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Als das Kind Kind war,

war das die Zeit der folgenden Fragen:
Warum bin ich Ich und

warum nicht Du?

Warum binn ich hier und

warum

nicht dort?

Wann begann die Zeit

und Wo endet der Raum?

Ist das Leben unter der Sonne

nicht bloB ein Traum?

Ist, was ich sehe und hdére und rieche,
nicht bloR der Schein

einer Welt vor der Welt?

Gibt es tatsdchlich das Bdse

und Leute, die wirklich die B&sen sind?
Wie kann es sein, daB ich, der Ich bin,
bevor ich wurde, nicht war

und daf einmal ich,

der Ich bin, nicht mehr der,

der Ich bin, sein werde.

(Wim Wenders, Peter Handke:
Der Himmel {iber Berlin)
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",..vision involves two parallel proces-
ses; one ambient, determining space at
large around the body, the other focal
which examines detail in small areas of
space."

(Trevarthen, 1968)

1. BEVEZETES

Az idegrendszer a szenzoros modalitdsok egyes kompo-
nenseit, kvalitasait elkiiloniilt neuronhalézatokon &t dolgoz-
za fel. Az elsd, aki ezt a hypotézist felvetette Mountcastle
(1957) volt, aki leirta a parhuzamosan futd, két szomato-
szenzoros palyat, a lemniscus medialis és az anterolaterilis
rendszer péalyait.

A 1latas esetében az ingerkvalitasok elkiildnitése nem
olyan egyszerd mint a szomatoszenzoros rendszer esetében.
Tobbek k&z6tt ez 1is oka annak, hogy a vizualis rendszert
illetden a parhuzamos informacidéfeldolgozds elmélete csak az
utdébbi hadrom évtizedben valt &dltalanosan elfogadotta. Azdta
a parallel processing-ként elnevezett elv szamos aspektuséara
deriilt fény mind a fdemldsdk (és az ember), mind mas fajok,
koztiik a macskdk latérendszerét vizsgalva (Stone és Dreher,
1983) .

A parhuzamos informaciéfeldolgozasra utald kisérleti
eredményeket két f& csoportba 1lehet sorolni. Egyrészt
Enroth-Cugell é&s Robson (1966) 1illetve Stone é&és Hoffman
(1972) sorolta -Bishop (1933, 1969) Gttdrd munkadjara alapoz-
va- az emlds retindlis ganglionsejteket X, Y &s W csoportok-
ba. A harom neuroncsoport - a késdbbiekben részletezett mo-
don - jelentds kiilonbségeket mutat subcorticalis, corticalis
projekcidjat, axonalis vezetési sebességét, receptiv meze-
jét, tlizelési mintazatat tekintve.

Ugyanakkor emldsokben leirtdk a parhuzamos informacid-
feldolgozas masik lényeges aspektusat is. A retindlis gang-
lionsejtek axonjai ugyanis a corpus geniculatum laterale
(CGL) mellett az extragenicularis thalamusba, a colliculus
superiorba (SC) és mas jarulékos magvakba is projicidlnak. A
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klasszikus, 3jd1 ismert retino-geniculo-striatédlis rendszer
mellett, tehat létezik egy masik, az eldz6td8l elkiilonlilten
haladé palyarendszer is. A retino-tecto-thalamo-corticalis
palya, melyet Trevarthen idézett mlvében mint k&zépagyi
rendszert 1irt le f£f&8leg az alcsonyabbrendd gerincesek és a
ragadozd eml&sdk latdrendszerében jatszik jelentds szerepet.

Trevarthen négy pontban foglalta Ossze a masodlagos
vagy kozépagyi latérendszer tulajdonsdgait: [1] A periférias
retina daontd fontossagi mikddésében. (2] Scotépias
fényviszonyok kozott aktiv. {3] MUOkodése emberben nem
tudatosul. [4]) Feladata a mozgads érzékelés. Ennek a rend-
szernek a szerepét is Aatveszi fdemldsckben és emberben a
thalamo-corticalis, helyesebben geniculo-striata-lis rend-
szer.

Mivel a két parhuzamos palyarendszer a kiilénboz8 szin-
teken igen szertedgazdé kapcsolatban van egymassal, nehéz a
madsodlagos vagy kozépagyi mechanizmus elkiiloniilt vizsgalata.
A disszertacidé vizsgalati anyagat nagyrészt a macska egqgy
olyan extrastriatdlis agykérgi terliletének, az anterior
ectosylvius vizudlis areanak (AEV) (Mucke és mtsai, 1982) a
vizsgdlata teszi ki, amely jelen tudasunk szerint nem kap-
csolddik egyetlen, primer latdérendszerhez tartozd struktaGra-
hoz sem és mikddése a striatalis kéreg irtésa utan is ép ma-
rad, ezért a retino-tecto-extrageniculo-extrastriatalis
latérendszer tanulmanyozidsanak joé alanya. A teriilet vizudalis
és mas szenzoros tulajdonsdgainak elemzése &altal adatokat
kivanunk szolgdltatni az emldsdék vizudlis informacio-
feldolgozasahoz.

Kisérleteink masik részében az ember latasanak
scotdpids koriilmények koézdtt megnyilvanuld jellegzetességei-
vel foglalkozunk. Az ember scotdpias koriilmények kozotti
latasi funkcibéi sok hasonlatossagot mutatnak a ragadozdk
masodlagos latdorendszeréhez, hiszen mindkét rendszerben el-
s8sorban a periférias retina (pdlcikak) és a mozgas érzéke-
lése a domindldé (Lachenmayr, 1989). Kisérleteinkben megpré-
baltuk a scotdpias rendszer térbeli frekvencia érzékenységét
és annak fényszint fliggését meghatarozni, illetve O&sszeha-
sonlitani a macskdk masodlagos latdérendszeréhez tartozd AEV
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hasonldé tulajdonsdgaival. Mivel a ragadozdk és a fdemldsdk
vizudlis informdciéfeldolgozasa kozt Jjelentds kililonbségek
vannak, fontosnak tarom, hogy az eredmények ismertetése
eldtt filogenetikus szempontbdl Ssszehasonlitsuk azokat.

1.1. A MACSKA, AZ OJVILAGI, AZ OVILAGI MAJMOK ES AZ
EMBER LATORENDSZERENEK VAZLATOS OSSZEHASONLITASA

A vizudlis kutatasok legfontosabb modell-allatai a
ragadozd hazimacska (Felis catus), a félmajom tupaia (Tupaia
glis), az Ovilagi majmok k&zé tartozd makdké fajok (Macaca
spp.), az Ujvilagi majmokhoz sorolt csuklydsmajom (Aotus
trivirgatus), a galago (Galago spp.), a lemur (Lemur catta)
és mas Primates rendbeli fajok. Minden fajban k6z6s, hogy a-
vizudlis agykéreg afferenseit harom f6 forrasbdl, a vizudlis
thalamusbdl, a vizudlis claustrumbdl és mas kérgi terililetek-
r8l kapja. Az alabbiakban megprébdalom a filogenetikus utat
kévetve a vizualis rendszer egyes dllomdsainak f& eltérései-

ket vazolni a fontosabb csoportokban.
1.1.1. A vizualis thalamus

Az emldsoék evolicidéja soran a thalamus szenzoros magjai
viszonylag &allanddénak tekinthetdek, primitiv emldsdkben is
-j6l fejlettek és a fdemldsdk torzsfejddése sem befolyasolta
jelentdsen felépitésiiket (1. abra), (Diamond, 1969%a, 1969b,
1979).

A vizualis thalamus magdba foglalja a CGL dorzalis
kiterjedését (tovabbiakban CGL), a nucleus medialis intra-
laminarist (NIM), valamint a posterior magcsoportot (PO),
amelyhez tartozik a pulvinar (Pul), a nucleus lateralis pos-
terior (LP), a nucleus limitans-suprageniculatus (SG) vala-

mint a nucleus posterior (P) (Mason, 1978)
1.1.1.1.A corpus geniculatum laterale

A CGL az emldsdkben a primer 1latépalya legfontosabb
thalamikus &tkapcsold helye, amely a contralateralis vizua-
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lis 14atétér topografikusan rendezett (retinotdpikus) affe-
renseit kapja. Rétegzddése a kiilonbdzd fajokban részleteiben

eltérd médon, de azonos rendezd elv szerint talalhatd meg.

HOLLO SZERU OSEMLOS SUNDISZNO

9 Py
s zenzoros kéreg 1-“3“5 mag V:zuélis Sy »

PRIMATES

X' ryizudlis év”

1. abra Az emlds thalamus és kapcsola-
tainak fejldédési vazlata Diamond (1969)
alapjan médositva. Az elsd allomas egy
feltételezett faj az emldosck és a hiilldk
ko6zo6tt, a masodik a primitiv (rovarevd)
emlosék egy tagja, a harmadik egy Gjvi-
lagi majom (Tupaia glis) és a negyedik
egy fdemlds (pl. makako). Az abran a
szerzd pulvinarként azonositja a thala-
mus egész posterior magcsoportjat.
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Macskaban 3 £ (A, Al, C) és harom alrétegbdl &ll1 (C1,
C2, C3). Az A contralateralis rostjai és az Al ipsilateralis
rostjai kizardlag az Al7 és Al8 Kkérgi aredkba vetililnek. A
contralateralis reprezentacidéji C réteg az Al7, 18 és 19-be
is kiild afferenseket. A kissejtes (parvocellularis) C1
(ipsilateralis bemenet), C2 (contralateralis rostok) és C3
(kérdéses, kevert bemenet) rétegek projekcidja nem tiszta-
zott. Valészind, hogy az Al7, 18, 19 mellett mas kéregré-
szekbe is vetlilnek. Tehdt macskdban egy igen széles, Al7-en
kiviili CGL rostprojekcidét taldlunk, ami a tobbi fent emli-
tett fajban nem talalhaté meg (Glickstein és mtsai, 1967,
Wilson és Cragg, 1967, Niimi é&s Sprague, 1970).

Ugyanakkor macskdban a harom retindlis ganglionsejt-
tipus Jj6l1 elkiilonithetd a CGL-ben és a kiilonbozd rétegek
meghatarozott aranyban tartalmazzdk az X, Y é&s W. sejteket.
(BGvebben lasd az 1.2.2. pontban).

Ojvilagi &s Ovildgi majmokban a rétegzédés a macskaétdl

eltérd jellegli: két kissejtes (parvocéllularis) réteg, amely
lehet gyengén (Gjvilagi majmok), illetve erdSsen fejlett,
tobb alrétegre osztott (6vildgi majmok - makakd); két nagy-
sejtes, magnocellularis réteg és két gyengén fejlett, valto-
zatos megjelenési feliiletes réteg. Ezekben a fajokban a
funkciondlis sejttipusok rétegzddése kevésbé tiszta. Lénye-
ges és j61 lathatd kiilonbség azonban a Carnivora macska és a
majmok latdérendszere kozétt, hogy az utdbbiak CGL-ja kizaréd-
lag az elsddleges, striatdalis latdkéregbe (Al17) vetil, mig a
macskdban, mint lattuk, extrastriatdlis projekcidéja is meg-
taldlhatdé (Glickstein és mtsai, 1967, Wilson és Cragg, 1967,
Niimi é&s Sprague, 1970).

A Primates, igy az ember CGL-ja is hat rétegbdl 4&all,
amelyekb8l a négy dorsalisabb a parvocellularis, mig a két
ventralisabb a magnocellularis rendszerhez tartozik. Keresz-
tezett, contralateralis rostok az 1., 4., 6. rétegben, ipsi-
lateralis rostok pedig a 2., 3., 5. rétegben végz&dnek. A
Primates CGL a radiatio optica Gtjan kizardlag az elsddleges
latokéregbe, az Al7-be vetiil (Rodieck, 1979). (B&vebben az
1.2.1. pontban.)
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1.1.1.2. A posterior magcsoport

A vizualis thalamus masik legnagyobb struktiraja a pos-
terior magcsoport, amely mind a harom faj (macska, csuklyas
és rhesus majom) vizudlis rendszerében hasonld helyzetet
foglal el (Jones, 1985). Egyrészt biztositja a kapcsolatot a
colliculus superior (SC) és a vizualis agykéreg kozdtt, més-
részt a kiilénbdz8 kérgi aredk intracorticalis Osszekotteté-
séhez jarul hozza cortico-thalamo-corticalis utakon keresz-
tiil. A filogenezis soran ez a struktira egyre bonyolultabb
és nagyobb kiterjedésd lett (Harting és mtsai, 1972)

Macskdkban ide tartozik a Pul, a LP lateralis (LP1l),

intermedialis (LPi) és medialis kiterjedése (LPm), a nucleus

limitans-suprageniculatus (SG) valamint a nucleus posterior
(P) (2. abra) (Mason, 1978). A Pul azon része, melyet sokan
a CGL-hoz tartozdénak vélnek ("geniculate wing") bemenetét a
retindabdl kapja, mig todbbi része a pretectumbdl kap rostokat
és az Al9-be vetiil (Berman és Jones, 1982). A LP1l corticalis
bemenettel rendelkezik, elsdsorban az Al7 feldl és gyakorla-
tilag az egész vizudlis cortexbe vetiil. A LPi a SC-bdl kap
vizudlis rostokat és elsdsorban a sulcus suprasylvius late-
ralisba (LS) vetiil. A LPm egyes vizsgdlatok szerint nem
rendelkezik, (Graybiel, 1972, 1973, Heath és Jdnes, 1971,
Hughes, 1980, Updyke, 1981) masok szerint (Benedek és mtsai,
'1983) rendelkezik vizudlis bemenettel.

Ujvildgi majmokban a komplex harom részre oszthatd:
centralis (IPc), medialis (IPm) &s posterior inferior

pulvinar (IPp). Az IPm tisztan cortico recipiens, az IPp

tisztan tecto recipiens, mig az IPc kevert bemenettel ren-
delkezik. Kevéssé tisztazott mdéddon, de mindhdrom régid a vi-
zudlis cortexbe vetiil. (Lin és Kaas, 1979)

Makddéban és emberben a Pul két részre oszthatdé: az
inferior (IP) és a ventro-lateralis (LPa) pulvinarra.
Mindkettd az Al7-be vetiil és az occipitalis lebenyb8l kap
bemenetet. Az IP ugyanakkor a SC-bd6l is kap afferenseket. A
két rész a latdétér két, jol elkiilénithetd reprezentacidjaval
rendelkezik (Olszewszki, 1952).
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2. abra A macska thalamusanak frontalis
siki metszete az anterior 7.2 sikban.

1.1.2. Agykéreg

Az agykéreg felszinén az Osszes tanulmdnyozott emlds
esetén bizonyitottdk mdra a retina tobbszords reprezentalt-
sagat. Elektrofizioldégiai, cyto és myeloarchitectonikai mdéd-
szerekkel kiildnitették el a ma ismert vizudlis agykérgi are-
dkat. Az egyre kifinomultabb médszerek haszndlataval kide-
rilt, hogy a makakdé agykérgének mintegy 55-60 %-a (Zeki,
1970, Fellemann és Van Essen, 1991), a csuklydsmajom kérgé-
nek 40 %-a (Newsome és Allman, 1980), a macskak kérgének 30
%-a (Van Essen és Maunsell, 1980) a vizudlis informacid
feldolgozasaval foglalkozik. Ugyanakkor a striatalis, tehéat
primer latdkéreg (V1) aradnya makdkdéban 10 %, macskaban 12 %,
emberben azonban csak 2.5 %-a a kéreg felszinének. (Megjegy-
zendd azonban, hogy ez a 2.5 % abszolit értékben csaknem
haromszorosa a makdkéénak.)

Macskdban eddig mintegy 14-17 1&4tétér reprezentacidt
talaltak a kéreg felszinén (lasd az 1.2.2.pontot). Ugyancsak
tobbszords reprezentdcidét taldltak a csuklydsmajomban (17
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leirt teriilet) és a makakdéban is (32 elkiildnilt vizualis
terililet) (3. abra).

A

Lateral gyrus

Lateral
Suprasylvian
Syrus

Posterolateral
Qyrus

7
4
AmLs fLS e

/ 21a
2, A ! PLT y
o LLs LS o s—
vLs—p
1
wN\
< AEV

EsP

3. abra A macska (A), egy ujvilagi
(csuklyasmajom) (B) é&s egy 6vilagi majom
(makakd) (C) vizualis kérgi teriiletei.
Médositva Creutzfeldt, 1985 és Felle-
mann, Van Essen, 1991 alapjan.

Emberben eddig mintegy hiGsz vizudlis teriiletet irtak 1le
(DeYoe és Van Essen, 1988, Livingstone és Hubel, 1988), de

semmi nem indokolja, hogy a listat véglegesnek tekintsiik.
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Ezek a terililetek kiilénbdéznek a vizudlis informécid
transzformdlasanak szintjében. Tartalmazhatjdk a latott tér
szigord, pontrél pontra toérténd, retinotdpikus leképezését
(elsdrendd transzformacidé), vagy mas, pont-vonal, vonal-
vonal (m&sodrendd transzformiacidé) illetve kevert reprezen-
tdcidjuk is lehet. K&zds tulajdonsdguk a receptiv mezd bizo-
nyos régidjanak tdlreprezentdltsdga, ami azt jelenti, hogy
egyenld nagysagl terililetek a latétérben nem egyenld méretd
idegi struktirakba vetiilnek. Altaldban a 14tétér kodzponti
része (fovea-, vagy macskak esetében area centralis) nagyobb

terililetre vetilil mint a periférias részek.

1.2. A PARHUZAMOS INFORMACIOFELDOLGOZAS EMBERBEN ES
MACSKABAN

Hubel és Wiesel (1962, 1965, 1969) eredeti elképzelése
szerint az informdcidé a terililetek soros kapcsoltsaga &altal
egyre magasabb hierarchikus szintre keriilne. Az informacié-
feldolgozas ezen 1lancolatdaban helyetfoglald sejtek egyre
specifikusabbak, azaz az inger egyre sajatosabb vonasaira
reagalnak. Az elmélet alapjat az egyszerd, komplex, alacso-
nyabb és magasabbrendd hyperkomplex neuronok felismerése
adta.

Meddig fokozhatdé ez a hierarchia? Tovabbvezetve a gon-

dolatmenetet a végallomds egy olyan neuron lenne amelynek
specificitdsa olyan nagyfokd, hogy csak egy bizonyos dolog
érzékeléséért - egy meghatarozott targy vagy személy, példa-
ul a "nagymama" felismeréséért - felelds ("grandmother
cell") (Kandel és Schwartz, 1988). Ilyen alapon azonban nem
rendelkeznénk megfeleld szaml neuronnal az &sszes elénk ke-
riild dolog felismerésére. Ugyanakkor a kérdéses neuron pusz-
tulasa egyben az illetd targy vagy személy "elfelejtését" is
jelentené. Ellene sz61 a soros elméletnek a teriiletek kozti
nagyfokd reciprocités is.

Tankényvi adat, hogy az elsd, aki klinikai adatok
alapjan a hierarchikus feldolgozas érvényességét megkérddje-
lezte Sigmund Freud (1891) volt, amikor bevezette az agnosia
fogalmat. Ezen betegségben szenveddk nem képesek bizonyos
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dolgokat felismerni, de ennek oka nem szenzoros deficit, ha-
nem a latott kép komponenseinek &sszekombindlasira vald kép-
telenség. Egymadstdl filiggetleniil lehet jelen példdul egyazon
betegben intakt forma és alaklatads és szerzett szinvaksag.

Tehat egyrészt bizonyitékok vannak az egymast kovetd
szintek hierarchikus rendjére (pl. egyszeri, komplex, hyper-
complex neuronok), masrészt semmi nem indokolja, hogy a fen-
ti hierarchikus rendszer kizardlag sorosan kapcsolt terilile-
tekbdl allna.

1.2.1. Az ember vizualis rendszerének vazlata

A parhuzamos informidcibéfeldolgozast alatamasztd masik
jelenségcsoport élettani é&s anatémiai kisérletekb8l ered.
Trevarthen (1962, 1968), elsdként citalt mGvében hasitott-
agyd majmokat vizsgdlva leirja a kozépagy felé, pontosabban
a SC felé haladd retindlis rostokat. Ezek a rostok, és raj-
tuk keresztiil a kSzépagyli csatorna a periférikus, "kérnye-
zeti" (ambient) 1latéasért, mig az eldagyi mechanizmus elss-
sorban a centralis, "fokalis" (focal) latasért lenne fele-
16s. A kbzépagyi csatorna valdészinliileg a nem emlds gerince-
sekben és az alacsonyabbrendl eml&sdkben, fdleg a madarakban
fontosabb szerepet jatszik mint a magasabbrendiekben. A SC
legfontosabb szerepe f&emldsSkben valészinliileg a figyelem
kozéppontjaba kerilt targy fixalasara korlatozoédik
(Schiller, 1964).

Ujabb kutatasok majmokban azt taldltak, hogy az Al7-es
area, azaz a primer latokéreg jelentds hanyada a latoétér pe-
riférias elemeiért felelds. Ez alatamasztja azt, hogy a ko-
zépagyi mechanizmus Primates fajokban nem jatszik kdzvetlen
szerepet a vizudlis érzékelésben, feladatdt a geniculo-
striatdlis rendszer atveszi.

Emberben és fdemldsdkben tehdat a geniculo-corticalis
rendszer az amely a vizuadlis érzékelésben, a latasban koéz-
vetlenlil részt vesz. Az informacid szegregalddasa mar a CGL
szintjén vilagosan 1latszik, hiszen a 2 ventralis magno-
cellularis és 4 dorsalis parvocellularis réteg Jjelentds
kiilonbségeket mutat anatémiailag és élettanilag is. A parvo-
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cellularis rétegek érzékenyek az 1ingerld fény hullam-
hosszara, kis receptiv mezdvel rendelkeznek, a nagy sebes-

séggel mozgd ingerekre nem érzékenyek é&s a nagyobb kont-
rasztG ingereket kedvelik. Ugyanakkor a magnocellularis ré-
tegek kevésbé érzékenyek szinekre, nagyobb a receptiv meze-
jiik, mozgadsra és kisebb kontrasztra é&rzékeny neuronokat

tartalmaznak. A magno é&s parvocellularis rétegek a Vi-es
areaban kiilonb6z& rétegekbe vetlilnek. A magnocellularis
palya sejtjei a 4Ca rétegbe, majd onnan a 4B rétegbe
projicialnak, innen a V2-es aredba , majd a posterio-
parietalis kéregbe vetiilnek. A parvocellularis sejtek a 4CB
rétegbe, majd a 2-es, 3-as rétegbe és a V2-es aredba ve-
tiilnek. A parvocellularis rendszer két tovabbi részre
oszlik, parvocellularis "blob" , 1illetve parvocellularis
"interblob" rendszerre. Mindkét parvocellularis rendszer az
inferotemporalis kéregbe (IT) vetiil. Funkciondlisan a magno-
cellularis rendszer a mozgasérzékelésért, mélységérzékelé-
sért, mig a parvocellularis rendszerek a szin é&s forma lata-
sért feleldsek (4. a&abra). (Deyoe és Van Essen, 1988,
Livingstone és Hubel, 1988, Krubitzer és Kaas, 1990, Baizer
és mtsai, 1991)

1.2.2. A macska latérendszerének

informacidéfeldolgozasa

Ma Ggy tinik, hogy legaldbb harom, jél1 definialt funk-~
ciondlis pédlya ered a macskak retindajabél, amelyek aztén el-
kiilonlilten vetiilnek a CGL kiilénb6zd rétegeibe, illetve a kii-
16nboz8 kérgi teriiletekre.

A retindlis és CGL sejtek harom csoportjanak
tulajdonsdagait Stone és mtsai (1979) foglaltdk o&ssze (5.
abra). Mint az abrabdél kitlnik a hdrom neurontipus jelentds

kiildonbségeket mutat. Nem egyforma a hiarom ganglionsejttipus
subcorticalis projekcidja sem. Az X sejtek a CGL-be, az Y
sejtek a CGL-be és a SC-ba is, a W sejtek a SC-ba és kisebb
részben a pretectumba vetiilnek. Fontos megfigyelés, hogy a
SC 90 szazalékban W, 10 sz&azalékban Y sejtes bemenetet kap.
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4. abra A fdemldsdk vizudlis rendsze-
rének szegregialdédasa (Livingstone és
Hubel, 1988 alapjan médositva).Vastag
nyilak: magnocellularis, vékony nyilak:
parvocellularis palyak.

Eltérések vannak a harom csoport corticalis céljait
tekintve is. Az X sejtek szinte kizardlag az Al7-be vetiil-
nek. Az Y sejtek az Al7, 18 és 19 terililetekre is proji-
cidlnak. A W sejtek legnagyobbrészt az Al9 teriilethez kiilde-
nek axonokat. Osszegezve, habdr egy bizonyos neurontipus
tobb teriiletre is vetil, az Al17 £f& inputjat az X, az Al8-ét
az Y és az Al9 teriilet bemenetét a W sejtek alkotjak. Az Y
és W neuronok adjak az extrastriatdalis cortex kizardlagos

afferentacidéjat (Stone és mtsai, 1979).



Bevezetés | 20

NEURONTIPUS
X Y W
TULAJDONSAG
Neuron soma 15-20 um 20-25 um 15 um-ig
nagysaga
Neuron axon 2=-3 pum 4-6 um 0,5=2 um
atmérd
Elhelyezkedés a.centralis periféria a.centralis
a retinan
Aranyuk a 40-80 % 10 % 10-50 %
retinan
Receptiv mezd kicsi nagy nagy
nagysaga
Axonalis
ingeriiletvezetési 15-23 m/s 30-40 m/s 2-18 m/s
sebesség
Projekcid CGL 1,2 CGL 1,2, Sc
(3,4,5,6) fe: Pretectum
Al7 Al8, Al9,
extrastriatdlis cortex

5. abra Emlds retina ganglionsejtek tu-
lajdonsagai Stone és mtsai, 1979 alapjan
médositva.

Az extragenicularis thalamus, mint madr az 1.1.1.2 pont-
ban lattuk fontos szerepet jatszik a latasban. Macskédkban ez
a terlilet a legfontosabb atkapcsoldé allomdsa a CGL-t elke-
riilé, pretectalis és tectalis utaknak, amelyek 1igy a
geniculo-striatdlis rostokhoz képest egy masodlagos kapcso-
latot alkotnak a retina és a cortex koézott.

Fliggetleniil attdl, hogy mar mintegy 15 éve tudjuk, hogy
a latott tér tobbszords reprezentdcidji a macska cortexén, a
vizudlis teriiletek pontos szamat ma sem ismerjiik.

Az Al7, vagy V1 macskdban (is) a legnagyobb teriiletd
vizudlis area, az agyféltekék posterio-medidlis részén tal-
dlhatdé. E1861rdl és oldalrdél hatéarolja az Al8 (V2), media-
lisan a sulcus splenius mélyén az area prostriata, hatulrél

pedig az A20 veszi koril. Az A18-tdl lateralisan taldlhaté
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az Al9 (V3). Macskéaban mindkettd egy-egy latoéteér-
reprezentdcidéval rendelkezik és megfelelnek a secunder
illetve tertier latéteriiletnek (V2 és V3). A V1, V2 és V3
k62z6s tulajdonsdga a latdétér centrdlis részének talrepre-
zentaltsidga, ami egyben a terililetek szerepére is utal.
Ellentétben az Al7 pontrél-pontra torténd, elsdrendd leké-
pezésével az Al8 és Al9 masodrendd leképezéssel rendelkezik,
ami azt 3jelenti, hogy a szomszédos retindlis pontok nem
egymds melletti pontokra vetililnek az agykéregben (Tusa és
mtsai, 1979, Tusa és Palmer, 1980). Az LS mentén talalhatéd,
Osszesen hat 1atdétér-reprezentacid Jelentdsen kiildnbodzik
egymdstdl. Elnevezésiiket a sulcus suprasylvius lateralis
menti elhelyezkedésiik adta (Palmer, 1978): anteromedialis-
(AMLS), anterolateralis- (ALLS), posteromedialis- (PMLS)
posterolateralis- (PLLS), dorsalis- (DLS) és ventralis-
(VLS) suprasylvius aredk. A leképezés ezeken a terilileteken
elsdrendd (AMLS, ALLS) illetve masodrendd (VLS, DLS, PMLS,
PLLS). Tusa és Palmer (1980) irta le az A20 és A21 mentén
talalhatd® négy 1leképezést. Ennek Jjellege az A20a esetén
elsdrendd, mig az A20b, A2la és A21b esetén kevert. Kalia és
Whitteridge (1973) 1irtdk le a sulcus splenius mélyén fekvd
splenialis vizualis aredt (SVA). Egy hasonldé terililetet
talaltak a gyrus cynguli mentén (Rosenquist, 1985), valamint
az A7 és a gyrus anterolateralis mentén.

Végiil a legutdbb leirt vizudlis terililet az anterior
ectosylvius vizudlis area vagy AEV (Mucke é&s mnmtsai, 1982,
1988) illetve masnéven EVA (Olson és Graybiel, 1981, 1983)
és az insularis vizudlis area (IVA) (Benedek és mtsai, 1986,
1988).

A fent felsorolt struktGrakon at az informacidé &aramla-
sanak elvileg tobb lehetSsége is van. Az elsd elmélet a
tisztan soros hipotézis (6.a. abra) (Hubel és Wiesel, 1962),
amelyben mindenegyes area az informdcidét egy hierarchikus
rendben alatta &4116t61 kapja és egy magasabb szinten &alldénak
tovabbitja. Az ezzel ellentétes pdlust a tisztan parallel
kapcsolatokat tartalmazé parhuzamos modell képviseli (6.b.
abra) (Raczkovski, Rosenquist, 1981). Eszerint, mivel az
Osszes vizudlis kérgi teriilet kap informdciét a CGL feldl
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(kivéve az elmélet alkotdsakor még ismeretlen AEV-IVA
tengelyt), az Osszes teriilet primer vizudlis arednak tekint-
hetd és igy nincs koztiik alda- és folérendeltségi viszony.
Ennek az AEV ismerete eldtt sem volt nagy a valészinlsége,
hiszen az egyes terilileteket a CGL~el 06sszkoétd kapcsolatok
nem egyforma denzitdsGak és fontossdgtak. Tobb, Al7-en
kiviili vizudlis terililet afferenseit inkdbb az extragenicu-
laris thalamusbdl kapja mint a CGL-bdl. ValdészinG tehat,
hogy a legjobban a soros és parhuzamos elmélet egylittesen
irja le a macskak latérendszerét (6.c. &bra).

Ez a modell a hierarchikus elrendezés mellett meglévd
parhuzamos kapcsolatokat hangsGlyozza. Ismereteink szerint
tehat az Al17 és Al8 (és egyes szerzdk szerint az Al9)
alkotja a corticalis feldolgozas elsS szintjét, mig az LS
menti vizudlis terililetek alkotndk a kovetkezd szintet (az
Al19 egyes szerzdk szerint koztes helyet foglal el). Az A20
és A21 menti négy teriilet alkotja a harmadik szintet, végiil
a dolgozat nagy részének vizsgdlati anyagdt addé AEV alkotja
a negyedik szintet, amely abban kiilénbdzik a t&bbitdl, hogy
egyaltalan nem rendelkezik CGL és V1 feldli bemenettel.

A teljesség kedvéért megemlitjlik Fellemann és Van Essen
(1991) elméletét, amely nyolc hierarchikusan . rendezett
szinten tizenhat teriiletet fog 6szze. A tetszetds elmélet
legnagyobb hidnyossdga, hogy nem vesz tudomdst az AEV léte-

zésérdl (7. abra).
1.3. KERDESFELTEVES

Mint a fentiekb8l kideriilt, a meglévd kiildénbségek elle-
nére az emldsdk latdérendszere sok hasonlésidgot mutat minden
eddig tanulmdnyozott fajban. Mivel a macskdban igen 3jé1
elkilonithetd parhuzamos palyakat taldlunk, a nem Primates
fajok kozlil ez a faj az, amely a latdérendszer felépitésének
tanulméanyozasabdl - szerencsétlenségére - leginkabb kiveszi
szerepét.

Kisérleteink elsd részében az 1980-as évek elején fel-
fedezett vizudlis teriilettel, az AEV-vel és IVA-val foglal-
koztunk.
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6. &abra A macska vizualis corticalis
teriileteinek hierarchiaja. A. Soros
elmélet, melyben minden egyes teriilet
hierarchikusan magasabb szinten van. B.
Parallel hipotézis, melyben az Osszes
area azonos szinten van. C. Soros-parhu-
zamos elmélet. (Orban, G.A., 1984 alap-
jan médositva)

Ez a teriilet azért érdemel kiildnleges figyelmet, mert mai
ismereteink szerint ez az egyetlen vizudlis area a macska
cortexén, amely bemenetét kizardlag az extrageniculo-
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extrastriatdlis rendszeren at kapja. Ez az oka annak, hogy a
terilet a masodlagos latérendszer vizsgalatara igen

alkalmas.
21b
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7.a8bra A macska vizualis corticalis te-
riileteinek hierarchiaja Felleman é&s Van
Essen, 1991 alapjan. A 6.C abra elméle-
tének alternativaja. Az AEV nincs az ab-
ran feltiintetve!
1.3.1. Allatkisérletek.
Meg kivantuk vizsgdlni az AEV subcorticalis

kapcsolatait. Milyen rostok @&ltal, honnan kap vizuédlis
bemenetet az AEV? Ennek megvadlaszolasdra a rostok vezetési

sebessége alapjan kategdérizaltuk az AEV vizudlis bemenetét.
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Milyen é&lettani tulajdonsagokkal rendelkezik az AEV
illetve a vele szoros kapcsolatban 1évd subcorticalis teri-
letek? Mikroelektrédas kisérletek soran térképeztik fo6l1 a
neuronok receptiv mezejét és annak struktGrajat.

Milyen térbeli frekvencia szelektivitadssal rendelkezik
a teriilet? Mezdpotencialokat regisztraltunk a kéregbdl a
terililet térbeli frekvencia (TF) hangoltsag, fényviszony és
kontrasztfliggésének meghatarozasa céljabdl.

Van-é& valamilyen térvényézerﬁség a neuronok teriileten
beliili eloszlasat 1illetSen? A sulcus menti fényérzékeny
neuronok elhelyezkedését vizsgaltuk.

Az itt talalhaté fényérzékeny neuronok mutatnak-é
hetrerogenitéast, vagy azonos populéacidhoz tartoznak?
Elektrofizioldégiai tulajdonsagaik alapjan végeztiik el a neu-
ronok besorolasat.

Milyen az informacidé aramlasanak iranya az AEV és a f£f&
thalamikus bemenetet addé nucl. suprageniculatus kozott? A
két teriiletrdl elvezetett, elektromosan kivaltott valaszok
latenciait mértik.

Mindezek alapjan az AEV és ezen Kkeresztiil az extra-
geniculo-extrastriatdlis latdérendszer feladatdnak meghataro-

zasara tettilink kisérletet.
1.3.2. Emberkisérletek

Kisérleteink mé&sik részét a humdn vizualis kivaltott
valasz (VEP) vizsgalatok alkottdk. Elsdként VEP-kat a macska
Al7-es kérgérdl regisztraltunk. Eredményeink a TF hangoltsa-
got 1illetden meglepden egyeztek azokkal az eredményekkel,
amelyeket Sary Gyula munkatarsunk rhesus majmokon regiszt-
ralt Leuvenben (nem publikdlt adatok). Felvetddott a kérdés,
hogy a macska, a majom és az ember TF filiggése hogyan viszo-
nyul egymashoz, illetve, hogy a fényviszonyok, a kontraszt
valtoztatadsa hogyan befolyasolja azt. Masrészt a humén
scotdpids rendszer -tulajdonsdgait, szerepét tekintve- kozel
all a macska-kisérletekben vizsgdlt masodlagos latérend-
szerhez. Ezen allitas alatamasztasat szolgaltdk a humén
vizudlis kivaltott valasz kisérletek.
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2. MODSZEREK

2.1. HUMAN KISERLETEK
2.1.1. Ingerlés és regisztralas

A vizudlis inger egy TV képernydn generalt fekete-fehér
fiigg6leges csikozat volt. A minta a jobb szem latdémezejének
k6zépsd nyolc fokat foglalta el. A minta atlagos fénysdrid-
ségét 117 és 3%x10”4 cd/m2 kozott valtoztattuk. A kontraszt
(C) 75% volt (C = (Lpax~Lmin)/ (Imax*Imin), @ahol Lpax a vila-
gos csikok, mig Lpip a sdtét csikok fényslrisége). A minta-
valtasi frekvencia 1.2 Hz volt. A bal szem monokularis in-
gerlését alkalmaztuk. A kisérletben résztvevd személyeket
felkértik, hogy a képernyd kézepén elhelyezett 15 szdgperces
nagysaga vords foltot fixaljak. Kdzdnséges AgCl EEG regiszt-
raldé elektrdédokat haszndltunk, melyeket 2.5 cm-re az inion
fol1lott roégzitettiink. A £f61d a nasion folétt, mig a referen-
cia elektrdéd a jobb filcimpédn volt. Az elektrdéddok ellenal-
lasa 5 kOhm alatt volt. A felvételeket egy standard EEG
készililékkel, a 0.5 - 70 Hz frekvencia-savban regisztraltuk.
Minden esetben 100 valaszt atlagoltunk; az analizis ideje
500 msec volt. A retindlis megvilagitéast 117 és 3%10”4 cd/m2
ké6zott, nyolc lépésben valtoztattuk neutrdlis szlirke szlrdk
segitségével. A sziikséges adaptacidé miatt minimum 10 perc
szlinetet tartottunk két egymds utadn kovetkezd fényszint
k6zd6tt (Zihl and Kerkhoff, 1990). A minta térbeli frekven-
ciajat (TF) 0.1 és 12 ciklus per 1latdészog-fok (c/d) kozott
mikrokomputer segitségével, pszeudorandom mdébdon valtoztat-
tuk.

2.1.2. Kisérleti személyek

Hat egészséges felndtt vett részt Onkéntesen kisér-
leteinkben (2 nd, 4 férfi). Koruk 24 és 27 év kozétt valta-
kozott, atlagosan 25 évvel. A kisérleti személyek emmetrdépok
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voltak korrekciéval (2) illetve anélkiil (4). Mindegyikiik
egyes vizussal rendelkezett. A kisérleti alanyok b&armikor

visszaléphettek a kisérletektdl.
2.1.3 Adatfeldolgozas

A mintavaltisos vizudlis kivaltott valaszok (pattern-
reversal visual evoked potentials = PR-VEPs) latenciajat az
N75, P100 és N145 komponenséknél mértiik, amplitidéjukat
pedig az N75-P100 és a P100-N145 cslcsok kozotti feszililtség-
kiildnbség szolgaltatta. Az N75 komponenst mint az elsd nagy
negativitast, a P100 komponenst mint a f& pozitiv hullamot,
az N145-6t pedig mint a masodik nagy negativ hullamot azono-
sitottuk. A kiilénbdz& PR-VEP komponensek nagy interindividu-
dlis varidcidja miatt az amplitGdékat és a latencidkat is a
maximdlis luminancia szinten, a minimalis TF-val nyert va-
lasz szazalékaban fejeztiik ki. Statisztikai feldolgozasra
egymintas varianciaanalizist hasznaltunk. Szignifikansnak
tekintettiik az eredményt, ha a valdészinlségi valtozdé (P)
kisebb volt 0.05-nél. A varianciaanalizist a Statistical
Graphics System, "Statgrafics'" software csomaggal végeztiik.

2.2. ALLATRISERLETES MODSZEREK
2.2.1 Mutéti metodika

Kisérleteinket felndtt, mindkét nembdl szarmazdé 2.5-3.5
kg sGlyd macskakon végeztiik. Az &dllatokat a mGtét elején 30
mg/kg-os doézisl, intramuscularisan beadott ketamin hydro-
chloriddal (Calypsol) elaltattuk. A vena femoralist kanili-
laltuk, majd a tracheat felmetszve abba is kaniilt vezettiink.
Ezutan a sebszéleket és a ké&sSbb nyomdsnak kitett részeket,
azaz a kiilsé halldéjaratokat, a szajpadot, a szemkdrnyéket
Lidocainnal infiltralva érzéstelenitettiik, majd az &allatok
fejét Kopf féle stereotaxikus fejtartéban rdégzitettiik a
fiiljaratok, a maxilla és az arcus zygomaticus kitamaszta-

saval.
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Az allatokat gallamin thyethiodid (Flaxedil, 20 mg/ml)
intravénas injektdlasadval, a harantcsikolt izmok bénitéasa
altal immobilizaltuk, majd kisdllat lélegeztetd gépre kap-
csoltuk. A 1lélegeztetés percenként 16-os légzésszamnmal,
szobalevegdvel folyt fGgy, hogy a kilélegzett 1levegd CO,
szintjét mértik (Datex, Normocap CO, Monitor) és 3.8-4.2 %
kb6zti értéken tartottuk. A vénds kanlilon at izotdnias, 0.5
%-os Na-lactatot, 6 %-os dextrant, 40 %-os gliikézt é&s 20 ml-
nyi gallamint tartalmazé oldatot adtunk 3-4 ml/d6ra sebesség-
gel. Kozvetleniil a kiIsérlet megkezdése utan a macskdknak 5
mg dexamethasonumot (Organon) adtunk intravéndsan. Ezutdn az
atlas hatsd ivét és a nyakszirtcsont hatsd keriiletét oOssze-
kotd kotdszdveti 1lemezt, a membrana atlantooccipitalis
posteriort Aatszirva, a cysterna magnat megnyitottuk és a
liquort 1lebocsajtottuk. Az &allatok testhdmérsékletét a
rectumba Jjuttatott hdmérdvel ellendriztiik és termosztattal
szabalyozott f(itéparna segitségével 37-38 ©c-on tartottuk.
Az altatott A&llapotot a frontalis, illetve az occipitalis
lebeny f6lé helyezett csavar-elektrddok illetve a regisztra-
lasra hasznalt ilivegelektrdéd jeleinek EEG savban valdé erdsi-
tésével ellendriztilk és szilikség esetén pentobarbital
(Nembuthal, 10 mg/ml) iv. alkalmazasaval tartottuk foénn.
Az immobilizalds utdn a vizsgdlandd szembe athropinos
(1 %), majd noradrenalinos szemcseppeket csepegtettiink. A
cornea irritacidéjat helyi érzéstelenitd szemcsepp (Obucain)
alkalmazasaval Xkeriiltiik el. Monoculédris ingerlés esetén a
médsik szemet a kisérlet egész ideje alatt fedve tartottuk. A
vizsgalt szem foékuszpontjatdél 100 illetve 57 cm-re egy
hatulrdél megvilagitott, homogén fényd ernydt helyeztiink el.
A kisérlet kezdetén erre az ernydre szaloptika
segitségével kivetitettiik a szem fundusdt, majd az ernydn
berajzoltuk a vakfolt helyét, a fébb ereket és meghat&roztuk
az area centralis (AC) kozepét (Bishop, Kozak és Vakkur,
1962). A koponyat fedd lagy részek eltavolitasa utan a mGtét
kovetkezd lépése a craniotdmia volt. A koponyafedd eltavoli-
tdsa utan felnyitottuk a dura matert. Az agy felszinét a
kiszaradastél 2.5 %-os, Ringer oldatban felfdzétt agar-

agarral o6vtuk.
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A kisérletek végén az &allatokat Nembuthallal thGlaltat-
tuk. Az anatémiai feldolgozdshoz az A&llatokat fizioldgias
sdoldattal (1000ml), majd 4 %-os formalinnal (1000 ml)
transcardidlisan perfunddltuk. Az agy megfeleld részeibdl 60
um-es vastagsdgl metszeteket készitettiink, majd fixalas és
festés utan rekonstrudltuk a penetraciék és az egyes sejtek
helyét. Az anatémiai feldolgozashoz neutralvordssel
festettiik a metszeteket. A SG helyének pontosabb meghatéro-
zasdhoz kolinészteraz festést 1is alkalmaztunk (Hardy és
mtsai, 1976).

2.2.2. A vizudlis ingerlés.
2.2.2.1. Egysejtvizsgalatok

Az &allat elé helyezett 1 m * 1.2 m nagysagi ernydt
mintegy 5-10 cd/m2 fényslir(iségd homogén hattérfénnyel wvila-
gitottuk meg. Erre az erny8re diavetitd segitségével kiildn-
b6z8 méretd (6° x 1.59; 1.5° x 0.5°) téglalap alakd fény-
jeleket vetitettilink. Ezek fénysrlsége a hattérének minteqgy
tizszerese, azaz 100 cd/m2 kériili volt. Ezeket a fényjeleket
komputer segitségével az ernydn kilonbdzd sebességekkel
(20°/sec, 200°/sec) és iranyokban mozgattuk. A jelek perid-
dikus mozgadsanak kiinduldé és végpontja minden esetben az
ernydn, tehat az allatok &altal észlelt téren kiviilre esett.

A neuronok elektromos aktivitasat mikrokomputer
(Videoton, TVC) segitségével mértiik és regisztraltuk, a
fényingerek mozgasaval korrelacidban. A késSbbi feldolgozas-
hoz az adatokat peristimulus hisztogrammokként (PSTH)
szamitogépes lemezen taroltuk. A neuronok elektromos aktivi-
tasat a kisérlet alatt oszcilloszkdédpon és hangszdérdn figyel-
tik.

2.2.2.2. Vizualis kivaltott valaszok
Az allat bal szemének fundusat a fent mar leirt médon

vazoltuk az &allat szeme elé 57 cm-re helyezett ernyodre,
ezutdn a rajz alapjan meghatdroztuk az AC helyét. Az ernydt
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ezutdn a humdn kisérleteknél is haszndlt TV képernydvel
helyettesitettiik, Uugyelve arra, hogy a képernyd kozepe az
AC-ra vetiiljon. A képernydn fliggdleges sotét-vilagos csiko-
zatot generaltunk, melynek paramétereit a human kisérletek-
nél leirt médon szabalyoztuk. A minta TF-jat 0.025 és 2 c/d
ko6zott, a fényslriséget 117 és 0.02 cd/m2 koézdtt valtoz-
tattuk. A minta kontrasztja- ha nem jeldljiik masképp- 75 %.
A tulajdonképpeni ingert a fekete-fehér csikok periddikus
egymasba konvertadldédasa jelentette. A mintavaltasi frek-

vencia itt is 1.2 Hz volt.
2.2.3 Elektromos ingerlés
Az elektromos ingerlésre bipoléaris koncentrikus
(Leszlauer, Budapest), valamint h&zi készitésd nem koncent-
rikus bipolaris elektrédakat hasznaltunk. Az ingerld négy-
szogjelek 0.1 ms széles, 0.02-1.5 mA dramerdsséglek voltak.
2.2.4. Szomatoszenzoros és acusticus ingerlés
2.2.4.1. Tactilis ingerlés
Szomatoszenzoros ingerlésre a test és a végtagok szdr-
zetének mlanyag palcaval tortént nyomogatasat, borzolasat,
simogatasat, a bajusszdrzet hajlitasat hasznaltuk.
2.2.4.2. Acusticus ingerlés
Hangingerlésre természetes zajokat (tapsoldas, midkolas,
csettintgetés) 1illetve 80 dB erdsségli kattand hangokat
hasznaltunk.
2.2.5. Regisztralas

2.2.5.1. Egysejttevékenység-regisztrilas

A vizsgdlatok soran extracellularis egysejtaktivitéast
regisztraltunk. Ehhez egycsdévi, 1 M-os NaCl-dal t&ltétt
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Uvegelektrddokat haszndltunk, melyek 7 um vastag szénszalat
tartalmaztak. Hegyliket sztereo-mikroszkdép alatt vagtuk 1le.
Az elektrdédok ellendllasa 0.6-2,0 MO kdzétt mozgott. A jele-
ket 30-3000 Hz kozdtt erdsitettiik. Az elektromos jeleket
er8sitdn keresztilil oszcilloszkdépra és hangszdérdédra vittik és
mikrokomputer segitségével regisztraltuk, sziikség esetén ki-
nyomtattuk. Az agykéregbe Narishige, illetve Kopf féle mik-
romanipulédtorral hatoltunk be. Az egyes penetracidék helyét
az agyfelszinrdl készililt vazlaton bejeldltilk, a sikeres
penetracidék utadn az elektrddok helyét utdlagos elektromos
lézidval megjeldltiik (80-100 V, 20-30 s), az anatdmiai fel-
dolgozas utan a sejtek elhelyezkedését meghataroztuk.

2.2.5.2. Vizualisan és elektromosan kivaltott

valaszok regisztralasa

A kivaltott mezd-potencialok (field-potentials)
regisztrilasat hazilag készitett, 1 M NaCl-dal és 50-100 umnm
atmérsjd acélszallal toltoétt livegelektrddaval végeztiik. Az
elektrdédok ellendallasa 500 kOhm alatt volt. A kapott vala-
szokat a 3.0-100 Hz savban erSsitettiik és az egysejtregiszt-

ralashoz hasonld médon taroltuk és analiz&altuk.
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3. EREDMENYEK

3.1. A MINTAVALTASOS KIVALTOTT VALASZOK PARAMETEREINEK
TERBELI FREKVENCIA ES FENYSURUSEG FUGGESE EMBERBEN

A mintavaltasos kivaltott valaszokat (PR-VEP) széles
kdrben haszndljadk a vizudlis rendszert érintd élettani és
klinikai kisérletekben. Szamos tanulmany sziiletett, melyek a
a PR-VEP kiilénb6zd komponenseinek TF fliggését vizsgalta
(Sokol és mtsai., 1983; Kurita-Tashima és mtsai., 1991).
Ezek a tanulmdnyok azon az elképzelésen alapulnak, hogy az
idegrendszer mint egy Fourier transzformator mdkdédik, mely
elkiildniilt térbeli frekvencia (TF) savokra hangolt (Campbell
és Robson, 1968; Campbell és Maffei, 1970; Maffei és
Fiorentini, 1973; DeValois és mtsai. 1979; Berkley, 1990).
Keveset tudunk azonban a TF hangoltsag fényintenzitas fliggé-
sérdl. Az a néhany tanulmadny, ami ebben a témdban sziiletett,
sajatos médon a fénysiriség igen kicsi, fotbépias tartoma-
nyara korlatozdédott. Kisérleteinkben a PR-VEP Xkiilénbdzd
komponenseinek TF és fényslrliség fliggését tanulmanyoztuk,

kilonds tekintettel a scotdpias fényslriség tartomanyra.
3.1.1. Az ember TF hangoltsaga

A nyolcadik &abran egy kisérleti személy nyolc TF-nal
(a) illetve hét fényslriség szinten (b) regisztralt kival-
tott valasza lathaté. Allandé, j6l1 reprodukdlhatd, a PR~VEP-~
re Jjellemzd hullamformdkat taldltunk (Fujimura és mtsai,
1975; Regan and Spekreijse, 1986; Spafford és Lu, 1989,
McCulloch és Skarf, 1991). A luminancia szint csdkkentése-
kor, 0.02 cd/m2 fényslrliség alatt a scotdépias korililmények
k6zoétt, homogén "flash" ingerléssel nyert VEP-hoz hasonld
formakat taldltunk (Adams és mtsai, 1969, Ciganek, 1970).
Nem tudtunk reprodukdlhatdé PR-VEP-kat regisztralni 5, 8 és
12 c/d-al 0.0025 cd/m?, illetve 3.5, 5, 8 &s 12 c/d-al
0.0003 cd/m2 fényslrliség szinten.
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8.abra Mintavaltasos kivaltott valaszok
az alkalmazott inger térbeli frekvencia-
janak (A) és fénysiriségének (B) fiiggvé-

nyében

A regisztralt PR-VEP amplittGddé értékei jéval nagyobb inter-

individudlis varianciiat mutattak,

mint a latencia értékek
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(Oken és mtsai, 1987, Spafford és Lu, 1989, Joost és Bach,
1990, McCulloch és Skarf, 1991).

Szignifikadns linedris &sszefiliggést taldltunk a luminan-
ciaszint logaritmusa és az N75, P100 és N145 hullamok laten-
cidja ko6z6tt minden alkalmazott TF-n&dl, kivéve a legnagyob-
bat (I. Tablazat).

A B

Térbeli frekvencia N75 P100 N145 Térbell frekvencia N75-P100 P100-N145
(c/d) F di,2  p< F dit,2  p< F df,2  p< (c/d) F dft,2  p< F dit,2  p<
0.1 980 635 0.001| 1815 632 0001 | 358 631 001 0.1 355 632 001| 242 631 005
0.4 17.97 629 0001 | 1549 630 0.001| 520 629 0.001 0.4 380 623 001 243 629 005
0.7 1388 6,30 0001 | 1715 630 0001 | 820 625 0.001 07 058 631 ns. | 102 625 ns.
2 1435 6,28 0001 | 3818 629 0.001 | 10.95 626 0.001 2 077 627 ns. | 157 626 ns.
35 691 626 0001 | 668 525 0001 390 623 001 35 076 526 ns. | 110 623 ns.
5 849 525 0001| 7.15 525 0001| 578 522 001 5 086 424 ns. | 194 423 ns.
8 453 414 005| 11.37 4,16 0001 | 630 415 001 8 061 419 ns. | 1.94 423 ns.
12 1.30 313 ns. 1.07 315 ns. 9.96 4,7 0.001 12 0.17 417 ns. | 055 4,16 ns.

I. Tablazat A varianciaanalizis ered-
ménye a latencia (A) és az amplitiddo-
értékek (B) fénysiriség fiiggésére,
kiilonb6zd TF-kndl. (ns=nem szignifikans)

A harom mért latenciaérték 1luminancia fliggése nagyon
hasonldé volt (9. abra).0.02 cd/m2 fényszint alatt a gdrbék
szaturdciét mutattak a kis TF-ji ingerek esetén. Minden
gdrbe bizonyos toérést mutatott 0.2 cd/m2 koriil. Magasabb TF-
kal ingerelve (3.5 c/d folott), sem szaturdcidét sem torést
nem talaltunk a godrbékben, az Osszefiiggés kozel 1linearis
volt.
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9. abra Az N75 (A), P100 (B) és N145 (C)
latenciak 1luminancia filiggése. A gorbék
hat személy atlagos latenciai és a stan-
dard error. Ordinata: a 1latenciak a
maximdlis latenciaji és minimalis TF-ja
érték szazalékadban kifejezve. Abscissa:
luminancia szint cd/m2-ben. A szazalékos
érték az N75-re: 78%*2.99; Pl100-ra:
125.2%2.25 és az N145-re 159.9%+4.59
msec. Szimbdlumok: B '0.1 ¢c/q, x
0.4 c/4, o: 0.7 c/4, +: 2 c/4,
X: 3.5 c¢/4, A: 5 c/d.
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A harom mért latenciaérték TF fliggésében sem taldaltunk
jelentds eltéréseket (10. &bra). Szignifikdns korrelacid
allt fenn 0.2 cd/m2 fényszint folott az N75 és P100 latenci-
ak és 1.5 cd/m2 fényszint folott az N145 latencia és a TF
kozott (II.A. Tablazat). Az Osszefiliiggés U alakd, 2 c/d kori-
1i minimumot mutatdé. Alacsonyabb fényszinteken a latenciédk
TF fliggése nem bizonyult szignifikédnsnak, a vadltozas jellege
monoton noévekedést mutatott a TF ndvelésével (10. abra). Az
N75-P100 amplitdddé az alacsonyabb TF-nal a luminancia szint
logaritmusanak noévekedésével minden TF szinten ndvekedett. A

gérbe minimuma 0.002 cd/mz-nél volt (1ll.a. &abra).

A B

Luminancia szint N75 P100 N145 Luminancia szint N75-P100 P100-N145
(cd/mA) F _dft,2  p< F dff,2  p< F_f,2  p< (cd/m? F_ 1,2 p< F _dif,2  p<
117 592 7,43 0.001 470 7,45 0.001 407 739 0.01 117 225 7,40 0.05 105 739 ns.
13 4.08 7,38 0.01 3.70 7,40 0.01 3.68 7,40 0.01 13 0.89 739 ns. 262 7,40 0.0
1.5 4.07 7,39 0.01 6.80 6,26 0.001 096 7,34 n.s. 15 053 736 ns. 044 735 ns.
0.2 093 730 ns. 0.92 728 n.s. 0.53 7,30 n.s. 0.2 1.12 7,30 ns. 0.76 7,28 ns.
0.02 0.87 6,28 n.s. 139 6,35 n.s. 1.59 7,23 n.s. 0.02 0.57 737 ns. 035 7,25 ns.
0.002 1.03 525 n.s. 0.62 5,16 n.s. 152 517 ns. 0.002 045 4,15 ns. 048 5,17 ns.
0.0003 047 46 n.s. 1234 33 0.05 0.06 45 ns. 0.0003 0.76 39 n.s. 042 45 ns.

II. Tablazat A varianciaanalizis

eredménye a latencia (A) és amplitddéd
értékek (B) TF filiggésére kiilonb6zd lumi-
nancia szinteken.



37 | Eredmények

0.7 c/d folétti ingerek esetén az amplitddd luminancia
fliggése nem volt szignifikans (I.b.Tablazat). 117 és 13
cd/m2 fényszinten az N75-P100 amplitdddé TF fliggése szigni-
fikdnsnak bizonyult (II.b. Tablazat), 2 c/d koéril "csomot"
mutatva (11. &bra). Alacsonyabb fényszinteken a kapcsolat

linearis volt.

117 - 1.5 cd/m? 0.02 cd/m?
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10. abra. Az N75 (A), P100 (B) és N145
(B) latenciak térbeli frekvencia fiiggése
(dtlag * SE). Ordinata és abszolit érté-
kek: 1lasd a 9.abranal. Abscissa: F
(c/d). Szimbdélumok: m.: 117 cd/m“,
x: 13 cd/mz, Oo: 1.5 cd/mz, A : 0.02

cd/m2 .
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A P100-N145 amplitdddé 1luminancia fliggése minden TF
szinten linedris volt (12. &bra). A P100-N145 amplitddd és a
TF logaritmusa kozti Osszefliggés csak 13 cd/m2 fényszinten
volt szignifikédns, (II.b.Tablazat), aholis inverz U alaku

gdrbét kaptunk 2 c/d koriili maximummal.

140
A
1001 N75-P100
& 3
60
11 o100
220
B
180+ P100-N145
X 140
e
1 T 1o 100
log térbeli frekvencia (c/d)
11. abra A térbeli frekvencia

novelésének hatdsa az N75-P100 (A) és a
P100-N145 (B)amplitiddékra. Ordinata: az
amplitiddék a maximdlis luminancia szintd
és minimalis 1latencia szintd felveétel
szazalékaban vannak megadva. Abscissa:
TF c¢/d-ben. Szimbdlumok: m: 117
cd/mz, X : 13 cd/mz. Abszolit
amplitiddé eértékek: N75-P100: 21.3%*6.1
UV, P100-N145: 25.9+10.0 uV.

A fenti eredmények a mintavaltasos kivaltott valaszok
latencia és amplitdddé értékeinek erds fényviszonyfliggését
mutatjadk. A fényintenitds valtozasanak hatdsat a kivaltott
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vilaszokra kordbban mar vizsgaltdk (Wooten, 1972, Mansfield,
1973, Fujimura é&s mtsai, 1975, Klingaman, 1976, Chiappa,

1983, Aylaward és Billson, 1989, Froehlich é&s Kaufman,
1991).

3.1.2. Az ember térbeli frekvencia hangoltsaganak

luminancia fiiggésége és annak jelentdsége

A legtdbb szerzd a P100 latencia és a motoros valaszok
reakcididejének nodvekedését talalta a retindlis megvilagitas
csdkkentésével. Froehlich és Kaufman (1991) a 1luminancia
szint é&s a P100 komponens latencidja koézti lineédris kapcso-
latot irta le. Meglepd médon, azonban a fenti tanulmé&nyok
csak egy szUk luminancia tartomdnyt vizsgaltak, amely kiza-
rélag a photépids tartomdnyt fedi 1le.

Azok a kivaltott wvalasz tanulmanyok, amelyekben
scotdpias hattér elé flash ingereket vetitettek, igen erdsen
megndvekedett latencidkat mutattak ki (Adams és mtsai, 1969;
Ciganek, 1970).

Kisérleteinkben a PR-VEP latenciak fényviszony-
fliggésében egyfajta szaturacidét taldltunk az alacsony fény-
szinteknél. Ez a szaturdacidé, az alcsony TF-ji ingerlésnél
volt a legkifejezettebb, aholis 0.02 cd/m? koriil "tdrést"
okozott a gorbében, ez a szint kozel azonos a fotdépids-sco-
tépias funkcidéndlis hatarral (Davson, 1990). Ezek az eredmé-
nyeink Osszhangban vannak azokkal, melyeket Vaughan és Hull
(1965) talalt, akik flash- kivaltott valaszokat regisztralva
hasonldé "torést" taldltak a gbrbében a fotdpids-scotdpiéas
hataron. A linedris Osszefliggés, amit Froechlich és Kaufmann
(1991) irt le a PR-VEP P100 komponensének luminancia filiggé-
sét illetden valdszinilileg elsSsorban az altaluk alkalmazott
luminancia tartomanynak tudhaté be (11 és 0.1 cd/m2 kozott),
aholis a g6rbe a mi vizsgdlatok aink szerint is linearisan
valtozik. Kevés tanulmany sziiletett az N75 é&s az N145 kompo-
nensek luminancia fliggésérdl is.

Kisérleteink soran azt talaltuk, hogy luminancia fliggé-
sk igen hasonldé volt a P100 komponens esetén talalthoz. Ez
arra is utal, hogy a kivaltott valasz harom vizsgalt cslGcsa
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olyan kérgi mechanizmusokbdl ered, melyek luminancia filiggése
azonos. Mivel a kiilonb6zd PR-VEP komponensek valdsziniileg
elkiiléniilt Kkérgi generatorral rendelkeznek (Jeffreys és
Axford, 1972a, Jeffreys és Axford, 1972b), ez a megfigyelés

tovabbi kovetkeztetésekre vezethet.
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12. abra Az N75-P100 (A) és a P100-N145
(B) relativ amplitidék a 1luminancia
szint filiggvényében, kiilonbozd TF-knal.
ordinata és abszolit értékek mint a 11.
dbran. Abscissa: luminancia szint cd/m2-
ben. Szimbdélumok: X : 0.1 c/4, X
0.4 c/4, m: 0.7 c/d.

Ami a PR-VEP komponensek TF filiggését illeti, eredménye-
ink szerint az N75 latencia 0.2 c¢/d koriili minimummal

rendelkezd, U-alakG gorbét mutat fotdpids fényszinteken.
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Hasonld, szignifikans osszefiiggést mutatott a P100 és N145
komponens is. El18z28 tanulmanyok, sakktdbla ingerlést hasz-
nalva (Ristanovic é&s Hajukovic, 1981, Kurita-Tashima é&s
mtsai., 1991) a harom cslGcs eltérd TF fliggését mutattak ki.
Eltérd eredményeink valészind oka lehet, hogy a fent idézett
tanulmanyok meglehetSsen magas (110 cd/m2 folotti) fény-
stiriségld ingereket alkamaztak, mely luminancia szinten az
adatok szdrasa kisérleteinkben jelentdsen megndtt. 1.5 cd/m2
alatt a PR-VEP latencidak TF filiggése nem volt szignifikans,
bar a TF ndvekedésével bizonyos latencia névekedés kimutat-
haté volt. Ez azt mutatja, hogy a PR-VEP komponensek TF
fliggése scotdpias korililmények koézt mads mechanizmusokbdl
eredeztethetd.

Bach és Joost (1989) a kivaltott valasz amplitaddé TF
fliggésének két tipusat, az uni és bimodalisat irta le. Az
N75-P100 amplitddét illetSen mi a bimodalis modellt talaltuk
megfeleldnek 117 cd/mz-en, "csomoéval" (notch) 2 c/d koril,
mig alacsonyabb fényszinteken az unimoddlis modell 3jobban
illett eredményeinkhez. Ezek az eredmények tovadbbi bizonyi-
tékokat szolgaltatnak arra, hogy a PR-VEP komponensek TF
fliggését az alkalmazott inger luminancia szintje befolyasol-
ja. Katsumi é&s mtsai (1988) kiilonbdzd gbrbéket talaltak az
N75-P100 amplitaddé TF fliggésében az ingerelt terililet nagysa-
ganak fliggvényében. Bimodadlis gdrbéket taldltak ha az inge-
relt terlilet kozepes nagysagi, mig unimoddlis godrbéket
taldltak, ha az ingerelt teriilet kicsi, vagy extrém nagy
volt. Mas tanulmanyok fotdpias fényszinteken unimodalis
gorbéket taldltak az N75-P100 amplitddé TF filiggését illetden
(Campbell and Robson, 1968, Regan, 1983). Az uni és bimoda-
lis modell egyilittes meglétét tamogatja az a 1leletiink is,
mely szerint a P100-N145 amplitddé 13 cd/m%-en szintén tisz-
ta4n unimodalis, sav-szrd jelleget mutatott.

Pszichofizioldégiai é&s elektrofizioldgiai kontraszt-
érzékenységi vizsgdlatok ok szerint a TF hangoltsagi gdrbe
sav- illetve alulateresztd szGrd jelleget mutat. Scotdpiéas
koriilmények kozt a gorbék az alacsonyabb frekvenciaértékek
felé és alacsonyabb kontraszt érzékenységi értékek felé
tolédnak el (Campbell and Robson, 1968, Campbell és mtsai.,
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1973, DevValois és mtsai., 1974, Blake, 1988, Berkley, 1990,
Chen és mtsai., 1990, Lachenmayr, 1989).

Osszegzésként elmondhatjuk, hogy eredményeink az inger-
16 minta TF-janak és fényslriség szintjének erds inter-
akciéjat mutatjak. Az az eredménylink, mely szerint a PR-VEP
komponensek TF fliggése eltérd Jjelleget mutat a kililénbozd
alkalmazott fényslrliség szinteken alatamasztja azt a megfi-
gyelést, hogy a kiilénbéz8d TF sadvokra elkiilonlilt mechaniz-
musok érzékenyek mind macskdkban mind emberben. Eredményeink
tehdt egybevagnak azzal - a mara széles kdrben elfogadott -
elmélettel, melyet Campbell és mtsai (1969) kozdltek elbszor
és mely szerint a vizudlis informdcidé feldolgozasat:elkiils-

LR}

nlilt csatornak osszekapcsolt tevékenysége alkotna.

3.2. A SULCUS ECTOSYLVIUS ANTERIOR KORULI VIZUALIS AREA
NEURONJAINAK TULAJDONSAGAI

A sulcus ectosylvius anterior (AES) mellett, a gyrus
sylviuson taldlhatd a macskak insularis cortexe. Az insula
pontos meghatarozasa macskaban nehéz feladat. A f&eml&s&knél
és embernél kevésbé barazdalt kéreggel rehdelkezﬁ,fajokban a
claustrum £fo6l16tti kérgi terililetet szokas insuiéris’kéregnek
nevezni (Brockhaus, 1940, Holl, 1899, Meynert, 1869, Rose,
1928). A terlilet fényérzékelésben betdltdott szerepére els-
sz8r Bignall és mtsai (1966), Buser é&s Bignall (1967) és
Mesulam és Mufson, 1982 és Reinoso-Sudrez és Roda, 1985,
valamint Graybiel, 1973, Maire és mtsai, 1983, Roda és
Reinoso-Sudrez, 1983 utaltak. Ehhez a terililethez k&zel, az
AES ventralis partjanak caudédlis kétharmadaban talalhatdé az
AEV (Mucke és mtsai., 1982, Olson és Graybiel, 1981, 1983,
1987). Felfedezése o6ta szamos tanulmédny szliletett az AEV és
az insularis vizualis area (IVA) tulajdonsdgairél, kapcsola-
tairél (Avendano és Llamas, 1984, Benedek és mtsai., 1986,
Benedek és Hicks, 1988, Hicks és mtsai, 1986, 1988a, 1988b,
Higo é&s Kawamura, 1984, Nofita és Katoh, 1986, Norita és
mtsai, 1986, Ptito és mtsai, 1987, Reinoso-Sudrez, 1984,
Tamai és mtsai, 1989, Rosenquist, 1985). Ezek a tanulmanyok
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sokszor egymdsnak ellentmondd eredményekrdl szamoltak be a
teriilet (vagy teriiletek) elhelyezkedését, kapcsolatait és
tulajdonsédgait illetden. Egyes kozlemények beszamoltak a
sulcus mentén egy szenzoros ingerekkel szemben érzéketlen
(Olson és Graybiel, 1983, 1987) illetve tisztan auditdrikus
(Clarey és Irvine, 1986) terililetrdl, mely az AEV és az IVA
kozt helyezkedik el.

13. abra A macska agykérgének coronalis
siki metszete az anterior 12 sikban. Jo1
latszik az elektromos 1ézidé altal megje-
161t penetracids ut.

Kisérleteinkben mi az AES mentén egy Osszefliggd vizua-
lis terililetet talaltunk, mely magdban foglalja az AES egész
ventralis partjat, annak sulcalis mélyét és gyralis felszi-
nét, tehat mind az AEV, mind az IVA teriiletét. Mas szenzoros
modalitdsG neuronokat ebbe a vizudlis teriiletbe beékelddve
(els6éorban az IVA teriiletén), valamint azt koériilvéve
talaltunk (13. &bra).
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Az AEV vizualis sejtjeit vizsgdlva O&sszesen 125 db
vizudlisan aktiv neuron peristimulus hisztogrammjat (PSTH)
regisztraltuk. A tilizelési aktivitast az idd fliggvényében
abrazoltuk, a maximdlis érték szdzalékaban, avagy abszoldt
értékiikben kifejezve. Az ingerlést akkor fogadtuk el effek-
tivnek, ha a vizudlisan érzékeny neuronok valasza legaléabb
kétszerese volt a spontan aktivitas mértékének, melyet a

regisztratum ingerlésmentes szakaszabdl hataroztunk meg.

3.2.1. Az AEV vizudlis neuronjainak

ingerspecificitasa

Osszességében megiallapithatd, hogy az alkalmazott inge-
rek k&ziil az AEV fényérzékeny neuronjai a receptiv mezejiikén
gyorsan athaladdé, kisméretd ingerekre reagaltak a legerdtel-
jesebben. A neuronok receptiv mezeje igen nagynak bizonyult
és feldlelte az area centralist, az egész kontralateralis
latéteret; alkalmanként az ipsilateralis latotérre is kiter-
jedt, mintegy 10° mélységben (Benedek és mtsai, 1988).

Iranyérzékenység. A neuronok erds irényérzékenységet mutat-

tak. Ez azt jelenti, hogy a receptiv mezejikdén athaladd
fényingerekre egy bizonyos tengely mentén, illetve legtdb-
bjlik esetében egy bizonyos iranyban voltak a legérzékenyeb-
bek. Ezt matematikailag az irodalomban hasznalatos DS=100-
B/A*100 Osszefliggés fejezi ki. A képletben DS= direkcid sze-
lektivitasi index, A= a neuron &altal preferalt iranyban
mutatott, spontdn aktivitas f616tti valasz nagysdga, B= az
ellenkez& iranyban adott valasz nagysdga. Ennek alapjan
megklilonbéztettiink iranyérzékeny, iranyszelektiv és nem
iranyérzékeny neuronokat. Iranyérzékenynek itéltilk a neu-
ront, ha DS index értéke nagyobb volt 50-nél, mig iranysze-
lektivnek, ha DS indexe legaldbb 90-nek bizonyult. 50-es
érték alatti DS indexf, tehat a fényinger mozgasdnak ira-
nyara érzéketlen neuront csak néhédnyat talaltunk. A neuronok
tobb mint fele iranyszelektiv volt (14. &bra).

Preferalt iranyok az AEV teriiletén. 110 neuron esetén

megvizsgaltuk, hogy milyen iranyd ingermozgast preferal (15.
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abra). Az eredmény azt mutatja, hogy az AEV neuronok nagy
t8bbsége nem egyforma mértékben reagal a kiilénbdzd iranyban

mozgd ingerekre (16. &abra).

181

1250 2500 msec

A B

14. abra A. Az abran egy iranyszelektiv
(DS=92) neuron PSTH-ja lathato. A
regisztratumokon 10 ingerlési periddus
atlaga lathatéo. (Egy peridduson a
fényinger egy-szeri oda és vissza
soprése értendd a szem latomezején és az
adott sejt receptiv mezején keresztiil).
Az abrdak folsé része a fényinger
mozgasara utal: az emelkedd szakasz a
fényinger egyik iranya, az ereszkedd
szakasz pedig az azonos tengely menti,
ellentétes iranyi mozgasat jelenti, mig
a platdszakasz a kettd kozti, ingerlés-
mentes peridédust mutatja. Ordinata: ki-
siilési frekvencia, abszcissza: idd. B.
Az AEV neuronok iranyérzékenységének
megoszlasa (n=119).

Ingernagysadg szelektivitds. Vizsgdaltuk a neuronokat a vég-
gadtlds (end-inhibition) Jjelenségét és tilizelésiik jellegét
illetden is. Véggatlasrdl akkor beszéliink, ha egy bizonyos
nagysag felett a fényingerek gatlast valtanak ki az ingerelt

idegsejteken. A végszummdcid a jelenség ellentéte. A jelen-
ség alapjat a kiilénbdzd szerzdk a retina receptiv mezdinek
szervez8désében illetve corticalis mechanizmusokban egyarant
latjak (30). Az AEV neuronok negyede véggatlast, mig 65 sza-
zalékuk végszummdcidét mutat (17. &bra).
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15. &abra Egy AEV neuron harom eltérd
iranyitasii ingermozgasra adott valasza
PSTH-k formajaban. Lathatdé, hogy a leg-
magasabb aktivitast (preferalt mozgas-
tengely) a filiggdleges tengely mentén
mozgd inger valtotta ki.

Sebesség érzékenység. Altaladban elmondhatd, hogy az AEV

neuronok a nagy sebességl ingereket preferdaljak. A legerd-
sebb aktivitast 20 fok/sec sebesség f616tt mutatta a sejtek
36 szazaléka, mig 46 szézalékuk preferalta a 20 fok/sec
ingersebességet. Mintegy tiz szazalékukndl nem volt sebesség
szelektivitas megédllapithatdé (18. &bra). Megjegyezziik, hogy
az Al7 és Al8 szamara mar a 20 fok/sec sebességl inger is

"tdl gyors" lenne (Dinse és van Seelen, 1981)

33

16. abra Az AEV vizualis
neuronjai altal preferalt
iranyok megoszlasa. A nyilak
nagysaga az egyes iranyokat
preferaléd neuronok szamaval
aranyos (n=110).
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Neuron tipusok az AEV-ben. A neuronok kislilésének hosszat a

kiilénb6z8 sebességek szerint csoportositva mértiik, majd az
igy nyert adatcsoportokkal elvégeztiik a Kolmogorov-Smirnov
tesztet. Ha a tesztelt adatok normal eloszlast mutatnak, az
azt jelenti, hogy a vizsgdlt neuronok kisiilési idejiiket

tekintve egy csoportba tartoznak.

17. abra Az AEV neuronok ingernagysag
szelektivitasanak eloszlasa. (n=116)

Az illeszkedésvizsgalatok szerint az altalunk vizsgalt
neuronok Kkisililésének hossza eltér a normdleloszlas harang-
gdrbéjétdl (P<0.005). Ebbdl az kovetkezik, hogy nem egy neu-
ronpopuldcidérdl van szd6, hanem legaldbb két, esetleg tobb,

kislilési hosszukban eltérd csoportrodl.

18. abra A neuronok sebességszelektivi-
tasanak eloszlasa az AEV teriiletén (n=
115).
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A tobbi vizsgdlati szempontot is figyelembe véve a neu-
ronokat két f& osztdlyba soroltuk. Az elsd csoport olyan

sejtekbdl 411, melyek mozgd fényingerekre roviden, fazisosan

reagalnak.
Hz 60°/ sec
1/ N 1

25 |

19. abra Egy fazisos
] neuron valaszanak
] ingernagysag és in-
gersebesség filiggése

1000 2000
- ; ,
Hz ] 60°/ sec ] 200°/ sec
] 1° 1 10°
12—: 151
1
1000 2000 msec 1000 2000 msec

Tlizelési frekvencidajukat az inger sebességének ndvelésével
(20 ©/sec-té1 200 ©/sec-ig) 1linedrisan ndvelik. Ezek a
sejtek véggatlast mutattak és a kisebb méretd, nagyobb
sebességl ingerekre reagdltak nagyobb tilizelési frekvenciaval
(19. a&abra). Ezen neurontipus 81 %-a mutatott 90-es érték
f6ldtti DS indexet. Atlagos tiizelési idejiik kis sebessé-
geknél 4953+260 ms, mig nagy sebességeknél 2471120 ms-ig
tart (kozépérték*sD).

A masodik sejttipusba tartozé neuronokat mint tdénusos
jellegd csoportot irhatjuk le. Az ilyen neuronok tilizelésiik
tartdés fokozdédasaval valaszolnak a receptiv mezejiikén beliil,
az altaluk preferalt irdnyban megjelend fényingerekre és
tiizelésiik addig tart, amig az inger el nem hagyja azt. Ezek
a sejtek nem novelik tilizelési frekvenciajukat az inger
sebességének ndvelésével, sét mintegy 300 ©/sec sebesség
folott tilizelési frekvencidjuk jelentdsen lecsdkken. Mindezek
mellett a masodik tipusba tartozé sejtek jellemzd vondsa a
véggatlas jelenségének hidnya és a kisebb fokG iradnyérzé-
kenyég is. Atlagos tiizelési idejiik mintegy a kétszerese a
fazisos sejtekének. 20 ©9/sec-os sebességnél 1501+352 ms,

200°/sec-os sebességnél 650+326 ms.
g
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20. abra A vizualis neuronok eldéfordula-
sa az AES mentén (n=125). A jobboldali
inzert a macska agyanak vazlatos rajza,
rajta lathatd az abra alsd részében fel-
nagyitott metszések pontos elhelyezkedé-
se. Piros pont-fazisos sejt, fekete pont
tonusos neuron.
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A fényérzékeny sejtek megoszldsa a két csoportban a
kévetkezd volt: A sejtek 22 %-a, azaz 27 db tartozott az
elsd, A&altalunk fazisosnak 1itélt csoportba, mig 78 %-uk,

azaz 98 neuron, tdnusosnak bizonyult.
3.2.2. Az AEV elhelyezkedése és hatarai

A macskaagy stereotaxikus atlasza (Reinoso-Suéarez,
1961), valamint sajat adataink alapjan felvazoltuk a fényér-
zékeny neuronok eloszlasat az AES mentén. A két sejttipust
elkiilénitve Aabrazoltuk (20. abra). Mivel a neuronok elosz-
ldsa a sulcus mentén nem mutat specifikus csoportosuléast,
azt a koévetkeztetést vonhatjuk le, hogy a fazisos és tdénusos
csoport neuronjai nem elkiiloniilten helyezkednek el, hanem
némileg keveredve, és a sulcus mentén mintegy 8-10 mm
hosszan egy Osszefliggd régidét alkotnak. Mindamellett
megfigyelhetd, hogy a fazikus neuronok inkdbb az AES
caudalis felén fordulnak eld, mig rostralisan, mind a
gyralis felszinen, mind a sulcus mélyében a két tipusd neu-
ron keveredve, egyardnt megtal&lhaté.

Megallapithatjuk, hogy az AES mentén egy Osszefliggd.
vizudlis terililet helyezkedik el az A8 és A20 kodzti terlile-
ten. A teriilet vizudlis neuronjainak tulajdonsdgai (nagy se-
besség érzékenység, kis méretld ingerek preferenciaja, irany-
érzékenység, stb.) a mozgas érzékelésében betdltdtt szepere

utalnak
3.2.3. Az AEV térbeli frekvencia hangoltsaga.

Az AEV feldl regisztralt vizudlis kivaltott valaszokat
vizsgdlva nem taldltunk szignifikdns kiildnbséget a kilénbdzd
mélységekbdl elvezetett valaszok kézdtt (21. &bra). Allandé,
joél reprodukdlhatdé hullamokat taldltunk, melyek hasonlédak a
striatalis cortexfeldl elvezethetd PR-VEP-khez, eltekintve a
midsodik negativ hullamot ko&vetd szabalytalan iranyitasQG és
formaji hullamok felerdsddésétdl (Creutzfeldt, 1985). Nem
tudtunk reprodukdlhatd PR-VEP-eket regisztralni a legalacso-
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nyabb alkalmazott fényszinten (0.02 cd/m2) 0.2 és 0.6 c/d

ingerekkel.

AEV

13 cd/m? 0.2 cd/m? 0.02 cd/m?
117 cd/m?
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21. abra 5 TF-nadl és 4 luminancia szin-
ten regisztralt PR-VEP.
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A PR-VEP latencidkat az elsd pozitiv komponens-nél (P1)
mértiik, az amplitddokat pedig a P1-N1 (elsd nagy negativ
kitérés) kozti fesziiltségkiilénbség adta. A kivaltott
valaszok amplitddéi - a hum@n kisérletekben leirtakhoz ha-
sonldan - jéval nagyobb mértékben ingadoztak mint a laten-
cidk (Oken és mtsai, 1987, Spafford és Lu, 1989, Joost és
Bach, 1990, McCulloch és Skarf, 1991).

60 -

_— 117 cd/m2

50 -

45 -

40 { 8.7 13 cd/m2

= \\
35 0.2 cd/m2+ <

30 - :[. _.-I; 7.

20 002 cd/m2 T ?
15 - I""-I

10

Amplitadé (V)

0.03 0.1 0.3 1
Térbeli frekvencia (ciklus/fok)

22. abra A PR-VEP amplituaddk térbeli
frekvencia fiiggése kiilonb6zd luminancia
szinteken mérve.

PR-VEP amplitddék. A 22. &bra a PR-VEP amplitdddék TF

fliggését mutatja a kiilonbdzd alkalmazott fényszinteken.

Minden fényslUrliség szinten un. aluléateresztd, "low-pass"
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jellegd gdrbét taldltunk, azaz az amplitiddé a TF ndévelésével
padrhuzamosan csdkkent. Minél alacsonyabb a fényszint annal
kisebb a gdrbe meredeksége. A nagy TF-JjG ingerlésre adott
valaszok amplitdddéi 13 cd/m2 fényszinten nagyobbak, mint 117
cd/m2-nél. A még éppen elkiiléonithetd savozat (Jjust
discriminatable grating), vagyis a vizudlis acuitas (cut-off
frequency) 1 c/d koril van fotdépids és 0.6 c/d koridl scotd-
pias korililmények (0.02 cd/m2) kozott.

60
<" 50
—
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O 0.025 c/d
e
- 40
gt
.
E 30
ol

20

0.01 0.1 1 10 100

Luminancia szint (cd/mg2)

23. abra A PR-VEP amplitiddék luminancia
szint filiggése a kiilonb6zd TF-ju ingerek
esetén.
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A kivaltott valaszok amplitddd értékei 1linedrisan nove-
kednek a luminancia szint logaritmusdnak ndvekedésekor az
alkalmazott alacsonyabb (0.2 c/d alatti) TF-k esetén. 0.2
c/d-nél nagyobb TF-val ingerelve az amplitiddék 13 cd/m2-nél
maximumot mutatnak (23. &bra). Ez azt jelenti, hogy az AEV a
nagyobb TF-kat 13 cd/m2 koriili, moderdltabb fényslriség
szinten preferdalja. Nem taldltunk szignifikdns eltérést a
két alkalmazott legkisebb TF, 0.025 és 0.05 c/d luminancia
figgése kozott.
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24 .abra A  PR-VEP latenciak a TF
fiiggvényében a négy alkalmazott fény-
szinten.
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PR-VEP latencidk. Szignifikans kapcsolatot talaltunk a

TF logaritmusa és a latencidk ko&zdtt minden luminancia
szinten (24. &bra). A latenciak TF hangoltsdgi gorbéje
nagyon hasonld minden fényszinten. Minimumot mutatnak a gér-
bék 0.05 c/d TF koril. E folott az érték folstt a latencia
monoton névekedik a TF ndvekedésével. Nem taldaltunk szigni-
fikdns eltérést a két legmagasabb fényszint TF hangoltsagi
gdérbéje kézdtt. Az a tény, hogy a legrdvidebb latencidkat a
legkisebb TF-knal talalhatjuk, arra utal, hogy az AEV a na-
gyobb, durva felbontdsi mintdkat kedveli.
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25.abra A kivaltott valaszok 1latencia
értékei az alkalmazott inger luminancia-
janak fiiggvényében.
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A latencidk luminancia fiiggése minden TF-ndl szingini-
fikdnsnak bizonyult (25. 4&abra). Az ember Kkisérletekben
tapasztaltakhoz hasonldan a fényszint csdkkentése a latencia
hoszzabbodasaval jart. A kiilénbdzd TF-ji ingerlések luminan-
cia hangoltsagi gdérbéje hasonld, 13 cd/m2 folott a gdrbék
szaturdacidét mutatnak.

Kontraszt érzékenység A PR-VEP amplitdddék kontraszt

fliggése szignifikansnak bizonyult (26. &abra). Az AEV kont-
raszt-hatarértéke kb. 0.3 koril van. 0.5 fo8lotti kontrasztid
ingerek alkalmazdsakor a a gorbe szaturaciét mutat. A laten-

cidk kontraszt filiggése nem volt szignifikéans.
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26.abra A kivaltott valaszok amplitadd
értékei az alkalmazott inger kontraszt-
janak fiiggvényében.

3.3. A STRIATALIS KEREGBOL ES AZ AEV-BOL REGISZTRALT
PR-VEP-K OSSZEHASONLITASA.

Az Al7 és az AEV vizudlis kivaltott valaszok amplitado-
inak Osszehasonlitdsa Jjoél mutatja a két terililet kozti
jelentds kililonbségeket (27. @&bra). Amig az Al7 feldl
regisztralt kivaltott valaszok TF hangoltsdgi godrbéje sav-
ateresztd ("band -pass") jellegld, 0.1 c/d koriili optimalis
TF-val, addig az AEV alulateresztd ("low-pass") hangoltsagot

mutat. A savateresztd szlrd jellemzd tulajdonsdga az Al7 és
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a PMLS-nek. Ezek a teriiletek, tehdat egy szlik TF savot
preferalnak, azaz valaszuk gyengiil a kisebb TF-k felé és
élesen lecsdkken egy bizonyos, nagyobb TF-nal (cut-off
frequency) (Gizzi és mtsai, 1990, Morrone és mtsai, 1986). Az
alulatereszd szlUrdk esetén a kis TF-kndl tapasztalhatd
valasz-csdkkenés hidnyzik. A gbrbék jellegét egyik esetben
sem befolyasolja a luminancia szint, azaz a fénydenzitas
csdkkentésekor a TF hangoltsagi gdrbe alakja csaknem azonos

marad, az alcsonyabb TF-k felé eltoléddva.
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27.abra Az Al7 és az AEV teriiletérdl
regisztralt kivaltott valasz amplitadok
TF fliggésének osszehasonlitasa egy pho-
tépias és egy scotdpias fénysiuriségd in-
ger esetén.
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Masrészt a PR-VEP amplitdddék abszoliGt értékben nagyobbak az
Al7-ben mint az AEV-ben, ami a fényérzékeny neuronok nagyobb
denzitasara utalhat.

A 28. abra a két teriilet PR-VEP latenciait hasonlitja
Ossze. A TF hangoltsdagi gbrbék nagyon hasonldé képet
mutatnak: 0.05 és 0.6 c/d kozdtt minden gdérbén minimumot
taldlhatunk. E f6lott az érték fo6létt pedig a latencia és a

TF kozott egyenes aranyossag all fenn.
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28. abra Az Al7 és az AEV PR-VEP-k
latencia értékeinek TF filiggése photdpias
és scotdopias fénysiriség szinteken.
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Erdemes megjegyezniink, hogy scotdpids koériilmények ko-
zd6tt az Al7 latencidi hosszabbak mint az AEV-bdl fotdpiéas
kériilmények kozott regisztraltaké.

Az a tény, hogy az AEV fel8l elvezetett PR-VEP
latencidk minden fényszinten -kb. azonos mértékben- megha-
ladjdk az Al7 teriiletérdl regisztraltakat, arra utal, hogy
az AEV bonyolultabb kapcsoltsdgi mintdzattal rendelkezik
mint az Al7.

A PR-VEP amplitiddék kontraszt fliggése 0.3 koriili
kdszdbértéket mutat, azaz ezen kontraszt alatti ingerrel nem
valthattunk ki reprodukdalhaté kivaltott valaszt. Ez az érték
jéval magasabb az Al7-re 1ill. a LS-ra kapottaknal (kb.
0.05), ugyanakkor az Y sejtek és a SC 0.1 kontraszt érték
koriili kiliszobdét mutat (Zumbrovich és Blakemore, 1987,
Morrone és mtsai, 1986, Hammond és Pomfrett, 1990). 0.3 és
0.4 Xkontraszt szint k&ézo6tt a valasz amplitdddé hirtelen
névekedést mutat, 0.5 £f8l6tt pedig a gdrbe szaturaldédik. Ez
magasabb mint az Al17 vagy a LS esetében tapasztalt
szaturdcid® szintje, de megegyezik a SC-nal megfigyelttel
(kb. 0.4). Ezek a tulajdonsagok az AEV SC-hoz vald nagyfokid
hasonlésagat mutatjak (Morrone és mtsai (1986)). Az AEV a TF
hangoltsigot tekintve tehat jelentdsen eltér mind az eddig
vizsgdlt striatdlis és extrastriatdlis terliletektdl is,
azonban hasonlit a SC tulajdonsagaihoz. A kérgi TF hangolt-
sagot a térbeli analizis egyik alapkdvének tekintik, ez
Osszhangban vannak azzal a széles korben elfogadott
elmélettel, mely szerint az olyan neuronok, melyek keskeny
TF savra hangoltak, a finom térbeli felolddképességet
igényld feladatokban involvaltak. Igy tehat - elméletileg -
eqgy olyan neuron, amely széles TF savra érzékeny vagy (1) a
kérgi feldolgozAas alacsonyabb szintjét képviseli, vagy (2) a
durvadbb mintdk feldolgozdsaban Jjatszik szerepet. Az AEV
fenti eredményeink tiikrében a macska vizudlis rendszerének
olyan képviseldjének tiinik, amely eltérd tulajdonsagokkal
rendelkezik mind a striatdlis, mind mds extrastriatidlis
teriiletektdl, de hasonlit a SC-ra. Ez a tecto-extrageniculo-
extrastriatdlis és a geniculo-extrastriat&dlis rendszer elkii-
16niilt, fliggetlen mtkdédésének Gjabb bizonyitéka lehet.
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3.4. A NUCLEUS SUPRAGENICULATUS

—

A SG-t mai értelmében macskdban eldszdr 1960-ban Iirték
le (Poggio é&s Mouncastle (1960)), mint egy 2.5 mm hosszd, a
ventrobasalis komplex és a CGM-CGL kozott elnydld, a poste-
rior magcsoporthoz tartozd, nehezen definidlhaté hatard

struktirat (lasd a 2. és a 29. abrat).

29. abra A macska thalamusanak coronalis
metszete az A 5.5 sikban. Kolinészteriz
festés. J61 latszik az elektromos 1lézid
nyoma a SG teriiletén.

Mar az els8d tanulmdnyok hagsGlyoztdk multimodalis
voltat. Eleinte auditorikus és szomatoszenzoros tdlsalyt
mutattak ki benne (Berkley, 1973, Chalupa, 1977, Poggio és
Mouncastle, 1960, Krupa és mtsai, 1984), majd -kiiléndsen
annak a felismerése utdn, hogy az Gjonnan felfedezett AEV
igen erds, reciprok kapcsolatban &l1 a SG-al (Hicks és
mtsai., 1984, 1986) a mag vizudlis tulajdonsdgai keriiltek
eldtérbe. Az AEV mellett a mag masik f& afferentaciéjat -
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hasonldan a posterior magcsoport mds tagjaihoz- a colliculus
superior stratum intermediale adja.

Felvetddik a kérdés, hogy az anatdémiailag 1leirt
kapcsolatot a SG és AEV k&zdtt igazoljak-é a fizioldgiai
kisérletek, vagyis a SG és az AEV vizudlis tulajdonséagai
mennyire egyeznek 1ill. térnek el. A kiilonb6zd modalitasa
neuronok aranyanak meghatdrozasa volt ezen kisérleteink

masik célja.

20%s

1250 2500 msec
A
200Ys
sz \
13
1250 2500 msec

30. abra a. Egy SG fényérzékeny neuron
PSTH-ja két kiilonb6zd sebességi fény-
folttal vald ingerlésekor. b. A SG terii-
letén vizsgdlt 103 neuron eloszlasa se-
besség érzékenységiik szempontjabol.

A penetracidk célzadsanak pontositiasara Gj mddszert dol-
goztunk ki. A kisérletek sordn eldszdr szénszalas mikro-
elektrédaval felkerestilk a Reinoso-Sudrez atlasz szerinti
koordinatakndl a CGL-t, majd a szigorG retinotdédpia alapjan
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itt taldlt neuronok pontszerd@l receptiv

mezejének pontos helyét az &llat &ltal 1latott térben, a

fliggdleges és vizszintes koordinatak alapjéan.
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31. abra a.

Egy véggatlast (A) és egy

végszummidcidét mutatd neuron (B) kiilonbo-
z0 nagysaga ingereknél regisztralt PSTH-

i. Figyeljiik meg,

hogy a neuronok kisii-

lési mintazata mennyire hasonlit az AEV

teriiletérdl regisztralt hasonld
khoz (17.

PSTH-

abra). b. A SG vizualis neu-

ronjainak ingernagysag szelektivitasa.
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Ehhez a Sanderson féle, 1971-ben késziilt CGL atlaszt
hasznaltuk fdl, melyben a kontralaterdlis 1latoétér részletes
vetiilése taldlhaté. Ezutdn a Sanderson atlasz alapjan
leolvastuk a receptiv mezdh&éz tartozd agybéli koordinatékat,
majd mar ezekbdl az Gj adatokbdl visszaszamolva felkerestiik
a SG-t.

3.4.1. A nucl.SG vizualis tulajdonsagai

Osszesen nyolc &llatban 181 unimodalis, vizualisan
érzékeny sejtet taldltunk. Ebb&1l 112 vizudlis neuron
részletes karakterizalasat végeztiik el. UgyanGgy mint az AEV
esetében, meghataroztuk a fényérzékeny neuronok receptiv
mezejének kiterjedését, sebesség-, irany- és hossz-
érzékenységét.

A neuronok a Kklilénb6z6 sebességgel mozgatott fény-
foltokra kiilonbszd aktivitassal reagdltak. A 30.a. A&abran

ugyanazon neuron két kiilonbozd sebességre adott valasza lat-

haté, figyeljiik meg a nagyobb aktivitdst a magasabb
sebességnél. A vizsgalt 103 neuron 47 szazaléka a 20, mig 35
szazaléka a 200 9/sec-os sebességl ingert preferalta (30.b.
dbra). Csekély szazalékuk nem volt sebesség szelektiv, ami
azt Jjelenti, hogy az inger sebességének valtoztatasaval
aktivitasuk mértéke nen valtozott szamottevden.
Megvizsgdltuk, vajon a neuronok mely hanyada mutat véggat-
last ill. végszummacidt. A 31l.a. abran egy véggatlast és egy
végszummacidét mutatd sejt PSTH-i 1lathatdak. Pontosan a

neuronok fele mutatott vég-szummacidét, 44 szazalékuk vég-
gatlast és csak 6 szazalékuk nem volt érzékeny az inger
nagysaganak valtoztatasara (31.b. abra).

A neuronok iranyérzékenységét a (32.) abra foglalja Ossze:

Mint a fényérzékeny neuronokra legjellemzdbb adatot,

megvizsgaltuk a neuronok receptiv mezejének kiterjedését és

komplexitdsat is. Ehhez kézzel mozgatott fényecsetet, illet-
ve komputer adltal vezérelt fényingert alkalmaztunk. Alapfel-
tevésilink az volt, hogy a neuronok-az AEV-hez hasonldan- nen
rendelkeznek retinotdpidval. A kérdést leegyszerlisitve fel-
tételeztiik, hogy receptiv mezejiikben az area centralis
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minden esetben reprezentdlva van. Ez utdbbi tétel bizonyita-
sara a receptiv mezd szelektiv eltakardsat és igy szelektiv
area centralis illetve periféridlis retina ingerlést alkal-
maztunk. (33. &abra)

(1.7%)

(51.9%)

(40.4%)

32. abra A SG iranyérzékenysége. A neu-
ronok besorolasa hasonldan tortént az
AEV-hez

1250 2500 msec 1250 2500 msec

33. abra Egy SG neuron teljes receptiv
mezd és area centralis szelektiv inger-
lésével kivaltott PSTH-ja.
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Figyelemreméltd, hogy az ingerelt terililet AC-ra vald
korlatozasa gyakorlatilag egyetlen neuron esetében semn
valtoztatta meg szamottevden a tilizelési mintazatot.

Azt taldltuk, hogy a neuronok - ellentétben Hicks 1984-
es kézlésével - nem mutatnak retinotdpikus elrendezddést, a
sejtek nagy része uniform, a kontralateralis alsd latdémezdre
kiterjedd, az AC-t Jjellegzetesen magadba foglald receptiv
mezdvel rendelkezik. A sejteknek mintegy a 3/4-e mutatta ezt

a fajta receptiv mezét.

3.4.2. A nucleus suprageniculatus neuronjainak

modalitas specificitasa

A SG multimodalitasat vizsgaldé tanulmanyok eddig
sokszor egymassal ellenkezd eredményekre vezettek. Minden
kdzleményben kiemelték azonban a mag multiszenzoros tulaj-
donsagait (Berkley, 1973, Chalupa, 1977, Poggio és
Mouncastle, 1960). A mag vizudlis tulajdonsdgainak elemzése
mellett tehat szilikségesnek bizonyult a mds szenzoros modali-
tasokra adott vAlaszok tanulmdnyozdsa is. Az AEV teriiletérdl
nyert modalitds-specificitasra vonatkozé (Benedek és mntsai,
1986, 1988) és a SG adatainak Osszehasonlitdsa &altal a két
teriilet kozti Osszekdttetés fiziolégiai természetének
leirasa volt célunk.

Osszesen 142 neuron modalitdsspecificitasat teszteltiik
le. A kiilénb6z8 modalitdsi neuronok elhelyezkedésé&ben
rendezd elvet nem taldltunk (34. &bra). A neuronok megosz-
lasat a 35 és 36. abrak mutatjak.

A szomatoszenzoros neuronok receptiv mezeje f£f&leg a
contralateralis testfél nagykiterjedési feliiletén volt
taldlhatdé. Jelentds szamid neuron reagalt aktivitas fokozé-
dassal a bajusszdrék ingerlésére is.

Az acusticus neuronok 10-20 msec-os latenciaji, tobb
kislilésb6l &allé valasszal reagaltak. Habar a neuronok
tonotdpiajat nem vizsgaltuk, jellemzd a SG acusticus neuron-
jaira az alkalmazott hangingerek széles spektrumara vald
érzékenység. A 37.abran két neuron acusticus illetve

szomatoszenzoros ingerlésre adott valasza lathato.
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34, abra A S8G teriiletén szovettanilag
azonositott neuronok (n=98) elhelyezke-
dése. Az &abra bal oldalan a jobb £fo6l1sd
részen lathatd corondlis metszetek beke-
retezett részei 1lathatdak kinagyitva.
Vizualis neuron: tele kor, szomatoszen-
zoros: ires kor, nociceptiv: tele
négyzet, acusticus neuron: iires négyzet,
trimodalis neuron: tele haromszog.
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TRIMODALIS
(2.9 %}

(16.8%)

BIMODALIS | ¢

UNIMODALIS

(80.3%)

35. abra A SG modalitasspecificitasa
(n=142)

3.5. A SG ES AZ ANTERIOR ECTOSYLVIUS VIZUALIS AREA
OSSZEHASONLITASA

A SG vizualis neuronjait illetd eredményeink
megegyeznek azokkal, amelyeket Godfraind és mtsai (1972),
illetve Hutchins és Updyke (1989) talalt. Nem egyeznek
azonban meg (els8sorban retinotépikus elrendezddés leiréasa
miatt) Hicks és mtsai. (1984) tanulmdnyaval. Ha figyelembe
vesszilk a SG AEV-vel vald igen erds, reciprok kapcsolatat,
egyaltalan nem meglepd a két teriilet rendkiviili hasonlédsaga
modalitas specificitdsat és vizudlis neuronjainak tulaj-

donsagait illeden.
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ACUSTICUS

tactilis & acusticus

(4.3%)

vizualis & acusticus

(39.1%)

(56.5%)

vizualis & tactilis

dalis (a) (n=114) és
neuronjainak meg-
dalitasokra vald ér-

imo
(n=24)

abra A SG uni
(b)
érd mo
zékenység szempontjabdl

bimodalis
oszlasa az elt

36.
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X 1280 2500 msec X 1250 2500 msec

37. abra Egy acusticus (a) és egy
szomatoszenzoros (b) SG neuron PSTH-ja.
A nyilak a megfeleld szenzoros ingerlés
iddpontjat mutatjak.

3.5.1. Vizualis tulajdonsagok

Ha a felsorolt tulajdonsagokra Kkapott eredményeket
Osszevetjiik az eldz8 Kkisérleteinkbdl szarmazd, az AEV-re
vonatkozd adatainkkal, akkor a kovetkezd megallapitasokat
szlUrhetjiik le: A két teriilet DS indexeit tekintve az AEV
sejtek mintegy fele mutat iranyszelektivitast, mig a SG
neuronokndl ez az arany 10 % alatt van. Iranyérzékenységet
hasonld sz&zalékban mutatnak a neuronok, mig nem iradnyérzé-
keny neuront jdéval nagyobb mennyiségben tartalmaz a SG. A
klilonb6z8 sebességl ingerekre adott valaszok a két terilileten
hasonld eloszlast mutatnak. Vég-gatlast illetve vég-
szummacidét szintén hasonldé szazalékban mutattak a neuronok.

A fenti eredmények az AEV és a SG vizualis neuronjainak
jelentds hasonldésagara utalnak. Meg kell jegyezniink azonban,
hogy a SG sejtek a 200 fok per sec-os sebességre Kkisebb
szazalékban érzékenyek, valamint, amig az SG neuronok 8 %-a

iradnyszelektiv, addig az AEV-ben ez az arany 54 %.
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A receptiv mezdket ®sszehasonlitva a retinotdépia hiadnya
és az uniform, nagyméretd receptiv mezd megtaldlhatd mindkét

struktaraban.
3.5.2. Multimodalitas

Ha a SG-ra vonatkozd eredményeinket O&sszehasonlitjuk
Hicks és mtsai (1986) kobzleményével, akkor a multimodalis
neuronok aranyanak nagyfoki hasonlésdgat tapasztaljuk. Ott
ugyanis az AEV-ben 75.3 % unimodalis, 23.3 % bimodalis, 1.4
% trimodalis neuront talaltak az SG 80, 17 és 3 szazalékaval
szemben.

A két teriilet dsszehasonlitasat illetd eredmények a SG
és az AEV igen intenziv, reciprok funkciondlis kapcsolatara
utalnak. A kiilonb6zd szenzoros modalitdsi neoronok eldfordu-
lasdnak aranya a két teriileten kozel azonosnak mondhatdé. A
vizudlis neuronok ardnya mindkét teriileten 70 % folott van.
Ez é&s a wvizudlis neuronok tulajdonsdgainak nagyfoki
hasonlésaga alatamasztja a két teriilet szoros &sszekapcsolt-

sdgat (Norita és mtsai, 1986, Hicks és mtsai, 1986).

3.6. AZ ANTERIOR ECTOSYLVIUS VIZUALIS AREA
AFFERENTACIOJANARK KERDESE

Az AEV vizualis bemenetét irodalmi adatok szerint az
extrageniculdris thalamusbdl, kdzvetve tehat a SC-bél kapja
(Reinoso-Suarez, 1984). A SC két £4§ Gton kap vizualis affe-
renseket. Egyrészt a stratum superficiale retin&lis bemenete
dltal (Abramson é&s Chalupa, 1988, Hoffman, 1972, Harting és
Guillery, 1976), masrészt a mélyebb rétegek corticalis beme-
nete altal (Hollander, 1974, Kawamura és mtsai, 1974, Segal
és Beckstead, 1984, Segal és mtsai, 1983, Updyke, 1977). A
retino-tectalis kapcsolat 90 %~-at W rostok adjdk, melyek
igen alacsony vezetési sebességliek. Ugyanakkor a cortico-
tectalis Y rostok vezetési sebessége lényegesen magasabb. Az
AEV felé kimend tectalis rostok tehdt elvileg két dGton
érhetik el a cortexet. Direkt Gton a retinadabdl a retino-

tecto-thalamo-corticalis rendszeren at, amelyben az informa-
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cid a <cortex felé felfelg, corticopetéalis iranyban
("upstream") &ramlik. Indirekt Gton a cortico-tecto-thalamo-
corticalis rostokon &t, amelyben az informdcidé a cortexbdl a
thalamus felé, corticofugdlis irdnyban ("downstream") is

aramlana.

T T T T A e SR TR

e o
Chiasma-n.SG

sejtszam

W L5 e
L n=62

X- 6.09

SD= 0.86 ]

g

sejtszam
(o))

o2

N

of e
W

8" © 1 B
Latenciaidé (msec)

38. abra A chiasma opticum elektromos
ingerlésével kivaltott és az SG illetve
az AEV teriiletérdl elvezetett valaszok
latenciaidejének gyakorisagi hisztog-
rammja.
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A két lehetdség elvalaszthatd, ha megmérjik az afferen-
sek axonadlis vezetési sebességét.

MAsrészt a kérdés elddnthetd, ha a thalamikus és a
corticalis &lloméds elektromosan kivaltott valaszainak laten-
ciaidejét osszehasonlitjuk. Ha a corticalis vizudlis neuro-
nok chiasma opticum elektromos ingerlése &altal kivaltott
valaszainak latencidja meghaladja a thalamikus valaszokét,
akkor az informadcidé minden valdészinliség szerint "upstream",

mig forditott esetben "downstream" &ramlik.

3.6.1. A SG ES az AEV elektromos kivaltott

vdlaszainak latenciaja

A SG fényérzékeny sejtjeit a chiasma opticum elektromos
ingerlésével aktivaltuk. Az igy kivaltott valaszok latencia-
idejét ©sszehasonlitottuk az AEV-b38l regisztralt 1latencia-
idékkel (38. &bra). Az &abra folsd részén a SG, mig alul az
AEV neuronok 1latenciaiddi 1lathatdéak. Feltiind, hogy mig a
cortexbdl mintegy 6 msec-os &tlagos latenci&t mértiink, addig
a thalamusbdl, amely a klasszikus elgondolas szerint a cor-
tex eldtti synaptikus allomds 9 msec-ot kaptunk.

Ezek az adatok azt mutatjadk, hogy az informacid valé-
szinlileg nem kizardlag "upstream" &aramlik a thalamustél a
cortex felé, hanem "downstream" Aaramlasa is megtalalhatd
corticalis teriiletek feldl a SG felé.

3.6.2. Az AEV afferenseinek vezetési sebessége

A vezetési sebesség leméréséhez elektromosan ingereltiik
az ipsilateralis szem (n=38), illetve contralateralis szem
(n=24) 1latdéidegfdjét és a chiasma opticumot. A rostok
ingerlésére négyszdgimpulzusokat hasznaltunk (0,1 msec, 1-5
mA) (39. a&abra). A fényérzékeny neuronokhoz futd rostok
vezetési sebességét a két hely ingerlése 4&altal kivaltott
elektromos valaszok latenciajanak kiildnbségébdl é&s a két
ingerelt hely koézti tavolsagbdél szamitottuk ki.
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39. dbra Egy vizualis AEV neuron
elektromosan kivaltott vadlasza a chiasma
opticum (a) illetve az ipsilateralis
papilla nervi optici (b) ingerlésére. A
nyilak az ingerlés kezdetét jelzik.

Kisérleteink soran Osszesen 62 vizudlisan szenzitiv
neuron vezetési sebességét mértik le az AEV-IVA teriiletén. A
vezetési sebességek 5,89 m/sec és 48,3 m/sec kozott
valtakoztak, Gauss-eloszlast mutatva, 30 m/sec korili
cslccsal (40.&dbra). Nem talaltunk szignifikans kililonbséget
az ipsi és a contralaterdlis szem 1latdidegfdjének ingerlésé-
b8l szamitott vezetési sebességek kozott.

Kisérleteinkben dgy talaltuk, hogy az AEV afferens
rostjainak nagy tdbbsége (87,1 %) 23 m/sec folotti vezetési
sebességli, igy bizonyosan nem tartozik a W tipusi retinalis
ganglionsejtekhez. A rostok 66,1 %-a pedig az Y kategdridba
esett.

Ezek az eredmények ellene szdlnak annak az elméletnek,
mely szerint az AEV lassG W rostokon kézvetlen retino-
tectalis bemenetet kapna. Az Y rostok megléte bizonyitani
latszik, hogy az AEV indirekt, cortico-tecto-thalamo-corti-
calis bemenetet kap. Masszdéval az AEV afferentdcidja eldzd-
leg mar a cortex mas terililetein &tkapcsoldédik. A rendszer
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ilyentén mnikddése egyben a striatdlis és extrastriatalis
rendszer nagymértékd O&sszekapcsoldédasat is jelenti, mivel a
SC-hoz futé vizudlis kéreg nem korldtozdédik extrastriatralis
teriiletekre. A parallel futd rendszerek tehat szoros kapcso-
latban vannak és egységes rendszert alkotnak. Ezen elmélet

alatamasztasa természetesen még szamos bizonyitékot igényel.

Sejtszam
N
T
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(o] 10 20 30 40 50
Vezetési sebesség(m/sec)

40 abra Az elektromosan ingerelt neuro-
nok szama az axondlis vezetési sebesség
fliiggvényében.
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4. AZ EREDMENYER OSSZEGZESE

Az eredmények értékelését az egyes pontok utédn mar
megprdbaltam elvégezni, ezért most csak a 1legfontosabb
funkciondlis k&dvetkeztetéseket oOsszegzem. A disszertacid
utolsd pontjaként pedig tobbé-kevésbé spekulativ kdvetkezte-
téseket szolgaltatunk a disszertacidban targyalt teriiletek
és rajtuk keresztill az emldsdk masodlagos latorendszerének

magatartasban elfoglalt szerepét illetden.
4.1. OSSZEFOGLALAS

4.1.1. A nucleus suprageniculatus és az anterior
ectosylvius vizudlis area tulajdonsagai.

(1] A két teriilet igen hasonldé tulajdonsagokkal
rendelkezik.

A vizudlis sejtekre jellemzd a nagy, kontralateralis,
alsdé laténegyedre kiterjedd, homogén receptiv mezd; a reti-
notdépia hiadnya; a gyorsan, meghatarozott ir&nyban mozgd,
kisméretd fényingerekre vald szelektivitaéas. '

A modalitas vizsgalatok szerint egyik teriilet sem
tekinthetd kizarélag unimoddlisnak, a vizudlis neuronok tal-
silya azonban mutatja a SG és az AEV masodlagos latdérend-
szerhez kotottségét.

(2] Az informdcié a két vizsgalt struktara kozott
nemcsak thalamus - cortex irdnyban, corticopetalisan, hanem
minden valdészinliség szerint cortex - thalamus iranyban, cor-
ticofugalisan is aramlik. Erre mutat az AEV vezetési sebes-
ség méréses tanulmanyban talalt, nagyrészt Y rostokon at
torténsd afferentacidéja, valamint az elektromosan kivaltott
valaszok latenciadinak eloszléasa is.

[3] Az AEV térbeli frekvencia filiggése és kontraszt
szenzitivitasa az A17-t6l és mas extrastriatalis terililetek-
t61 (LS) eltérd képet mutat, de a SC-ra nagymértékben hason-
lit. Ez a leletilink alatamasztja azt a korabbi megfigyelést,
mely szerint az AEV az egyetlen olyan terililet a macska
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cortexén, amely a striatdlis kéreggel nincs sem kozvetlen,
sem kdzvetett funkciondlis kapcsolatban. A fenti megallapi-
tast tamasztja ald az is, hogy az AEV az Al7 irt&sa utan is
zavartalanul mikoédik. Az AEV TF filiggésének alulateresztd
jellege, valamint a PR-VEP latencidk Al7-hez viszonyitott
erdsen megnyilt volta, a kontrasztvizsgadlatok is arra utal-
nak, hogy az AEV mds Gton, a SC-on és mas kérgi terilileteken

&t kap vizualis bemenetet.

4.1.2. A humdn mintavaltasos kivaltott valaszok
térbeli frekvencia és luminanciaszint fiiggése

(4] A scotdpiads koriilmények kozt Jjelentdsen megnyidlt
latenciaértékek, a PR~VEP latencidk TF filggésében talalt
szaturacidé és "torés" arra utal, hogy a scotbépids rendszer
mads Gton vetiil a cortexbe mint a photdépids. Erre utalnak
azok a kisérletek is amelyekben a kivaltott valaszok kérgi
lateralizacidéjat vizsgdltak, ugyanis scotdpids és a photd-
pids koriilmények k&zdtt a valaszok Kkérgi generatoréanak
centruma elkiiloniil (Benedek és mtsai, publik&las alatt).

4.2. AZ EMLOSOK MASODLAGOS LATORENDSZERENER SZEREPE

A dolgozat legelején idézett Trevarthen volt az elséd,
aki mar ismert morfolégiai bizonyitékok alapjdn a parallel
vizudlis palydkhoz megprdébalt magatartasi elemeket kap-
csolni. Elgondolasa szerint az elfagyi mechanizmus felelds a
fokdlis latasért. Ez tk. a finom diszkrimindcids képességet
igényld céliranyos tevékenységek kozbeni fixadlasért feleléds.
A masodlagos vagy kozépagyi latas alatt Trevarthen az 1n.
"ambient" kdrnyezeti latast értette. Ezt a periférias retina

mozgasérzékenysége, scotdpids koriilmények kozti aktivitasa
jellemzi. ‘
Az egyed motoros aktusainak pontos végrehajtasa mas és

mas szenzoros informacidkat igényel. A receptorok és az
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idegrendszer kiilénbdzd részei ennek megfelelden a kornyezet
- tbbbé vagy kevésbé - specializalt vondsaira reagalnak.

Igen extrém példa, de jdl jellemzi ezt a specializalod-
dast a varangyok (Bufo spp.) retindlis ganglionsejtjeinek
két tipusa. A varangy szamara a legfontosabb informacidé az,
hogy a koézeledd targy zsdkmany-é& vagy ragadozdé. Ennek
megfelelden a ganglionsejtek egyik csoportja akkor ad
impulzusokat, amikor kis, kerek, gyorsan mozgdé ta&rgy halad
at a sejt nagy receptiv mezején. Ezek a sejtek a latdmezdben
hirtelen megjelend, staciondrius és egy bizonyos nagysagnal
nagyobb ingerekre egyaltaldn nem reagdalnak. Talaldan ezeket
a sejteket "bogardetektornak" nevezték el, utalva funkciod-
jukra. A masik csoportot a kiterjedtebb korvonald targyak
mozgasa, vagy a nagy, hirtelen megjelend arnyékok ingerlik.
Ezek a "ragadozd6 detektorok" (Muntz, 1964).

Eml8sdkben nem a retina, hanem mdr az idegrendszer
struktirainak specializidldédasa a domindldé. A parhuzamos
rendszerek interakcidéja nem vilagos. Egyrészt egylittmdkod-
nek, masrészt gatoljadk is egymads mikodését. A fokalis és
kornyezeti latdérendszerek kozilil az éppen sziikséges eldtérbe
keriil a kevésbé szlikségessel szemben. Ez nyilvanul meg pl. a
scotdpids é&s photdpids latas koézti &atkapcsolasban, ami a
fényviszonyok valtoztatdsakor egylitt jar a latott tér kompo-
nenseire vald érzékenység valtozasadval is. Az interakcid
alapja a magasabbrendd struktirak integraldé mdkodése.

Az dllatok térbeli tajékozddasat és viselkedését tanul-
manyozva Jjéval A&altalanosabb formdban, nem k&tve anatdmiai
struktidrahoz, de ugyanezt a kettdsséget irta le az etoldgia

egyik megalapozéja Nico Tinbergen is:

", ,.El6szbr is, a térbeli analizis teszi lehetdvé az &allat
szédmdra a targyak "felismerését". Tovabba lehetdvé teszi a
targyaknak a kérnyezet mas részeihez viszonyitott lokaliza-
cibjat, és igy az orientadlt mozgasokat, melyek megfelelnek
az allatot koriilvevd térbeli elrendezddésnek.”

(Tinbergen, 1951).
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Ez megfelel a Trevartheni "mi" (fokdlis) é&s "hol"
(kbérnyezeti) latasnak.

Tinbergen természetesen nemcsak a vizudlis informécidk
feldolgozasiara gondolt, hanem a szenzoros rendszerek- maig
ismeretlen médon zajlé- konvergencidjat tételezte fel.

Az acusticus, szomatoszenzoros és vizudlis informacidk
egylittes reprezentiltsidga és a vizudlis neuronok tulajdonsa-
gai a SG, az AEV és a bemenetiilket addé SC teriiletén a

mozgasérzékelés integracidéjaban betdltsott szerepiikre utal.

A multiszenzoros integracidé vizsgadlata valésziniileg még
szamos elektrofiziolégiai, etoldgiai és pszichofiziolégiai

kisérletet igényel.
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