig a korai
ablakot kovette (késGi valasz). Ezutan ismétlésenként meghataroztuk a nettd tiizelési ratat az

elébb vazolt két 100 ms hosszu idGablakban. A valaszkészség meghatarozasahoz
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Osszehasonlitottuk az RI indexeket a valaszok korai és késGi fazisaban a COL-BLD, COL-DLD,
COL-SIL és COL-DLD kondiciokban. Egyik esetben sem taldltunk szamottevé kilonbséget
(egymintds £proba, ns.), ami azt mutatja, hogy a stimulus tipusara vonatkozd informacié mind
a korai, mind pedig a késGi valaszban megtalalhato.

Hasonlé modon megvizsgaltuk, hogy a stimulusszelektivitas kiilonbdzott-e a korai és a késoi

valasz kozott, és azt talaltuk, hogy a korai és késGi valasz szelektivitasa nem tért el egymastol.

Eredményeink a kovetkez6képpen Gsszegezhetdk: Az inferotemporalis sejtek az arnyékolas és a
textdra nélkili stimulusokra is szelektivek, de a felszini tulajdonsagok eltavolitasa befolyasolja a
valaszkészséget. Az IT neuronok jol valaszolnak a forditott kontrasztl ingerekre is. A belsd

konturok eltavolitasa csak csekély hatassal bir a valaszkészségre és szelektivitasra.

Textura és arnyekolds

Jelen tanulmanyban minden textdrat eltavolitottunk a stimulusokbdl, de ez csak kis mértékben
befolyasolta a neuronok szelektivitasat, vagyis a textdra viszonylag kis jelentdségli. Igaz, hogy a
tlizelési rata viszont csokkent, ami azt jelentheti, hogy van bizonyos interakcio a textira,
arnyékolas és az alakzat kozott. Vogels, aki a megvilagitas szogének hatasét vizsgalta, hasonld
kovetkeztetésre jutott, és azt taldlta, hogy a sejteknek kb. csak felében hatott a megvilagitas

szoge a neuronalis valaszokra (Vogels & Biederman, 2002).

Sziluettek

Az ellenfényben vald targyfelismerés nem mindig konny(, vagyis a targyak puszta konturja nem
nydjt mindig elegendd informaciét azok felismeréséhez. Erdekes azonban, hogy azok a vonalas
rajzok, melyek a belsé vonalakat is tartalmazzak, csaknem olyan biztonsaggal ismerhet6k fel,
mint a szlirke tonusban késziilt, teljes valtozatok (Biederman & Ju, 1988). A fenti eredményeket
a mi kisérleteink is aldtdmasztottak: a majmok transzferje a diszkriminacios feladatban a COL-
rol a BLD-re magasabb (85% helyes), mint a SIL-re (75% helyes), ugyanakkor ez nem fliggott
a stimulus bonyolultsagatol, hiszen a komplexitds nem befolyasolta a transzfert. A sejtek
tlizelési ratdja atlagosan hasonld mértékben csokkent a DLD és a SIL ingerekre a COL-hoz
képest, ami arra utal, hogy a bels6 kontirok nem sziikségesek a sejtek szelektiv valaszaihoz
(Vogels, 1999).

Kontraszt

A megvilagitas szoge, a targyak bels6 mintazata a kontraszt valtozasait idézheti eld, a percepcid
mégis nagymértékben fiiggetlen ettdl. Subramaniam és Biederman szerint a ,nem arc” jelleg(i
vizudlis ingerek megnevezésének biztonsaga (i.e., felismerése), a hosszitavl priming és az
azonnali stimulusintegracios folyamatok fliggetlenek a kiils6é kontirok és a belsé felszin

kontrasztjatdl (Subramaniam & Biederman, 1997).
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Kisérletiinkben a BLD-k a hattérnal vildgosabb, a DLD-k a hattérnal sététebb luminancidjuak
voltak, ez mégsem befolyasolta a valaszok nagysagat, vagy a szelektivitast. Eszerint az IT
sejtjei nem kodoljak a stimulus kontrasztjat, vagyis szerepiik lehet a kontrasztfiiggetlen
alakfelismerésben. Ez utobbi feltevés ellentétben all Ito és mtsai. (Ito et al, 1994)
eredményeivel, akik azt mérték, hogy miként valtoztatja meg a sejtek viselkedését a hattér és a
stimulus  luminanciakontrasztjdnak ~ megforditdsa.  Altatott  allatban  alkalmazva a
stimulusredukciés modszert (Tanaka, 1992) azt talaltak, hogy a sejtek jelentGs részében a
kontrasztvaltoztatas a valaszokat korilbeliil a felére csokkenti, és a sejteknek tébb mint felénél
a szelektivitas is megvaltozott. EbbGl arra kbvetkeztettek, hogy az IT sejtek kddoljak a kontraszt
polaritasat. A fenti eredmények és sajat adataink kozotti ellentmondas alapveté okokra
vezethetd vissza. Mig Ito és mtsai. a stimulus és a hattér k6zott is megforditottak a kontraszt
elGjelét, addig mi azonos sziirke hattér el6tt mutattunk vilagos, illetve sotét, de egyébként
azonos rajzokat. Masrészt Ito és mtsai. a stimulusredukciés mddszert hasznaltak, vagyis valos,
térbeli targybdl kiindulva vontak ki a szint, arnyalast és textarat, mig el nem jutottak a kritikus
vonasokhoz (3.5.1 abra), azonban ekdzben kizartak azokat a neuronokat, melyeknél a textira,
vagy a szin kulcsingerként szerepelt; igy végul eredeti sejtszamuknak csak téredékét elemezték.
Végil pedig, sajat kisérleteink aktiv, éber allatokon folytak, mig Ito és mtsai. altatott
preparatumokon dolgoztak.

A vizuadlis ingerekbdl valamennyi kontrasztinformaciot kivonva, csak a vonalas rajzokat
hasznalva azt taldltuk, hogy a sejtek tlizelési ratdja jelentésen csokkent és szelektivitasuk is
megvaltozott. Ez utdbbi eredménylink mar 6sszevag Ito és mtsai., 1994-es adataival, miszerint
a vonalas rajzok a felszini mintdzattal rendelkezd stimulusokhoz képest megvaltoztatjak a sejtek

szelektivitasat.
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3.4 A szinek eltavolitasanak hatasa az IT sejtek miikodésére

Az IT sejtek stimulusszelektivitdsa valtozatlan marad akkor s, ha a stimulusokbdl elvonjuk a

szint, és hasonlo luminancidju, de fekete-fehér ingerekkel helyettesitjiik oket.

Az IT egyes sejtjeinek valaszai nagyban filiggetlenek a stimulus valtoztatasaitdl, ezért is
tekinthet6k a targyfelismerésben megfigyelt invarianciak alapjainak (Tanaka, 2000). A szinek
megkilonboztetése fontos, bar nem elengedhetetlen feltétele kornyezetiink targyainak
felismeréséhez (Gegenfurtner & Sharpe, 1999). Az IT kapcsolatai kozétt szerepelnek
szinérzékeny sejtekkel birdk is (Tamura & Tanaka, 2001), kimenete pedig valdszinileg
valamilyen formaban a szini informaciot is tartalmazza (Saleem & Tanaka, 1996). Livingston és
Hubel szerint a latdpalya kezdeti szakasza a formakat és szineket kiilon kezeli (Livingstone &
Hubel, 1988). Még mindig kérdéses, hogy ez a fajta informacié kllénvalasztva marad, vagy
valahol, a vizudlis feldolgozds magasabb szintjién kombinalddik-e egymassal. Ennek
eldontéséhez meg kell vizsgalnunk azt a lehetGséget, hogy az alakzat és szininformacidk
szamara vannak-e elkilonlt csatorndk a ventralis |atdpalyaban.

Ebben a kérdésben szamos tanulmany sziiletett és tobbségiik arra a kodvetkeztetésre jutott,
hogy a temporalis kérgi sejtek szerepet jatszanak a szinek diszkriminacidjaban (Komatsu,
1998). A szinek szerepe nem mindig kritikus a targyak felismeréséhez (Delorme et al., 2000), és
ezt az IT sejtjeirdl szold néhany kozlemény is alatdmasztja (Booth & Rolls, 1998;Vogels, 1999).
(Igaz, vanak egyértelm(i ,diagnosztikus” szinek, mint pl. a banan sargaja.) Az ellentmondd

eredmények miatt dontéttiink Ugy, hogy ezt a kérdést kozelebbrdl megvizsgaljuk.

Mig korabbi kisérletiinkben (Id. 3.3 fejezet) csak egyes, a sejt szempontjabdl kiemelten hatasos,
vagy hatastalan ingerek esetében vizsgaltuk meg ezt a kérdést, jelen munkankban
szisztematikus mérést végeztiink az Gsszes, a stimuluskészletben szerepld ingerrel, Ggy, hogy
alakszelektiv IT kérgi sejteket vizsgaltunk szines és achromatikus stimulusokkal.

Eredményeink két majombdl regisztralt 54 IT neuronbdl szarmazd adaton nyugszanak, melyek
vagy a szines (COL) vagy a sziirkearnyalatos (BW) stimulusokra voltak szelektivek. A sejtek
Osszesen 80%-a volt mindkét fajta stimulusra szelektiv, 48 sejt a COL-re és 51 sejt a BW-ra.

A legtdbb olyan sejt, amely a COL ingerekre valaszolt és szelektiv is volt, a BW stimulusokra is
reagalt és szelektiv maradt (a 39-bdl 33, vagyis 85%). Egy olyan sejt valaszait mutatjuk be a
3.4.1 dbran, melyet négy, mindkét fajtahoz tartozoé stimulussal teszteltiink. Ez a sejt kifejezetten
szelektiv volt a COL stimulusokra, és reagalokészségét és szelektivitasat megtartotta az

achromatikus ingerekre is.
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Lol il

3.4.1 dbra
Egy izolalt IT sejt valaszai szines (COL) és ezzel isoluminans sziirke arnyalatban késziilt (BW)

ingerekre. A peristimulus hisztogramok a fenti ingerek két tipusara adott valaszokat mutatjak. A
vizszintes vonalak a stimulus expoziciéjanak idétartamat jelzik.
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3.4.2 abra

Populaciohisztogram 1 ms binekben atlagolva COL és BW stimulusokra. A folyamatos vonalak a
COL, a szaggatottak a BW stimulusokra adott valaszokat képviselik. A bal oldali hisztogram
fixald, mig a jobb oldali diszkrimindlé majom adatai alapjan késziilt.

A neuronok szelektivitasanak populacioszint(i 6sszehasonlitdsahoz a neuronok COL-ra adott
valaszait nagysag szerint sorba rendeztilk, és ugyanezt a sorrendet alkalmaztuk a BW
stimulusokra kapott valaszok esetén is. Ezt kdvetden kiszamoltuk a COL és BW kondicidkra az
atlagos tlzelési ratat a stimulussorrend fliggvényében. A 3.4.3 a abra a valaszok és a
stimulusorrend Gsszefliggését abrazolja a COL és BW stimulusokra. A gorbék lejtése hasonld
(ANOVA a szinek és stimulusok sszefliggésére, n = 33, aktualis hatas F(3,96) = 1,36, p = 0.25
ns), ami arra utal, hogy a szinek eltavolitasa nem befolyasolta a stimulusszelektivitast. A sejtrol-
sejtre torténd analizis azt mutatta, hogy a neuronok tébbsége (33-bdl 26, 79%) ugyanazt a
stimuluspreferenciat mutatta a chromatikus és az achromatikus ingerekre is (ANOVA, interakcid
a kondiciok és a stimulussorrend koz6tt minden sejtre kalon-kulon, ns).
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3.4.3 dbra

A szinek eltavolitadsanak hatasa az IT neuronok alakszelektivitasara. A grafikon az atlagos
aktivitasszinteket mutatja a stimulussorrend fliggvényében. A stimulusok sorrendjét a COL-ra
adott valaszok alapjan allitottuk fel.

A két kondicidra szamitott atlagos RI értéke 0,042 volt (n = 33, median 0,00, min 0,39, max
0,80, SD +0,25), ami arra utal, hogy a sejtpopulaciot tekintve a sejtek valaszkészsége a szines
és akromatikus stimulusokra hasonlé volt. A 3.4.4 abran az RI eloszlasa azt mutatja, hogy a
neuronok tobbségénél az RI értéke 0, és a median értéke is 0. Ez is arra utal, hogy a két
kondiciéban a valaszok hasonldak. Az SI nem kiilénb6z6tt a két kondicioban (#teszt, p = 0,19,
ns). Ez aldtamasztja a fenti ANOVA-eredményeket. A latenciaértékek szintén hasonldak voltak a
két stimuluskészletre (COL: 141,3 ms, BW: 144,6 ms, p = 0,75, ns), azonban a két allatban
mért atlagos latencidk kiilonboztek: COL: 119,6 ms vs. 158,9 ms, ill. BW: 119,6 ms vs. 163,4

ms, p < 0,05) amely tovabbi vizsgalodast kivan.
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3.4.4 abra

.....

ingerekre. A pozitiv értékek azt jelentik, hogy az atlagos sejtaktivitdas magasabb volt COL-ra,
mint BW-re. A nyil az eloszlas medianjat jeldli, értéke: 0,00, ami gyakorlatilag azonos
valaszszintet jelent a két kondicidban.

Eredményeink, nevezetesen, hogy az IT sejtek hasonléan dolgozzak fel a szines és akromatikus

stimulusokat, 6sszhangban allnak azzal a feltételezéssel, hogy az IT-nek lényeges szerep jut az
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alak- és targyfelismerés igen flexibilis folyamatdban. Kordbbi tanulmanyok arrél szamoltak be,
hogy a temporalis neuronok szinszelektivek (Komatsu et a/, 1992;Komatsu & Ideura,
1993;Komatsu, 1998;Tamura & Tanaka, 2001) és ez a szelektivitas fliggetlen az
alakszelektivitastol (Komatsu & Ideura, 1993). Néhany kéregirtasos tanulmany az IT vagy egy
részének lézidja utan szindiszkriminacios deficitrél szamolt be (Horel, 1994;Heywood et al.,
1995;Buckley et a/., 1997;Heywood et al., 1998). Edwards és mtsai. eredményei szerint az IT
és STS terlletén lev6 neuronok eltér6 moddon aktivalddnak, ha emberi arcokat a sziirke
arnyalataiban, ill. hamis szinekkel mutatnak be a majmoknak (Edwards et al, 2003) és
funkcionalis képalkotd eljarasok is kimutattak az IT szerepét a szinfeldolgozasban (Takechi et
al., 1997). Tovabba, Edwards és mtsai. szerint a majom IT sejtjei nagy részének (70%) valasza
figg a stimulus szinét6l (Edwards et a/, 2003). Booth és Rolls ugyanakkor azt tapasztaltak,
hogy az IT neuronok hasonldéképpen reagaltak ugyanazon stimulusok szines és akromatikus
verzidira (Booth & Rolls, 1998). Vogels kategorizacios feladatot végrehajtdé majmokban szintén
azt taldlta, hogy bar a szinek eltavolitasa befolyasolta a tizelési ratat, sok IT neuron érzéketlen
volt a szines-szintelen valtasra, és altalaban a stimulusok preferenciajat nem befolyasolta a

stimulusok ilyetén valtoztatasa (Vogels, 1999).

Adataink arra utalnak, hogy az IT sejtek tobbségében a szini informacid nem kritikus a
targyakrol kapott vizualis informacio feldolgozasahoz. A sejtek nemcsak megtartottak valaszuk
amplitiddjat a preferalt stimulusra, de szelektivitasuk sem valtozott: a vizsgalt sejtpopulacio
valaszgorbéi a két kondicioban egymas mellett futnak (3.4.3 abra). A COL-ra és BW-re kapott
valaszok nem kuilonboztek a két allatban, azonban a diszkriminaciét végzé allat valaszai jobban
elhGzddtak (3.4.2 abra). A kilonbség a feladatban rejt6zhet, hiszen az egyik allat fixaciot, a
masik pedig diszkriminacios feladatot végzett. Ennek ellenére, mivel az allatok ugyanazt a

stimuluskészletet hasznaltak, ugy gondoljuk, hogy érvelésiinket ez nem befolyasolja.

Eredményeinkkel nem szeretnénk azt sugallni, hogy az IT nem jatszik szerepet a
szinfeldolgozasban. Lehetséges, hogy a szinérzékeny sejtek csoportokat alkotnak a kéregben.
Ezt a lehetGséget vetették fel Komatsu és mtsai., (Komatsu et a/, 1992), akik szinérzékeny
kérgi terlileteket kerestek. A szinérzékeny sejtek csoportosulasa az agykéregben nem szokatlan:
a primaer latdkérgi csapok (blobok) szinérzékeny sejtek csoportjai lehetnek (Livingstone &
Hubel, 1988). Tootel és mtsai. is erre utald adatokrol szamolnak be: olyan korlirt terlleteket
talaltak a temporalis kéregben, melyek miikodését a szinek er6sen befolyasoltak (Tootell et al.,
2004). Arra a kovetkeztetésre jutottak, hogy ezeken a terileteken a szinérzékeny sejtek
oszlopokba témorilnek. Az IT szervezOdésének egyik elfogadott modellje szerint (Tanaka,
2000) az egyes targyak kodolasa jellegzetes vonast reprezentald, oszlopokba tomoriilt sejtek
kombinalt aktivalasa soran valdosul meg. Ebben az esetben felmeril az a kérdés, hogy a
temporalis kéregben vannak-e elkiloniilt, szineket kodold sejtek, vagy pedig a reprezentalt

vonasok mind rendelkeznek sajat szinnel. A mi metodikank (komplex stimulusokra valaszold
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sejtek szines és akromatikus stimulusokkal vald vizsgalata) olyan alakfeldolgozd mechanizmus
jelenlétére utal, amely fiiggetlen az alakzat eredeti szinétdl (igaz, hogy ugyanakkor nem ad
informaciét a szinfeldolgozas természetérdl). Lehetséges, hogy az IT a formakat és szineket
egymastdl fliggetlenil dolgozza fel, vagy pedig egymastdl eltér6é kddoldsi mechanizmust
hasznal.

Eredményeink szemben allnak azokkal, melyeket a kézelmultban kdzoltek: szines stimulusokat
mutattak be majmoknak gyors egymasutanban. A regisztralt sejtek tObbségének valaszait és
szelektivitdsukat is befolydsolta ha a szineket eltavolitottdk a stimulusokbdl. Ugy gondoltak
tehat, hogy a temporalis kéreg hatarozott szinszelektivitassal bir, amely raadasul dominal az
alakszelektivitas folott (Edwards et al, 2003). A fenti munka és sajat eredményeink kozti
ellentmondas oka valdszinlileg metodikai: eltéré ingerlési paradigma, kiilonb6z6 regisztracios

hely (sok arcszelektiv sejt a fenti kisérletekben!) és eltér6 adatértékelés. Edwards és mtsai.

.....

.....

jelentéségének hianyara utalt. Meg kell még jegyezniink azt is, hogy az Edwards és mtsai.
kozlemény adatai egyetlen Aallatbdl szarmazott, sajat kisérletlinket két allaton végeztiik.

Mindezek alapjan valdszin(i, hogy a vizsgalt sejtpopulaciok kilonboztek.
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3.5 Az ingerkomplexitas és a neuronalis aktivitas kapcsolata az inferotemporalis

kéregben

Az IT neuronok populacio szinten eltéré modon kddoljak a hasonlo luminancidjd és nagysagu,
de bonyolultsagukban kiilonbozé stimulusokat, A vizudlis inger kdrvonalanak hossza és
tagoltsaga, a belsé szinatmenetek mennyisége valamint a belsé vonalak hossza alapjan hasonlo
vizualis ingerek is ,egyszeri” és ,komplex” csoportra oszthatok, €s ennek megfelelden
kddolodnak.

A majom IT kérgében levd sejtek differencialt médon reagalnak komplex vizualis ingerekre
(Gross et al, 1972;Desimone et al, 1984;Richmond & Sato, 1987;Eskandar et a/, 1992).
Kimutattak, hogy a kéreg mentén hossziranyl ,komplexitasgradiens” érvényesiil, vagyis anterior
iranyba haladva a sejtek egyre bonyolultabb stimulusokra reagalnak (Tanaka et a/., 1991;Cheng
et al., 1997;Tanaka, 2000). Tanaka és mtsai. szerint az IT sejtjei oszlopokat - modulokat -
alkotnak, és az oszlopok sejtjei kozepesen komplex dolgokra szelektivek (Tanaka et al., 1991).
Elképzelésiiket Ugy tamasztottak ala, hogy az IT sejtek szamara hatdsos vizualis stimulust
fokozatosan egyszer(sitették, mig el nem jutottak egy olyan stimuluskonfiguracidhoz, amely
tartalmazta a sejtek aktivalasdhoz még éppen sziikséges kritikus tulajdonsagokat vagy
vonasokat (,critical features”, 3.5.1 abra). Ugy gondoltak, hogy a kérnyezet dolgait nem egyes
sejtek aktivitasa kodolja, hanem az IT modulok aktivitasmintazata. A részletes kodolast (leirast)
a modulokban levé neuronok finom aktivitasbeli kiilonbségei biztositanak. Ilyen mddon az IT
sejtek atmeneti tarsuldsokat hoznanak létre, melyek a vizualis stimulustdl fiiggnek. Az Gjabb
stimulusok Uj modulok bevonasaval, vagy éppen elhagyasaval jarnanak. Az IT igy viszonylag
kisszamu modullal végtelen sokféleképpen tarsulva kddolhatna a kornyezet targyait.

Op de Beeck és kollégai (Op et al, 2001a) parametrizalt stimulusokat hasznéltak annak
kimutatdsara, hogy az IT sejtjei hasonl6 targyakat metrikusan, ,torzitva”, de hasonlé mddon
kdédolnak, Sigala és Logothetis pedig azt vetette fel, hogy a vizudlis inger kategorizalasahoz
szilkséges vonasokat egyes sejtek kddoljak az IT-ben (Sigala & Logothetis, 2002). Elképzelésiik
szerint az IT sejtek tiizelésiikkel jelzik a kategodrizacidhoz sziikséges ,diagnosztikus” vonasokat,
mert azokra specialisan szelektivek. Kisérletiinkben 20 szines stimulust mutattunk be éber
majmoknak (2.2 abra). A stimulusok vagy geometriai formak voltak (GS) vagy pedig valddi
targyak fotoi (RS). A majmok feladata egyszer(i fixalas volt. Szandékunk az volt, hogy
bebizonyitsuk: a tiizelési rata valtozdsa nem az egyetlen mdd arra, hogy az IT sejtjei a
hasonldsagot (vagy kulénbséget) kddoljak. Megkiséreltiink tovabba stimulusainkban olyan
fizikailag mérhet6 paramétereket talalni, melyek megmagyarazhatjak a valaszok hasonldsagat
(vagy eltéréseit).

A kisérletekben két majom (K és Ch) vett részt, K-bdl 117, Ch-bdl 100 sejt aktivitasat gy(ijtottik

Ossze, és az adatokat kilon-kilén analizaltuk. A feldolgozasban clusteranalizist, faktoranalizist,
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valamint a fizikai paraméterek vizsgdlatat végeztiik el. A szignifikancia hatarat minden analizis

alkalmaval 0,05-re tetttik.
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3.5.1 dbra

Példa azon kritikus vonasok meghatarozasara, melyek aktivalni képesek az IT sejtjeit
(stimulusredukcidos modszer). Ebben az esetben az eredeti haromdimenzids stimulusok kozil a
leghatasosabb inger a tigris fejének felllnézeti képe volt. A stimulust folyamatosan
modositottak, mikozben regisztraltak a sejt valaszait. A sejt mindaddig valaszolt, mig a tigris
feje egy fehér négyszog két sarkan levo fekete négyszogre nem egyszer(isodott. A tovabbi
egyszer(sités, vagyis a fekete és fehér négyszogek szétvalasztasa a sejt aktivitasat
felfliggesztette (Tanaka, 1992).
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3.5.2 dbra
Az Osszes stimulusra adott atlagos valaszok eloszldsa K (fels6 abra) és Ch (alsdé abra)
majomban.

Eredményeink szerint (3.5.2 abra) a netto tlizelési rataban nem volt kiilonbség a két
ingercsoportra adott valaszok kozott (7,9 kistilés/s (SD + 10.3) vs. 8,4 kistilés/s (SD + 10.3) a
GS iletve a RS ingerekre. A tizelési rata meglehetGsen alacsony, mert sok neuron
aktivitascsokkenéssel reagalt az ingerekre. Ugyanez magyarazza a viszonylag magas SD
értékeket is (Kovacs et al, 1995). A 3.5.3 dbra egy példan mutatja be, hogyan reagal egy
atlagos IT sejt a stimuluskészletre. A valaszok atlagos latencidja sem kilénbozott, mindegyik
stimulustipus esetében 114 ms korili érték volt (114 ms SD + 21, illetve 114 SD + 16 volt a GS,
ill. az RS stimulusokra (3.5.4 abra).
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3.5.3 dbra

Peristimulus hisztogram (PSTH) a K009 sejtr6l. Minden ablak a 20 kozil egy stimulusra adott
valaszok atlagat mutatja, 10 ismétlés utan. Az ablakok elrendezése megegyezik a 2.2 abra
beosztasaval. A szaggatott vonalak a vizualis inger megjelenésének pillanatat jelzi. A szamok
egy 300 ms hosszl id6ablakban mért atlagos netto tiizelési ratat mutatjak.

Seftszim
Seftszam

50 80 100 120 140 160 80 200 50 EJ 100
Latenciak [ms]

LB (o) 160 80 200

ils\}glgszrgk latenciajanak eloszlasa K (bal) és Ch (jobb) majomban. A nyilak az eloszlas
medianjat jelolik.

A clusteranalizis eredményeit K és a Ch majom esetében az 3.5.1 tablazat, az 3.5.5 és az 3.5.6
abra mutatja be a. Mindkét allatban hasonld eredményeket kaptunk, a clusteranalizis két f6
csoportot mutatott, ahol a csoportok az 1-11 és a 12-20 stimulusnak (Isd. 2.2 abra) felelnek
meg. Erdekes médon vannak stimulusok, melyek kis csoportot alkotva mindig egyiitt jelennek
meg, pl. a 13. és 18. (kereszt és torzd) vagy az 1. és 5. (haromszdg és négyzet), a 3. és 10.
(csillag és épitdkocka) végil a 14. és 16. (kaktusz és kehely). Hogy elddntsiik, a neuronalis
valasz melyik része felelGs a clusterképzGdésért, a valaszokat két részre vagtuk: a kezdeti 150
ms részre és a maradékra (a stimulus expozicié 500 ms volt). A clusteranalizist mindkét allatbol
kapott sejtvalaszokra megismételve a kdvetkezGt tapasztaltuk: a valasz elso felével gyakorlatilag
megismétlédtek a kezdeti eredmények, a GS és RS stimulusok ismét elklloniltek (3.5.1
tablazat), a valasz masodik felét hasznalva azonban a stimulusokra adott valaszok

Osszekeveredtek.
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3.5.1 tablazat

A teljes (500 ms) valasz

proximitas modszer Cluster a stimulus sorszamaval

K. | négyzetes. euklideszi | Ward | (1,5, 2,9,8, 11, 3,10, 4, 7, 6) - (12, 15, 20, 19, 13, 18, 14, 16,17)

Ch. | négyzetes euklideszi | Ward | (1,5, 11, 2, 6, 8, 7, 3, 10, 4, 9) - (12, 15, 19, 17, 14, 16, 20, 13, 18)

A valasz elsé felére (150 ms)

K | négyzetes euklideszi | Ward (1,5,11,2,8,7,3,10,94,6) - (12,18,13,12,16,15,19,20,17)
Ch. | négyzetes euklideszi | Ward (1,511,2,7,6,8,3,16,10,4,9) - (12,15,19,20,17,13,18,14)
A valasz maradék idétartamara (350 ms)
K. | négyzetes euklideszi | Ward (1,5,8,4,3,9,18,2,11,10)-(6,7,15,13,19,20,14,16,12,17)
Ch. | négyzetes euklideszi | Ward (1,7,6,8,20,2,18,17,16,11,15,3,4,5,9)-(10,13,19,12,14)
1
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Négyzetes euklidészi tavolsag

3.5.5 abra

K majom clusteranalizisének eredménye. A dendogramm az euklidészi tavolsagok (vizszintes
tengely) és a Ward moédszer felhasznalasaval késziilt. A szamok a dendogrammban a stimulusok
szamaival egyeznek (2.2 abra). Az abra felsO részén a geometriai formak (1-11), alsd, részén a
valds stimulusokra adott valaszok (12-20) alkotnak clustert.
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Stimulusok sorszama
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0 2000 4000 6000 8000 10000 12000 14000 16000 18000 20000

Négyzetes euklidészi tavolsag

3.5.6 dbra

A Ch majom clusteranalizisének eredménye. A dendogramm az el6z6h6z hasonlé modszerrel
késziilt, a stimulusok szdmozasa is hasonld. A dendogramm fels6 részén a geometriai formakra
adott, az also részén a valds targyakat abrazold stimulusokra kapott valaszok alkotnak clustert.
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3.5.2 Tablazat (K majom)

Faktor A stimulus szama
1 15, 12, 13, 20, 17, 18, 19, 14
2 10, 11, 8, 1
3 4,9,16,2,5
4 7
5 6,3

A faktoranalizis eredményei szerint K majomban az egynél nagyobb eigenvalue-vel bird 5 faktor
megmagyarazta a teljes variancia 69,16%-at. (3.5.2 tablazat). Az 1-11. és 12-20. stimulusok
ismét kulonvaltak, egyetlen kivétellel, a 16. képhez tartozd valasz (kehely) most a GS kdzott

volt.

3.5. 3 Tablazat (Ch majom)

Faktor A stimulus szdma
1 12, 14, 13, 19, 18, 16, 17
2 3,15, 10
3 8,625
4 11,1
5 4,9
6 7,20

Hasonld eredményt kaptunk Ch majom adataira is. Itt hat 1-nél nagyobb eigenvalue-vel bird
faktor volt, melyek egylitt a variancia 72,37%-at magyaraztak. (3.5.3 tablazat). A stimulusokra
adott valaszok altalaban itt sem keveredtek, de akadt néhany kivétel: a 15. kép valasza (kacsa)
a GS kozé kertlt, és az utolsd faktort két olyan valasz adta, melyhez tartozé képek kilonbozd
csoportba tartoztak: a 7. (ovalisok) a GS-be, mig a 20. (szobor) a RS-be.

Stimulusainkat eredményeinknek megfeleléen két csoportra osztottuk: a GS-be tartoztak azok,
melyek f6ként geometriai formakat abrazoltak, az RS-be pedig azok, melyek tébbnyire a valds
életbdl vett targyak fotoit tartalmaztak. Annak eldontésére, hogy a két csoport milyen ,rejtett”
tulajdonsagaiban kilénbozik, 6sszehasonitottuk a stimulusok fizikai paraméterekkel leirhatd
felszini tulajdonsagait (Id. Kisérleti mddszerek: a stimulusok fizikai paraméterei). Az
eredményeket a 3.5.7 abran 6sszegeztiik. A két stimuluscsoport felszinének nagysaga kézt nem
volt szignifikans kiilonbség (GS: atlagosan 54440 pixel, RS: atlagosan 59220 pixel, #teszt, ns.).

Ezzel ellentétben, a RS ingerek kerlilete hosszabb volt, mint a GS stimulusoké (805 pixel a 633
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pixellel szemben, tteszt, p < 0,02) és ugyancsak hosszabbnak bizonyult a stimulusban levé
vonalak teljes hossza (keriilet, + bels6 vonalak), 2265, illetve 1357 pixel (#teszt, p < 0,002).

Az energiavaltozas mértéke a hulldamhossz és fényesség tartomanyban nem kilonbozott
(hulldamhossz: 0,3728 (GS) és 0,3287, tteszt, p < 0,24, fényesség: 1,221 és 0,7660, tteszt, p
< 0,27, de szignifikdnsan nagyobb volt a GI stimulusok szaturacidja (1,3601) a RS
stimulusokénal (0,3728), £teszt, p < 0,04).

Az RGB képek analizise szerint a GS és a RS képek kiilonboztek a ,szinességi indexben” is: a GS
atlagos indexe (Colby et a/., 1996;Merigan, 1996), magasabb volt, mint a RS képeké (2,52 vs.
1,45) és a kilénbség szignifikansnak bizonyult (#teszt, p < 0,04).

A sparsenesst (SP) illetéen nem volt kiilénbség sem a kisérleti allatok kozott, sem pedig a
hasznalt stimuluscsoportok kozott, az SI értéke a GS esetében viszont kissé, de szignifikansan
meghaladta a RS stimulusokban meghatarozott értéket (£teszt, p < 0,04).

A 217 sejt nettd valaszait vizsgalva tehat az altalunk hasznalt stimuluskészlet két csoportra
kulonithet6: azokra, melyek egyszer(i, geometriai formakat abrazolnak (GS) és azokra, melyek
valés targyak fotdit (RS). Tanaka és mitsai., (1991) szerint a sejtek valaszaihoz sziikséges
stimulusok komplexitasa a regisztrald helyek el6refelé haladtaval (értsd: a temporalis lebeny
cslcsa felé) fokozatosan né (Tanaka et al, 1991). Eredményeik szerint az IT-ben egyfajta
~komplexitasgradiens” figyelhet6 meg, mert a kulénb6z6 bonyolultsagl stimulusra érzékeny
neuronok anatémiai lokalizacidja is kiilonbozott. Tanaka és mtsai. optimalis, illetve hatastalan
stimulusokat kilonitettek el a tlzelési aktivitas alapjan: hatékonynak tartottak azokat az

ingereket, melyek nagy aktivitasvaltozast valtottak ki, és forditva.
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terllet / 6sszes vonal

3.5.7 dbra

A stimulusok fizikai tulajdonsagainak Osszehasonlitdsa (atlagok +S.E.). Mivel az értékek tobb
normalizaltuk és atlagoltuk. Az értékek a két stimuluscsoport fizikai paramétereit hasonlitjak
Ossze, a tele oszlopok a GS-hez, az Uresek az RS-hez tartoznak. A csillagok a szignifikans
kilonbségeket jeldlik.
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Jelen eredményeink azt tanuUsitjak, hogy az IT sejtek kodolhatjdk a kiilonb6z6 bonyolultsagi
vizudlis stimulusokat oly mddon, ami nem kovetkezik pusztan a valaszok amplitiddjabol. A
valaszok atlagos nagysaga a két stimuluscsoportban nem kilénbozétt, de a GS-re kapott
szelektivitds mértéke nagyobb volt, mint az RS-re. Elképzelhetd, hogy a kiilénbség egyik oka a
regisztraciok anatdmiai lokalizacidja. A GI stimulusok méréseink szerint sok szempontbol
komplexebbek, mint a RS képek, és ismert, hogy az IT ellils6 részén levl sejtek inkabb a
bonyolultabb stimulusokra reagalnak jobban (Tanaka et a/, 1991;Tanaka, 2000). A mi
adatgy(ijtésiink féleg az IT hatsd teriletén tortént, ahol a sejtek egyszer(ibb stimulusokra
reagalnak jobban.

Mig masok altatott allatokat hasznaltak, mi csak éber majmokkal dolgoztunk. Ismert hogy a
valaszold sejtek aranya és a valaszok atlagos amplitidodja is magasabb éber allatokban (Tanaka
et al, 1991;Tamura & Tanaka, 2001). A mi kisérleteinkben ennek ellenére a valaszok szintje
eléggé alacsony, aminek oka lehet az is, hogy a stimulusok atlagos luminanciaja (8 cd/m? kériil)
lényegesen alacsonyabb, mint a masok altal hasznalt ingereké (35 cd/m?), masrészt, mintakban
sok sejt negativ nett6 valaszt adott. Tovabbi tényezd lehet, hogy a kisérletek idején a majmok
mar sok ezerszer lattak a stimulusokat, és hogy a stimulusok maguk a feladat szempontjabol
(fixacid) irrelevansak voltak. Ezen kivil, ahelyett, hogy megprébaltuk volna a leghatékonyabb
stimulus(oka)t kivalasztani, teljes ingerkészletiinket bemutattuk minden neuronnak. Ez a
gyakorlat kiilonb6z6 aktivitast valt ki a sejtekbdl és elméletileg az aktivitas alapjan elkiilonitheti
a stimulusokat, de tanulmanyunk célja a neuronpopulacié vizsgalata volt, nem pedig az egyedi

tlizelési szintek vizsgalata.

Eredményeink (a GS és RS stimulusok elkiilonilése) legkézenfekv6bb magyardzata az lehetne,
hogy a stimulusok kiilonb6znek olyan paraméterekben, mint luminancia vagy méret. Adataink
ezt a lehetGséget kizarjak, és arra utalnak, hogy az ingerek kozti kiilonbségek nem az alapszinti
fizikai paraméterekre vezethet6k vissza. Megkiséreltiink ezek kozll néhanyat azonositani.
Ismert, hogy a képi inger felszinén hozzaférhet6 informacidé és a belsé vonalak mennyisége
befolyasolja azok felismerését és elkiilonilését (Biederman, 1987;Humphrey et al, 1994).
Valdban, a GS és RS ingerek mind a keriilet hosszaban mind pedig az 6sszes vonal hosszaban
kulénboztek. Mivel a stimulusok felszine nem kiilonbozott egymastdl, az eldbbi kiildnbség azt
eredményezte, hogy a RS stimulusok vonals(ir(isége nagyobb volt, mint a GS stimulusoké (0,04,
illetve 0,0025, ttest, p = 0,02). A felszinen lathatd fekete-fehér atmenetek szama
(tulajdonképpen a belsé vonalak) is modulaljak az IT kérgi sejtek aktivitasat (Eskandar et al.,
1992) igy ezt a paramétert is figyelembe kell venni eredményeink magyarazataban.

Ha két stimulus felszine egyenld, akkor a hosszabb kertilet(i bonyolultabbnak tlinik (pl. kor és
négyzet, kereszt és csillag). Mivel ezek a paraméterek kozrejatszanak a stimulusok
komplexitasaban, Ggy gondoljuk, hogy az IT kérgi sejtek megvaltoztatjak

valaszkarakterisztikajukat (a valasz variabilitasat populacié szinten) ha a stimulusok ezekben a

60



dc_268_11

tulajdonsagokban eltérnek. Ugyanakkor a fenti faktorok szolgalhatnak arra is, hogy a stimulusok
kozti rokonsagot kifejezzék.

Az IT sejtek leginkabb szines, komplex abrakra reagalnak. Két stimuluscsoportunk kiilonb6zétt a
szinességi indexben és a szaturacid mértékében is, vagyis a szin egy masik clusterképz6
tényez6 lehet. Az alak, és forma olyan tulajdonsagok, melyet a valasz amplitiddja vagy a
szelektivitdas kodolhat, a szini informacidt azonban nem lehet mindig tetten érni az egyszer(i
tlizelési rataban. Bar van adat arra, hogy némely IT sejt szinszelektiv, (Komatsu & Ideura,
2000) tovabba, hogy a stimulus szinének megvaltoztatasa nagy hatassal van a sejtvalaszokra
(Edwards et al, 2003), a sajat laboratériumunkban végzett korabbi kisérletek inkabb arra
utaltak, hogy ha a stimulusokbdl kivonjuk a szini informaciot, az populaciészinten alapvetéen
nem valtoztatja meg az IT sejtek aktivitasat (Kovacs ef al, 2003;Tompa et al, 2005).
Eredményeink azt mutatjak, hogy az IT szintjén a szin és a forma kiilénb6z6 mddon kddolddik,
bar hogy ez pontosan mit jelent, még nem vilagos. Egy lehetGség lehet az, hogy a sejt mas
modon kddolja a szint és a format, a masik pedig az, hogy a szinérzékeny sejtek -a latopalya
alacsonyabb szintjeihez hasonldan- csoportokba témorilnek (Livingstone & Hubel, 1984;Ts'o &
Gilbert, 1988). Ez utdbbi mellett szél az a tanulmany, amely szerint a szinérzékeny teriiletek
foltokban helyezkednek el az IT-n (Tootell ef a/., 2004). Eredményeink szerint a szin magaban,
vagy inkabb mas tényezdkkel kombindlva a valaszok clusteresedését idézheti el6. A szin és egy
masik paraméter kombinacidja elég lehet ahhoz, hogy populacid szinten kiildnbségeket
okozzon, de nem feltétlenil elegend6 ahhoz, hogy megvaltoztassa a valaszok szintjét akkor, ha

az ingerld stimulusbdl kivonjuk.

Ismert, hogy az IT sejtek valaszaiban a hasznos informaciot a valasz els6 fele tartalmazza
(Tovee et al, 1993). Ennek megfeleléen a neurondlis valaszokat két részre bontottuk és
mindkettére megismételtiik a clusteranalizist. Mig a valasz eliils6 felében a clusteresedés
mintdja megegyezett a teljes valasz esetén tapasztalttal, vagyis a GS és RS mintak egymastol
elkiilondltek, a valaszok masodik felének analizise utan a clusterek nem a GS és RS csoport
mentén valtak kiilon. Ez alatamasztja Tovéé és mtsai. adatait arrdl, hogy az IT sejtek a valasz
els6 100-200 ms-ban hordozzdk a vizualis stimulusrdl szold Iényegi informaciokat. Masrészt,
Sugase és mtsai. kimutattak, hogy a stimulusok kiilonb6z6 szint(i kategorizacidéjahoz sziikséges

informacid a valaszok korai, illetve kései szakaszaban van (Sugase et al,, 1999).

Mindkét allatban voltak olyan stimulus parok, melyek a dendrogramban egyditt fordultak el6: pl.
a torzd és a kereszt (3.5.5 és 3.5.6 abra). Csabité a lehet6ség, hogy valamiféle implicit
kategorizalast tételezziink fel a jelenség mogott, és azt gondoljuk, hogy amiatt kerlilnek egymas
mellé a képek, mert a fels6bb kérgi teriletekr6l szemantikus visszacsatolas éri az IT-t. Mégis,
Ugy gondoljuk, hogy viszonylag kisszdm( stimuluskészletiink nem szolgaltat elegend6

bizonyitékot ennek alatamasztasara.

61



dc_268_11

Adataink egyértelm(ien jelzik a fizikalis vonasok fontossagat. A K majomban a 2. és 9. stimulus
(négyzet-ellipszis, polygon-kor) egyiittes eldfordulasa a korvonal fontossagat (Kovacs et al.,
2003) vagy a komponenseket jelzi (Isd. mindkét majomban a 3. és 10. stimulust). A bels6
mintdzat szerepét az 1. és 5. stimulus, a szinekét pedig a 14. és 16. stimulus parképzése jelzi
(Isd. 2.2 adbra ). Ez a jelenség a Tanaka altal javasolt kodolasi mechanizmust tamasztja ala:
egyes neuronok kiilonféle vonasokat kddolnak, és a neuronpopulacid aktivitasaban bektvetkez6
kis valtozdsok kddolhatjdk az egész stimulust. Alatamasztja Vogels elképzelését is, aki
kimutatta, hogy egy egész neuronpopulacid kddol egy bizonyos kategdriat (pl. fa vs. nem fa,
(Vogels, 1999)). ElképzelhetS, hogy az azonos kategoériahoz tartozd stimulusokra hasonld fizikai
tulajdonsagokkal rendelkeznek (szinesség, bels6 mintazat, épitd elemek, szinek) és a
~magasabb rend(” kategdrizacid a valaszok els6 felében nyilvanul meg, mint ahogy azt Sugase
és mtsai. (1999) gondoltak.

A kisérleteink alatt mért SP értékek nem kilénbéztek lényegesen az irodalomban kozo6ltektdl
(Rolls & Tovee, 1995;Vogels, 1999). Vogels az SP és a regisztralas antero-posterior IT
helyzetének Osszefliggését irta le (Vogels, 1999). A jelen tanulmany SP értékei két dolgot
jeleznek: 1) a sajat elektrédaink pozicidja az emlitett kozlemény leghatsé penetracidinak
kozelében lehet, és 2) a hasonld SP értékek két allatunkban azt bizonyitjak, hogy a regisztracio
kozel azonos teriileten tortént.

Eredményeink szerint az IT sejtjei eltéréen kodoljak az egyszer(i és komplex stimulusokat. A
sejtek megbizhatéan jelzik a stimulusok bonyolultsagat, még akkor is, ha alapvets fizikai
paramétereikben nincs kiilonbség. Mivel adataink a két allatban kozel azonosak, gy gondoljuk,
hogy az IT sejtekben altalanos szabalyok szerint folyik a kiilonb6z6 stimulusok bonyolultsaganak

kodolasa.

62



dc_ 268 11
3.6 Az IT sejtek kédoljak az illuzorikus konturokat 1.

Az IT kéreg sejtjei jo valaszolnak illuzorikus kontdrokra, de szelektivitasuk valtozik, ha az eredeti

stimulusokat illuzorikus kontudrdra cseréljik.

Az illuzorikus kontdr (IC) olyan hatarvonal, melynél nincs fizikai kilénbség az objektum és
hattere koz6tt (3.6.1 abra).

3.6.1 dbra
Példa az illuzorikus kontural létrehozott vizualis stimulusra. A képen lathatd kereszt sem
luminanciajaban, sem szinében, sem pedig mintdazataban nem kilonbozik a hattért6l és csak
azért lathatd, mert a csikozat a mintadban és a hattérben egymashoz képest fél ciklussal
eltolédott.

E kontdrok tanulmanyozasa a latérendszer alapveté miikodésére vilagithat ra: az alakzat-hattér
hianyzik (Ramachandran, 1987). Von der Heydt és Peterhans (von der Heydt et a/, 1984),
valamint Vogels és Orban (Vogels & Orban, 1987) kutatdsai szerint a valddi élek és az IC-ok
feldolgozasa hasonld corticalis mechanizmusokat vesz igénybe. A majom ventralis
latdpalyajanak egyes allomasait, kiilonésen a V2-t a valddi és IC-ok hasonlé mddon aktivaljak
(Peterhans & von der Heydt, 1991;Grosof et al., 1993;Sheth et al., 1996;Lee & Nguyen, 2001).
A pszichofizikai kisérletek arra utalnak, hogy a latopalya korai terliletei dontd jelentGségliek az
IC-ok feldolgozasaban (Pillow & Rubin, 2002), a latdpalya magasabb rend(i tertiletein, mint pl.
az IT-ben azonban még nem végeztek szisztematikus kisérleteket arra vonatkozdan, hogy
miképp koédoljak az itt elhelyezkedd sejtek az IC-ket. Az a néhany adat, amely az IT szerepére
utal, azt bizonyitja, hogy az IT-nek fontos szerep jut az IC-ok feldolgozasaban (Merigan,
1996;Huxlin et al, 2000), ugyanis IT lézi6 utan allatokban romlik az IC alapu alakzatok
diszkriminacidja. Ezt tamogatjak a funkcionalis képalkotd eljarasokat hasznald munkak is

(Larsson et al., 1999;Mendola et al., 1999). Az el6bbi megfigyeléseket alatamasztjak azok az
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eredmények is, melyek a ,backward masking” paradigmat hasznalva azt mutattak, ki, hogy mig
a valddi kontdrok (RC) feldolgozasahoz nem kellenek feltétlenil a magasabbrend(i kérgi
terliletek, ezek nélkilézhetetlenné valnak, ha a kontirok csak IC-bdl allnak (Imber et al., 2005).
Mivel az IT kéregben sejtszinten figyelhetk meg azok az invarianciak, melyeket a vizualis
percepcidban tapasztalunk (Sary et &/, 1993;Tanaka, 1996;Logothetis & Sheinberg, 1996),
érdekes lehet megvizsgalni, miképp viselkednek az IT neuronok, ha stimulusként a szokasos
szines stimulusok mellett IC ingereket is alkalmazunk. Mivel az IT neuralis valaszai érzékenyek a
kép bels6 struktardjara (Vogels et al, 2002), és az IC-ban ezek hianyoznak, ez egyben
magyarazatot adhat arra is, miért dolgozza fel a kéreg az IC-t és a szines, részletgazdag RC-t
kilonb6z6 mddon. Emiatt megvizsgaltuk azt is, hogy van-e kiilonbség az IC-ra és a sziluettekre

(SIL: belsé struktura nélkiili, csak luminanciakontraszt altal definialt kép) kapott valaszok kozott.

Kisérleteinkben két majmot (C és K) hasznaltunk, melyek egyszer(i fixaciés paradigmaban
kaptak a stimulusokat.

A stimulusokat a kovetkez6képpen allitottuk el6.

Az IC-hez 45°-ban megdont6tt racsmintat hasznaltunk (Isd. 3.6.1 abra), és a stimulusok
hatarvonaldnak megfelelden fél fazissal eltoltuk Sket egymdason (Vogels & Orban, 1987). igy
virtudlis éleket kaptunk, melyek két érintkezé felszin benyomasat keltették, és kirajzoltak a
stimulusokat. A vonalak luminancidja 0,5 cd/m? a kontrasztja 88%, vastagsaga pedig 7
szogperc volt. A vonalak periddusa 17.0 szogperc volt (3.66 ciklus/fok) és egy olyan
négyszégben mutattuk be melynek élhossziisdga 18 fok, luminancidja pedig 8 cd/m? volt. A
faziseltolast gy hoztuk létre, hogy a s6tét vonalakat 7 szogperccel (4 pixel) eltoltuk egymastdl
a stimulus hatarvonalainak megfelelGen.

A SIL-hez els6 lépésként eltavolitottunk minden szint és felszini textdrat a stimulusokbdl, majd
az alakzatokat és a hatteret s6tétsziirkével toltéttiik ki (luminancia: 1,5 cd/m?, kontraszt: 68%)
és igy sziluetteket kaptunk. Ezek a stimulusok hasonlitottak az IC-hez: hidnyoztak a bels6
informaciok, és csak egyetlen paraméterben kilonboztek a hattértdl, ebben az esetben a
luminanciaban.

Kontrollként (CONTR) olyan ingert hasznaltunk, amely megegyezett az IC-vel, azzal a
kulénbséggel, hogy nem voltak a hattér vonalai eltolva az ingerhez képest (Mendola et al,
1999).

A kisérleti allatok feladata a stimulusok fixalasa volt. A sejteket a COL stimulusok segitségével
izolaltuk (2.2 abra). Amennyiben a sejt valaszolt az ingerekre, kivalasztottunk két hatasos és két
kevésbé hatasos stimulust, majd azokat random mddon valtogatva mutattuk be az egyes
stimuluskondiciékban, legalabb 10-10 alkalommal.

Adataink elemzését off-line végeztiik a netto tlizelési ratak alapjan, melyet egy 400 ms-s ablak
alapjan hataroztunk meg. A nyugalmi aktivitast az inger bemutatasa el6tti 400 ms-ban, a

kivaltott aktivitast pedig az utana kdvetkez6 100-500 ms kozti id6szakra szamoltuk ki. A ketté
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kilonbsége adta a nettd aktivitdst. A vdlaszok és a szelektivitds szignifikancidjanak
megallapitasara varianciaanalizist (ANOVA) hasznaltunk, a neurondlis valaszok latencidjat a

Poisson eloszlason alapuld mddszer segitségével (Legendy & Salcman, 1985) hataroztuk meg.

A két majombdl a COL, IC, SIL és CONTR kondicidoban Gsszesen 178 sejtet regisztraltunk.
Valamennyi sejt az STS ventralis partjan és a gyrus temporalis inferior lateralis felszinén (area

TE) helyezkedett el (Id. Kisérleti mddszerek: szovettan).

Valaszkészség és szelektivitas

A 3.6.2 abran egy olyan neuron PSTH-ja lathatd, melynek aktivitasat a COL, az IC, és a CONTR
kondicidban vettiik fel. A neuron szignifikans valaszt adott a COL-ra és IC-ra, de nem reagalt a
CONTR-ra. A sejt ugyanakkor szelektiv is volt, a dobra és a négyzetre adott valaszok joval
nagyobbak voltak, mint a kehely és a kor esetében (ANOVA a COL-ra, F = 21,04, p < 0,001,
ANOVA az IC-ra, F = 11,14, p < 0,001). A szelektivitas kilonbozott a két kondicioban: a COL-
ban a négyzet valtotta ki a legnagyobb valaszt, majd kisebb volt a dobra és a korre, mig az IC-
ben a legnagyob valaszt a dob, majd a négyzet, és a kehely valtotta ki (ANOVA, F = 22,86, p <
0,001). A CONTR-ra nem kaptunk értékelhet valaszt. A PSTH-bdl jol latszik az is, hogy az IC-ra

kapott valaszok latenciaja hosszabb, mint a COL esetében.
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3.6.2 dbra
Egy IT sejt valasza két hatdsos és két kevésbé hatdsos stimulusra. Felsé sor: COL, k6zépso sor:
IC, als6 sor: CONTR. A stimulusokat a 0 id6pontban mutattuk be. Eredeti regisztratum nyoman.

ElGsz6r azt vizsgaltuk meg, hogy populacid szinten kilénboznek-e az IC-ra kapott és a csikozott
hattérre (CONTR) kapott valaszok. Ezzel eldonthetd, hogy valdban a stimulusokon levo alakzat
valtotta-e ki a sejtek aktivitasat. A Wilcoxon teszt szerint az IC-ra kapott valaszok szignifikansan
nagyobbak voltak, mint a CONTR-ra (IC: 4,71 SEM %0,99 kistilés/s, CONTR: 2,05 SEM +0,87
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kistilés/s, n = 65, T = 561,5, Z = 3,34, p < 0,001). Eszerint a neuronok nem elsGsorban a
csikos hattérre, hanem a hattérbe agyazott stimulusokra reagalnak.

Meg szerettiik volna tudni azt is, hogy képesek-e az IT sejtek szelektiv valaszokra az IC-t
illetéen. A 3.6.3 abra populacioés hangolasi gérbét mutat az IC-ra és CONTR-ra. A valaszok kozti
kulénbség szignifikansnak bizonyult (F = 8,4, p < 0,05, ANOVA). Mikor a stimulusokat az IC-ra
adott valaszok alapjan allitottuk sorba, az IC hangolasi gorbéje szignifikans lejtést mutatott
(ANOVA, F = 58.52, p < 0,01) ami alakszelektivitasra utal, mig a CONTR gdrbe gyakorlatilag

parhuzamosan futott a vizszintes tengellyel.
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Stimulussorrend

3.6.3 dbra

Az IT sejtek szelektiven valaszolnak IC-ra. Valaszamplitidok a stimulussorrend fiiggvényében. A
valaszokat az IC-ra kapott aktivitas sorrendjében tiintettiik fel. Az egyes pontok az atlagot és a
95%-o0s konfidenciaintervallumot mutatjak.

Hogy alakul ez a szelektiv valasz, ha ugyanazt a stimulust szines valtozatban mutatjuk be
ugyanazon sejteknek?

A két stimulustipusra kapott valaszokat azoknal a sejteknél hasonlitottuk Gssze, melyeket
mindkét kondicidban teszteltiink. A COL-ra kapott aktivitas csaknem haromszorosa volt az IC-ra
kapottnak (15,95 SEM= 1,19 kistilés/s és 5,85 SEM+ 1,16 kislilés/s), a kiilonbség szignifikans
volt (n = 102, p < 0,001).

A hangolasi gorbék Gszehasonlitasat elvégeztiik az IC és a COL esetében is. A gorbék a 3.6.4
abran lathatdék. Ha a stimulusokat a COL-nak megfelelden allitottuk sorrendbe, a gorbék
kulénboztek (F = 8,0, p < 0,006). Ez a kilonbség azonban magyarazhaté az un.
~padldeffektussal” is, mivel az IC-ra kapott valaszok amplitiddja meglehetésen alacsony. Ezért
megismételtik az analizist, de Ugy, hogy most mar az IC-ra kapott valaszok alapjan
rangsoroltuk a stimulusokat. A két gorbe (3.6.5 abra) igy is kulonb6zott (ANOVA, F = 7,99, p <
0,006).
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Stimulussorrend

3.6.4 abra

A COL és IC stimulusok hangolasi gorbéje. Valaszamplitiddk a stimulussorrend fiiggvényében.
A valaszokat a COL-ra kapott aktivitas sorrendjében tiintettiik fel. Az egyes pontok az atlagot és
a 95%-os konfidenciaintervallumot mutatjak.

Nettd atlagos aktivitas [kisllés/s]

n=102

Stimulussorrend

3.6.5 abra

Az IC és COL stimulusok hangolasi gorbéje. Valaszamplitidok a stimulussorrend fiiggvényében.
A valaszokat az IC-ra kapott aktivitas sorrendjében tiintettiik fel. Az egyes pontok az atlagot és
a 95%-os konfidenciaintervallumot mutatjak.

A kovetkezOkben az IC-ra és a SIL-re kapott neurondlis aktivitast hasonlitottuk 6ssze. A SIL-re
kapott valaszok kissé nagyobbak voltak (10,38 SEM+ 1,96 kislilés/s), mint az IC-ra mértek
(8,13 SEM=+ 1,96 kislilés/s) de ez a kiildnbség nem volt szignifikans (n= 55, p = 0,232). Ennél
fontosabb azonban az, hogy a két kondicidban felvett hangolasi gérbe nem kiilonbozott
szignifikansan, mint azt a 3.6.6 abra mutatja.

Ez arra utal, hogy amennyiben a kiils6 kontlrok hasonldak, az IT sejtek szelektivitdsa nem

valtozik. Ezen fell a valaszok szignifikans mddon korrelaltak is (Spearman R = 0,36, p < 0,05).
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Stimulussorrend

3.6.6 abra

Az IC és SIL stimulusok hangolasi gorbéje. Valaszamplitidok a stimulussorrend fiiggvényében.
A valaszokat az IC-ra kapott aktivitas sorrendjében tiintettiik fel. Az egyes pontok az atlagot és
a 95%-os konfidenciaintervallumot mutatjak.

A valaszok latenciaja

A latencia az az id6, ami eltelik a stimulus bemutatasatél a valasz megjelenéséig, és tobbek
k6z6tt a meghatarozasahoz hasznalt modszertdl is fiigg. Szigort kritériumokat allitottunk: csak
azokat a latencidkat hasonlitottuk Gssze, ahol a Poisson analizis mindkét kondicidban talalt
latenciaértéket, és igy paronkénti 6sszehasonlitast végezhettiink. A Poisson analizisen alapuld
latenciamérés megbizhatd, bar nem képes latenciat mérni azon valaszok esetében, ahol a valasz
amplitiddja nagyon alacsony, vagy csak lassan emelkedik. Emiatt tanulmanyunkban néhol csak
kevés esetben tudtunk 6sszehasonlitast végezni. A latencidk atlaga hosszabb volt a IC-ra, mint
a SlIL-re (118,73 SEM+ 10,72 ms vs. 100,08 SEM+ 6,56 ms, n = 11, p = 0,04), hosszabb volt
IC-ra, mint a COL-ra (125,6 SEM+ 9,64 ms vs. 99,75 SEM+ 6,40 ms, n = 22, p = 0,006). Nem
volt szignifikans kllénbség a COL-re és SIL-re kapott latenciak kozott (98,57 SEM+ 0,33 ms vs.
102,16 SEM+ 3,70 ms, n = 56, p = 0,12). A hosszU latenciak hatterében alacsony tlizelési rata
is lehet. Hogy ezt kizarjuk, megvizsgaltuk a tiizelési rata és a latencidk kozti viszonyt. A

Spearman korrelacio egy esetben sem mutatott Gsszefliggést.

Annak ellenére, hogy emberben sok adat all rendelkezésre az illuzorikus kontlrok percepcios
sajatossagairdl, meglepd, hogy milyen kevés a majmokon végzett egysejt tanulmany. Jelen
kisérletiinkben ezért Gsszehasonlitottuk az IC-k és COL-ok feldolgozasat az IT sejtjeiben éber,
viselked6 majmokban.
Eredményeink szerint:

1. Az IT sejtjei reagalnak a faziseltolassal Iétrehozott IC-ra.

2. Az IT neuronok valaszlatencidja hosszabb az IC-ra, mint a COL-ra vagy a valds

konturral bird képi ingerekre.

3. Az IT sejtjei szelektiven valaszolnak IC stimulusokra.
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4. Az IT sejtek szelektivitasa kiilonbozik a COL és IC kondicidban, de hasonlé a SIL és IC
kondiciéban.

Ad 1. A legtobb korabbi munka az IC és a korai latépalya (von der Heydt et a/., 1984;Grosof et
al., 1993;Lee & Nguyen, 2001;Marcus & van Essen, 2002), mig masok az IC, a V4, és az MT
kapcsolatat vizsgaltak (Merigan, 1996;Huxlin et a/., 2000). Tudomasunk szerint jelen tanulmany
az els6 olyan munka, amely magas rend(, a targyak tulajdonsagait kodold IT kéreg (Tanaka,
1996; Logothetis & Sheinberg, 1996), és a faziseltolason alapuld IC-k kapcsolatat vizsgalja.
Eredményeink szerint az inferotemporalis sejtek jol reagalnak a csikok faziseltolasaval
létrehozott illuzdrikus kontlurokra, bar a valaszok amplitiddja kisebb, mint a szines, illetve mas
tipus, akromatikus stimulusok esetében. Ennek oka az inger és hattere kozti luminancia,
textdra, szin vagy a mozgasi kontraszt hianya lehet, amit alatamaszt az is, hogy az IC-ra és SIL-
re kapott valaszok nem kilonboztek lényegesen. Percepcids szempontbdl ez megfelel az IC
rosszabb lathatdsaganak. Tovabba, a sejtek jobban valaszoltak az IC-ra, mint a CONTR-ra, arra
utalva, hogy a neuronadlis valaszok hatterében nem pusztan a csikozat all, hanem a

faziseltolassal Iétrehozott kontur jelenléte.

Ad 2. Az IC altal kivaltott neuronalis tevékenység hosszu latenciajd, hosszabb, mint a COL vagy
SIL esetében. Nem valdszin(i, hogy ennek hatterében az alacsony tizelési rata allna, mivel nem
taldltunk osszefliggést az aktivitas és a valaszok latencidja kézott. Ezen kiviil, néhany neuron
esetében megvizsgaltuk azt a lehetOséget is, hogy a hosszl latenciat nem az okozza-e, hogy a
stimulusok racsmintaba agyazva jelennek meg. Ha a SIL-t vagy vonalas rajzot agyaztunk
racsmintaba, a latencia rovidebb volt, mint az IC-ra (atlagosan 100,3 SEM% 20,2 ms, illetve
72,3 SEM* 1,3 ms). A hosszU latencidk parhuzamba allithatok a pszichofizikai kisérletekben
mért értékekkel, mikor a kisérleti alanyok RC helyett IC-t kapnak stimulusként (Ringach &
Shapley, 1996;Rajimehr et a/, 2003). ERP kisérletekben az N1 komponens modulacidja IC
esetén 145-160 ms koril volt (Herrmann & Bosch, 2001;Proverbio & Zani, 2002;Pegna et al.,
2002). MEG adatok szintén azt mutatjak, hogy az IC percepcidja esetén a valaszok 155 ms kordl
jelennek meg (Halgren et al, 2003). Adataink szerint az atlagos latencia ~120 ms volt. A
hossz( latencia alatdmasztja Lee és munkatarsainak elképzelését (Lee & Nguyen, 2001;Lee,
2002). Eszerint az IC-vel kapcsolatos informacid gyorsan eléri az IT-t ahol megtorténik a forma
durva analizise és ez az informacid kertl vissza a V1-be és V2-be. A két teriilet kozti kooperacid

és helyi szint(i analizis utan jelenik meg az IC percepcidja a magasabb rend( tertileteken.

Ad 3. Az IT sejtek az alacsony valaszok ellenére megbizhatdan kulonitik el az IC-kat, hiszen a
hangolasi gérbének hatarozott lejtése van a CONTR hangolasi gorbéjéhez képest. Az IC
stimulusokra kapott sejtszint(i alakszelektivitas adhatja az alapot az ilyen formak percepcios
diszkriminacidjahoz. Az irodalomban k6zéltek tiikrében voltaképpen nem meglepd, hogy az IT

sejtjei reagalnak az IC-ra. Ismert, hogy V2 neuronok képesek kddolni az IC definialt vonalak

ey
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kisérletek is azt mutatjak, hogy a V1 mind a Kanizsa tipust, mind pedig az altalunk hasznalt
stimulusok detektalasara képes (Grosof et a/, 1993). A valasz azonban a RC-hoz képest kicsi
amplitiddju és kb. 50 ms-mal kés6bb jelenik meg. Utdbbi az intercorticalis mechanizmusokra
utalhat.

Ad 4. A hangolasi gorbéket dsszehasonlitva kiilonbséget talaltunk az IC és COL kozt, de nem
volt eltérés az IC és a SIL gbrbéi k6z6tt, ami a bels6 vonalak fontossagara hivja fel a figyelmet.
Az IT neuronok gyengébben reagalnak SIL-re, mint szines (Vogels, 1999;Kovacs et al.,
2003;Tompa et a/., 2005) vagy sziirke arnyalatos (Vogels & Biederman, 2002) alakzatokra,
szelektivitasuk mértéke kisebb és el is tér (Vogels, 1999;Kovacs et al., 2003). Jelen tanulmany
szintén alacsony aktivitast talalt, ami eltéré szelektivitassal parosult az IC és COL
Osszehasonlitadsban, ami azt jelzi, hogy mennyire fontosak a belsé kontrasztatmenetek az IT
neuronok valaszaiban (Sary et al., 2004).

Populacio szinten sem a valaszkészség, sem a szelektivitdas nem kilonbozott a SIL és IC
esetében. Ez azt jelenti, hogy a valaszt els6sorban a képinger konturjai hatarozzak meg, és mig
a konturok nem valtoznak, addig a neuronalis valaszok is invariansak maradnak. Az IT neuronok
invarians alakpreferenciaja régota ismert: a valasz szelektivitdsa fliggetlen a vizualis kulcstol
(Sary et al,, 1993), a kontraszt elGjelét6l (Kovacs et a/., 2003), a szin hianyatol (Tompa et al.,
2005) valamint a megvilagitas szintjétél és az arnyalastdl (Vogels & Biederman, 2002). A
szerzOk ezt az invarianciat altalaban az alakfelismerésben megfigyelt invarianciakkal hozzak
Osszefiiggésbe. Jelen eredményeink tamogatjak ezt az elképzelést.

Mindez arra utal, hogy az IT képes ugyan az IC-ok feldolgozasara, de mas modon kezeli, mint a
tobbi stimulust. Ugy tiinik, az IC-ok feldolgozésa hasonlit a SIL-hez; olyankor all a latas

szolgalataban, mikor a szini informacié vagy a belsd struktira nem hozzaférhetd.
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3.7 Az IT sejtek kodoljak az illuzorikus kontirokat 2.

Az IT kéreg sejtiei képesek a Kanizsa tipusu illuzorikus konturok kddoldsdra. Mint a
faziseltoldsos illuzorikus konturok esetében is, megnyult latencidju vdlaszokat, és a valodi

Y

konturoktol elterd stimulusszelektivitast kaptunk, amely leginkabb a sziluettekére hasoniit.

Az IT kodolasi mechanizmusainak felderitésére jol hasznalhatd a stimulusredukcid mddszere
(3.5.1 abra), (Tanaka 1992, Sugase, 1999). Korabbi tanulmanyainkban mar eltavolitottuk a
szineket (Tompa et a/., 2005) a bels6 vonalakat (Kovacs et a/., 2003) és a valddi korvonalakat is
(Isd. el6z6 fejezet). Ebben a tanulmdanyban azt vizsgaljuk meg, miként viselkednek az IT
neuronok akkor, ha gyakorlatilag az egész stimulust eltavolitjuk, és nem hagyunk mast, csak
annak illuzdrikus, Kanizsa tipust inducerekkel létrehozott korvonalait.

Az IT szerepe az illuzdrikus konturok kédolasaban nem vilagos, de bizonyosnak latszik, hogy kell
hozza (Merigan, 1996, Huxlin et al, 2000). Koraban mar leirtak, miként reagalnak a az IT sejtek
a faziseltolassal létrehozott IC stimulusokra (Vogels és Orban, 1987, Sary et al, 2007), most azt

vizsgaljuk meg, hogy a Kanizsa tipust abrak (Isd. 1.4 abra is) képesek-e aktivalni az IT sejtjeit.
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3.7.1 dbra
Példa a jelen kisérletben hasznalt képi ingerek mddositasara: A: négyzet vonalas rajzként, B:
sziluettként, C: Kanizsa abra, D: kontroll (CTR).

Kisérleteinkhez két feln6tt majmot tanitottunk be. Stimuluskészletként homogén fehér
négyzeten (oldalhossz 18°, luminancia 23 cd/m?) 20, achromatikus vonalas rajzos abrat (LD)
hasznaltunk a sejtek izolaldasahoz, majd a kovetkez6 stimulusokal teszteltiik 6ket (3.7.1 abra): a
Kanizsa inducerek kozeit homogén sziirkével feltoltve kaptuk a sziluetteket (SIL, atlagos
luminancia 16 cd/m?), a Kanizsa kontdrokat a fekete inducerek megfelel§ kivagasaval hoztuk
létre (KIC, atlagos luminancia 20 cd/m? ), a kontrollokat (CTR, &tlagos luminancia 20 cd/m?)
pedig az inducerek elforgatasaval allitottuk eld.

Az dllatok a regisztalas alatt fixacids feladatot hajtottak végre. A megfeleld hosszlisagu kezdeti
fixalas utan el0szor a fehér hattér jelent meg 300 ms hosszan. Ezutan az inducerek (400 ms)

majd maguk a stimulusok kdvetkeztek 500 ms hosszan.
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El6szor bizonyitanunk kellett, hogy a majmok latjak a KIC tipusu stimulusokat, ezért egyikiiket
egy felismerési feladatra tanitottuk be (Isd. a metodika fejezetet, valamint Kovacs és mtsai,
2003, Sary és mtsai, 2006). Az LD abrakat két csoportra osztva az allatnak saccadikus
szemmozgassal kellett jeleznie, hogy épp melyik stimulust latja. 90%-os teljesitmény elérése
utan az LD stimulusok kdzé SIL és KIC abrakat kevertiink: a SIL-re 90.3 + 2.1 %-o0s, a KIC-ra
86.7 £ 2.8 %-o0s teljesitményt kaptunk, mig a CTR-ra csak CTR, 59.1 + 4.0 %-ot. ANOVA és
Fisher post-hoc teszt szerint a teljesitmény minden stimulusra jobb volt, mint a CTR-ra, de az
egyes stimulustipusokra kapott teljesitmény egymastdl nem kiilonbozott. A kisérlet tobbi része
az el6z6 fejezetben hasonld metodikat kvetett, ezért a tovabiakban csak az eredmények

leirdsara szoritkozunk.

- ./Q. orsy one
p w ) G zvﬁE g;z s::; :r/J\:

38 L L L]
’;'@ﬁy&ﬁggﬂ"w\gﬁs&%z
1 NN LA N
A EAMEIMENNENNEANE AN

3.7.2 dbra

Egyetlen IT kortikalis sejt hisztogrammija. Az abra tetején a kiilénb6z6 stimulusok lathatok. A 0
vonala minden hisztogrammon az inger megjelenésének kezdetét jelzi. A felsé sorban a vonalas
rajzok (LD), a masodikban a sziluettek (SIL), a harmadikban a Kanizsa abrak (KIC) az utolsdban
pedig a kontroll (CTR) altal kivaltott neuronalis valaszok lathatok.

Valaszkészség és szelektivitas

A két majombdl 129 sejtet regisztraltunk, ebbdl 99 volt szelektiv a KIC-ra. Az alabbi adatok
ebbdl a sejtpopulaciobdl szarmaznak. A 3.7.2 abran lathatd sejt a CTR kivételével jol reagalt az
Osszes ingerfajtara, st szelektivnek is bizonyult: a valaszok az egyes kondicidkon belil
kiilonboztek egymastdl (ANOVA, LD: F = 31,54 F = 0,001; SIL: F = 32,97 p = 0,001; KIC: F =
20,34 p = 0,001; CTR: F = 4,71 p = 0,148). Populaci6 szinten az atlagos nyugalmi neuronalis
aktivitas (kisllés/s): 11,7 SEM + 1,11 volt, az egyes ingertipusokra pedig LD: 20,83 SEM + 1,8;
SIL: 28,10 SEM * 2,13; KIC: 24,23 SEM + 2,02; CTR: 13,31 SEM + 1,7 kislilés/s értéket
kaptunk.

A valaszok szignifikdns mddon kilonboztek az egyes kondiciokban (ANOVA, F = 35,6 p =
0,000). A Fisher post hoc teszt szerint az aktivitas szintje a CTR-ben alacsonyabb volt, mint a
tobbi ingerfajta esetén ezen beliil a SIL nagyobb valaszokat valtott ki, mint az LD. Eszerint az IT

sejtek jol reagaltak a stimulusokra, beleértve a Kanizsa abrakat is.
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Eredményeink szerint az IT sejtek 76%-a nem csak vdlaszolt, hanem szelektiv is volt az
ingerekre (ANOVA).

A 3.7.3 abra populacié szinten mutatja a hangolasi gorbét a KIC és a CTR kondicidban. Az
ANOVA szerint (F = 55,21 p = 0,000) a KIC gorbének szignifikans lejtése van, mig a CTR-ra
kapott valaszok gyakorlatilag parhuzamosan futnak az X tengellyel (F = 1,05, p = 0,38).
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3.7.3. abra

Populacio szint(i hangolasi gorbék a CTR (lires négyzet) és a KIC (telt kor) kondicidban. A gorbe
pontjai az atlagokat és a95 %-os konfidencia intervallumot jel6lik. A rankolas a KIC-ra adott
valaszok alapjan tortént.

A szelektivitasokat 6sszehasonlitottuk a t6bbi kondicidban is. Az 1. sz. tablazat mutatja a
hasonld vagy eltérd szelektivitast sejtek szamat a kiilonboz6 stimulustipusok esetén, a 3.7.4

abra pedig a vizsgalt sejtek 6sszességén mutatja be az eredeményeket.

wW
o

N
[$))

n
o

-
o

Netté atlagos tiizelési rata [kistlés/s]
o

(9]

o

Stimulussorrend

3.7.4 dbra

Populaco szintli hangolasi gorbékaz LD, SIL és KIC kondicidékban. A valaszokat a KIC alapjan
rangsoroltuk. Az egyes pontok az atlagot és a 95%-os konfidencia intervallumot mutatjak. A
gorbék lefutdsa szignifikansan kilénbozik.

A gorbék lefutasa kiilonbozik, a leglaposabb az LD-ra kapott valaszok gorbéje. A KIC stimulusok
nagyobb valaszt valtottak ki a sejtekbdl, mint az LD-ok (Wilcoxon, p = 0,001). Hogy kizarjuk

azt, hogy a hangoldsi gorbék az eltérd tiizelési ratdk miatt kilonboznek, megismételtiik az
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analizist, Ugy, hogy az LD ingerekre kapott valaszok szerint allitottuk sorrendbe a valaszokat. Az
eredmény hasonld volt, a kilénbség az LD és a KIC gorbék kozott szignifikans maradt (F =
17,14 p = 0,000).

Mivel a Kanizsa abrak gyakran keltenek olyan benyomast, mintha egy sikidom lebegne az
inducerek felett, és mert az IT sejtek érzékenyek a stimulusok bels6 vonasaira (Vogels &
Biederman, 2002), megvizsgaltuk, hogy a KIC ill. A SIL abrak révén kivaltott valaszok
hasonldak-e. A SIL-re kapott neurondlis aktivitas nagyobb volt (p = 0,0000), de szignifikans
korrelaciot tudtunk kimutatni a SIL-re, illetve KIC-ra kapott valaszok kozott (Spearman rangsor
korrelacio, 0,77, p < 0,05 ). Annak ellenére, hogy a hangolasi gorbék ezeknél az ingereknél
eléggé hasonldan futnak, (3.7.4 abra) statisztikailag mégis kilonbéznek (ANOVA, F = 20,6 p =
0,000). Erdemes azért még megjegyezni, hogy a legnagyobb szamu, hasonld szelektivitast seit
a SIL-KIC 6sszehasonlitasban volt (3.7.1 tablazat).
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3.7.5 abra

Az LD és a KIC kondiciéban kapott populaciéos hangolasi gorbék. A gorbe pontjai az
atlagértékeket, és a 0,95 konfidencia intervallumot abrazoljak mutatjdk. Az abrazolt
szelektivitasok kiilénboznek. A fenti abran a rankolas a LD-ra kapott valaszok alapjan tortént,
ezért kiilonbozik a gorbék képe a 3.7.4 abraétol.

Valaszlatencidk

Az egyes ingertipusok esetében mért valaszlatenciak a kdvetkezOképpen alakultak: LD: 136,47 +
34,9 ms, SIL: 135,39 + 30,3 ms, KIC: 147,99 + 36,0 ms, melyek szignifikdnsan kilénboztek
(ANOVA, F= 7,3 p = 0,001, n = 76), a KIC latenciai voltak a leghosszabbak (Fisher post hoc

teszt).
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3.7.6 dbra

Az LD, SIL és KIC kondiciokban mért latenciaértékek. Az oszlopok az 4atlagot és a
konfidenciaintervalumokat mutatjak. A KIC atlagos latenciaértéke hossabb volt, mint a két
masik kondiciéban.

3.7.1. tablazat

Kiilonb6z6 Hasonlo
szelektivitast | szelektivitasu
Stimulus neuronok neuronok
LD vs. SIL 79 20
LD vs. KIC 86 13
LD vs. CTR 87 12
SIL vs. KIC 70 29
SIL vs. CTR 83 16
KIC vs. CTR 80 19

Diszkusszid

Legjobb tudomasunk szerent jelen munka az els6 olyan tanulmany, ami Kanizsa stimulusokkal
vizsgalja a f6éemlGs IT kéreg sejtjeinek ingerelhetGségét. Valddi szélekkel bird (LD és SIL)
valamint illuzdrikus hatarvonalakkal Iétrehozott vizudlis ingereket hasznalva regisztraltuk az IT
sejtek aktivitasat és Osszehasonlitottuk a neuronadlis valaszokat. Fobb eredményeinket a
kovetkezdképpen foglalhatjuk dssze:

() az IT sejtjei reagalnak a KIC stimulusokra,

(i) a neuronalis valaszok hosszabb latenciajuak az illuzdrikus konturok esetében,

(iii) az IT sejtek kulénbséget tesznek a KIC stimulusok kozott, alakszelektivitast mutatnak,

(iv) a szelektivitas kiilonb6z6 a LD és SIL esetében, a SIL és a KIC szelektivitdsa azonban kozel

all egymashoz.

(i) Jelen tanulmany legutdbbi kozleményiinkhoz (Sary et al, 2007) kapcsolddik, ahol a

faziseltolasos moddszerrel létrehozott IC ingereket hasznaltuk. A fenti cikkben talaltakkal
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ellentétben ugy tlinik, hogy a KIC abrak hatékonyabb stimulusok, mint a faziseltolasos ingerek:
a KIC-ra kapott valaszok nagyobbak, mint az LD-ra kapottak. Ugyanakkor meg kell jegyezniink,
hogy a jelen tanulmanyban akromatikus stimulusokat hasznaltunk, és ismert, hogy az IT sejtjei
a komplex, szines ingereket preferaljak (Komatsu et a/., 1992;Komatsu & Ideura, 1993;Tamura
& Tanaka, 2001;Edwards et al, 2003) igy az egyszer(i vonalas rajzok nem generalhatnak
maximalis valaszt, még ha az inducerek jelen is vannak. Masrészt, a ,vadaszo stimulusok”
akromatikus LD ingerek voltak, igy inkdbb az volt varhato, hogy a valaszok e stimulusnak
kedveznek (bias). Ismert tovabba, hogy az IT sejtek nem érzékenyek a szinek stimulsubdl vald
eltavolitasara (Tompa et al, 2005) és hogy a valaszok nagysaga nem feltétlenil a szinek
jelenlététdl vagy hianyatol fiigg.

A KIC ingerek a CTR-nal nagyobb valaszokat valtottak ki, bizonyitva, hogy a neuronalis valaszok
nem pusztan az inducereknek tulajdonithatok, hanem a KIC-nak, még valds kontirok hianyaban
is. Ez egybevag azzal az eredménnyel, ahol az inducerek kiilénb6z6 valtozatai nem valtoztattak
meg a kivaltott valaszok P1 komponensét egy olyan kisérletben, ahol Kanizsa tipust ingereket
hasznaltak (Brodeur et al.,, 2006), annak ellenére, hogy a P1-r6l ismert, hogy nagyon érzékeny
a stimulus fizikai vonasaira (Jeffreys, 1996).

(i) A KIC-ra kapott valaszok latencidja hosszabb, mint a LD-ra vagy SIL-re kapott valaszoké. Az
altalunk mért latenciaértékek hasonldak a mas tanulmanyokban IC-re kapott latenciakhoz
(Kruggel et al., 2001;Bottger et al, 2002), melyeket altalaban az occipitalis kéreg lateralis
terliletével kapcsolnak 6ssze (Murray et a/, 2004). Masrészt KIC ingerekkel kidertilt, hogy a
kivaltott valaszok csak kb. 150 ms elteltével jelennek meg az anterolateralis occipitalis kéreg
felett (Halgren et al., 2003), amely leginkabb megfelelhet a majom IT kéregnek (Grill-Spector et
al., 1998;Kourtzi & Kanwisher, 2000). Az ICk feldolgozasa mar a latopalya korai szakaszain is
Nguyen, 2001) de a valaszok kés6bb jelennek meg, mint a valddi kontdrok esetén. Ez a tény, és
az a jelenség, hogy a V1 valaszai 30 ms -ot késnek a V2 valaszaihoz képest, arra utal, hogy az
ICk feldolgozasahoz interkortikalis interakciora van sziikség.

(iii) Adataink szerint az IT kéreg sejtei szelektiven valaszolhatnak a KIC ingerekre. Human
kisérletek szerint valdszin(, hogy az IC-ok feldolgozasaban az occipitdlis kéreg eliils6 lateralis
része is részt vesz (Kourtzi & Kanwisher, 2001;Kruggel et a/., 2001;Pegna et al., 2002;Halgren
et al., 2003). Jelen tanulmanyunk egyértelm(ien bizonyitja, hogy a majom IT kéreg kddolni
képes az IC-ok jelenlétét. Az eredmények egyuttal egybevagnak az el6z6 tanulmannyal is, (Sary
et al., 2007) és azt bizonyitjak, hogy az IT sejtek KIC-ra (és altalaban ac IC-ra) szelektiv sejtjei
részt vesznek az olyan ingerek kodolasaban, ahol hianyoznak a valddi konturok.

(IV) El6z6 kozleménylinkben azt taldltuk, hogy a sejtek szines stimulusokra és faziseltolasos
ingerekre adott valasza kiilonb6z6tt, de hasonld volt a sziluettekéhez (Sary et a/., 2007). A jelen
tanulmany szerint a szelektivitas az LD-tol és a SIL-tdl is kiilonb6zott. Ez meglepd, 1évén, hogy a
KIC ingerek gyakran keltik egy lebeg6 felszin benyomasat, melybdl hianyzik a bels6 informacio,

éppugy, mint a SIL-bGl. T6bb lehetséges magyarazat is létezik. Egyrészt, az IC ingerekben
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sokkal tobb a bizonytalansag, mint a valddi konttrok vagy SIL esetén, épp ezért percepcidjuk
nem egyszer(i, ami a mért latencidkban is megnyilvanul (Ringach & Shapley, 1996;Rajimehr et
al., 2003;Brodeur et al., 2008). Masrészt, az IT sejtek reagalhatnak ugyan hasonlé mddon a
kulonb6zOképpen létrehozott stimulusokra, de nem érzékenyek a mélységi kilonbségekre
(depth segmentation) amely gyakori a Kanizsa abrak esetében. Az IT valaszok nem csak a
formatdl flignek, hanem a hatarvonal hovatartozasanak polaritasatdl is (Baylis & Driver, 2001).
A KIC ingerek esetében jelen levé mélységi informacio és ennek hidnya a SIL ingerek esetében
magyarazhatja a szelektivitasbeli kiilobséget.

Az IT sejtek alakszelektivitasa régdta tanulmanyozott jelenség (Sary et al, 1993;Vogels &
Biederman, 2002;Kovacs et al, 2003;Tompa et al., 2005;Sary et al., 2007). Ez a szelektivitas
lehet az alapja a perceptudlis invariancianak (Sary et a/, 1993;Rolls, 2000;Tanaka et al.,
2001;Kovacs et al, 2003;Tompa et al,, 2005). Ugy gondoljuk, hogy az IT sejtek viszonya a
valddi és IC stimulusokhoz képezheti a valddi és illuzérikus kontirokkkal kapcsolatos jelenségek
alapjait (Smith & Over, 1979;Vogels & Orban, 1987;Paradiso et al, 1989;Berkley et al.,
1994;Dresp & Bonnet, 1995;Brodeur et a/., 2008). Eredményeink tovabbi adatokat szolgaltatnak
az IT kéreg az alak- és formalatasban betoltott szerepéhez, és kiterjesztik azt az illuzorikus
konturok teriiletére is.

Két lehetséges mechanizmus is elképzelhetd a fizikailag nem létezé kontlurok feldolgozasara
(ktlonosen azokon a kérgi terlileteken, ahol a receptiv mezdk kisebek, mint az inducerek kozti
tavolsag). Az elsG esetben sejtek, melyek receptiv mezGjében vonalvégzodések, vagy
vonalvégzodésként interpretalhatd inducerek vannak, facilitdlhatidk a tobbi, hasonlo
orientacidérzékenységli sejteket melyek receptiv mez6je az inducerek kozé esik, igy halvany
vonal érzetét keltik (Rockland et a/., 1982;Polat et a/., 1998;Kapadia et a/., 1999;Kasamatsu et
al., 2001;Bauer & Heinze, 2002;Li et al, 2006). A masodik esetben a magasabb terlileteken
levs, nagy receptiv mezbvel (melyben két vagy tébb inducer is elfér) bird sejtek visszafelé hatva
Henry, 1979;Givre et al., 1994). A két stratégia nem zarja ki kdlcsbnGsen egymast, egyiitt is
m{ikodhetnek (Oliva & Schyns, 1997).

A fenti két lehet6ség parhuzamba allithatd a stimulusszegmentalassal kapcsolatos felszin- vagy
éldetektalds problémajaval. Hatékony formafelismerési stratégia (kiloéndsen, ha a szélek
fedettek) az, amely az élek kovetésére iranyul, vagyis él-detektdld. A vizudlisan érzékeny
neuronok egyik Iényeges tulajdonsaga az orientalt élek detektaldasa, ugyanakkor legaldbb ilyen
fontos annak eldontése hogy a kérdéses él hova tartozik. Az élek felszinekhez tartoznak, vagyis
fel kell ismerni a felszint ahhoz, hogy eldonthessiik az él hovatartozasat. Melyik stratégia
mikddik vajon az ICk percepcidjaban? Dominal egyik a masik felett, vagy kar6ltve miikddnek a
formak percepcidja kdzben? Az egyik jarhard Ut az, hogy a latérendszer adott hierarchikus
szintjén megvizsgaljuk az egyes sejtek valds és illuzorikus alakzatokra adott valaszait és azok
latencidjat. Sajat kisérleteinkben az IC-ok hosszabb latencidju valaszokat adtak, mint a valds

konturd stimulusok (Sary et al, 2007). Ez hosszabb feldolgozasi idGt is jelent, vagyis a

77



dc_268_11

magasabban fekvd kérgi részek nem csak a feed-forward informaciéra hagyatkoznak a formak
azonositasanal. Tobb olyan sejtet talaltunk, ahol a SIL és KIC szelektivitas hasonld volt, mint a
LD és KIC Osszehasonlitasnal, amely arra utal, hogy a KIC feldolgozasa tébb ponton k&zos a
SIL-el, mint az LD-kal. Hasonld kovetkeztetés vonhatd le a fazis-eltolt IC-ok esetében, ahol
statisztikailag sem talaltunk kiilonbséget az IC és SIL ingerek szelektivitasa k6z6tt. Ugyanakkor
talaltunk olyan sejteket is, melyeknél a szelektivitdas megegyezett az illuzdrikus és a vald
konturok esetében; ezek a sejtek képviselhetik az ,éldetektald” stratégiat. Mivel a viselkedés
szempontjabdl nem lényeges a format a hattértdl elvalasztod vizualis kulcs, csak az alakzat
felismerése, a kiilonb6z6 kddolasi stratégiak azonos viselkedésre vezetnek- mint ahogy
kilonféle kozlekedési eszkozokkel is eljuthatunk azonos Uticélhoz. Az alacsony hierarchidju
terliletek IC-ra adott megnyult latencidgja (Lee & Nguyen, 2001) a feedback kapcsolatok
fontossagara utal. Lehetséges, hogy a feedback eredete az IT kéreg. Szamos tanulmany utal
arra, hogy a ,magas” terlleteknek (majomban és emberben) fontos szerepiik lehet az IC-ok
feldolgozasaban (Imber et al, 2005;Seghier & Vuilleumier, 2006;Montaser-Kouhsari et al.,
2007). Ezzel egyiitt, az IT kéregben mért neurondlis latenciak hosszabbak IC-re, mint a valds
konturokra, és ez egyezik korabi adatainkkal is (Sary et a/., 2007). Ez arra utalhat, hogy az IT
kéreg mas kérgi forrasokra hagyatkozik az IC-ok feldolgozasanal. Honnan szarmazhat ez az
informacié?

A hosszU latencia egybevag azzal, hogy bizonyos illiziok a ,tacit inference”-n alapulnak,
melyhez természetesen magasabb rend( teriiletek szikségesek (Purves et al, 1999;Paradiso,
2000;Hung et al., 2007), s6t egyesek szerint ehhez a latoérendszernek tanulnia is kell (Gilbert &
Sigman, 2007;Li et a/, 2008). Az IC-ok esetében ezt erGsiti az inducerek ,grouping effect’-je,
és az az benyomas, hogy az illuzérikus alakzat felszine fényesebb, mint a kdrnyezet.

A fentiek alapjan arra kovetkeztethetiink, hogy az illuzérikus konttrok feldolgozasaban a
magasabb rend{ vizuadlis terlleteknek fontos szerep jut. Forrasai lehetnek az alacsonyabb
terliletekhez tartd feed back informacionak (melyek Iényegesek a formak részletes
reprezentacidjahoz (Pillow & Rubin, 2002;Lee, 2002)), de ugyanakkor t6bb és hosszabb

feldolgozasra van sziikségiik, mint az egyértelm{ibben definialt formak esetében.
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3.8 Feladatfiiggé modulacioé az inferotemporalis sejtek aktivitasaban 1.

Az inferotemporalis sejtek feladatfiiggd moduldciot mutatnak egy késleltetett hasonlitds
(,delayed match to sample” (Konorski)) tipusu feladatban. A két stimulus kézti periodusban

megfigyelhetd aktivitas valoszindleg a munkamemoria megnyilvanulasa.

Az inferotemporalis sejtek szelektiven reagalnak a vizualis stimulusokra és alapvet6 szerepet
jatszanak a targyak felismerésében. Ha az IT sejtjeinek aktivitasat olyan kisérleti paradigmaban
regisztraltak, ahol az allatnak két, egymas utan bemutatott stimulust kellett megktildnboztetnie,
kiderilt, hogy az IT sejtjei nem csak hogy szelektiven reagalnak, de a tlizelési rata fiigg a
feladattol is. Ha két egymas utani stimulusrdl el kellett donteni, hogy egyeznek-e vagy nem
(Konorski feladat), az IT aktivitasa fizikailag identikus els6 stimulus (S1) és masodik stimulus
(S2) esetében is valtozik, mégpedig annak fliggvényében, hogy milyen sorrendben mutattak be
a stimulusokat (Gross et a/., 1979). Néhany tanulmanybdl kideriilt, hogy az S2-re kapott valasz
sokszor fliggott attdl is, hogy az S2 kilonbozott-e az S1-tdl. Az el6zd jelenség, illetve a
sorrendiség hatasat az S1 és S2 idGbeli 6sszehasonlitasanak tulajdonitjak, melyek a Konorski
feladat megoldasadhoz elengedhetetlenek. Az olyan feladatokban, ahol az S1 és S2 bemutatasa
kozott 1ényeges ido telik el, leirtak a stimulusok kozti sziinetekben is neuronalis aktivitast, holott
a retinara kép éppen nem vetlilt (Vogels & Orban, 1994). Ezt az aktivitast az S1 rovid tavd
tarolasanak tulajdonitottak. Az IT szerepét a rovid tavi memoridban azok a tanulmanyok is
alatamasztjak, melyekben az IT 1ézi6 utan a Konorski feladatban nyujtott teljesitmény
romlasardl szamoltak be.

Kérdéses az, hogy a leirt, a viselkedési kontextusra visszavezethet6 hatasokhoz kell-e hogy a
kisérleti allat valdban végrehajtsa azt az idobeni Gsszevetést, amely a feladatot jellemzi. Ha a
hatasok nem jelentkeznek olyankor, mikor az allatnak nem kell az &sszehasonlitast
végrehajtania, akkor az amellett szol, hogy a leirt hatasok a vizudlis révid tavi memoriahoz,
mégpedig a stimulus aktiv tarolasahoz kothetGk. Egy olyan kisérlet, ahol a sejtek aktivitasat
regisztraljuk, mikézben az allatoknak kettds feladatban hol el kell végezniiik az 6sszehasonlitast,

hol pedig nem, valaszt adhat a kérdésre.

A kisérletekben két majom IT sejtjeinek aktivitasat regisztraltuk, mikdzben az allatok egy
Konorski feladatot, illetve hasonld stimulusokkal egyszer( fixacids feladatot végeztek (3.8.1
abra).

Eredményeink 49 olyan sejt adatain alapulnak, melyek valaszoltak a Konorski feladatban
hasznalt elsé (S1) vagy masodik (S2) racsmintara, illetve a fixaciés feladatban hasznalt
sakktabla mintara (28 sejt az egyik, 21 sejt a masik majomban). Az egyes sejtekben mért
valaszok kulonb6zhettek a kétfajta stimulusra, de az atlagot tekintve nem volt kiildnbség
(Wilcoxon teszt, 7= 563, ns.) a nettd valaszok medianja 17,2 kisiilés/s (racsminta), illetve 20,2

kistilés/s (sakktabla) volt. A sorrend hatasat a 3.8.2 A abra mutatja be.
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3.8.1 dbra

A Konorski (A, B) és a fixacios (C) feladat illusztraldsa. A Konorski feladatban fixacié kozben két
racsmintat (S1 és S2) kap az allat, melyeket 300 vagy 800 ms hosszu interstimulus intervallum
(ISI) valaszt el. S2 orientacidja vagy megegyezik Si-el vagy nem. Ha a mintak kulonboztek, a
majomnak saccadot kellett a racsminta felé tennie, 600 ms-on beliil. Ha S1 és S2 orientacidja
azonos volt, a majomnak tovabb kellett fixalnia az FP-t. A fixacids feladatban (C) az FP-t kellett
az egész ismétlés id6tartama alatt fixalni. A sakktabla minta orientacidja vagy megegyezett S1-
ben és S2-ben vagy nem. A két feladat idGbeli lefutdsa azonos. Az stimulusok kozti intervallum
az egymas utani blokkokban azonos hosszisagu volt. A Konorski feladatban a FP piros szin(, a
fixacids feladatban z6ld szin( volt.

Ebben a sejtben az S2-re kapott valasz kisebb volt, mint az Si-re, bar a stimulusok azonosak
voltak. Ha ez a sorrendiségi hatas a feladat végrehajtasanak tudhatd be, akkor az egyszer(i
fixacios feladatban nem kellene megjelennie. Ennek ellenére, mint azt a 3.8.2 B abra mutatja, a
sakktablara kapott, S2 valasz is kisebb volt, mint az S1-re kapott, pedig itt a feladat egyszer(
fixalas volt. A sorrendi hatds nagysaganak kiszamitasahoz minden sejtre egy sorrendiségi
indexet (OEI) hataroztunk meg. Pozitiv OEI-nél az Sl-re kapott, negativnal pedig az S2-re
kapott valasz nagyobb. A Konorski, illetve a fixacids valaszban kapott OEI eloszlasat mutatja a
3.8.3 abra. Mindkét eloszlas a pozitiv értékek felé tolodik, ami arra utal, hogy altalaban az Si
nagyobb valaszt indukal, mint az S2. Bar a median értékek kiilonbéznek a két eloszlasban (0,15
a Konorskiban és 0,21 fixacids feladatban), a kiilénbség nem szignifikans (Wilcoxon, T = 457,
ns). Eszerint a feladat maga nem magyarazza a sorrend hatasat.

A 3.8.3 abra savozott oszlopai azokat a neuronokat jeldlik, ahol az S1 és S2 valasza kil6nb6z6tt
(ANOVA). E sejtek aranya a Konorski feladatban 55% mig a fixaciés feladatban 53% volt. (Az
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S2 valasza a Konorski feladatban az esetek 6%-ban volt nagyobb az S1 valaszanal, mig a
fixacios feladatban nem talaltunk ilyen sejtet).
Ezek az eredmények azt mutatjak, hogy a sorrend hatdsa akkor is érvényesiil, ha az allatoknak

nem kell diszkriminalni a stimulusokat hanem egyszer(i fixacio a feladat.

451. sejt
A KONORSKI FELADAT

10 kisllés/s

500 ms

B FIXACIOS FELADAT

25 kisulés/s

500 ms

3.8.2 dbra

Egyetlen IT sejt valasza a Konorski (A) és a fixacios feladatban (B). A vizszintes vonalkak az
expozicios idét jelolik. Az S1 és S2 valasz amplitiddja kozti kiilonbség mindkét esetben
szignifikans volt.

Elképzelhet6 azonban az is, hogy a Konorski feladatban talalt S1 és S2 valasza kozti kiilonbség
oka az, hogy a sejtek orientacioszelektivitasa a két stimulusra eltér6, hiszen az S1 és S2
taldltuk azonban, hogy azokban a sejtekben, ahol a sorrend hatasa megnyilvanult, az
orientacidhangolas hasonld volt Si-re és S2-re is. Megvizsgaltuk, hogy ez igaz-e a fixacios
feladatban is: mintankat azokra a sejtekre korlatoztuk, melyeknél a sorrendnek szignifikans
9). Minden sejt esetében normalizaltuk a valaszokat a legnagyobbra (négy kondicié: S1, S2, és
két orientacid), majd azokat atlagoltuk és a preferalt S1 orientacionak megfelelden rendeztiik el
(3.8.4 abra). Ha az S2 hangolasa kapcsolddik az S1-hez, akkor arra az S2-re, amely hasonld
nem egyezik meg. A 3.8.4 abra szerint a sorrendiség hatasa a fixacios feladatban egy altalanos,

az orientaciotodl fiiggetlen jelenség, ugyandgy, mint a Konorski feladatban.
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3.8.3 dbra

A sorrendiségi index eloszlasa abban a 49 sejtben, melyet a Konorski feladatban (A) és a
fixacios feladatban (B) leteszteltlink. A vonalkazott oszlopok mutatjak azokta a sejteket, ahol az
Si-re és S2-re adott valasz kilonb6zott. Az index pozitiv értéke azt jelenti, hogy a valasz
nagyobb volt S1-re, a negativ pedig azt, hogy S2-re.

Fixacios feladat
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3.8.4 abra

Atlagolt, normalizalt valaszok (+ SE) abbdl a 9 neuronbdl, melyek orientacidszelektivek voltak,
és S1-re valamint S2-re adott valaszuk kiilonbozott. A folytonos vonal az S1-re, a szaggatott az
S2-re adott valaszokat mutatja.

Az S2-re kapott valaszok koOzt, akar az ,azonos”, akar a ,kiilonb6z6” feladat részeként
regisztraltuk 6ket, nem volt kiilonbség (F(1,48) = 0,57, ns.), ami arra utal, hogy az S2-re kapott
valasz nem fiiggott attdl, hogy S1 és S1 azonos volt-e, tehat az S2 mindkét esetben kisebb volt,

mint S1. Ez mindkét tipusu feladatra igaz, hiszen az OEI index minkét feladatban kozel volt 0-
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hoz (0,02 a Konorski feladatban, 0,03 a fixaciosban) és a kett6 kozt nem volt kiilonbség
(Wilcoxon, T = 741, ns.).

Négy olyan sejtiink volt, amely a 800 ms hossz( interstimulus intervallumban szignifikans
valaszt adott. A 3.8.5 abra mutatja ezek koziil harom sejtnek az atlagos valaszprofiljat (az egyik
sejt nem valaszolt sem Sl-re sem S2-re). E sejtek a fixacios feladatban nem mutattak
szamottevd aktivitast a stimulusok kozti id6 alatt, annak ellenére, hogy valaszuk amplitiddja az
Si-re adotthoz hasonlo volt. Az S1 el6tti 500 ms aktivitasat (alapaktivitas) az S2 el6tti hasonld
idejli id6szak (az interstimulus intervallum) aktivitasdval Osszevetve lényeges kilénbséget
taldltunk a diszkriminacios feladatban (Friedman ANOVA X*> = 38,5, df = 19; p < 0,0005) de
nem tapasztaltunk hasonlét a fixacidsban Friedman ANOVA X? = 19,27, df = 19; ns.).

Fenti munkankban az IT sejtjeit két viselkedési kondicidban vizsgaltuk: az egyikben egy
azonos/kiilonb6z6 valaszt kellett adniuk két, egymas utan bemutatott racsmintara (Konorski
feladat) a masikban pedig fixalniuk kellett a képerny6n lathatd mintat. Mindkét feladatban nagy
szamban fordultak el6 olyan valaszok, ahol S1-re kapott nagyobb volt S2-re kapottnal. Mindkét
feladatban hasonld nagysagu volt a sorrend hatasanak mértéke és a szelektivitas is, utalva arra,

hogy a Konorski feladat végrehajtasa nem feltétele a sorrendiségi hatas megjelenésének.
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3.8.5 abra

Harom olyan neuron PSTH-ja, melyek az S1 és S2 kozotti 800 ms hosszi interstimulus
intervallumban is tlizeltek. A folytonos vonal a Konorski, a szaggatott a fixacios feladatban
felvett valaszt mutatja. Mindegyik sejt aktivitasat a maximalis valasz szazalékaban fejeztiik ki. A
vizszintes vonalkak a stimulus expoziciés idejét jelolik.

Az eredmények interpretalasahoz kritikus fontossagl meggy6z6dni arrdl, hogy nem végeznek-e
a majmok ,rejtett” Gsszehasonlitast a fixacios feladatban hasznalt stimulusokkal. Ez nagyon
valdszin(tlen, hiszen itt a stimulusok és a FP is eltért a Konorski feladatban hasznalttdl, és ez
vildgosan elkiiloniti a feladatokat. Mindkét allatot els6sorban a diszkriminacids feladatra
tanitottuk, és ehhez csak racsmintdkat hasznaltunk, ezért mikor a sakktablamintat kaptak
(fixaciés feladat), azokat rogton fixalni kezdték, szemlatomast nem tudva, mihez kezdjenek

veliik. Nem tudjuk, hogy a majmok figyeltek-e a sakktablamintakra, bar megprobaltuk ennek az
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esélyét csokkenteni (gy, hogy a jutalmat és a stimulus megjelenését egymastdl
szétvalasztottuk, és inkabb a stimulus eltiinéséhez kotottiik. A cél nem a figyelem, hanem
annak vizsgalata volt, hogy a sorrendiségi hatashoz szilkséges-e a Konorski feladat
végrehajtasa.

Eredményeink szerint a fizikailag azonos S1 és S2 stimulus esetén tapasztalt valaszkiilonbség
egy passziv, automatikus mechanizmust tiikr6z, mivel nem sziikséges hozza a diszkriminacios
feladat végrehajtasa. Ugy tinik, hogy ez a mechanizmus minden olyan esetben m(ikadik, ahol
egymas utan mutatnak be hasonlé vizualis ingereket, bar nem zarhatd ki a figyelem modulald
hatasa, illetve az sem, hogy létrejottéhez sziikség van aktiv, folyamatos fixalasra. Néhany sejt a
Konorski feladatban az S2-re nagyobb valaszt adott, mint S1-re, ami része lehet annak az aktiv
diszkriminaciés folyamatnak, ami hianyzik a fixaciés feladatbol. Ez a magyarazat egybecseng
azok elképzelésével, akik a temporalis lebeny ellils6 medidlis részén regisztraltak olyan
allatokban, melyek sorozatban kaptak az ingereket és azokat kellett felismernitik (Miller &
Desimone, 1994). Leirtak egy olyan mechanizmust, amely valdsziniileg passziv, a valaszok
csokkenésében nyilvanul meg és a hasonld stimulusok ismétlodéséhez kotott, akar a
felismerend6 minta az illetd stimulus, akar nem.

A masik folyamat valdszin(ileg aktiv, a valaszok névekedésével jar, és olyankor figyelheté meg,
ha a mintaként szolgald stimulus ismétiédik. Igy elképzelhetd, hogy bér a regisztralas helye és a
feladat a mi kisérleteinkben kiildnb6zik a fentiektdl, az S1-r6l S2-re valoé valaszcsbkkenés
megfelelhet az elsd, passziv folyamatnak.

Jelen kisérletben a S2-re kapott valaszok fliggetlenek voltak attdl, hogy az S1 és S2
megegyezett-e vagy sem, azt sugallvan, hogy a sorrend hatasa nem fiigg az ,azonos-
kilonb6z6” hatastdl. Ez egyezik Eskandar és mtsai. eredményeivel, akik szerint az IT neuronok
sokkal tobb informaciot hordoznak arrdl, hogy a stimulus mintaként szolgal, azonos (match),
vagy kilénb6z6 (non-match) - ez a sorrend hatasa, mint az azonos (match) és kiilonb6z6 (non-
match) kozti fizikalis kilonbségrol - ez az ,,azonos-kilonboz6” hatas (Eskandar et a/., 1992). Ez
utdbbi altalaban abban nyilvanul meg, hogy az S2-re adott valasz nagyobb a ,kilonb6z6”
esetben, mint az ,azonos” esetben (Eskandar et a/, 1992;Miller et al., 1993;Vogels & Orban,
1994). Ez a kilonbség létrejohet egyrészt amiatt, hogy az S2-re adott valasz megné a
,kUloénboz6" esetben - erre kisérletiinkben nem utal semmi -, vagy pedig az S2-re adott valasz
csokken az ,,azonos” esetben. Ez utdbbi valdszinlileg kapcsolatos a jelen kisérletben megfigyelt
sorrendiségi hatassal és igy nem kivanja meg a stimulusok 6sszehasonlitasat. Az is lehet, hogy
ez a hatas azzal kapcsolatos, hogy a sejt kis idGvel ezel6tt mar ,latta” az éppen ismétlédo
stimulust (stimulus recency vagy recency detection, Miller és mtsai., 1993); azok a stimulusok,
melyek egy feladaton bellil ismétlédnek, kisebb valaszt valtanak ki, ha hasonlitanak az elsdre,
mint ha nem. Jelen munkankban: a sejtek esetleg jelzik, hogy S2 olyan stimulus ami mar

s

»azonos-kilénb6z6” hatas hianya két faktor kombinacidjanak tudhato be: 1) létrejétte, mint a
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sorrendiségi hatasé is, az S1 és S2 hasonldsaganak fiiggvénye; és 2) a 45 fokban kiilénboz6
racsmintak (és a sakktablak) tllsagosan is hasonloak ezeknek a neuronoknak. Eszerint a
sorrendiségi hatas nem jatszik szerepet az orientaciokilonbség detektalasan alapuld Konorski
feladatban és bar passziv jellegli, mas Konorski feladatban segitségre lehet, ha a stimulusok
kell6képpen kilonbdznek egymastal.

Nem szabad a ,recency detection” mechanizmusat osszekeverni az 0j stimulusok ismételt
bemutatasat kovetd valaszcsokkenéssel, melyet mind az IT-ben, mind a medialis corticalis
terlileteken kimutattak (Riches et al., 1991;Fahy et al., 1993;Li et al., 1993) és olyan ingerekre
is igaz, melyeknek nincs viselkedési relevanciajuk (Riches et al, 1991;Fahy et al., 1993). Jelen,
és masok kisérleteiben (Eskandar et a/., 1992;Vogels & Orban, 1994) a majmok tobb ezerszer
lattak a stimulusokat, ezért azok meglehetGsen ismerdsek voltak. A ,recency detection”
rovidebb idGintervallumban miikédik: még egy feladaton belil is (Miller és mtsai., 1993), mint

az ,ismerGsségi” jelenség, amely valdszinlileg a hosszitavd memdoriat veszi igénybe.

Kisérletiinkben az ISI alatti aktivitds a Konorski feladathoz k&tédott. A fixacids feladatban
tapasztalt nagymérv(i aktivitascsokkenés ugyanezen idGszakban valdszinlileg nem amiatt van,
hogy stimulusként sakktablamintat hasznaltunk. Ismert, hogy azokban a sejtekben ahol
kifejezett az ISI alatti aktivitas, az ISI k6zbeni stimulusszelektivitas hasonlé mértékl az S1 adott
valaszbdl nyert szelektivitashoz (Chelazzi et al, 1993;Vogels & Orban, 1994). Mivel az 3.8.2
abra neuronja esetén az S1 valasz racsminta és sakktablaminta esetén is hasonl6 volt, az ISI
id6szak alatti aktivitas hianya a fixacids feladatban nem a stimulusnak, hanem a feladattal
kapcsolatos viselkedési kovetelményeknek tulajdonithatd. Az ISI alatti aktivitast az Si-re
vonatkozd révid tavi memoriaval magyarazzak, ami eredményeinkkel Gsszevag, hiszen a
fixacids feladatban nincs sziikség arra, hogy az allat emlékezzék Si-re. Mindazondltal, mivel
csak 4 sejten lattuk ezt a jelenséget, nem tudjuk, mennyire altalanosithatd az ISI aktivitas és a
feladat 6sszefliggése.

Osszefoglalva, eredményeink szerint a sorrendiségi hatds nem igényli a stimulusok aktiv
temporalis Osszehasonlitasat. ,Recency detection” mechanizmusként értékelhet6, ami passziv
volta ellenére segithet a Konorski tipusu feladatok megoldasaban, de valdszinlileg csak akkor,
ha a stimulusok kozti kiilonbség elegendéen nagy. Tovabba, a feltételezett ,recency detection”
jelenléte olyan esetekben, mikor a feladat megoldasahoz erre az informacidra nincs sziikség (pl.
a fixacios feladatban), arra utal, hogy ha egy feladatban fizikailag hasonld stimulusokra
kiilonb6z6 valaszokat kapunk az nem jelenti feltétlenil azt, hogy ez a nem szenzoros jelenség a
feladat megoldasahoz kapcsolddik. S6t, olyan mechanizmusokat jelenthet, melyek irrelevansak,
vagy nem is hordoznak hasznos informaciot az adott feladat szempontjabdl (pl. a sorrendiség

hatasa a fixacios feladatban).
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3.9 Feladatfiiggé modulacioé az inferotemporalis sejtek aktivitasaban 2.

Interakcio mutathato ki a feladatok és az IT kéregben felvett neurondlis vdlaszok latencidja
kOzott, ha azonos stimulusokkal kiilonféle, az dllat figyelmét eltéré modon igénybe vevd

feladatokat végeztetiink.

A latérendszer kulcsszerepet jatszik mindazokban a viselkedésekben, melyek a vizualis inputtdl
fligg6é gyors reagalast kivannak meg és a figyelemmel kapcsolatosak. A latérendszer
viselkedéssel kapcsolatos modulacidja nagyon népszeri(i kutatasi terilet (Reynolds & Chelazzi,
2004). Ismert pl., hogy az IT kéreg sejtjei gyorsabban dolgozzak fel a szocidlis szempontbdl
fontosabb stimulusokat (Kiani et a/., 2005), de nagyon kevés informacio van arra vonatkozolag,
hogy miként valtozik meg ezen sejtek aktivitdsa akkor, ha a vizudlis stimulusokkal adott
feladatot kell elvégezni, vagyis a stimulus bioldgiailag relevanssa valik (Fuster & Jervey,
1981;Richmond & Sato, 1987;Vogels et al., 1995). Kisérletiinkben azt tanulmanyoztuk, vajon a

vizualis inger viselkedési aspektusai befolyasoljak-e az IT sejtek valaszait az adott stimulusra.

A laboratériumunkban hasznalatos 20 képbdl allo stimuluskészlettel (2.2 abra) fixacios, illetve
felismerési feladatot végeztettiink C és S majommal (3.9.1 abra), mikézben az IT kérgi sejtek
aktivitdsat regisztraltuk. A stimulusokat homogén sziirke hattéren jelenitettiik meg (oldalhossz:
18°, luminancia = 8 cd/m?). A stimulusok hasonlé nagysaguak voltak (6x5° teriilet, luminancia
= 8 cd/m?) és centralisan mutatuk be Sket. A fixaciés feladat (FIX) egy FP megjelenésével
(3.9.1 abra bal oldalan) kezd6dott, ezt a homogén sziirke hattér kovette, majd megjelent a
stimulus. A stimulus elt(inése utan fennmaradt az FP, és az allat ennek tovabbi fixaldsa utan
jutalmat kapott. A felismerési feladathoz (FELISM) a kisérletek el6tt betanitottuk a majmokat.
Megtanultak, hogy a 20 stimulust két (ad hoc) csoportba osztottuk, és tiz stimulust a jobb
oldalhoz, tiz masikat pedig a bal oldalhoz rendeltiink hozza. A feladat itt is a FP centralis
megjelenésével indult (3.9.1 abra jobb oldala), amit a sziirke hattér, majd a stimulus kovetett.
Ennek eltlinte utan a képerny6 két szélén egy-egy szines poétty jelent meg.

Az allat szemmozgasaval, a jobb, illetve bal oldali péttyre nézve jelezte, hogy a tanultak alapjan
a jobb oldali vagy a bal oldali p6ttyhtz tartozik-e az éppen latott képinger. A helyes valaszokat
gylmolcslével jutalmaztuk.

Az adatok értékelése Ugy tortént, hogy a FIX feladatban a hatasos stimulushoz tartozd
valaszokat kivalogattuk a FELISM feladatbdl is, igy egyazon sejt két kiilonboz6 feladatban
kapott aktivitasat elemeztik. A neuronalis valaszokat két idGablakban elemeztik: az elsé az
alapaktivitas megallapitasara szolgalt, a stimulus megjelenése el6tt 300 ms-el kezd6dott és a
stimulus bemutatasaig tartott, a masikat pedig a valasz mérésére hasznaltuk, ez az inger
megjelenését kéveté 100 ms-tol 400 ms-ig tartott. A kivaltott valaszok elemzésére a nettd
tlizelési ratat hasznaltuk fel, ami a neuron stimulusra adott valaszanak és az alapaktivitasnak a

kulonbsége. Az adatokat fteszt segitségével hasonlitottuk Ossze, a szelektivitast a
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sparsenesszel (SP) mértiik (Rolls & Tovee, 1995). A latencia meghatarozasahoz a Poisson
aktivitasmintazat analizisen alapuldt hasznaltuk (Hanes et &/, 1995) és az értékeket #teszt

segitségével hasonlitottuk dssze.

Fixacio Felismerés

Jalal_
Jalal_

3.9.1 dbra

A kettds feladat paradigma. Az abra a fixacios és a felismerési feladat eseményeit mutatja. A
két feladatban hasznalt stimulusok megegyeznek, a FP szine (az abran kor, illetve négyszog)
alapjan az allat tudja, hogy melyik feladatot kell végeznie. A feladatot minden esetben az inger
eltlinése wtdn kellett végrehajtani.

A két feladatot blokkokban futtattuk, minden ingert legalabb 10 alkalommal mutattunk be, igy
egy-egy blokk legalabb 200 ismétlésbdl allt. A két majombdl 110 sejt aktivitasat regisztraltuk,
de kizartuk azokat, ahol algoritmusunk nem tudott latenciat megallapitani. A tanulmany az igy
fennmaradt 87 sejt adatain alapul (3.9.1 tablazat, atlagértékek + SEM).

3.9.1 tablazat
Majom, Alapaktivitas Nett6 valasz
feladat, Latencia [ms] [kisiilés/s] [Kkisiilés/s] Sparsenes
Sejtszam
C. FIX. (57) 132,6 (3,9) 7,7 (0,18) 29,3 (2,37) 0,52 (0,03)
C. FELISM. (57) 122,4 (4,5) 8,0 (0,21) 29,2 (2,58) 0,50 (0,03)
S. FIX. (30) 168,3 (8,4) 8,1 (0,26) 34,2 (4,91) 0,51 (0,04)
S. FELISM. (30) 159,1 (6,4) 9,1(0,27) 31,9 (3,84) 0,54 (0,04)

Az alapaktivitast, illetve a kivaltott valaszt illetéen inter-individualis kiilonbségeket nem
talaltunk. A C majomban nem volt feladatfliggé kilonbség sem az alapaktivitdsban, sem a
kivaltott valaszban, mig S majomban kicsi, de szignifikans kikonbség volt a két feladatban mért
alapaktivitasban (8,1 kistilés/s vs. 9,1 kistilés/s, p = 0,047). A vizualis ingerre kapott valaszban
nem volt kiilonbség.

A stimulusszelektivitdas mérésére hasznalt SP értéke 0,5 és 0,54 koz6tt mozgott, sem az allatok,
sem a feladatok kézt nem volt kiilonbség. Kisérleteink legfontosabb eredménye az, hogy a

felismerési feladatban a valaszok latenciaértékei révidebbek voltak, mint a fixacios feladatban.
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Ez a latenciakllonbség ugyanazon sejt valaszaiban is megjelent, ha az allat azonos
stimulusokkal kulénb6z6 feladatot végzett. A 3.9.2 adbra négy sejten mutatja be az
elmodottakat.

Hasonlé eredményt kaptunk populacidszinten is. A 110 sejt aktivitasa alapjan készlilt hisztogram
enyhe alapaktivitds emelkedést, korai valaszmegjelenést és korabbi valaszlecsengést mutat
(3.9.3 dbra). A két feladatban mért latenciadk eloszlasa kilénbozott: Kolmogorov-Smirnov teszt,
FIX vs. FELISM, p < 0,0001.
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3.9.2 dbra

Példak a feladatfliggé modulaciéra az IT-ben. Minden hisztogram 10 ismétlés atlaga alapjan
mutatja be a neuronalis valasz idébeni lefutdsat. Folyamatos vonal: fixaciés feladat, szaggatott
vonal: felismerési feladat.

Az atlagos latenciaérték a C majomban 132,6 ms vs. 122,3 ms volt, az S majomban pedig 168,3
ms vs. 159,1 ms volt.

40
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3.9.3 dbra

Feladatfliggé  latenciavaltozas az IT-ben. A két majombdl regisztralt  sejtek
populacidhisztogramja. Folyamatos vonal: fixacios feladat, szaggatott vonal: felismerési feladat.
A két latencia kozti kiilonbség ~ 10 ms.

A 3.9.4 abran az egyes latenciaértékeket tiinteti fel a két feladatban. A pontok zome az egyenld
latenciakat reprezentald vonal ala esik, ami arra utal, hogy a felismerési feladatban a latenciak

rovidebbek. A 3.9.5 abra a latenciakilénbségek eloszlasat mutatja: a latenciak a negativ
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értékek felé tolddtak el (atlag = 9,87 ms), jelezvén, hogy a felismerési feladatban rovidebbek a

.y
latenciak.
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3.9.4 abra

Feladatfliggé latenciakiilonbség a neuronalis valaszokban. Az abra a felismerési feladatban mért
latenciakat mutatja a fixacios feladat fliggvényében. Az értékek tObbsége az azonos értékeket
jelol6 vonal ala esik, ami a felismerési feladathoz tartozd révidebb latenciakra utal.

Sejtszam

60 -50 -40 -30 -20 -10 O 10 20 30 40 50 60
Latenciakulonbség [ms] (Recognitio-Fixatio)

3.9.5 dbra
A feladatfiigg6 latenciakiilonbségek eloszlasa. Az eloszlas a negativ értékek felé tolddott el
(atlag = -9,87 ms).

Eredményeink azt mutatjak, hogy éber, viselkedd6 majmokban, az IT kéreg sejteiben a
felismerési feladatban a latenciak révidebbek, mint az egyszer(i fixalas alatt.

A feladatok sorrendje nem magyarazhatja a kilénbséget, mivel a feladatokat valtakozva
végeztettiik el a majmokkal, tovabba, néhany alkalommal az egyik vagy mindkét feladatot
megismételtiik, hogy megbizonyosodjunk arrol, hogy valdéban még mindig ugyanarrdl a sejtrol
regisztralunk.

A latenciakuilonbségeket két dolog is okozhatja: az FP szinének valtozasa a két feladatban, vagy
maga a feladat. Az FP atmérGje kicsi (sugara 3 pixel), az allatnak az egész képet kell figyelnie a
felismerési feladatban, és ebben a FP luminancidja valamivel alacsonyabb, mint a fixacids
feladatban. Mindezek alapjan nem hissziik, hogy a fentiek allnak a latenciacsokkenlés
hatterében; mindazonaltal, a hasznalt metodikdval ezt nem zarhatjuk teljességgel ki.

A figyelemmel kapcsolatos modulaciot tobb kérgi terlileten is megfigyelték, pl. az MT-ben
(Martinez-Trujillo & Treue, 2004), a V1-ben (Roelfsema et a/, 1998) és az IT kéregben is
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(Moran & Desimone, 1985;Desimone & Ungerleider, 1986), de tudomasunk szerint eddig még
nem jelentettek sejtszinten mért feladatfliggd latenciacsékkenést.

TOobb modszer is hasznalatos a sejtvalaszok latencidjanak meghatarozasara (Commenges &
Seal, 1985;Baylis et al., 1987;Sato, 1988;Rolls et al., 1993;Hanes et al., 1995;Thompson et al.,
1996;Roelfsema et al, 1998;Azouz & Gray, 1999;Friedman & Priebe, 1999;Liu & Richmond,
2000; Tamura & Tanaka, 2001;Kovacs et al., 2003;Edwards et a/.,, 2003;Sary et al., 2004). Az IT
kéregben talalt tipikus latenciaértékek 100 ms korll vannak ez fligg a (gyakran kdzelebbrdl le
nem irt) mddszertdl de talalni 150 ms koriili értékeket is (Tanaka et al., 2001). Megbizhato és

robusztus mddszere volt sziikség a latenciak kiszamitasara.

A Poisson analizis stabil eredményeket hozott, amelyek jol illeszkedtek a hisztogramok alapjan
vart értékekhez (Sato, 1988;Azouz & Gray, 1999). Ezen kivil, az algoritmus megfelelé mddon
kezelte a kétséges eseteket is — nem adott ki értéket.

A Poisson analizis a jelen analizisben ismétlésrdl-ismétlésre halad, és azt vizsgalja, hol torténik
valtozds (modulacid) a tlizelési aktivitdsban. Ez természetesen tobbnyire a képi inger
megjelenésekor vagy elt(inésekor torténik. A latencia kiszamitasa tobb ismétlés utan, tébb
lehetséges modulacids idépont Gsszegy(ijtése utan torténik, ami a modszert elég érzékennyé
tette ahhoz, hogy kis kilénbségeket is ki tudjon mutatni (3.9.6 abra).

Az FP szine a felismerési feladatban azt jelzi, hogy a stimulus kognitiv feldolgozast és ennek
megfelel6 viselkedési valaszt igényel. Ezzel szemben a fixacios feladatban ilyesmire nincs
szilkség. Felmeriilhet a kérdés, hogy majmaink nem végezték-e rejtett (,covert”) mddon a
felismerési feladatot a fixalas kozben, és hogy ez befolyasolhatja-e eredményeinket. Valdban, a
fixacios feladat elején néhanyszor meg lehetett figyelni olyan szemmozgast, ami arra utal, hogy
az allat a felismerési feladatot végzi. Ezeket mindig a feladat elején lattuk, azonban gyorsan el
is tlintek, hiszen az allat nem kapott jutalmat. Minden sejtr6l minden feladatban legalabb 200
ismétlést vettiink fel, igy a néhany téves viselkedés nem befolyasolhatta eredményeinket.
Masrészt, a két feladat barmiféle "keverése” csak cstkkentené a feladatfliggd modulacio
hatasat, igy a kiloénbségek, melyekr6l beszamoltunk, a valddi kiilonbségeknek valdszinlileg csak
alsé tartomanyat képviselik.

Barhonnan is ered a modulacid, a valtozatlan SP arra utal, hogy a neuronok szelektivitasa nem
valtozik meg. Az IT kéreg szelektivitdsa a V4-bél, a TEO-bdl és az IT kéregben levG helyi
gatlasokbol all 6ssze (Wang et a/, 2000). A modulaciot okozd befolydsok hathatnak a korai
latdpalyara, vagy olyan diffuz hatast gyakorolnak a fenti teriiletekre, hogy hasonlé maddon
hatnak az IT kéreg sejtjeire, és nem valtoztatidk meg annak szelektivitasat. A
szelektivitasvaltozas hianyat kompenzalhatja az idObeli nyereség, amely bioldgiailag talan
hasznosabb is. Egy bizonyos dologra vald figyelés gyorsabb reakciét eredményezhet és
roviditheti a latenciaidét azokban a vizualis teriiletekben melyek az adott akcidhoz sziikséges
informacidt feldolgozzak. Ismereteink szerint ez az els6 dokumentaldsa annak, hogy az IT

kéregben feladatfiiggé modulacio figyelheté meg. A latas-feldolgozas-cselekvés lanc szenzoros
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oldalan kb. 10 ms elényt (az IT neuronok atlagos latencidjat tekintve 10%-nyi) mutattunk ki,

amely tobb id6t hagy a helyes dontés kidolgozasara.

bt
|_.__.M \—_AA_‘.“J
§00 0 S0 -600 0 §00

3.9.6 dbra

Feladatfligg6 latenciamodulacid. Fent: C majom, lent: S majom. Baloldal: fixacids feladat, jobb
oldal: felismerési feladat. A sejtek ugyanazok, mint a korabbi abran. Minden sor egy ismétlést
mutat. Az ingereket a 0 idépontban mutattuk be. A kis vonalkak az egyes kislléseket, a sziirke
z6ndk pedig azokat a periédusokat mutatjak, ahol az aktivitds a Poisson analizis alapjan
szignifikdnsnak bizonyult. A szirke zénak magassaga a szignifikanciaszinttel aranyos. A
latenciakat az els6 szignifikans aktivitasok megjelenési id6pontjai alapjan szamitottuk ki (vastag
sziirke vonalak). A legals6 sorban a peristimulus hisztogramok lathatok.
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4. Altalanos diszkusszi

Jelen tézisek azokat a munkainkat fogalja 6ssze, melyek a majom latorendszerének vizsgalata
kozben szerzett adatok elemzésével szilettek. A latérendszer hierarchidjanak alsd szintjén
(corpus geniculatum laterale) és felsG szintjén (inferotemporalis kéreg) végzett kisérleteink Uj
adatokat szolgaltattak a latérendszer korai allomasanak ill. a kérgi teriiletek miikodésére
vonatkozoan.

Bebizonyitotttuk, hogy a latdpalya kezdeti szakaszan miikod6é CGL részt vesz a saccadicus
szemmozgasok alatt megfigyelt percepciés gatlasban, és facilitdlia a saccad utani
informaciéaramlast. Adataink szerint a stimulus bioldgiai relevancidja is mddositja a CGL sejtek
miikodését. A sejtek nagyobb valaszt adnak egy vizualis ingerre akkor, ha az inger a feladat
részét képezi, ill. ha az ingerre iranyitott saccadot kell végrehajtani. Eredményeink
megvaltoztathatjdk a CGL miikodésérél és a latasban betoltott szerepérdl kialakult képet:
egyszer(, passziv informacidtovabbitd struktirabdl egy feed back hatasokkal mi{ikddd, a latasi

informaciét modulalni képes allomassa avathatjak.

4.1 Modulacié a CGL-ben

A CGL-t hagyomanyosan ugy tekintik, mint a vizualis hierarchia legalsé fokat, de feed back
kapcsolatainak szempontjabdl anatémiai lokalizacidja és Osszekottetései a hierarchia
legmagasabb szintjére helyezi. EmIGsokben a CGL M és P sejteinek RF ingerlésre kapott valaszai
hasonlitanak a bemenetiikként szolgald retinalis ganglionsejtekééhez (Casagrande & Norton,
1991). Ez a K sejtekre is igaz, legalabb is azokban az esetekben, ahol a retindlis inputot
azonositani tudtak (Martin et al,, 1997;White et a/,, 1998). Ez nem jelenti azt, hogy a retina és
a CGL neurondlis valaszai azonosak. A retina-CGL jelatviteli ardny még altatott allatban is ritkan
haladja meg a 0,7-es értéket és sok retinalis jel sohasem éri el a primaer latokérget (Kaplan &
Shapley, 1984). Ezen tul, kilondsen mély anesztézia alatt, vagy alvas kdzben a CGL sejtjei
megvaltoztathatjak a tlizelés modjat tonusosrol ,burst” mddra; ez az aktivitasi forma tébbé nem
tlikrozi hiven a bemenet temporalis viszonyait. Tovabba, altatott allatokban kimutattak, hogy a
CGL sejtek miikodését befolyasolja a szemizmok ingerlése, hangok, taktilis stimulusok és az
extraretinalis bemeneti forrasok ingerlése vagy eltdvolitisa (Uhlrich & Cucchiaro,
1992;Casagrande et a/., 2005a;Sillito et al., 2006;Wang et al., 2006). Az egyik probléma a CGL
funkcidjanak megértésében éppen az, hogy a szemmozgasok hatasanak vizsgalatan kivil
nagyon kevés az éber allatban végzett kisérlet, éppen a metodikai nehézségek miatt (Ross et
al., 1996;Ramcharan et al., 2001;Reppas et al., 2002;Ruiz et al., 2006;Royal et a/., 2006).

A szamtalan extra-retindlis forrasbdl szarmazd bemenet és a CGL bonyolult bels6
kapcsolatrendszere mellett miért olyan nehéz egyseijt vizsgalatokkal e palyarendszerek funkcidit
és modulalé hatasait feltarni? Az egyik feltevés az, hogy a modulacié mértéke igen csekély, ami

a kovetkezOkkel magyarazhatd: 1) a retinabdl minden informaciot tovabbitani kell a CGL-en
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keresztiil, hogy kornyezetiinkrél h(i képet kapjunk. 2) sok CGL sejt konvergal egy—egy V1
neuronon. Mivel az extraretinalis szinapszisok donté tébbsége harom forrasbdl (a cholinergias
tegmentumbdl, a nucleus reticularis thalamibél (NRT) és a V1-bdl (Casagrande et al.,
2005a;Casagrande et al, 2005b) szarmazik és szamos adat szerint ezeket a teriileteket a
figyelmi hatasok modulaljak (Perry et al, 1999;Montero, 2000;0'Connor et al., 2002;Super,
2002;Tong, 2003;McAlonan et al, 2006), elképzelhet6, hogy az egyik lényeges, CGL-re
gyakorolt befolyas éppen a figyelem eltolddasa. Crick elképzelése szerint a NRT egyik f6
szerepe éppen a figyelem ,fénycsdvajanak” mozgatasa (Crick, 1984;Llinas, 1988). Mivel a NTR
f6 projekcios teriilete a thalamus sensoros magjai, kézvetlen kapcsolata a cortexszel viszont
nincs, ahhoz, hogy a ,fénycséva” miikodjon, a CGL m{ikodését kell valtoztatni. Friss adatok az
NRT kifejezett figyelmi modulacidjardl szamolnak be éber majmokban, melyeknek auditorikus és
vizualis jelek kozott kellett valtani (McAlonan et al., 2006). Ennek ellenére csak kevés tanulmany
vizsgalja éber allatokban a jelenséget (Vanduffel et a/., 2000;0'Connor et al., 2002;Ramcharan
et al, 2003;Cheng et al, 2004). Kifejezett hatasokat talaltak rejtett figyelmet hasznald
feladatban, ahol a kisérleti alanyoknak vagy a periférian lejatszoddé kontrasztvaltozasokra, vagy
a fixacids ponton megjelend betiikre kellet figyelni (O'Connor et a/,, 2002). Ez utobbi eredmény
azért is zavarba ejtd, mert a hatas a CGL-ben nagyobb volt, mint a V1-ben, hasonld, mint a V4-
ben. Mi az oka annak, hogy a fMRI valtozasok nagyobbak a CGL-ben, mint a mas kérgi
terlileteken? Az egyik magyarazat az lehet, hogy a V1-be topografikusan tarté rostok sz(ik
helyen koncentralédnak a CGL-ben. Ez azt eredményezi, hogy a CGL-ben még fokuszalt
modulalé hatas topografikusan oszlik el a V1 felszinén. Mivel a V2 kb. fele a V1-nek, a V4 pedig
még kisebb, ez utdbbiban a modulaciét sokkal konnyebb kimutatni, mert kis teriletre
koncentralddik. Természetesen az eredmények a felszalld (bottom up) és leszallé (top down)
hatasok kombinacidjat is tlkrozhetik. Akarhogy is van, a CGL figyelemmel kapcsolatos
neuronra convergald CGL sejt nem szaturalhatja a V1 sejtjeit - vagyis a tovabbitott aktivitas
modulacidja sziikségszerlien kicsi.

Az értekezéstinkben leirt eredményeink megvaltoztathatjak a CGL m{ikodésérdl és a latasban
betoltott szerepérdl kialakult képet: a CGL-t nem lehet tobbé passzivan miikodo reléallomasnak
tekinteni, hanem olyan helynek, ahol a beérkezd informacidt a viselkedéssel kapcsolatos

informacidk folyamatosan modulaljak, miel6tt azok a latokéregbe jutnanak.

4.2 Modulacio a ventralis latopalyaban

Az experimentalis pszicholdgia kezdeteitdl fogva nyilvanvald, hogy a figyelem kozponti szerepet
jatszik a percepcidban (James, 1890), a technikai fejlédés pedig lehet6vé tette, hogy a figyelem
biologiai alapjait vizsgaljuk. A latérendszer figyelemmel és viselkedéssel kapcsolatos
modulacidja nagyon népszer( kutatasi teriilet (Reynolds & Chelazzi, 2004). A figyelem kérgi
megnyilvanulasanak talan legjellemzdébb példaja a latokérgi neuronok

kontrasztérzékenységének valtozasa. Ha a figyelem a neuron receptiv mezejébe iranyul, a
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neuronok kontrasztérzékenysége megnd, ami lehet6vé teszi az olyan stimulusokra vald
reagalast is, melyek egyébként nem valtanak ki valaszt. Koézepes kontrasztl stimulusok
esetében a figyelmi hatds a tlizelési rata fokozddasaban nyilvanul meg, a magas kontraszt(

ingereknek pedig alig, vagy egyaltalan nincs hatdsa a neuronok tiizelésére.

A figyelem a latétér valamely specialis részére, vagy a latétérben fellelhet6 targyra, vagy annak
részletére iranyulhat. E két utdbbit targykézpontl vagy targyalapu figyelemnek nevezik. A
targyalapu figyelem akkor is képes megvaltoztatni a neuronok valaszait, ha a térbeli figyelem a
I4totér egy bizonyos pontjara iranyul (Treue & Maunsell, 1999;Treue & Martinez Trujillo, 1999).
A ventralis latopalyan, a V4-ben a figyelem moduldlja a RF-ben megjelend képi ingerre adott
valaszt (Motter, 1994a;Motter, 1994b). Chelazzi és munkatarsai az IT kéreg sejtjeinek
aktivitasat regisztraltak (Chelazzi et al., 1993) diszkriminalé majmokban, és azt talaltak, hogy a
neuronok aktivitisa mar a stimulus megjelenése el6tt is megemelkedett. Kiani és mtsai.
majmokon végzett kisérletekben megvizsgaltak a kilonb6z0 tipusu ingerek hatasait IT kérgi
neuronokon. Azt talaltak, hogy bar sok sejt reagalt emberi és nem féemlGs allati fejek képére, a
neuronalis valaszok révidebb latencidjuak voltak, ha emberi arc volt a stimulus. Ez azt mutatja,
hogy az IT sejtjei gyorsabban dolgozzak fel a szocialis szempontbdl fontosabb stimulusokat
(Kiani et al., 2005).

Viszonylag kevés informacio all rendelkezésre arra vonatkozoan, hogy miként valtozik meg ezen
sejtek aktivitasa akkor, ha az egyébként k6z6mbos inger bioldgiailag relevanssa valik. Majmok
szinszelektiv IT neuronjai masképp reagalnak a szines stimulusokra, ha a szinekre figyelni kell
(Fuster & Jervey, 1981;Koida & Komatsu, 2007). Ha ugyanazt a stimulust egyszer fixacios,
masszor diszkriminacios feladatban hasznaljak fel, a diszkriminacié alatt a stimulusra kapott
valasz nagyobb (Richmond & Sato, 1987). Sajat kisérleteinkben hasonl6 eredményeket kaptunk:
a stimulusokra kapott aktivitas jellegzetes modon valtozott, attdl fiiggéen, hogy fixacios
feladatban, vagy pedig az Un. Konorski feladatban prezentaltuk azokat a majmoknak (Vogels et
al, 1995). Egy kozelmultban megjelent kozlemény szerint az IT sejtek valaszai egy
szinkategorizacids és fixacids feladatban kilonbéztek azoktol, amelyeket diszkriminacios feladat
soran mértek (Koida & Komatsu, 2007). Sajat kisérleteinkhez hasonldan a szelektivitas itt sem
valtozott (Sary et al, 2006), de a diszkrimacios feladatban kivaltott neurondlis valaszok
kisebbek voltak, mint a masik két feladatban. Erdekes mddon, a kategorizacids feladatban a
CGL kisérleteinkben leirtakhoz vagy a Chelazzi és mtsai. altal leirtakhoz hasonlé médon itt is
megfigyelhet6 volt a stimulus megjelenése e/dtt kismérték(i aktivitasfokozodas.

A figyelemmel vagy feladattal kapcsolatos modulacid nem csak a neuronok tiizelésének
megvaltozasaban nyilvanulhat meg. A kdzelmultban publikalt kisérleteinket Ugy terveztik, hogy
ugyanazon stimulusokkal a majmoknak fixacids és felismerési feladatot kellett végrehajtani,
mikdzben végig ugyanannak a sejtnek az aktivitasat vizsgaltuk. Eredményiil azt kaptuk, hogy a

tlizelési rata nem valtozott, de a neuronalis valaszok latenciaja szignifikans mddon megrovidiilt
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a felismerési feladatban (Sary et a/., 2006). Mivel a figyelem - altalanossagban pedig az agy -
végsG soron a kornyezet valtozasaira vald gyors(abb) reagadlasra szolgdl, a valaszok
latenciajanak rovidlilése az IT kéregben idGbeli el6nyt jelenthet azokban a helyzetekben, ahol a

gyors dontés lényeges szerepet jatszik.

4.3 Stimuluskddolas a majom inferotemporalis kérgében
Kisérleteink megerGsitik azokat az adatokat, melyek az IT invarians forma- és
alakreprezentacidjarol szamolnak be.
Kimutattuk, hogy az IT kérgi sejtek:
- megtartjak szelektivitasukat, ha a stimulusok felszini informacidit redukaljuk eltavolitva
a bels6 vonalakat, megforditva a kontraszt elGjelét, kitorolve az arnyalasokat;
- alakszelektivitasuk fliggetlen lehet a stimulusban jelen levé szinektdl;
- kddoljak azokat a rejtett fizikai paramétereket melyek a vizudlis stimulusokat
egyszer(ivé vagy komplexszé teszik és aktivitasukkal elkiilonitik ezeket;

- szelektiv modon reagalnak az illuzérikus konturokra.

A ventralis palyarendszerre a hierarchikus felépités (is) jellemz4: a magasabb szinteken levd
neuronok az alacsonyabb szintek informacioit gydjtik Ossze, és egyre bonyolultabb
stimulusreprezentacidra képesek (Logothetis & Sheinberg, 1996;Rolls, 2000), masrészt a RF
nagysaga a V1-tdl folyamatosan nd. Az IT neuronok konvergens informaciot kapnak, nagyobb
percepcidés méret és helyzetinvariancia alapjat. Masrészt, a nagyfoki konvergencia lehetéséget
nytjt a latasi hierarchia alacsonyabb szintjér6l érkezé informacid Osszegylijtésére és
integralasara. Kisérleteink alapjan nem donthet6 el, hogy a sejtek a stimulus csak egy részére
reagalnak, vagy altalaban az inger egészére (,Gestalt”). A kétféle megkozelités az irodalomban
is tetten érhet§ (Tanaka, 1996 ill. Logothetis és Sheinberg, 1996). Ugy gondoljuk, hogy
adataink inkdbb az elsd elképzelést tamogatjak. Eredményeink nem szolgaltatnak alapot a
~.nagymama-sejt”, alakzat detektor vagy ,részlet-detektor” elképzelésekhez sem. Ha ugy
tekintjiik az IT neuronokat, mint amelyek kiilénb6z6 targyakat, azok jellegzetes vonasait (vagy
azokbol legalabb néhanyat) szimultan koédolnak, nem lehet elmenni a kérdés mellett: Ggy
miikodnek-e, mint a ,nagymama” sejtek (gnosztikus egységek (Konorski, 1967), pontifikalis
sejtek (Sherrington, 1941;Gross, 2002))? Az arcokra és kezekre kiemelked6 szelektivitasu sejtek
léte tdmogatja ezt a lehetséges kddolasi mdédot, azonban a ,nagymama” sejtekkel kapcsolatban
szamos elméleti probléma merdil fel.
e Sokkal tobb targy, alak, forma, arc, kéz - egyaltalan, vizualis vonas- stb. létezik, mind
ahany sejt ezek kddolasara rendelkezésre all. Voltaképpen az egyik probléma az IT
szelektivitdsanak jellemzésekor kornyezetiink targyainak rendkiviili komplexitasa - a

lehetséges targyak valtozatossaga gyakorlatilag végtelen (a sejtek szama viszont nem),

95



dc_268_11

a targy reprezentacidja emiatt sziikségszerlien sokdimenzids, a dimenzidk természete
viszont nem ismert.

¢ Ha feltételezzik, hogy léteznek komplex stimulusok kddolasara specializalodott sejtek,
akkor ez egyben azt is jelenti, hogy a sejtek (pl. korral jard) pusztulasa egyre rontana
(rdadasul szelektiv mddon) felismerési képességlinket, ez pedig nem egyezik a napi
tapasztalattal.

e A szuperszelektiv ,nagymama” sejtekkel igen nehezen lehetne megoldani azonos
kategdriaba tartozd, egymashoz nagyon hasonld stimulusok, illetve azok egymashoz
vald hasonlésaganak kdédolasat.

e Egy nagyon szelektiv ,vonasdetektor” sejtet csak az optimalis stimulussal lehetne
ingerelni, de az IT sejtekre ez tobbnyire nem igaz, tobb, néha egymastdl nagyon
kiilénbdz6 ingerre is valaszolnak. Még az arcokra szelektivnek tartott sejtek is reagalnak
nem arc jellegli stimulusokra, igaz, mas tlizelési aktivitassal (Rolls, 1992;Rolls et al.,
1994).

Fentiek alapjan tehat a ,nagymama” tipusu kddolas nagy valdszinliséggel elvethetd.

Az IT sejtek szelektivitdsa abban nyilvanul meg, hogy egy adott stimuluskészletbél néhany
nagyobb aktivitasvaltozast valt ki a sejtekbdl, néhany pedig kisebbet. A sejtek valasza nem csak
az inger alakjatdl fliigg, hanem annak lathatdsagatdl (vagyis attdl, hogy az adott vizualis kulcs
mennyire emeli ki a hattérbdl), pozicidjatol és méretétdl is. Ezért az alakszelektivitas
kulcsfliggetlen alakszelektivitast jelent ugyan, de nem kulcsfliiggetlen valaszamplitidét. Ez
hasonlit az ,,ambiguitas problémahoz”: a V1-ben a sejtek aktivitasa fiigg az inger orientacidjatol,
befolyasolja a valasz nagysagat, a vonalak hossza pedig hat az orientacidérzékenységre (Schiller
et al, 1976). Az orientacidszelektivitas meérteke fiigghet a vonalak hosszatdl, az
orientaciopreferencia azonban nem. Mikor tehdt a temporalis sejtek invarians
az fugg pl. a stimulus lathatésagatdl. Az invarians alakszelektivitas azt jelenti, hogy egy sejt a
rendelkezésre allé stimulusokat mindig hasonld sorrendben preferalja (vagyis a valaszok mindig
hasonléan, nagysag szerinti sorrendben kovetkeznek egymas utan). Mivel nagyon ritka az, hogy
egy-eqgy IT sejt kizarolag a stimuluskészlet egy ingerére reagal, tulajdonképpen helyesebb lenne
invarians alakpreferenciardl beszélni.

Az IT kéreg komplex stimulusokra vald szelektivitasa valdszinlileg a latdpalya korabbi
szakaszairdl szarmazik. Kobatake és Tanaka (Kobatake & Tanaka, 1994) szerint azok a sejtek
melyek az IT kéregben hatdsos bonyolult vonasokat kodolni tudjak, mar a TEO-ban és a V4-ben
is megtalalhatok. Itt a kilonboz6 szelektivitasu sejteket keverten talaltdk a kéregre merdleges
vertikalis penetracidkban - ez azt jelentheti, hogy a szelektivitast lokalis kapcsolatok alakitjak ki
ezekben a régiokban (Wang et al., 2000;Wang et /., 2002).
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Az IT neuronok ,szavaznak” a latott stimulusra. Azok tiizelnek a legerGsebben, melyek
preferencidja a legnagyobb és azok melyek a stimulust nem preferaljak, alacsonyabb aktivitast
mutatnak. A stimulust nem egy neuron, hanem neuronpopulacié kédolja. Hasonlé mechanizmus
merilt fel a V1 orientacioérzékenységével kapcsolatban is: az orientaciot egy neuroncsoport
kédolja, és a pontossag tobbek kozott a neuronok szamatdl, az atlagos valaszszinttdl,
savszélességétol és a valasz variabilitasatol fligg (Vogels & Orban, 1990). Ez egyébként hasonld
a populacié kodolas Georgopoulos altal javasolt mechanizmusahoz (Georgopoulos et al., 1988).
iranyat. Minden sejt maximalisan tlizel, ha a mozgas az altala preferalt irdnyba torténik, és
csokken az aktivitidsa, ha a mozgas irdnya nem felel meg neki. igy minden sejt egy vektorral
Jjarul hozza” a mozgas szandékolt iranyahoz, amit az egész neuronpopulacié kédjanak eredd

vektora fog meghatdrozni.

Hogyan épiilhet fel egy olyan rendszer aminek kett6s, egymasnak latszdlag ellentmondo
feladatot kell megoldania? Hogy lehet a latott stimulusra szelektiv valaszokat generalni,
ugyanakor pedig toleralni a stimulus fizikai valtozasait? Az alak- és targylatas tanulmanyozasat
az teszi érdekessé, hogy a formak agyi kddolasanak megoldasa fényt derithet az idegrendszer
altalanos szervez4dési, illetve kodolasi elveire. A reprezentaciok jellegzetes kérgi eloszlasat
corticalis térkép néven ismerjiik. Ahogy a retindlis informacié fokozatosan kompakt és stabil
(generalizalhatd) reprezentaciova alakul (Connor et a/., 2007), valtozik a kéreg szervezGdése is.
A V1-ben és a V2-ben a lokalis orientacio és térbeli frekvencia kivonasa torténik, itt a rendez6
elv a kozelség és fizikai hasonlosag (retinotopia és orientacid (Hubel & Wiesel,
1968;Riesenhuber, 2007)). Ugy tlnik, hogy a rendezd elvek a magasabb teriileteken egyre
elvontabbak lesznek, bar a kozelség és hasonldsdag nyomai megtalalhatok (Connor et al.,
2007;Riesenhuber, 2007).

Rendez6 elvként felmerilt a forma, az evollcids fontossag, az inger ismerGs volta, a jelentés és
a feldolgozas mddja (Op de Beeck et al, 2007). Sok tanulmany szlletett annak kideritésére,
hogy melyik rendezd elv a meghatarozd. Sok adat hozzaférhetd human alanyokkal tortént
kisérletekbGl és majom IT kéreg elektrofiziologiabdl, és az altalanos elvek mindkettére
alkalmazhatdnak tlinnek. Az olyan specializalt teriiletek, mint az area fusiformis (arcra), vagy az
area parahippocampalis (helyszinre) arra engedtek koévetkeztetni, hogy a latasi hierarchia
magasabb szintjein a szervez6dés gyokeresen kiilonbozik az alacsanyobbakétdl (Downing et al.,
2006). Bar nem annyira kifejezetten, mint a human alanyokban, de majomban is léteznek
kategdriakra specifikus teliletek. Az alacsony teriiletek elveit kdvetve azt feltételezték, hogy
ventralis temporalis kéregben a targyak kodolasa a dolgok formajan alapul (Haxby et a/., 2000).
A targyak felismeréséhez a rendszernek az egyszer(i fizikai forman kivil mas tulajdonsagokat is
integralnia kell. Ezek a tényezék hathatnak a magasszint(i targyreprezentaciéra és egyben be is

szlikithetik a corticalis vizualis tertiletek szelektivitasat.
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A szinkronizdlds szerepe

Mint fent mar targyaltuk, az egyik uralkodé vélemény az, hogy a vizudlis informaciot IT
neuronok csoportja, haldzata, populacié kddban reprezentalja (Tanaka et al, 1991;Wang et al.,
1998;Ishai et al, 2000;Hanson et al., 2004;0'Toole et al., 2005). Ez a felfogas ellentétben all
azzal, amely ,gnosztikus egységeket” tételez fel (Konorski, 1967). Ha az infiormaciot valdban
neuronhalézatok hordozzak, akkor logikusnak tlinik az a feltételezés, hogy amennyiben sok
neuron aktivitasat egyszerre regisztraljuk, akkor az igy nyert informacid mennyiségének meg
kell haladnia az egy neuron aktivitasabol kivonhatd informacié mennyiségét (Hung et a/., 2005).
Hasonlé miikodési elvet tételeztek fel, mikor kategodriara és térbeli lokalizaciéra vonatkozo
informacidt olvastak ki ~ 100, nem szimultan regisztralt sejt aktivitasabdl. Az elképzelés az,
hogy a hierarchia alacsonyabb szintjén fekvd teriiletekben megfigyelhet6é gazdasagossagra
térekvés (Connor et al., 2007) az IT szintjén, a neuronpopulacidokban mar nem érvényesdl, épp
azért hogy a képi ingerek invarians reprezentacidja megvaldsulhasson.

Tortént néhany kisérlet arra, hogy szimultan regisztralt neuronok miikodésébdl informaciot
nyerjenek (Anderson, 2007). Egy elektrodan, két sejt regisztracidja soran Gawne és Richmond
(1993) arra a kovetkeztetésre jutott, hogy a sejtek altal kozvetitett informacié nagymértékben
redundans. Rolls és mtsai (2004) kiilonb6z6 mddszerekkel hataroztak meg a vizualis stimulusok
és a tlizelési mintazat kozti informaciot. Kisérletiikben a majmok passzivan néztek vizualis
ingereket (targyakat, arcokat és alakzatokat), mikdzben tobb elektréddal 2 ill. 4 neuron
aktivitasat regisztraltdk a TE terlileten. Mivel ebben a kisérletben a neuronokat kilon-kiilon
elektrodokkal vették fel, a neuronok kozti tavolsag nagyobb volt, mint a Gawne és Richmond
kisérletben. Mindkét kézlemény szerint a stimulusra vonatkozoé informacio java részét a tiizelési
frekvencia hordozta, nem pedig a stimulus-fliggd tlizelési korrelacio. Tovabba, alig talaltak
redundanciat az igy vizsgalt neuronok altal kozvetitett informdcidban. Franco és mtsai. egy
algortimust alkottak, hogy kiolvashassak a tiizelési rataban rejlé informacidt (Franco et al.,
2007). Az eredmények azt mutatjak, hogy a stimulus-fiiggetlen korrelaciok vagy a stimulus-
fligg6 szinkronizacié nagyon keveset ad ahhoz, ami az egyszeri tiizelési ratabol kiolvashato.
Vizualis diszkriminaciés feladatot végz6 majmokban, az egyiittesen regisztralt neuronalis
aktivitast kovetéen nem talaltak lényeges informaciét a stimulus-fiiggd szinkronizaciéban
(Aggelopoulos et a/., 2005). Arc vs. nem arc diszkriminacios feladatban részt vevé majom IT
neuronjaiban (Hirabayashi & Miyashita, 2005) talaltak ugyan a neuronok aktivitasaban stimulus-
fligg6 korrelaciot, de az igy kinyerhetd informacié mennyisége csak mintegy tizede volt annak,
ami a tlizelési ratabol szarmazott. A sejtparok aktivitasaban megfigyelhetd korrelacid bizonyos
stimulusok (pl. arcra emlékeztetd abrak) er6sebb volt, mint mas ingerel esetében. A kutatdk azt
a kovetkeztetést vontak le, hogy egy bizonyos egyedi ingerben el6forduld lokalis tulajdonsagok
egylttes jelenlétét az IT neuronpopulacio aktivitasanak atmeneti korrelacidja kodolhatja. A fenti

sz

lehetséges formajat, ugyanakkor megkisérlik bizonyitani azt, hogy a globalis tulajdonsagokat
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tébb neuron id6ben korrelald aktivitasa kddolja. Pillanatnyilag eldontetlen kérdés, hogy a

megfigyelt korrlaciok részt vesznek-e az ingerek kodlasaban az IT-ben.

Mi a vadlasz?

A populacio alapu kddolas mas, érdekes kérdést is felvet. Az a szokas, hogy a stimulusok
hatékonysagat aszerint értékelik, hogy az alapaktivitashoz viszonyitva emelik-e szamottevden a
sejtek aktivitasat. A legtobb tanulmany nem emliti, vagy nem vesz tudomast a nettd negativ
valaszokrol (vagyis, ha az alapaktivitashoz képest csokken a sejt aktivitdsa), mert sok gondot
szamolasa, stb.). A populacié alapl kdédolas ezt a megkiilonboztetést értelmetlenné teszi, és Uj
értelemmel ruhdzza fel a netté negativ valaszokat. A helyi mezGpotencialok (LFP) és a sejtek
tlizelésének egylittes regisztralasa egyre gyakoribb és érdekes adatokat szolgaltat (Kreiman et
al., 2006;Nielsen et al, 2006b;Rasch et al., 2008). Az adatok kiemelik annak a kérdésnek a
jelentéségét, hogy mit tartsunk egy teriilet ,aktivitasanak”, mibdl allhat egy stimulusra adott
valasz? Ennek kiilénds fontossagot ad, ha az fMRI kisérletek eredményeit is megvizsgaljuk,
miszerint az aktivitds eredete hasonld az LFP eredetéhez (Logothetis ef a/, 2001) pl. a
terlilethez haladdé input és a dendritek szerepe szempontjabdl (London & Hausser, 2005).
Természetesen csabitd a az fMRI és az egysejt vizsgalatok osszehasonlitasa is (Kriegeskorte et
al., 2008a).

Norma (az atlagos) alapu kodolas

A targyak és formak kddoldsanak takarékos és lehetséges modja lehetne a norma alapu
kddolas, ami azt jelenti, hogy a sejtek vagy sejtcsoportok alapaktivitasa alaphelyzetben egy egy
targykategoria vagy tulajdonsag atlagos képviselGjét reprezentalnd, és a sejtaktivitas valtozasa
az atlagostdl vald eltérést jelezné. A kéreg igy tobb dimenzids alak-, targy- vagy kategoriateret
hozna létre, amelyben az egyes, éppen észlelt dolgokat tulajdonsagaik atlagostdl vald
eltéréseinek kombinacidja képviselné. Nem vilagos, hogy honnan is ered az ,atlagos képvisel6”:
vagy (statisztikai) tanulds eredménye, vagy az emlGsagy el6re huzalozott terméke is lehet.
Azokban a kisérletekben, melyekben egyszer(i alakzatok parametrikusan valtoztathato
dimenzioit hasznaltak (Kayaert et al, 2005), azt talaltdk, hogy az IT sejtek ezen
formavariaciokra kapott hangolasi gorbéi erGsen ,hiztak” a vizsgalt alakzatok szélsGséges
képviselGi felé. Azt is megfigyelték, hogy a kiilonb6z6 alakdimenzidkra kapott hangolasok tisztan
elkiilondltek egymastdl. Eredményeik interpretacidja szerint a sejtek a multidimenzionalis térben
az atlagostdl vald deviaciot kodoljak.

Freiwald és kollégai hasonld kisérletet végeztek, de arcokkal (Freiwald et a/, 2005). Talaltak
olyan sejteket, melyek monoton hangolasi gérbét mutattak 11 tulajdonsagdimenzidban, ahol a
maximalis valaszt az egyik szélsGséges képviseldre, mig a minimalist a masikra adtak a sejtek.
Hasonléan, Leopold és mtsai. (2006) azt taldltdk, hogy a legtobb, arcra valaszolé sejt egy

bizonytalan, meghatarozhatatlan identitasu arcra volt hangolva, és a valaszok maximumat egy
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szélsGséges, az atlagtdl legmesszebb levé képviselGkre adta (a hangolasi gérbe V alakd volt,

amelynek minimuma az atlagnal helyezkedett el).

Ha a szervezé elv az inger-kategoria lenne (vagyis Ugy tekintenénk egy-egy atlagos ingerre,
(mentalis) kérgi térképet eredményezne, hiszen a kategdriak sem folyamatosak. FMRI kisérletek
topografikusan rendezett, kategdria-szelektiv terlileteket mutatnak, melyek arcokra, helyekre és
(talan) testrészekre reagalnak (Op de Beeck et al., 2008). Ez a nézet egybevag az agym(ikodés
modularis modelljével és majom egyseijt és képalkotd tanulmanyok is tamogatjak (Pinsk et al.,
2005). Masok szerint nem egyes kategoridkra érzékeny modulok vannak, hanem a dolgok

tulajdonsagai topografikusan rendezett, folyamatos reprezentacidval birnak (Ishai et a/., 2000).

Az IT feltételezett szerkezete megoldast kindlhat a fenti problémakra. Fujita és mtsai. az IT-ben
Iényegében megismételték Hubel és Wiesel klasszikus kisérleteit (Hubel & Wiesel, 1968).
Megdfigyelték, hogy ha egy elektrodaval egyszerre tobb sejtet regisztraltak, az egymashoz kozeli
sejteknek gyakran hasonld stimulusszelektivitasa volt (Fujita et a/,, 1992). A kéregre merGleges
penetracidkban gyakran el6fordult, hogy a penetracié kozepén vizsgalt sejt preferalt
stimulusahoz hasonld stimulusszelektivitast talaltak a penetracio elején és végén is, a kéreg
teljes vastagsaganak megfeleléen. A kéreggel parhuzamosan vezetett penetracidkban ez a
tavolsag csak kb. 400 um volt. Az eredményeket optikai képalkotd kisérletek is megerdsitik. Az
optimalis stimulus valtoztatasa (pl. forgatasa) a maximalis aktivitds folyamatos ,vandorlasat”
okozta a kéreg felszinén. Ezen kiviil a stimulus nem csak lokalis, kériilirt valasz valtott ki, hanem
a stimulus (vagy bizonyos vonasai) tobb ponton is aktivalta a vizsgalt kéregrész sejtjeit (Fujita
et al, 1992;Wang et al, 1998;Tanaka, 2000). Az IT kéreg GABAerg gatld neuronjainak
bicucullinos  kiiktatdsa utdn csaknem minden neuron aktivitdsa fokozddott. A
stimulusszelektivitas Ggy valtozott, hogy egyes stimulusokra a valasz n6tt, mig masokra nem
valtozott. Ezen fellll, a szomszédos neuronok szelektivitasanak valtozasa jobban korrelalt
egymassal, mint a tavoli sejteké. Mindez a stimuluskodolas térbeli szervez6désére utal (Wang et
al., 2000). A fentiek alapjan feltételezik, hogy az IT kéreg modularis szerkezetli, valdszin(ileg
oszlopos felépités(i (Tanaka, 2003), ahol a V1 orientacids oszlopaihoz hasonldéan a hasonld
stimulusszelektivitasu sejtek oszlopokba tomoriiinek (4.1 abra). Ezt az elképzelést tébb
eredmény is tamogatja (Fujita et a/, 1992;Tsunoda et al, 2001;Tanigawa et al, 2005).
Hasonld, bar arnyaltabb kovetkeztetésre jutott Tamura és munkacsoportja. Nagyszamu
stimulust hasznalva azt talaltdk, hogy az egymashoz koézeli sejteknél a stimuluspreferencia
pozitiv korrelaciot mutatott (Tamura et a/., 2005).

Ugy tinik, hogy a TE régi6 funkcionalis oszlopos szervezédése a TEO teriiletrdl ered. A TEO-ba
juttatott anterograd tracerek a TE regidban a kéreg felszinére merdleges terminalokat festettek
meg. A feltételezések szerint ez a szervez6dés nem retinotopikus hanem vonasspecifikus

(Saleem et al,, 1993). Kreiman és mtsai az IT kéregben egysejtaktivitast és mezépotencialokat
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(LFP) hasonlitottak 6ssze. Eredményeik szerint az IT kéreg sejtjeinek szelektivitasat biztositd
bemenet topografikusan szervezett. Az egysejtaktivitasra a skala ~ 800 um, az LFP esetében

akar tobb mm is lehet (Kreiman et al., 2006).

A ,modositott jégkockatartd” modell szerint az egymast részben atfedd, de némileg kiilonboz6
szelektivitassal bird sejtek funkcionalis oszlopokat képeznek. Az egyes modulok részt vehetnek
olyan targyak kodolasaban, melynek hasonlo részei vannak (Tsunoda et a/., 2001). Az oszlopok
atméréje ~400 um lehet. Az egymas melletti oszlopok hatdra nem feltétlenil merev, hanem
elképzelhet6, hogy az eltérd, de részben hasonld vonasokat kodold oszlopok részben atfedik

egymast és egy nagyobb egységet hoznak létre. Miért lényeges ez? Azért, mert ez az oszlopos

7.7

7.7

régidjaban két Iényeges dolog valosul meg: a kolumnaris elrendezGdés, vagyis a
stimulusszelektiv sejtek oszlopokba tomoriilnek, és a pozicidinvariancia, vagyis a sejtek nem
érzékenyek a stimulus latotérben vald helyére. A TE sejtek receptiv mezeje nagy és magaban
foglalja a foveat. A TEO és a V4 receptiv mezei kisebbek ugyan de retinotopias szervezettséget
a bizonyos retinalis pozicidhoz tartozd stimulusszelektivitdas megvaldsul a TEO-ban és a V4-ben,
majd a helyzeti invarianciat azonos szelektivitasi de kilonboz6 retindlis helyzet(i sejtek

konvergenciaja hozza létre.

4.1 dbra

Elképzelés az IT modularis szerkezetére (,modositott jégkockatarté”). A szomszédos oszlopok
kozotti hatarvonalak atfedhetik egymast, ha az egymas melletti oszlopok eltéré, de egymassal
rokon vonasokat kodolnak, igy nagyobb egységeket hoznak létre. Néhany esetben talan
lehetséges, hogy valamely paraméter kddolasa a kéreg felszinén kontinuumot képez.

Ha igaz a 4.1 abran lathatd szerkezet, akkor ez j6 megoldast kinal egy alapvet6 problémara:
véges szamU egységgel (sejt ill. oszlop) kell megoldani elvileg végtelen szamu vizualis stimulus

kddolasat. Az oszlopos szerkezet lehetGvé teszi, hogy egy targy vonasait ne egyetlen sejt,
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hanem az oszlopban levo sok sejt aktivitasmintazata. Az egy oszlopban levé sejtek aktivitasan
alapuld kodolas ugyanakkor egymasnak latszdlag ellentmondo kovetelményeket is megvaldsit: a
bemend stimulus apr6 valtozasaival szembeni érzéketlenséget a reprezentacid precizitasa
mellett (Tanaka, 1993). Az atfedd szelektivitasu sejtek altal torténd kddolas pontosabb lehet,
mint a tobb sejt altali reprezentacid egyszer(i Gsszege. Egy bizonyos jelleg apr6 valtozasat,
amely az egyes sejtek aktivitdsat csak kevéssé valtoztatja meg, egy részben atfedd de kissé
eltér6 szelektivitasi sejtek aktivitasanak kilonbsége kodolhatja. A TE projekcioi a perirhinalis
kéregbe nagyfoku divergenciat mutatnak, egyes terliletekrdl a perirhinalis kéreg kozel 50% -at
lefedik (Saleem & Tanaka, 1996). A divergencia lehet6vé teszi, hogy a neuronalis aktivitas kis
kulonbségei nagy teriileten oszoljanak szét, igy az egyes szinteken torténé kodolas mas jelleg(i
informaciokhoz tarsulhat.

Az egyes oszlopokban levd sejtek eltér6 ingerpreferencidjanak funkcionadlis kovetkezménye
lehet. Elképzelhetd, hogy a sejtek szelektivitdsa az egyes oszlopokban a kéreg felszinével
parhuzamosan valtozik, Ugy, ahogy a V1-ben az orientdciok reprezentacidja is folytonos a
hiperoszlopokban. A kis killénbségek kodolasat az egymas melletti oszlopok horizontalis
kapcsolatok révén megvaldsuld aktivalasa hozhatja létre. Masik lehetGség a kozeli oszlopok
kolcsonos gatlasa, amely eredhet helyi vagy akar top-down forrasbdl is. Az oszlopokban levé
sejtek illetve az oszlopok aktivitasa Oriasi variacios lehetGséget kinal, igy minden stimulusra el6
lehet allitani egyedi, csak ra jellemz6 aktivitdsmintdzatot. Az alakszelektiv sejtek nagy
populacidja, melyben minden sejtnek mas a preferencidja, alkalmas lehet arra, hogy
egyértelmlien kodolja retinalis helyzettdl, nagysagtdl, és kontraszttol figgetlentl a kérnyezet
targyait. A mechanizmus hasonld ahhoz, amit Biederman javasolt: a latérendszer egyszer(i

vonasok kombinaciojat (,geon™) hasznal a targyak kodolasara (Biederman, 1987).

Tanaka elképzelését tamasztja ala Brincat és Connor eredménye is, amelyben arrdl szamolnak
be, hogy a TEQ, illetve a TE hatulsé részén levé neuronok tobb, kontlrelemmel kapcsolatos
informaciot (vonast) integralnak. Ez a vonasszinti populacid kddolasra utal. Az eredmények
szerint az egyes neuronok csak néhany kontdrelemet kddoltak, és még a legszelektivebb sejt is
szamos alakzatra valaszolt (Brincat & Connor, 2004). Bar csak kétdimenzids ingereket
hasznaltak, eredményeik felvetik a részlet-alapu reprezentacid lehetGségét az IT kéregben.
Kreiman és mtsai. lokdlis mezGpotencialok, multi-unit aktivitds és egysejtpotencialok
alakszelektivitasat vizsgaltdak az IT kéregben. A mezdpotencidlok szelektivitasat az
magyarazhatja, ha az egysejtaktivitdst néhany mm kérgi terlileten atlagoljak (Kreiman és
mitsai., 2006), de csak 3-5 mm tavolsagban. Ez arra utal, hogy a mezGpotencialok szelektivitasa
a szelektiv neuronok és/vagy ezen neuronok dendritikus aktivitdsanak topografikus

elrendezésében rejlik.
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Hany neuron kédolhat egy alakzatot? Amennyiben 500 um atmérdjl oszlopokat tételeziink fel, a

TE felszinén kb. 1300 oszlopnak jut hely (Tanaka et a/,, 1995). A sziikséges neuronok szamara
szimulacids kisérletekbdl kovetkeztethetiink. Zohary szerint -amennyiben a sejtek kozt nincs
névekszik (Zohary, 1992). Ugy tiinik, hogy 10 ezer és 100 ezer kdzt van azoknak a sejteknek a
szama, melyek az orientaciét és a térbeli frekvenciat kodolni tudjak. Ha a precizitdst meg
akarjuk tartani, minden Uj dimenzidé a sejtszam 1,7 -szeres novekedését kivanja,. Eszerint a
sejtek csak 3-5 kiilonb6z6 dimenzidra lehetnének érzékenyek. Ez az eredmény egyrészt
alatamasztja Brincat és Connor megfigyelését (Brincat & Connor, 2004) masrészt Ujabb érv a
vizudlis informacid parhuzamos feldolgozasanak sziikségessége mellett. Arcokat hasznalva
stimulusként Toveé és Rolls szerint 10 neuronbdl az arc identitdsara vonatkozé informacié kb. 2
bit. Elvileg 40 ilyen neuron 8 bit informaciot tudna feldolgozni, vagyis 256 kilénb6z6 arc

megkuilonboztetésére lenne képes (Tovee et al., 1993).

4.4 IT sejtek és unimodalitas

A sensoros kérgi terliletek unimodalis volta vitathato (Schiller, 1996;Budinger et a/., 2006). Még
az els6dleges latdkéreg is reagal nem vizualis ingerekre: visceralis eredetli ingerekkel macskak
és majmok latokérgét is sikerrel ingerelték (Pigarev, 1994;Pigarev et al, 2006). PET
kisérletekben taktilis és hangingerek aktivaltak sziiletésiiktdl fogva vakokban a latdkérget
(Weeks et al., 2000;Burton et al., 2002) és a hallokérget Iehetett fényingerekkel ingerelni siiket
alanyokban (Finney et a/, 2001). Ugyancsak PET kisérletekben ugy taldltak, hogy a ventralis
|atdpalyahoz tartozd teriiletek reagaltak hangingerekre (Buchel et al, 1998), egy fMRI
tanulmany pedig arrdl szamol be, hogy a primaer latd és halldkéreg k6z6tt multiszenzoros
integracié mutathatd ki (Martuzzi et a/., 2007).

Az IT kéregr6l azt tartjak, hogy a ventralis latopalya utolsd vizudlisan aktiv allomasa
(Ungerleider & Mishkin, 1982;Tanaka, 1996). Régebbi eredmények szerint azonban ez nem
feltétlentl igaz: egy tanulmany szerint a vizsgalt neuronok 1/3-a reagalt hangokra (Iwai et al.,
1987) és az IT sejtjei valaszoltak azokra a hangokra is, melyeknek a feladatban figyelmeztetd
szerepe volt (Ringo & O'Neill, 1993). Majomban az IT korili teriiletekben (TEO, a fels6
temporalis auditorikus tertilet, STP) kimutattak vizualis és auditdrikus ingerekre is érzékeny
sejteket (Watanabe & Iwai, 1991). Végiil, sajat medfigyelésiink szerint néhany IT sejt
aktivitasat modulalni lehetett szimultan adott hangingerrel (Kaposvari et a/, 2011). Fentiek

alapjan ugy tiinik, hogy az IT unimodalis volta er6sen megkérdGjelezhetd.

4.5 Tiikrozi-e az IT sejtek aktivitasa a percepcids jelenségeket?
Szamos adat utal arra, hogy az IT sejtek aktivitasa jol korreldl a percepcids tapasztalatokkal. A
percepcids folyamatokat nem zavarja a felismerend6 targyak nagysaganak valtozasa, a leird

kulcs valtoztatasa, a szinek hianya, a hianyzo részletek, sét a valédi kontirok hianya sem (Sary
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et al., 1993;Ito et al., 1995;Kovacs et al., 1995;Tompa et al., 2005;Sary et al., 2007;Sary et al.,
2008). Ezek az adatok arra utalnak, hogy az IT sejtek tulajdonsagai lehetnek az az alap, amin a
perceptualis allanddsag jelensége alapul.

Ha kisérleti alanyok jobb és bal szemébe mas-mas képet vetitiink, akkor az alany nem a két kép
valamiféle kombinacidjat, hanem két, egymast valtogatd képet lat. A jelenséget binokularis
rivalizacié néven ismerjik és egy munkacsoport megkisérelte majomban is megvizsgalni a
jelenséget (Leopold & Logothetis, 1996;Sheinberg & Logothetis, 1997). Megtanitottak arra az
allatot, hogy jelezze, hogy a két kép koziil melyiket latja, és kozben regisztraltak a latopalya
kulénb6z6 sejtjeinek aktivitasat. A kérdés az volt, hogy vajon tikrozi-e az egyes sejtek
aktivitdsa a majom ,beszamoldjat”? A primaer latokéregben a sejtek 18%-a, a V4-ben mar
25%-a az inferotemporalis kéregben pedig csaknem valamennyi sejt aktivitasa megfelelt a
majom altal észlelt stimulusoknak. Ez arra utal, hogy a latott vildg tudatos percepcidja a
|atdpalya késGi szakaszain levd sejtek aktivitasaval jobban korrelal, mint a korai részeken. Crick
és Koch szerint is, a tudatossag valdszinlleg az agy ellils6 részein ,székel” (Crick & Koch,
1995).

A percepcio és neuronalis aktivitas kapcsolatanak elegans demonstraldsa volt az a kisérlet, ahol
feladatban a majmokat. A ,zajos” képeken bemutatott stimulusokat az allatok az ingerlés
nyoman gyakrabban soroltdk az arc kategdriaba. Leopold és mtsai.szintén arcokat hasznaltak és
egy karikatlra-arcazonossag tengelyen modositottak éket. Ugy taldlték, hogy az IT arcszelektiv
neuronjainak tlizelése kozel linearisan valtozott a ,karikatirasag” mértékével Gsszhangban, és
szerintiik a karikatura tengely meghatdrozza az arcszelektiv neuronok tiizelési ratdjat (Leopold
et al., 2006).

Egy olyan sejtpopulacio, amely részt vesz a felismerésben, latszolag két kiilonb6zo
kévetelménynek kell, hogy eleget tegyen. Az aktivitasnak hiien le kell irnia a stimulust, de a
retinara vetiil6 kép valtozasaival szemben is tolerdnsnak kell lennie. Erdekes adalékként szolgal
Allred és mtsi. kisérlete. Az IT neuronok tiizelési ratajanak hasonldsagat viszonyitottak a
stimulusok quantitativ hasonlésdgahoz. Az ingerek hasonlésagat tobbek kozétt olyan
algoritmusokkal vizsgaltak, melyeket perceptudlis hasonlésag keresésére terveztek. A hasonld
valaszt kivaltd ingerek az algortimus szerint is hasonldak voltak. Az algoritmus és az emberi
percepcié korrelacidja Osszefiiggést mutatott az IT sejtek szelektivitasaval, vagyis az IT sejtek
alakszelektivitasa Gsszefiigg a képi ingerek perceptuais hasonldsagaval (Allred et al., 2005).

Ha egy targyat nagyon lapos szogben vilagitunk meg és az arnyékok élesek (ilyenkor
gyakorlatilag csak két megvilagitasi tonus létezik), a hattér konturjai folytonossagot
képezhetnek a targy kiils6 kontlrjaival és a felismerés igen nehézzé valik. Ha ugyanezt a
targyat sziirke tonusokbdl all6 képen latjuk elGszor, akkor ezt kovetGen a kéttonusu targy
felismerése konnyl. Toveé és mtsai. arcra érzékeny sejtek aktivitasat regisztraltak. A kéttonusu
képekre kapott valasz jelentésen megnétt, ha el6z6leg a sziirke arnyalattal késziilt stimulust

mutattak a sejteknek. A jelenség kétféleképpen magyarazhato: értelmezhetd Ugy is, hogy az IT
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sejtek képesek a stimulus megtanuldsara, vagy a limbikus rendszerbdl, illetve a prefrontalis

kéregbdl érkezd visszacsatolas érvényesil (Tovee et a/., 1996).

A sensoros rendszer megértését célzd kisérletek kdozben sem feledkezhetlink meg arrdl, hogy az
agy feladata végsé soron mégsem csupan a percepcid, hanem a kils6 ingerekre vald komplex
reagalas, ami csak éber allatokban johet létre. Az éber, feladatot végrehajtd majmokkal végzett
vizsgalatok tobb elénnyel is jarnak. ElGszor is, a majom (Rhesus macacus) latérendszere igen
hasonlit az emberéhez. A latérendszer felépitésében és a kérgi teriiletek funkcidjaban
megnyilvanuld hasonldsagokat szamos anatomiai és funkcionalis képalkotd eljarast hasznald
tanulmany igazolta (Kaas, 1992;Tanaka, 1997;Tsao et al, 2003;Kourtzi et al, 2003;Denys et
al., 2004;0rban et al., 2004;Nielsen et al., 2006a;Kriegeskorte et a/,, 2008b;Passingham, 2009).
Ez az egyik oka annak, hogy a majmok gyakori alanyai a sensoros rendszert vizsgald
kisérleteknek. A masik elény abbdl adddik, hogy az allatok a kisérlet alatt ébren vannak, és
kulénb6z6 feladatokat végezhetnek. Az éber allat vizsgalataval szerzett adatoknal nem kell
figyelembe venni az altatdszerek és az anesthesia soran hasznalt egyéb gyodgyszerek hatasait.
Az allatok betanithatok kulonb6z6 feladatokra, igy elvégeztethet6k velllk a stimulusok
manipulalasanak hatasait tanulmanyozé pszichofizikai kisérletek. Eber allatban vizsgalhatok a
motivacio, a memoria és a figyelem megnyilvanulasai is, melyek altatott preparatumban nem
lehetségesek. Ezeknek a kisérleteknek talan csak egy hatullitéje van: a kisérlet idétartamat nem

mi szabjuk meg.
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