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4. OMOWIENIE OSIAGNIECIA NAUKOWEGO PRAC ZGLOSZONYCH DO
POSTEPOWANIA HABILITACYJNEGO

Podstawowym obszarem moich zainteresowan badawczych jest

psychologia i neuronauka poznawcza, a konkretnie - mézgowe mechanizmy

funkcji poznawczych. Ponizej przedstawiam omdwienie pieciu osiggniec
naukowych, o ktérych mowa w art. 219 ust. 1 pkt. 2 ustawy z dnia 20 lipca 2018
r. Prawo o szkolnictwie wyzszym i nauce (Dz. U. z 2021 r. poz. 478 z pbézn. zm.).
Osiggniecie nr 1, ktére skitada sie z pieciu artykutdow, prezentuje jako gtéwne
osiggniecie  zgtoszone do  postepowania  habilitacyjnego. Dodatkowo
przedstawiam osiggniecia nr 2-5. Wszystkie te osiggniecia realizowane byty w
trzech instytucjach zagranicznych, co potwierdza takze mojg istotng aktywnos¢

naukowa na wiecej niz jednej uczelni.

Moje badania skupiajg sie na neuronalnych podstawach aktywnego postrzegania
(osiagniecie nr 1), pamieci roboczej (osiagniecie nr 2), interakcji miedzy

pamiecig a percepcjag (osiagniecie nr 3) oraz dynamice, funkcjach i
neurofizjologicznych podstawach btgdzenia myslami (osiagniecie nr 4). Daze do

lepszego zrozumienia fizjologii procesdéw poznawczych, integrujac pomiary na
roznych poziomach organizacji mézgu (osiagniecie nr 5). Zakres moich prac

obejmuje pomiary elektrofizjologiczne w réznych skalach: od makroskali (zapisy
EEG na powierzchni czaszki), przez mezoskale (zapisy srédczaszkowe pozyskane
bezposrednio z powierzchni mézgu lub z elektrod gtebinowych penetrujacych
struktury wewnatrz mézgu), az po mikroskale (zapisy elektrycznej aktywnosci
kolumn korowych lub potencjatéw czynnosciowych pojedynczych komoérek i
populacji neurondéw). Wszystkie te pomiary sg wykonywane jednoczesnie z
rejestrowaniem zachowania o0séb badanych podczas réznorodnych zadanh
wymagajacych zaangazowania funkcji poznawczych. W moich badaniach
korzystam takze 2z narzedzi psychofizycznych, takich jak pomiary progu

percepcyjnego, miary d-prime oraz czasy reakcji, a takze zaawansowanych
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technik przetwarzania sygnatéw. Stosuje tez narzedzia uczenia maszynowego do
badania tresci reprezentacji. Dodatkowo, uzywam analiz tgcznosci funkcjonalnej,
ktére pozwalajg mi bada¢ interakcje miedzy obszarami mdzgu (Osiggniecia nr 1 i
2), oraz analizy gestosci Zrédta pradowego, ktére pomagajg lepiej interpretowacd
fizjologiczne  podstawy proceséw poznawczych  (Osiggniecie nr 5).
Przeprowadzam analizy szeregéw czasowych w tym analizy skupienia fazy i
energii oraz sprzezen miedzy oscylacjami (Osiggniecia nr 1, 2 i 5).

Kazde z tych osiggnie, zaréwno osobno, jak i jako cato$¢, stanowi moim zdaniem

znaczny wkiad w rozwdj psychologii i neuronauki poznawczej. Razem,
wszystkie piec osiggniec rozwija program badania psychofizjologicznych podstaw
proceséw poznawczych. Préba zrozumienia tych proceséw poprzez odwotanie sie
do ich psychofizjologicznych podstaw pozwala na bardziej szczegétowe
wyjasnienie ich mechanizméw. Moje badania wptywajg na specyficzne obszary

psychologii, takie jak psychofizjologia percepcji, uwagi, pamieci roboczej i

swiadomosci. Majg one konkretne implikacje dla teorii w psychologii poznawczej:
Pomagajg lepiej zrozumie¢ psychofizjologiczne mechanizmy percepcji oraz
interakcji miedzy percepcja wzrokowa a stuchowa, a takze wptyw ruchéw
sakadowych na percepcje zaréwno wzrokowaq, jak i stuchowg. Kolejne osiggniecia
sg istotne dla teorii pamieci roboczej oraz rozumienia mechanizméw ograniczenia
pojemnosci pamieci roboczej a takze podstaw interakcji miedzy uwaga a
pamiecig roboczg. Wskazanie roli btgdzenia myslami kwestionuje dominujacy w
psychologii Swiadomosci poglad, ze btgdzenie myslami jest tylko, pozbawionym
roli, wyrazem chwilowej utraty kontroli poznawczej.

Osobno zas, znaczny wktad osiagniecia nr 1 w rozwdj psychologii i neuronauki

poznawczej sktada sie przynajmniej z czterech elementéw:

1) Dominujgce teorie w psychologii i neuronauce zaktadajg, ze sakady modulujg
aktywnos¢ neuronalng przede wszystkim, jesli nie wytacznie, w systemie
wzrokowym. Moje badania kwestionujg zasadnos¢ takiego zatozenia i dowodza,

ze ruchy sakadowe wptywajg na prace w globalnej sieci mézgowej, modyfikujgc
takie parametry oscylacji neuronalnych, jak faza, ilos¢ energii w wielu pasmach
czy tez spéjnos¢ fazy oscylacji miedzy obaszarami. Wyniki te otwieraja nowe



obszary badan, skfaniajac do pytan o mozliwe funkcje ruchéw sakadowych poza
systemem wzrokowym. Przyktadowo, jaka jest rola sakad w percepcji stuchowej?
Czy cykl sakada-fiksacja, oprécz organizacji doswiadczenia wzrokowego,
organizuje réwniez wrazenia stuchowe?

2) Znacznym wkifadem moich badan, przedstawionym w osiggnieciu nr 1, jest
wszechstronny opis dynamiki pracy mézgu podczas aktywnej eksploracji sceny

wzrokowej. W swoich badaniach charakteryzuje wiele parametréw oscylacji
mébzgowych: analizuje zaréwno lokalne cechy oscylacji (analizy widmowe,
skupienia fazy i energii), jak réwniez tgcznos¢ funkcjonalng. Dodatkowo, opisuje
zmiennos< tresci reprezentacji w trakcie cyklu sakady-fiksacja.

3) Istotny wktadem jest takze rozwiniecie pojecia "cyklu sakada-fiksacja". Z jednej

proponuje pojecie ,cyklu sakada-fiksacja”! w celu lepszego zrozumienia proceséw

mébzgowych i poznawczych zachodzacych podczas aktywnej eksploracji sceny
wzrokowej. Z drugiej strony uzywam tego pojecia jako narzedzia analitycznego,
ktére pozwala mi analizowa¢ zapisy pracy mézgu podczas naturalnej eksploracji
sceny wzrokowej, w trakcie ktérej sakady i fiksacje wystepujg po sobie cyklicznie
tworzgc szereg quasi-oscylacyjnych zdarzeh. Systematyczna analiza sygnatéw w
roznych fazach cyklu sakada-fiksacja pozwolita mi zidentyfikowad procesy
mobzgowe (takie jak skupienie fazy, energii, wzrost fgcznosci oraz zmiany
kierunku tacznosci miedzy obszarami mézgu) oraz poznawcze (dynamiczne
kierowanie uwagi), ktére zachodzg w czasie cyklu.

4) Cho¢ percepcja jest jednym z podstawowych obszaréw badan
psychologicznych i neuronaukowych, badania najczesSciej prowadzi sie, proszac
uczestnikdw o utrzymanie fiksacji (tzn. utrzymanie nieruchomo oczu wpatrzonych
w jeden punkt), pozbawiajgc tym samym system poznawczy jego naturalnego
kontekstu dziatania?. Chociaz takie podejscie biernego obserwowania przyniosto

1 Pojecie cyklu sakada-fiksacja odnosi sie do sakad i fiksacji, ktére podczas naturalne;j
eksploracji sceny wzrokowej wystepujg po sobie cyklicznie tworzgc quasi-
oscylacyjnych szereg zdarzen. Moje badania pokazuja, ze cykl ten jest podstawowg
jednostkg organizujgcg prace mdézgu, interakcje miedzy obszarami a takze sposéb
reprezentacji informacji wzrokowych.

2 Tym naturalnym kontekstem jest petna kontrola systemu zmystowego nad tym kiedy
skieruje pukt fiksacji w okreslone miejsce. Poniewaz zaplanowanie i wykonanie ruchu
sakadowego trwa kilkaset milisekund a takze dlatego ze sakada jest ruchem
balistycznym, moment pobudzenia systemu wzrokowego na skutek wykonanej sakady
jest dla mézgu w petni przewidywalny. W naturalnym, aktywnym kontekscie
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wiele owocnych wynikéw, najnowsze badania, w tym te przedstawione w ramach
osiggniecia nr 1, pokazuja, ze takie podejscie pomija istotne aspekty naturalnego
widzenia. Rozwijana w osiggnieciu nr 1 koncepcja aktywnej eksploracji zmystowej
(ang. Active Sensing) wpisuje sie w trwajagcy w neuronauce i psychologii
poznawczej proces zmiany paradygmatu badanh. Koncepcja ta proponuje, ze

petne zrozumienie percepcji czy szczerzej proceséw poznawczych nie moze by¢
osiggniete poza kontekstem naturalnej swobodnej eksploracji wzrokowej.
Jednakze w odrdznieniu od podobnych sugestii (np. Gibson 1986; Varela et al.,
1991; Clark, 1999; O'Regan & Noé&, 2001; Engel et al., 2013), koncepcja aktywnej
eksploracji proponuje konkretne falsyfikowalne hipotezy. Oferuje takze
neurofizjologiczne wyjasnienie roli ruchéw sakadowych w terminach oscylacji
mébzgowych (Leszczyhski & Schroeder, 2019). Projekt badanh aktywnej eksploracji
zmystowej tgczy pomiary wykonane podczas naturalistycznej swobodnej
eksploracji oraz kontrolowanych eksperymentéw. Ten element takze stanowi
trwajgcy w psychologii i neuronauce proces zmiany polegajgcy na zastepowaniu

ubogich i prostych bodzZzcéw przez naturalne i bogate w tresci konteksty,

przypominajgce te, ktére sg obecne w naturalnym Srodowisku. Wyniki badan
przedstawione w osiggnieciu nr 1 dowodzg, ze badanie percepcji wzrokowej (ale
takze stuchowej) poza kontekstem naturalnej eksploracji sceny wzrokowej pomija
istotne aspekty procesu widzenia.

Istotny wktad osiagniecia nr 2 w rozwdj psychologii i neuronauki poznawczej

sktada sie z przynajmniej czterech elementéw.
1) Po pierwsze istotnym elementem wkiadu w rozwdj dyscypliny jest poddanie
testom empirycznym modelu pamieci roboczej Lismana & lIdiarta. Ten model,

nazywany takze oscylacyjnym modelem pamieci roboczej, jest kluczowym
narzedziem konceptualizacji neurofizjologicznych mechanizméw pamieci
roboczej. Podkresla on istotng role oscylacji mézgowych w procesie
przechowywania informacji w pamieci roboczej, w szczegdlnosci interakcje
miedzy szybkimi oscylacjami w pasmie gamma a wolnymi oscylacjami w pasmie

prawidtowosci te sg wykorzystywane do optymalizacji pracy mézgu i rejestracji
informacji zmystowych. Badanie systemu percepcyjnego w pasywnym Srodowisku,
pozbawionym mozliwosci ruchu, eliminuje naturalng dynamike proceséw percpecji
oraz zwigzane z nig procesy przewidywania.
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theta (ang. cross-frequency coupling). Moje badania pozwolity na ustalenie
zwigzkéw miedzy oscylacjami mézgowymi, ktdére, chol zostaty przewidziane
przez ten model, nie byly wczesdniej zaobserwowane.

2) Ponadto, poczynione przeze mnie obserwacje rozszerzajg model pamieci

roboczej Lismana & lIdiarta, wskazujac na role fazy oscylacji o niskich

czestotliwosciach (delta; 1-3 Hz), ktéra kontroluje czestotliwos¢ wystepowania
oraz ditugos¢ tzw. "okresu pracy" (ang. duty cycle) oscylacji w pasmie theta.
Model Lismana & Idiarta zaktada w sposéb domysiny, ze okres pracy przyjmuje
statg wartos¢. Moje badania kwestionujg to zatozenie.

3) Istotnym wkitadem w rozwdj dyscypliny jest takze charakterystyka diugosci

"okresu pracy" (ang. duty cycle) oscylacji w pasmie theta oraz opis czynnikow

determinujgcych ten okres (np. cykl delta, zawartos¢ informacji w pamieci
roboczej).

4) Moje badania kwestionujg réwniez przekonanie o podwdjnej dysocjacji miedzy
pamiecig roboczg a epizodyczng oraz ich neurofizjologiczng implementacja.
Podwazajg przekonanie, ze praca hipokampu jest nieistotna dla pamieci roboczej
i sugerujg mozliwg role hipokampu w pamieci roboczej.

Istotny wktad osiagniecia nr 3 w rozwdj psychologii i neuronauki poznawczej

polega na sformutowaniu oryginalnej hipotezy dotyczacej wzajemnej relacji
miedzy pamiecig roboczg oraz przestrzenng uwagg wzrokowg. W szczegdblnosci,
wktad tego osiggniecia w rozwdj dyscypliny polega na odkryciu, ze wydobycie

informacji _z pamieci roboczej wykorzystuje mechanizmy kierowania uwadi

przestrzennej. Dodatkowo zaobserwowatem, ze reprezentacje przestrzenne w

pamieci roboczej ulegajg przeksztatceniu w kod werbalny. Przeanalizowatem
takze dynamike tego procesu.

Istothnym elementem badan przedstawionych w osiggnieciu nr 3 jest wykazanie,

w przeciwienstwie do wczesniejszych modeli, ze w trakcie mrugniecia uwagi?

3 Mrugniecie uwagi (ang. attentional blink), to krétki moment trwajgcy okoto 200-500
ms, w ktérym jednostka chwilowo traci zdolnos$¢ do dostrzegania bodZzcéw. Zjawisko to
wystepuje najczesciej w sytuacji, gdy uwaga skupiona jest na jednej rzeczy, na
przyktad szybko pojawiajgcym sie obrazie. W takiej sytuacji jednostka nie jest w stanie
zaobserwowad nastepnego bodzca, ktéry wystgpi w krétkim czasie po tym pierwszym.



upos$ledzony zostaje nie tylko proces konsolidacji, ale takze etap wczesny, tj. etap

kierowania uwagi w czasie i przestrzeni.

Ponadto, znaczgcym wktadem jest takze model, zgodnie z ktérym przednie jadra
wzgorza (ang. anterior nuclei of the thalamus; ANT) odgrywaja kluczowg role w

interakcji miedzy uwagg oraz pamieci robocza.

Istothnym elementem wkiadu osiagniecia nr 4 w rozwdj psychologii i

neuronauki poznawczej jest podjecie refleksji nad potencjalnymi funkcjami tzw.
standéw ,offline”, jak na przyktad btagdzenie myslami. W obliczu dominujacego w
psychologii i neuronauce przekonania, ze podczas tych stanéw procesy

poznawcze sg wyltacznie uposledzone, istotne jest rozwazenie mozliwosci, ze

stany takie mogg petni¢ jakas istotng role dla organizmu. Dodatkowo, w pracy

przedstawione] jako osiggniecie nr 4, zidentyfikowatem warunki, w ktérych te

stany mogag przyczynié sie do zwiekszenia liczby twdrczych rozwigzan.

Istothym wktadem osiagniecia nr 5 w rozwdj psychologii i neuronauki

poznawczej jest opracowanie lepszego zrozumienia fizjologicznych podstaw
jednego z najczesciej uzywanych sygnatéw w badaniach z zastosowaniem
zapiséw srédczaszkowych. Analiza energii w pasmie wysokich czestotliwosci (70 -
150 Hz; ang. broadband high-frequency activity, BHA) stanowi jeden z najczesciej
analizowanych aspektéw widmowych potencjatu pola. Sygnat ten jest
wykorzystywany do badania reakcji populacji neuronalnych zwigzanych z
przetwarzaniem informacji stuchowych (Mesgarani et al., 2012; Tan et al., 2017),
wzrokowych (Jacobs and Kahana, 2009; Golan et al., 2017; Leszczyhski et al.,
2021), jezykowych (Flinker et al., 2015) oraz pamieci (Lachaux et al., 2012;
Kucewicz et al., 2014; Leszczynski et al., 2015; Leszczynski et al., 2017) i kontroli
poznawczej (Voytek et al., 2015; Haller et al., 2018; patrz takze na osiggniecia nr
1 i 2). BHA jest elektrofizjologiczng miarg, ktéra wykazuje silne korelacje z
sygnatem BOLD (blood oxygen level-dependent) w funkcjonalnym obrazowaniu
rezonansem magnetycznym (fMRI; Mukamel et al., 2005; Niessing et al., 2005).
Niemniej jednak, doktadna fizjologia BHA pozostaje nieznana; w szczegdélnosci
populacje neuronalne i procesy fizjologiczne generujgce BHA nie zostaty jeszcze
zidentyfikowane. Moje badania opisane w osiggnieciu nr 5 dowodzg, ze BHA oraz



MUA (multi-unit activity) sa generowane przez rézne procesy komérkowe, co
falsyfikuje przekonanie o homomorficznej relacji miedzy tymi sygnatami. Wyniki

moich badah podwazajg powszechnie przyjete zatozenie, ze BHA jest

epifenomenem i zjawiskiem wtérnym wobec MUA. Moje badania identyfikujg
podstawowe zrédta sygnatu BHA, ktére, wbrew powszechnemu zatozeniu,

znajdujg sie gtdwnie w warstwach wierzchnich kory mézgowej.

Potwierdzeniem mojej samodzielnosci naukowej sg liczne publikacje o zasiegu

miedzynarodowym, w ktérych petnitem role lidera. Wiele z tych projektéw byto
inicjowanych i kierowanych przeze mnie. Wspébipracuje z badaczami z
przynajmniej 10 osrodkéw badawczych w 6 krajach, prowadzgc zaawansowane
badania w dziedzinie psychologii i neuronauki.

Posiadam doswiadczenie w kierowaniu zespotem badawczym. Aktualnie

pracuje nad dwoma grantami realizowanymi przy Uniwersytecie Jagiellonskim
(NCN-OPUS oraz Inicjatywa Doskonatosci uj). Kierowatem takze
interdyscyplinarnym zespotem, ktéry przeprowadzit pomiary S$rédczaszkowe w
dwdch szpitalach afiliowanych przy Conte Center for Active Sensing przy
Uniwersytecie Columbia w Nowym Jorku (projekt finansowany przez Narodowy
Instytut Zdrowia; NIH). Petnitem tez role kierownika sekcji badania percepcji

wzrokowej w projekcie finansowanym przez Fundacje Volkswagena.

4.1. Rola oscylacji mozgowych w aktywnej eksploracji zmystowej
(osiagniecie nr 1).

Cykl artykutdow wchodzacych w sktad osiggniecia nr 1:

1) Leszczynski, M., & Schroeder, C. E. (2019). The role of neuronal oscillations in
visual active sensing. Frontiers in Integrative Neuroscience, 13, 32; 1F: 3.213.

2) Leszczynski, M., Chaieb, L., Staudigl, T., Enkirch, S. J., Fell, J., & Schroeder, C.
E. (2021). Neural activity in the human anterior thalamus during natural vision.
Scientific Reports, 11(1), 17480. IF: 4.6.

3) Leszczynski, M., Bickel, S., Nentwich, M., Russ, B. E., Parra, L., Lakatos, P., ... &
Schroeder, C. E. (2023). Saccadic modulation of neural excitability in auditory
areas of the neocortex. Current Biology, 33(7), 1185-1195. IF: 10.9.
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4) Nentwich, M., Leszczynski, M., Russ, B. E., Hirsch, L., Markowitz, N., Sapru,
K., ... & Parra, L. C. (2023). Semantic novelty modulates neural responses to
visual change across the human brain. Nature Communications, 14(1), 2910. IF:
17.694.

5) Staudigl, T., Leszczynski, M., Jacobs, J., Sheth, S. A., Schroeder, C. E., Jensen,
0., & Doeller, C. F. (2018). Hexadirectional modulation of high-frequency
electrophysiological activity in the human anterior medial temporal lobe maps
visual space. Current Biology, 28(20), 3325-3329. 1F: 10.9.

Opis osiagniecia nr 1.

W naturalnych warunkach percepcja wzrokowa opiera sie na aktywnym
pozyskiwaniu informacji poprzez kierowanie wzroku (fiksacje) na poszczegdlne
elementy sceny wzrokowej. Ludzie oraz inne gatunki naczelnych skanujg scene
wzrokowg, wykonujac serie krétkich fiksacji oddzielonych szybkimi ruchami gatek
ocznych zwanych sakadami, ze Srednig czestotliwoscig 3-5 Hz. W trakcie kazdej
fiksacji nastepuje pobudzenie komérek w siatkdbwce oka, ktére nerwem
wzrokowym, przez jgdra wzgdrza przekazywane jest do pierwotnej kory
wzrokowej. To witasnie to pobudzenie zawiera informacje o otaczajagcym nas
sSwiecie, ktére mézg przeksztatca we wzrokowy obraz rzeczywistosci.

Mechanizm sakadowego prébkowania sceny wzrokowej stanowi zasadniczy
sposéb gromadzenia danych wzrokowych, zas$ ruchy sakadowe sa jednymi z
najczesciej wystepujacych ruchéw zaréwno u ludzi, jak i u innych przedstawicieli
naczelnych. Cho¢ rola ruchéw sakadowych w procesie prébkowania sceny
wzrokowej jest dobrze poznana, to tradycyjne badania w dziedzinie psychologii i
neuronauki skupiajg sie gtéwnie na badaniach pasywnej percepcji wzrokowe;.
Badani zostajg poproszeni o skupienie wzroku na jednym punkcie, a tresci
wzrokowe sg prezentowane w trakcie dtugotrwatej fiksacji.

Takie podejsScie upraszcza proces naturalnego widzenia i pomija dwa istotne
elementy. Po pierwsze, pomija oddziatywanie proceséw spoza siatkéwki oka na
percepcje. Po drugie, ignoruje naturalng dynamike procesu prébkowania sceny
wzrokowej i przetwarzania informacji. Wyniki moich badah kwestionujg zasadnos¢
takiego uproszczenia i ukazujg, ze te elementy odgrywajg kluczowg role w
zrozumieniu proceséw percepcji. Tradycyjne, pasywne podejscie, ktére pomija
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procesy mézgowe zwigzane z ruchami sakadowymi, prowadzi do znieksztatcenia
obrazu percepcji wzrokowej. Moje badania dodatkowo podkreslajg koniecznosé
badania funkcji poznawczych w warunkach naturalnej, aktywnej eksploracji.
Wyniki moich badan wspieraja model, w ktérym cykl sakada-fiksacja stanowi
fundamentalng jednostke prébkowania informacji: zaréwno lokalne procesy
mobzgowe, jak i interakcje miedzy obszarami moézgu, a takze informacje o
cechach sceny wzrokowej, sg kodowane w okreslonych fazach cyklu sakada-
fiksacja. Badania przeprowadzone w ramach pasywnego paradygmatu pomijajg
istotne aspekty naturalnego widzenia, bez ktérych niemozliwe bedzie zbudowanie
teorii percepcji wzrokowej.

Ponizej prezentuje cykl pieciu artykutéw, w ktérych rozwijany jest model
aktywnego postrzegania, a takze przedstawione sg wyniki badan empirycznych,
ktére testujg kluczowe hipotezy wynikajgce z tego modelu. W pierwszym z tych
artykutéw, o charakterze teoretyczno-przegladowym, proponuje alternatywny
model percepcji wzrokowej. Model ten zaktada, ze aktywna eksploracja
zmystowa, dzieki reorganizacji oscylacji mézgowych, ma fundamentalny wptyw
na procesy percepcji wzrokowej oraz przetwarzanie informacji zmystowej
(Leszczynski i Schroeder, 2019). Artykuty 2-5 przedstawiajg rezultaty badan,
ktére maja na celu empiryczne zbadanie zatozenh tego modelu (Staudigl,
Leszczynski et al., 2018; Leszczynski et al., 2021; Leszczynski et al.,, 2023;
Nentwich, Leszczynski et al., 2023).

W trakcie tych badah opracowatem wiele innowacyjnych rozwigzah zaréwno
metodologicznych, jak i konceptualnych. Jednym z kluczowych osiggnie¢ byto
stworzenie zintegrowanego systemu do nagrywania potencjatéw polowych, ktéry
nastepnie uzytem w dwéch osrodkach leczenia padaczki w Nowym Jorku
(Columbia Comprehensive Epilepsy Center oraz Northwell Health Comprehensive
Epilepsy Center). Dzieki temu zaawansowanemu systemowi mozliwe stato sie
jednoczesne rejestrowanie srédczaszkowych potencjatéw polowych oraz ruchéw
gatek ocznych podczas aktywnej eksploracji wzrokowej.

Istotnym konceptem, ktéry rozwijam w ramach tych badan, jest pojecie "cyklu
sakada-fiksacja". To kluczowe pojecie pozwala spojrze¢ zaréwno na lokalne
procesy moézgowe, jak i dynamiczne interakcje miedzy réznymi obszarami mézgu
w kontekscie naturalnej eksploracji sceny wzrokowej. Ponadto, zastosowanie
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zaawansowanych narzedzi analitycznych* umozliwito szczegétowy opis lokalnych i
sieciowych mechanizméw mébzgowych oraz sposobu kodowania informacji w
trakcie cyklu sakada-fiksacja. W kolejnych sekcjach oméwiono gtéwne wyniki
kazdego =z artykutéw, akcentujgc osobisty wkiad w rozwiniecie tresci
poszczegdlnych tekstow.

Model aktywnego postrzegania (Leszczynski & Schroeder, 2019)

Pierwszym artykutem w serii jest tekst teoretyczny, ktéry powstat we
wspotpracy z Charlesem E. Schroederem i prezentuje koncepcje aktywnego
postrzegania (ang. active sensing). Obydwaj autorzy rozwijali idee zawarte w tym
artykule, wspdlnie je opisali i poddali edycji (szczegétowy opis wktadu autoréw
znajduje sie w sekcji Acknowledgement, str. 6). W tym projekcie petnitem role
lidera, dlatego jestem pierwszym autorem. Model przedstawiony w tym tekscie
proponuje, ze kluczowym aspektem aktywnego postrzegania jest ruch, na
przyktad ruch sakadowy podczas aktywnej eksploracji sceny wzrokowej. Ruch
inicjuje stymulacje systemu zmystowego. Na przyktad w wyniku ruchu sakadowgo
nastepuje zmiana stymulacji komérek w siaktéwce oka, ktéra wywotuje impuls
elektryczny. Ten zas nerwem wzrokowym, przez jadra wzgérza, pobudza
okreslone czesci w pierwotnej korze wzrokowej. Wazne dla naszego modelu jest
to, ze pobudzenie kory wzrokowej nastepuje po uptywie Scisle okreslonego czasu
od zainicjowanego ruchu oraz, ze dynamika tych proceséw wptywa na
przetwarzanie informacji wzrokowej.

Przedstawiony model proponuje, ze ruchy sakadowe wywotujg reorganizacje
oscylacji mézgowych o niskich czestotliwosciach (3-5 Hz), ktére wspierajg proces
kodowania informacji. W naszym modelu proponujemy, ze ruch reorganizuje faze
oscylacji neuronowych w globalnej sieci potgczonych obszaréw. Poniewaz rézne
fazy oscylacji mézgowych okreslajg stopien pobudliwosci koalicji neuronéw (ang.
neural ensemble), w konsekwencji tej reorganizacji, faza o wiekszej pobudliwosci
wystepuje wtedy, gdy dany obszar jest stymulowany przez impuls wzrokowy
rozprzestrzeniajgcy sie drogami wstepujagcymi (ang. bottom-up). Cykliczny

4  Na przyktad analiza koherencji fazowej, analiza energii w réznych zakresach czestotliwosci oraz
miar potagczeh sieciowych, takich jak warto$¢ synchronizacji fazowej (ang. phase locking value;
PLV; Lachaux et al., 1999), wskaznik nachylenia fazowego (ang. phase slope index; PSI; Nolte et
al., 2008) czy tez analiza tresci informacji zawartych w potencjatach polowych, jak analiza
podobienstwa reprezentacji (ang. representation similarity analyses; RSA).
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charakter ruchu, zwtaszcza w przypadku ruchéw sakadowych podczas swobodnej
eksploracji, organizuje nie tylko stopieh lokalnej pobudliwosci neuronéw, ale
wptywa takze na dynamike interakcji miedzy réznymi obszarami mézgu.

Chociaz zaproponowany model mozna uogdélni¢ do innych modalnosci
zmystowych (na przyktad dotyku czy wechu) oraz innych rodzajéw ruchu (jak
ruchy gtowy czy catego ciata), osiggniecie przedstawione w tej rozprawie
habilitacyjnej skupia sie wytgcznie na modalnosci wzrokowej oraz ruchach
sakadowych. Aby zrozumie¢ mechanizm reorganizacji fazy, najpierw wspomne o
oscylacjach mézgowych.

Oscylacje mézgowe stanowig rytmiczne zmiany obserwowane w potencjale
polowym (ang. Field Potential, FP), zarbwno na powierzchni czaszki, jak i w
zapisach elektroencefalograficznych wykonanych wewnatrz czaszki. Analiza
profilu gestosci Zrédta pradu (ang. current source density; CSD) w warstwach
pierwotnej kory zmystowej ujawnita, ze oscylacje w potencjale polowym wynikajg
z rytmicznych przeptywéw pradu przez btone komodrkowa, odzwierciedlajgcych
zmiany miedzy stanami depolaryzacji a hiperpolaryzacji w lokalnej grupie
neurondéw (Mitzdorf, 1985; Schroeder i in., 1995; Lakatos i in., 2005; Womelsdorf i
in., 2006). Faza oscylacji mézgowych, zwtaszcza w niskich czestotliwosciach (<30
Hz), determinuje poziom pobudliwosci w lokalnej grupie neurondw:
prawdopodobiehAstwo wystgpienia potencjatéw czynnosciowych (Buzsdki i
Draguhn, 2004; Lakatos et al., 2005; Haegens i in., 2015), a takze moc
szerokopasmowej aktywnosci o wysokiej czestotliwosci (tzn. sygnat BHA; Ray et
al., 2008; Leszczynski et al., 2020; Canolty i in., 2006; Leszczynski et al., 2017)
koncentrujg sie w okreslonej fazie. Ze wzgledu na te wiasciwos¢, faza oscylacji
neuronalnych w momencie pojawienia sie bodZca decyduje o amplitudzie
potencjatu wywotanego przez bodziec zmystowy (Schroeder i Lakatos, 2009).
Dodatkowo bodziec zmystowy jest interpretowany przez mézg rbéznie, w
zaleznosci od fazy oscylacji w chwili, gdy bodziec jest rejestrowany przez system
zmystowy. Zjawisko to dotyczy na przyktad fazy oscylacji w pasmie theta i alpha,
w jakiej znajduje sie system zmystowy podczas prezentacji bodZca - faza oscylacji
wptywa na prawdopodobiehAstwo detekcji i dyskryminacji bodZzca oraz na
amplitude potencjatu wywotanego przez ten bodziec (Busch et al., 2010;
Mathewson et al., 2010; Tal, Leszczynski et al., 2021).
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Przedstawiony model aktywnego postrzegania sugeruje, ze zmiany pobudliwosci
zwigzane z faza oscylacji wspomagajg proces kodowania informacji podczas
naturalnej, aktywnej eksploracji wzrokowej. Obszary mézgu odpowiedzialne za
generowanie planowanego ruchu sakadowego, takie jak pola oczne kory
przedczotowej czy wzgdérek gérny (ang. Frontal Eye Fields, Superior Colliculus),
emitujg sygnat zawierajgcy informacje o przewidywanym ruchu. Nazywany
czasem kopig wewnetrzng (ang. efference copy, corollary discharge; Sommer &
Wurtz, 2002), ten sygnat reorganizuje oscylacje mézgowe w sposbb, ktéry
umozliwia fazie o zwiekszonej pobudliwosci wystgpienie w momencie stymulacji
obszaru przez sygnat wstepujacy (wywotany przez poczatek fiksacji wzrokowej).
Ta koncepcja ma istotne implikacje dla zrozumienia fizjologicznych mechanizméw
percepcji oraz dla roli oscylacji mdzgowych w procesie percepcji i innych
funkcjach poznawczych. Badania prowadzone w paradygmacie pasywnym,
pomijajgc te procesy, tworzg znieksztatcony obraz percepcji jako zdominowanej
przez sygnaty wstepujgce. Szczegétowe omédwienie tej teoretycznej propozycji i
jej implikacji znajduje sie w artykule (Leszczynski & Schroeder, 2019). W
kolejnych paragrafach oméwie wybrane aspekty modelu aktywnego postrzegania
oraz przedstawie raport z empirycznych testéw przewidywah tego modelu.

Aktywne postrzeganie wptywa na oscylacje neuronalne w globalnej sieci

mozgowej (Leszczynski et al., 2021; Leszczynski et al., 2023; Nentwich,
Leszczynski et al., 2023). Badania nad reakcjami mézgu podczas wykonywania

ruchéw sakadowych wykazujg dynamiczne zmiany w licznych parametrach
potencjatéw pola, w tym oscylacji neuronalnych, rejestrowanych na réznych
etapach systemu wzrokowego (Purpura et al., 2003; Bartlett et al., 2011;
Hamamé et al., 2014; Lee & Malpeli, 1998; Reppas et al., 2002; Rajkai et al.,
2008; Zanos et al.,, 2015; Zanos et al.,, 2016). Cho¢ wczesdniejsze badania
sugerujg, ze ruchy sakadowe wptywajg na aktywnos¢ w systemie wzrokowym,
istnieje powszechne przekonanie, ze ten wptyw jest ograniczony wytgcznie do
systemu wzrokowego i pozostaje niewidoczny poza ,mdézgiem wzrokowym” lub
jak sugerujg inni badacze, ogranicza sie tylko do wczesnych etapéw systemu
wzrokowego (np. Podvalny et al.,, 2017; Golan et al., 2017). Moje badania
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kwestionujg takie zatozenie i dowodzg, ze ruchy sakadowe wptywajg na prace
globalnej sieci mézgowej, modyfikujgc wiele parametréw oscylacji neuronalnych.

Aby lepiej pozna¢ sie¢ mdézgowg uczestniczacg w procesie aktywnego
postrzegania oraz cechy oscylacji mézgowych, takie jak faza, moc czy
czestotliwos¢, ktére ulegajg zmianom w trakcie aktywnego postrzegania,
przeprowadzitem badania, ktére zaowocowaty trzema artykutami. Po pierwsze,
zajagtem sie badaniem wptywu ruchdéw sakadowych na aktywnos¢ w innych
systemach zmystowych, zwtaszcza w korowych obszarach stuchowych oraz
dotykowych (artykut drugi w serii; Leszczynski et al.,, 2023). Badanie wptywu
ruchéw sakadowych na prace systemoéw zmystowych spoza systemu wzroku ma
szczegblne znaczenie. Nie tylko poszerza nasze zrozumienie aktywnego
postrzegania, ale takze zmusza do zastanowienia sie nad rolg, jakg ruchy
sakadowe mogg odgrywac¢ w kontekscie innych modalnosci zmystowych, takich
jak stuch czy dotyk. Po drugie, badatem wptyw ruchéw sakadowych na aktywnos¢
przednich jader wzgérza (artykut trzeci w serii; Leszczynski et al., 2021). Odkrycie
modulacji w jadrach wzgérza jest istotne ze wzgledu na liczne potgczenia miedzy
wzglérzem a korg nowg, sugerujgce, ze ten sygnat moze by¢ globalnie
rozprowadzany poprzez potgczenia korowo-wzgdrzowe (ang. thalamo-cortical
loops). Po trzecie, we wspodipracy z innymi badaczami przeprowadzitem
systematyczny przeglad korowych i podkorowych obszaréw mébzgu, ktére
podlegajg modulacji przez ruchy sakadowe, a takze okreslitem dynamike zmian
potencjatéw polowych w tych obszarach (artykut czwarty w serii; Nentwich,
Leszczynski et al., 2023). Ponizej przedstawiam szczegdétowy opis kazdego z tych
artykutéw.

Drugim artykutem w serii (osiagniecie nr 1) jest publikacja empiryczna
powstata we wspdtpracy z naukowcami z Uniwersytetu Columbia w Nowym Jorku
(CE Schroeder), City College w Nowym Jorku (M Nentwich, LC Parra), Instytutu
Feinstein dla Badah Medycznych (A Mehta, S Bickel) oraz Instytutu Nathan Kline
(B Russ, P Lakatos). Moje zaangazowanie w proces tworzenia artykutu obejmuje
zaplanowanie badania, opracowanie teorii i hipotez, opracowanie procedur i
programéw do zbierania jednoczesnych zapiséw S$rédczaszkowych i
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okulograficznych w warunkach oddziatu intensywnej opieki medycznej,
gromadzenie danych, projektowanie i rozwijanie programéw do analizy danych,
analize sygnatéw i statystyke, przygotowanie wykreséw i rycin oraz napisanie
artykutu. Podobnie jak w poprzednim projekcie, petnitem role lidera, co jest
udokumentowane mojg pozycjg pierwszego autora (zob. takze Acknowledgment
na stronie 1193; Leszczynski et al., 2023).

Przedstawiony model aktywnego postrzegania sugeruje, ze ruchy sakadowe wraz
z towarzyszacymi im sygnatami zstepujgcymi (spoza siatkéwki) reorganizujg
oscylacje neuronalne w tzw. pasmie "theta" (3-5 Hz) w globalnej sieci
neuronalnej. Model ten zakiada, ze aktywnos¢ w obszarach mébzgu
odpowiedzialnych za programowanie ruchéw sakadowych, takich jak pola oczne
w korze czotowej (ang. Frontal Eye Fields; FEF), generuje sygnat resetujgcy faze.
Sygnat ten rozprzestrzenia sie w globalnej sieci dzieki koordynacji oscylacji w
pasmie gamma i beta (Gregoriou et al.,, 2008), co stanowi istotny element
procesu aktywnego postrzegania oraz alokacji uwagi (Moore & Armstrong, 2003;
Bruce & Goldberg, 1985).

Wczesniejsze badania reakcji mdézgu sugeruja, ze zaréwno potencjaty pola, jak i
potencjaty czynnosciowe, ulegajg dynamicznym zmianom w trakcie cyklu sakada-
fiksacja (Purpura et al., 2003; Bartlett et al., 2011; Hamamé et al., 2014; Lee &
Malpeli, 1998; Reppas et al., 2002; Rajkai et al., 2008; Zanos et al., 2015; Zanos
et al., 2016; Hoffman et al., 2013; Jutras et al., 2013; Staudigl, Leszczynski et al.,
2018). Jednak interpretacja tych wynikdw bywa trudna, poniewaz ruchy
sakadowe zazwyczaj prowadzg do zmiany stymulacji komérek siatkéwki. Problem
stanowi odrdznienie sygnatu wynikajgcego ze zmiany stymulacji siatkéwki (tzw.
sygnat wstepujacy) od tego, ktéry proponuje model aktywnego postrzegania (tzn.
sygnat zstepujacy, czyli spoza siatkéwki). W celu unikniecia tego problemu,
wczesniejsze badania stosowaty ograniczong stymulacje siatkéwki podczas
ruchéw sakadowych (np. wykonywanie ruchéw sakadowych w ciemnosci) lub
kontrole zmiany stymulacji w inny sposdb, minimalizujgc impulsy siatkéwkowe.
Kazde z tych rozwigzah ma jednak swoje ograniczenia, ktérych oméwienie
wykracza poza zakres autoreferatu. Warto jednak podkresli¢, ze ,eksploracja” w
warunkach ciemnosci lub ,eksploracja” bodzcéw, ktére sg zaprojektowane tak,
aby nie powodowaty zmiany na siatkéwce, tworzy bardzo nienaturalng sytuacje,
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w ktérej badany organizm ma poszukiwac¢ informacji wzrokowej w sSrodowisku,
ktére z definicji jest tej informacji pozbawione.

W omawianym projekcie rozwingtem odmienne rozwigzania tego problemu.
Model aktywnego postrzegania sugeruje, ze ruchy sakadowe podczas aktywnej
eksploracji sceny wzrokowej wptywajg na prace w globalnej sieci, ktéra moze
takze obejmowad inne systemy zmystowe (Leszczyhski & Schroeder, 2019). W
badaniu skupitem sie na mozliwosci detekcji tych sygnatéw w systemie
stuchowym z dwodch istotnych powoddéw. Po pierwsze, wybratem system
stuchowy, poniewaz zmiana stymulacji siatkéwki w niewielkim stopniu (jesli w
ogdle) wptywa na prace neurondéw w systemie stuchowym. Pozwolito mi to
zachowa¢ naturalnos¢ swobodnej eksploracji wzrokowej w zrdéznicowanym
srodowisku bogatym w informacje wzrokowe, bez obawy, ze zmiennosé
stymulacji na siatkéwce wptynie na dynamike potencjatéw w médzgu stuchowym.
Po drugie, w odréznieniu od innych systeméw zmystowych (np. wzroku, dotyku
czy wechu), w ktérych ruch warunkuje pojawienie sie perceptu’, wzbudzenie
wrazenia stuchowego nie wymaga ruchu ciata. Podobnie nie wymaga go
prébkowanie sceny stuchowe;.

Inspiracjg dla takiego rozwigzania byty niezwykle interesujgce i prowokujgce
badania dowodzgce, ze zaréwno podkorowe, jak i korowe obszary stuchowe
wykazujg wrazliwos¢ na statyczng pozycje oka (tzn., bodziec stuchowy
przetwarzany jest inaczej w zaleznosci od punktu fiksacji; Groh et al., 2001;
Werner-Reiss, 2003; Fu et al., 2003). Dodatkowo zaréwno u matp, jak i u ludzi
zaobserwowano, ze btona bebenkowa porusza sie w synchronii z ruchami
sakadowymi (Gruters et al., 2018). Badania te sugerujg, ze ruchy sakadowe oka
mogg wptywad na aktywnos¢ mdézgu w systemie stuchowym.

5 Ruch warunkuje pojawienie sie perceptu w wielu modalnosciach zmystowych. Na
przyktad ruch oka wywotuje zmiane stymulacji na siatkéwce powodujgc wrazenia
wzrokowe. Ruch dtoni lub innej czesci ciata wywotue zmiane pobudzenia komérek
skéry powodujgc wraznia dotykowe. Ruch przepony wywotuje ruch powietrza
przyciagajac lotne czastki do nosa wywotujgc wrazenia zapachowe. Warto wspomnie¢,
ze chod ruch nie jest konieczny dla pojawienia sie perceptu stuchowego, to oczywiscie
ludzie oraz inne gatunki zwierzat wykonujg ruchy gtowy w celu optymalizacji
informacji dociarajgcej z prawego i lewego ucha co wspiera stuchowg analize gtebi
oraz odlegtosci.
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Aby poddacd te przypuszczenia testom empirycznym, wykonatem $rédczaszkowe
pomiary potencjatéw polowych pozyskanych w szesciu korowych obszarach
stuchowych z jednoczesnym, ciggtym zapisem kierunku patrzenia przy uzyciu
okulografu. Wykonane podczas naturalnej, aktywnej eksploracji sceny wzrokowej
pomiary pozwolity mi zbadad:

1. Stopien i zakres modulacji kory stuchowej przez ruchy sakadowe.

2. Zidentyfikowa¢ cechy oscylacji (faza, moc, czestotliwos¢), ktére podlegajg
zmianie.

3. Zidentyfikowac obszary mdzgowe projektujgce ten wptyw do systemu
stuchowego, w tym zrozumied interakcje miedzy obszarami stuchowymi
oraz czotowymi polami ocznymi.

Wyniki tych badanh pozwalaja wyciggnac¢ kilka kluczowych wnioskéw, ktére
zarysuje w kolejnych paragrafach.

Wyniki moich badan dowodza, ze ruchy sakadowe wptywajg na pobudliwos¢ w
sieci znacznie wiekszej niz sie wczesniej sadzito. Sie¢ ta obejmuje obszary
stuchowe, wiacznie z pierwszorzedowg korg stuchowg w zakrecie Heschla. Analizy
wykazaty, ze modulacji ulega nie tylko system stuchowy, ale takze
pierwszorzedowa kora somatosensoryczna. Oba te systemy wykazujg jednak
odmienng dynamike. W przypadku systemu stuchowego, ruchy sakadowe
prowadza do synchronizacji zaréwno fazy, jak i mocy w niskich czestotliwosciach.
Zgodnie z przewidywaniami modelu aktywnej percepcji, ruchy sakadowe
prowadza do synchronizacji fazy w tzw. ,pasmie theta” (3-5 Hz). Wywotujg tez
spadek synchronizacji mocy w tzw. ,pasmie alpha” (8-12 Hz). Ze wzgledu na
rézny czas wystepowania synchronizacji fazy i mocy w réznych momentach cyklu
sakada-fiksacja oraz ich rézne profile anatomiczne i widmowe, mozna
przypuszczaé¢, ze w moébzgu stuchowym wystepuja dwa mechanizmy oscylacji
synchronicznych z ruchami sakadowymi. Jeden z nich dziata w nizszych
obszarach stuchowych i wptywa na moc oscylacji, drugi zas w wyzszych
obszarach stuchowych, wptywa na faze oscylacji.

Analizy dotyczace zmian mocy w tzw. ,pasmie alpha” (8-12 Hz) oraz
szerokopasmowej aktywnosci o wysokiej czestotliwosci (BHA) wskazujg na wzrost
pobudliwosci kory w systemie stuchowym pod koniec fiksacji oraz w trakcie
nastepujacej po niej sakady. Ten wzrost jest szczegélnie widoczny w nizszych
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obszarach systemu stuchowego, wtgczajgc pierwszorzedowg kore stuchowg w
zakrecie Heschla. Poniewaz w trakcie zwiekszonej pobudliwosci kory stuchowej
rejestracja informacji stuchowej powinna by¢ tatwiejsza, w kolejnym kroku
wykonatem analizy potencjatdw wywotanych przez bodziec stuchowy
prezentowany w réznych fazach cyklu sakada-fiksacja. Te analizy potwierdzajg
hipoteze, Zze bodziec stuchowy wywotuje szczegdlnie silne pobudzenie kory
stuchowej pod koniec fiksacji i w trakcie nastepujgcej po niej sakady.

W kolejnym etapie badan prébowatem zidentyfikowac¢ obszary odpowiedzialne za
ten wptyw. Kandydatem byt przednie pola oczne (ang. frontal eye fields; FEF),
ktéry peini role w przygotowaniu ruchu sakadowego oraz zostat zidentyfikowany
jako zZrédto sygnatu modulujgcego pobudliwos¢ w systemie wzrokowym
(Gregoriou et al., 2008; Veniero et al., 2021). Aby lepiej zrozumie¢, czy i w jaki
sposéb FEF wptywa na prace systemu stuchowego w cyklu sakada-fiksacja,
badatem wzorce funkcjonalnej tgcznosci miedzy gérnym zakretem skroniowym
(ang. superior temporal gyrus; STG) a FEF. Szczegdlnie istotne byto zrozumienie
kierunku interakcji, tj. czy wzorce potencjatéw w STG poprzedzajg te w FEF
(wskazujgc na wstepujaca interakcje ,bottom-up”), czy tez odwrotnie, wzorce w
FEF poprzedzajg te w STG (wskazujgc na zstepujaca interakcje ,top-down”). W
tym celu wykorzystatem miare zwang , wskaznikiem nachylenia fazowego” (ang.
Phase Slope Index; PSI)®. Aby okresli¢ kierunek interakcji oraz jego dynamike w
trakcie cyklu sakada-fiksacja, przeprowadzitem obliczenia PSI miedzy STG a FEF
w kilku miejscach w czasie cyklu sakada-fiksacja. Analiza ta pozwolita okresli¢
zmiany kierunku interakcji miedzy STG a FEF w réznych momentach cyklu
sakada-fiksacja. Zauwazytem dominujgcg wstepujgcg interakcje STG - FEF w
dwdch pasmach ,theta/alpha” (3-10 Hz) oraz wyzszym pasmie beta (22-30 Hz).
Jednakze na koncu fiksacji oraz w trakcie nastepujgcej po niej sakady pojawit sie
dodatkowy wzorzec interakcji o kierunku zstepujgcym (FEF — STG), szczegdlnie
widoczny w dolnym pasmie beta (13-20 Hz). Co istotne, czas pojawienia sie tego
sygnatu pokrywat sie z momentem, w ktérym obserwowatem zwiekszong
pobudliwos¢ w systemie stuchowym, co sugeruje, ze zmiana ta jest wywotana
przez FEF, a by¢ moze takze przez inne obszary przygotowujgce ruch sakadowy.

6 Wskaznik nachylenia fazowego (ang. Phase Slope Index; PSI) jest miara, ktéra pozwala
analizowad kierunek interkacji miedzy dwoma szeregami czasowymi (Notle et al., 2008).
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Wyniki moich badan wspierajg model, zgodnie z ktérym ruchy sakadowe
wptywaja na pobudliwos¢ w globalnej sieci, obejmujacej nie tylko system
wzrokowy, ale takze inne modalnosci zmystowe. Warto zwréci¢ uwage, ze
dynamika zmian w pobudliwosci w systemie stuchowym i wzrokowym wzajemnie
sie uzupetniajg (Diamond et al., 2000; Zuber & Stark, 1966; Beeler, 1967,
Ibbotson et al., 2008; Bremmer et al., 2009; Lee & Malpeli, 1998; Ringo et al.,
1994; Honda 2018; Honda 1991; Ross et al.,, 1997). Wzrost pobudliwosci kory
stuchowej towarzyszy ttumieniu aktywnosci w korze wzrokowej. Choé wptyw
ruchéw sakadowych na potencjaty polowe w pasmie theta (3-5 Hz) byt moja
pierwotng hipotezg, obserwacje dotyczgce modulacji pobudliwosci oraz ich
szeroki zakres anatomiczny byty pewnym zaskoczeniem. Wskazujg one na
potencjat ruchéw sakadowych do odgrywania istotnej roli nie tylko w percepcji
wzrokowej, ale takze w innych modalnosciach zmystowych. Obserwacje te
sktaniajg takze do pytania o funkcje, jakie ruchy sakadowe petnig na rzecz innych
modalnosci zmystowych. Szczegélnie ciekawe staje sie pytanie, jakie znaczenie
ma wzrost pobudliwosci kory stuchowej w trakcie cyklu sakada-fiksacja oraz
dlaczego pojawia sie on w momencie, gdy aktywnos¢ w systemie wzrokowym jest
ttumiona. Te zagadnienia stajg sie tematem kolejnych moich badan, ktére
prowadze w ramach otrzymanego w 2023 roku grantu NCN (OPUS23).

Trzecim artykutem w serii (osiagniecie nr 1) jest publikacja empiryczna
powstata we wspétpracy z naukowcami z Uniwersytetu Columbia w Nowym Jorku
(C.E. Schroeder), Uniwersytetu w Bonn (L. Chaieb, S.J. Enkirch, J. Fell) oraz
Uniwersytetu Ludwika-Maximiliana w Monachium (T. Staudigl). Méj wktad w
proces tworzenia artykutu obejmuje zaplanowanie badania, opracowanie teorii i
hipotez, opracowanie procedur i programéw do gromadzenia zapiséw
srédczaszkowych. Dodatkowo, bytem odpowiedzialny za projektowanie oraz
rozwiniecie narzedzi do analizy danych, przeprowadzenie analizy danych i
statystyki, przygotowanie wykreséw oraz rycin, a takze napisanie tresci artykutu.
W projekcie petnitem role lidera, co jest udokumentowane mojg pozycja
pierwszego autora (patrz Acknowledgment na stronie 12; Leszczyhski et al.,
2021).

21



Podobnie jak w przypadku poprzedniego artykutu, ten réwniez skupia sie na
pytaniu, czy aktywne postrzeganie wptywa na funkcjonowanie globalnej sieci
mobzgowej, wykraczajgc poza obszar systemu wzrokowego. Ponadto, analizuje,
jakie zmiany zachodzg w parametrach oscylacji mézgowych w trakcie cyklu
sakada-fiksacja. Jednakze, pytanie to jest tu podejmowane z innej perspektywy.
Konkretnie, artykut bada, czy ruchy sakadowe wptywajg na aktywnos¢ przednich
jader wzgdrza (Anterior Nuclei of the Thalamus; ANT). Badanie skupia sie takze

na identyfikacji potencjalnych Zzrédet tego sygnatu oraz analizuje, czy dynamika
tego sygnatu sugeruje obecnos¢ tzw. kopii wewnetrznej (efference copy)’ w ANT.
W kontekscie sieci potgczeh miedzy wzgdérzem a korg mdzgowa, ze szczegdlnym
uwzglednieniem sieci uwagi czotowo-potylicznej (fronto-parietal attention
network), odkrycie wptywu ruchéw sakadowych na funkcjonowanie ANT miatoby
znaczenie, gdyz wspieratoby model globalnej dystrybucji sygnatu sakadowego
poprzez potgczenia kory i wzgérza (thalamo-cortical loops). Badania anatomiczne
sugerujg, ze przednie jadra wzgdérza majg jedynie niewielkie (albo i wcale)
potaczenia z systemem wzrokowym. Zatem, podobnie jak w badaniach nad
obszarem stuchowym (Leszczynski et al., 2023), przewidywatem, ze zmiany w
stymulacji siatkéwki miatyby ograniczony wptyw na charakter potencjatéw
polowych w obszarze przednich jader wzgérza. Jednoczesnie, zgodnie z modelem
aktywnego postrzegania, zaktadatem, ze ruchy sakadowe bedg istotnie
oddziatywad na dynamike potencjatéw pola w ANT.

Analizujgc sygnaty z obszaru ANT, zaobserwowalismy, ze zaréwno cykle sakada-
fiksacja, jak i pasywna stymulacja wzrokowa generujg potencjat wywotany.
Niemniej jednak, dynamika tego potencjatu znaczaco sie rézni. W trakcie cyklu
sakada-fiksacja potencjat wywotany osigga wartosci wykraczajgce poza zakres
przypadkowych odchylen juz przed wystgpieniem ruchu sakadowego. Poniewaz
obserwowany potencjat wywotany, zwtaszcza jego wczesny zatamek, pojawiat sie
przed ruchem sakadowym (czyli w fazie utrzymujgcej sie fiksacji), mato
prawdopodobne jest, aby zmiana stymulacji komérek siatkéwki byta Zrédtem tej

dynamiki potencjatu polowego. Poniewaz potencjat ten poprzedza ruch sakadowy,

7 Kopia wewnetrzna (ang. efference copy) to pojecie z odnoszace sie do mechanizmu, w ktérym
uktad nerwowy generuje kopie informacji o planowanym ruchu (np. ruchu sakadowym) i
przekazuje jg do innych obszaréw mézgu. Ta kopia, zwana eferentng lub wewnetrzng pozwala
na poréwnanie rzeczywistego ruchu z planowanym ruchem, co jest kluczowe dla kontroli i
koordynacji ruchéw oraz postrzegania i Swiadomosci ruchu ciata.
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ale jest z nim Scisle zsynchronizowany bardziej prawdopodobne jest, ze ten
sygnat wywotany jest przez plan ruchu sakadowego.

Kolejny zatamek w tym potencjale wystepowat okoto 50 ms po rozpoczeciu
fiksacji. To znacznie krétszy interwat niz jakakolwiek reakcja obszaru ANT na
zmiany wywotane pasywng stymulacjg siatkéwki (te pomiar takze zostaty
przeprowadzone i opisane w ramach niniejszej publikacji; zob. Leszczynski et al.,
2021). Zatem wyniki analiz wskazujg, ze w trakcie aktywnego postrzegania
potencjaty polowe w obszarze ANT ulegaja modyfikacji jeszcze przed
rozpoczeciem ruchu sakadowego (pierwszy zatamek), a potencjat o najwiekszej
amplitudzie pojawia sie wczesdniej niz ten wywotany przez zmiany w stymulacji
siatkéwki.

Takie zmiany w dynamice potencjatéw polowych sugeruja, ze obszar ANT
otrzymuje sygnat o planowanym ruchu jeszcze przed jego rozpoczeciem. Mozna
wskaza¢ przynajmniej dwie interpretacje funkcji tego sygnatu. Z jednej strony,
moze to by¢ tzw. kopia wewnetrzna (efference copy). Z drugiej strony, ten sygnat
moze odzwierciedla¢ procesy zwigzane z kierowaniem uwagi wzrokowej w strone
przysztego punktu fiksacji, ktére zachodza jeszcze przed rozpoczeciem ruchu
sakadowego (Melcher, 2007; Rolfs et al., 2011).

Podczas pogtebionych analiz potencjatu wywotanego, zauwazytem wzrost
koncentracji fazy w pasmie 3-4 Hz, ktéry wspoétwystepowat z ttumieniem
aktywnosci komérek nerwowych (mierzone amplitudg sygnatu BHA; zob. tez
osiggniecie 5). Te wyniki sg znaczace z przynajmniej dwéch powoddéw. Po
pierwsze, wspoétwystgpienie koncentracji fazy i ttumienia aktywnosSci komérek
sugeruje obecnos¢ tzw. kopii wewnetrznej. Chociaz dane nie pozwalaja na
jednoznaczne wykluczenie alternatywnego wyjasnienia, zgodnie z ktérym ten
sygnat odzwierciedla alokacje uwagi, to jednak sprawiajg, ze taka interpretacja
jest mniej prawdopodobna. Jest to spowodowane tym, ze alokacja uwagi, w
przeciwienstwie do kopi wewnetrznej (Katz et al., 2022), zwykle wspétwystepuje z
zwiekszeniem, a nie zmniejszeniem aktywnosci komérek nerwowych i amplitudy
BHA.

Wyniki tych badah majg istotne implikacje, gdyz podobnie do moich badan w
systemie stuchowym (Leszczyhski et al., 2023) kwestionujg powszechna opinie,

ze ruchy sakadowe wptywajg na funkcjonowanie mézgu jedynie w ramach
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systemu wzrokowego. Niezaleznie od tego, czy zmiany w potencjatach polowych
w trakcie cyklu sakada-fiksacja interpretujemy jako sygnat odzwierciedlajgcy
kopie wewnetrzng, czy tez jako efekt alokacji uwagi, wyniki te jednoznacznie
ukazuja, ze wptyw ruchéw sakadowych wykracza poza obszar wzrokowy.
Dodatkowo, geste potgczenia pomiedzy przednimi jgdrami wzgdrza a korg nowa
wspierajg teze o globalnej dostepnosci informacji o ruchu sakadowym oraz o
rozprzestrzenianiu sie tego sygnatu poprzez potaczenia kory ze wzgdbrzem
(thalamo-cortical loops).

Czwartym artykutem w serii (osiagniecie nr 1) jest publikacja empiryczna,
napisana wspdlnie z naukowcami z Uniwersytetu Columbia w Nowym Jorku (C.E.
Schroeder), City College w Nowym Jorku (M. Nentwich, L.C. Parra, L. Hirsch, K.
Sapru), Instytutu Feinstein dla Badan Medycznych w Nowym Jorku (N. Markowitz,
A. Mehta, S. Bickel) oraz Instytutu Nathan Kline w Nowym Jorku (B. Russ). Mdgj
wktad w proces tworzenia artykutu obejmuje szczegdétowe opracowanie narzedzi
metodologicznych, zebranie danych oraz przygotowanie publikacji (zob.
Acknowledgment na stronie 16; Nentwich et al., 2021).

Wyniki badan zawartych w poprzednich dwdch artykutach potwierdzajg
przewidywania modelu aktywnego postrzegania. W trakcie cyklu sakada-fiksacja,
jedng z kluczowych charakterystyk oscylacji mdzgowych podlegajgcych
dynamicznym zmianom jest faza oscylacji w pasmie theta (3-5 Hz). Wyniki te,
przeciwnie do powszechnego przekonania, pokazujg, ze ruchy sakadowe
oddziatujg na funkcjonowanie mdézgu nie tylko w obszarze wzrokowym, lecz takze
w innych systemach zmystowych (jak stuchowa czy somatosensoryczna) oraz w
przednich jadrach wzgdrza, ktére pozbawione sg bezposrednich potaczen
wstepujgcych z kory wzrokowej. W czwartym artykule rozwiniete przeze mnie
narzedzia metodologiczne o] konceptualne pozwolity przeprowadzic¢
systematyczny przeglad zaréwno korowych, jak i podkorowych struktur
mébzgowych, w ktérych mierzalny byt wptyw ruchéw sakadowych na dynamike
potencjatéw pola. W zgodzie z modelem aktywnego postrzegania, wptyw ruchéw
sakadowych obserwowalny byt, cho¢ z rézng intensywnoscig, we wszystkich
mierzonych obszarach mézgu. Cho¢ wykazywat on najwiekszg intensywnos¢ w

ptatach  potylicznych, byt réwniez wyraznie dostrzegalny w pfatach
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ciemieniowych, skroniowych oraz czotowych, a takze w podkorowych strukturach,
takich jak Srodkowy ptat skroniowy, obejmujgcy hipokamp i ciato migdatowate.
Wptyw ruchéw sakadowych byt najmniej wyrazny w korze wyspowej (ang. insular
cortex), cho¢ i tam byt wcigz obecny. Dzieki narzedziom rozwinietym w ramach
mojej pracy, byliSmy w stanie przeprowadzi¢ kompleksowy przeglad obszaréw
mobzgu, w ktérych ruchy sakadowe wptywajg na potencjaty pola. Wyniki te sg
zgodne z teorig aktywnego postrzegania, podkreslajgc, ze te wptywy maja
miejsce w wielu obszarach moézgu i nie ograniczajg sie jedynie do ukfadu
wzrokowego. Oczywiscie, intensywnos¢ tego wptywu rézni sie w zaleznosci od
obszaru mézgu, jednakze jest on obecny niemalze wszedzie.

Neurofizjologiczne mechanizmy aktywnego postrzegania (Staudigl, Leszczynhski,
et al.,, 2018) stanowig tematem piatego artykutu w serii (osiagniecie nr 1).
Wspodtautorami publikacji sg badacze z Instytutu Dondersa w Nijmegen oraz
Centrum Medycznego Cedars-Sinai w Los Angeles (T. Staudigl), Uniwersytetu
Columbia w Nowym Jorku (J. Jacobs, S.A. Seth, C.E. Schroeder), Uniwersytetu w
Birmingham (O. Jensen) oraz Kavli Institute for Systems Neuroscience i Max
Planck Institute for Human Cognitive and Brain Sciences (C. Doeller). Méj wktad w
powstanie artykutu obejmuje zaprojektowanie badania, opracowanie procedur i
programéw do zbierania zapiséw S$rddczaszkowych, opracowanie hipotez
dotyczacych zapiséw Srédczaszkowych oraz wspoétprace przy redakcji artykutu
(zob. Acknowledgment na str. 3328; Staudigl, Leszczynhski et al., 2018).

Gtownym celem tego badania byto zrozumienie mezoskopowej dynamiki sygnatu
elektrofizjologicznego w hipokampie podczas aktywnego postrzegania. W
naszych badaniach rozwazyliSmy mozliwos¢, ze podczas naturalnej eksploracji
wzrokowej dwuwymiarowa przestrzeh sceny wzrokowej jest kodowana przez
aktywnos¢ tzw. ,.komodrek siatkowych” (ang. grid cell). Komérki siatkowe sg jedna
z podstawowych jednostek nawigacji przestrzennej (Hafting et al., 2005). Analiza
potencjatéw czynnosciowych pojedynczych komérek w korze przedsionkowej
szczura wykazata, ze podczas nawigacji w tréjwymiarowej przestrzeni lokalne
otoczenie zwierzecia jest kodowane przez komérki o ztozonym, szesciokatnym
polu recepcyjnym (Hafting et al., 2005). Ze wzgledu na charakterystycznie

geometryczne cechy pola recepcyjnego komoérki te zostaty nazwane komadrkami
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siatkowymi (ang. grid cell). Podobna aktywnos¢ siatkowa =zostata réwniez
zaobserwowana w zapisach pojedynczych komérek u ludzi podczas nawigacji w
wirtualnej rzeczywistosci (Jacobs et al., 2013). Ciekawym aspektem jest to, ze
badania z wykorzystaniem narzedzi neuroobrazowania, takich jak funkcjonalny
rezonans magnetyczny (ang. functional Magnetic Resonans Imaging; fMRI),
dostarczajg dodatkowych dowodéw na istnienie w korze przedsionkowej
makroskopowych sygnatéw kodujacych przestrzeh w sposdb przypominajgcy
szesciokatng siatke (Doeller et al., 2010; Bellmund et al., 2016; Horner et al.,
2016; Constantinescu et al., 2016; Kunz et al., 2015). To odkrycie jest istotne,
poniewaz S$Swiadczy o wystepowaniu charakterystycznego szesciokatnego
sygnatu kodujgcego przestrzen na réznych poziomach organizacji mézgu (np. w
polach recepcyjnych pojedynczych komérek nerwowych oraz ich makroskopowej,
zagregowanej formie w sygnale BOLD.

Badania zaréwno na ludziach (Nau et al., 2018; Julian et al., 2018), jak i innych
gatunkach naczelnych (Killian et al., 2012), sugerujg, ze ten sam sygnat, ktéry u
gryzoni zawiera informacje na temat pozycji zwierzecia w tréjwymiarowej
przestrzeni w trakcie nawigacji, u naczelnych koduje takze dwuwymiarowg
przestrzen sceny wzrokowej w trakcie swobodnej eksploracji. To wskazuje, ze
podczas aktywnej eksploracji sceny wzrokowej, przestrzen jest kodowana przez
komérki siatkowe. Aby te hipoteze poddac testom empirycznym wykonatem
mezoskopowe pomiary pozyskane z elektrod gtebinowych wszczepionych do kory
przedsionkowej, w trakcie aktywnej eksploracji sceny wzrokowej. Poniewaz
wczesniejsze badania dowodza, ze szerokopasmowa aktywnos¢ w wysokiej
czestotliwosci (tzw. sygnat ,,BHA") jest najsilniejszym korelatem zaréwno sygnatu
BOLD jak i potencjatéw czynnosciowych w zagregowanej formie (Logothetis et al.,
2001; Mukamel et al., Leszczynski et al., 2020) skupiliSmy sie na analizie tegoz
wtasnie sygnatu. Modelowanie sygnatu BHA w korze przedsionkowe] u cztowieka
podczas aktywnej eksploracji sceny wzrokowej wskazato, ze wzrosty i spadki
energii w pasmie BHA nie sg przypadkowe, lecz uktadajg sie w regularng,
szesciokatng strukture, przypominajgcg sposdb kodowania przestrzeni przez
komoérki siatkowe. Dodatkowe analizy dowodzg, ze zaréwno aspekt geometryczny
jak i anatomiczny zaobserwowanej dynamiki sygnatu BHA jest mezoskopowym
korelatem aktywnosci komoérek siatkowych. Po pierwsze, kontrolne analizy
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wykazaty, ze struktury 4-, 5-, 7-, i 8-katne nie wyjasniajg tak duzej ilosSci wariancji
w sygnale BHA jak struktura 6-katna (czyli zgodna z polem recepcyjnym komérek
siatkowych). Po drugie, dodatkowe analizy wykazaty, ze szesciokatna struktura
BHA wystepuje w korze przedsionkowej, gdzie istniejg komorki siatkowe, ale nie
w sgsiednim ciele migdatowatym, gdzie tych komérek nie zaobserwowano.

W ramach kolejnego projektu, ktéry obecnie przechodzi proces recenzji,
kontynuuje badania dotyczgce neuronalnych mechanizméw aktywnego
postrzegania. W celu zrozumienia proceséw mézgowych i sposobéw kodowania
informacji podczas cyklu sakada-fiksacja, opracowatem zestaw procedur
umozliwiajgcych S$ledzenie ruchu gatek ocznych w zamknietej petli. Ponadto
stworzytem system, ktéry pozwala na prezentacje bodzZzcéw wzrokowych w
dowolnym momencie cyklu sakada-fiksacja. Jednoczesna rejestracja zapiséw
srédczaszkowych umozliwita mi systematyczne pomiar reakcji mézgu na ten sam
bodziec prezentowany w réznych fazach cyklu sakada-fiksacja, a takze ocene
ilosci informacji zawartych w potencjatach polowych w réznych momentach cyklu
sakada-fiksacja.

Wyniki przeprowadzonych badah wskazujg, ze sakady wywotujg reset faz
oscylacji w dominujgcym pasmie czestotliwosci w danym obszarze moézgu.
Oznacza to, ze sygnat zwigzany z ruchem sakadowym reorganizuje oscylacje w
taki sposdéb, ze wywotuje gwattowny ,przeskok” do okreslonej fazy cyklu
oscylacji. Taki reset pozwala na synchronizacje fluktuacji pobudliwosci
neuronalnej, co w konsekwencji wzmacnia reakcje mdzgu generowang Ww
odpowiedzi na aktywnie prezentowany bodziec (np. w wyniku sakady). Co wiecej,
sakady wptywajg na modulacje tacznosci sieciowej oraz wywotujg fazowe
kodowanie informacji w trakcie cyklu sakada-fiksacja.

Uzyskane wyniki potwierdzajg, ze podczas cyklu sakada-fiksacja informacje
dotyczace cech sceny wzrokowej w punkcie fiksacji, takie jak jej ztozonos¢,
lokalna suma katdéw, czy jasnosé¢, sg kodowane w réznych fazach cyklu. Te
ustalenia wspierajg model, w ktérej cykl sakada-fiksacja petni role podstawowe;j
jednostki prébkowania informacji wzrokowej, realizujac specyficzne operacje
neuronalne i umozliwiajac kodowanie réznych typdéw informacji w dedykowanych
fazach tego cyklu. Wszystkie te wyniki podkreslajg kluczowa role aktywnego
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charakteru procesu percepcji wzrokowej w petnym zrozumieniu mechanizmoéw

przetwarzania informacji wzrokowej.

4.2. Sprzezenia szybkich i wolnych rytmow moézgowych jako mechanizm
pamieci roboczej (osiagniecie nr 2).

Cykl atykutéw wchodzacych w sktad osiggniecia nr 2:

1) Leszczynski, M., Fell, J., & Axmacher, N. (2015). Rhythmic working memory
activation in the human hippocampus. Cell Reports, 13(6), 1272-1282. IF_=
9.995

2) Chaieb, L., Leszczynski, M., Axmacher, N., Héhne, M., Elger, C. E., & Fell, |.
(2015). Theta-gamma phase-phase coupling during working memory
maintenance in the human hippocampus. Cognitive Neuroscience, 6(4), 149-157.
IF = 3.42.

Opis osiagniecia nr 2.

Drugim osiggnieciem, ktdére prezentuje w ramach niniejszego referatu, jest opis
testow empirycznych, jakim poddatem tzw. oscylacyjny model pamieci roboczej
Lismana i Idiarta (1995). Model ten podkresla kluczowg role oscylacji
neuronalnych w procesie przechowywania informacji w pamieci roboczej, a
konkretnie interakcje miedzy szybkimi a wolnymi oscylacjami (ang. cross-
frequency coupling). Wyjatkowo interesujgcym aspektem tego modelu jest
podkreslenie zdolnosci prostej sieci neuronowej do efektywnego przechowywania
ztozonych informacji, takich jak sekwencje wieloelementowe. Warunkiem
koniecznym jest jednak, aby ta sie¢ wykazywata odpowiednia dynamike
aktywacji. Warto podkresli¢, ze taka dynamika oscylacji jest nie tylko zgodna z
mechanizmami fizjologicznymi, ale takze potwierdzona w réznych obszarach
mobzgu, co zostato opisane przez Lismana i Idiarta (1995).

W ramach tego modelu mozna wyodrebni¢ dwa podstawowe elementy:

1) Aby siec¢ byta zdolna do utrzymywania reprezentacji sekwencji elementdéw, jej
aktywnos¢ musi odbywac sie w rytmiczny sposdb. W tym kontekscie istotne jest
istnienie przynajmniej dwdch rodzajéw rytmoéw: wolniejszego (theta; 4-7 Hz) oraz
szybszego (gamma; 30-60 Hz), ktérych wystgpienie w mdzgu potwierdzajg liczne
badania.
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2) Aktywacja sieci zachodzi w sposdb, w ktérym oscylacje w obu zakresach sg ze
sobg sprzezone. Oznacza to, ze faza fali wolniejszej (theta; 4-7 Hz) moduluje
przebieg fali szybszej (gamma; 30-60 Hz). Przeprowadzone przez mnie badania
przedstawione w osiggnieciu 2 stanowig opis takiego sprzezenia oraz zwracajg
uwage na pewne osobliwe cechy dynamiki takiej sieci.

Zgodnie z modelem Lismana i ldiarta, zapamietane elementy informacji sag
kodowane jako osobne cykle sygnatéw wysokoczestotliwoSciowych (gamma),
ktére zagniezdzajg sie w kolejnych fazach cyklu o nizszej czestotliwosci (theta).
Sekwencja cykli gamma, kodujacych kolejne elementy zbioru pamieciowego,
powtarza sie w kazdej oscylacji theta. Innymi stowy, aby przytoczy¢ przyktad, jesli
kto$ ma za zadanie zapamieta¢ sekwencje liczb "4-7-9-1" przez trzy sekundy, a
jego indywidualna czestotliwos¢ rytmu theta wynosi 6 Hz, to w trakcie kazdej
sekundy neuronalna reprezentacja tej sekwencji (sktadajgca sie z kolejnych cykli
gamma, sprzezonych z odpowiednimi fazami theta) powtérzy sie szes¢ razy. To
witasnie te ,powtdrzenia” reprezentacji pozwalaja na utrzymanie jej w pamieci
roboczej.

Przez odwotanie do oscylacji i ich sprzezen, model Lisman i Idiarta wyjasnia wiele
obserwacji psychofizycznych. Na przyktad, ttumaczy obserwowany przez
Sternberga i wielokrotnie replikowany liniowy wzrost czaséw reakcji w zaleznosci
od ilosci pamietanych elementéw (Sternberg, 1966). Czestotliwos¢ oscylacji w
pasmie gamma ttumaczy zaréwno liniowos¢, jak i kat nachylenia tej funkcji -
pojedynczy cykl gamma, kodujacy kazdy kolejny element w sekwencji, trwa okoto
20-30 ms. Model ten wyjasnia takze ograniczenie pojemnosci pamieci roboczej
(Miller, 1956; Luck and Vogel, 1997; Cowan, 2001), ktére wynika z maksymalne;j
ilosci cykli gamma, ktére zagniezdza¢ sie mogg w pojedynczym cyklu theta.
Indywidualng zmienno$¢ w pojemnosci pamieci ttumaczy zas poprzez réznice w
czestotliwosciach aktywnosci w wolniejszym i szybszym pasmie (Sauseng et al.,
2009; zob. réowniez Gagol et al., 2018).

Pierwszy artykut powstat we wspoétpracy z naukowcami z Uniwersytetu w Bonn
(Nikolai Axmacher, Juergen Fell). W tym projekcie petnitem role lidera, co
udokumentowane jest mojg pozycjg pierwszego autora. Moje zaangazowanie w
opracowanie tego artykutu obejmowato zaprojektowanie badania, rozwiniecie
programéw do analizy danych, wykonanie analizy danych oraz analiz
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statystycznych, przygotowanie wykresdw i rycin, a takze napisanie artykutu (zob.
Authors Contributions na str. 1281; Leszczynski et al., 2015). W artykule
przetestowatem mozliwos¢ wystgpienia sprzezen miedzy pasmem theta i gamma
oraz ich dynamike podczas wykonywania zadania Sternberga mierzgcego pamiec
roboczg (Leszczynski et al., 2015). Najpierw zbadatem mozliwos¢ wystgpienia
takiego sprzezenia podczas pamieci roboczej. Biorgc pod uwage, ze aktywnos¢ w
dwdéch pasmach sugerowanych przez model Lismana i Idiarta wystepuje w
hipokampie, a takze ze wzgledu na istotng aktywnos¢ hipokampa podczas
wykonywania zadah pamieci roboczej, szczegdlnie gdy zadanie wymaga
pamietania sekwencji elementéw (Fortin et al., 2002; Axmacher et al., 2010;
Buzsaki, G., & Tingley, 2018), skoncentrowatem swoje poszukiwania wiasnie na
tej strukturze mézgu. Moje badania pozwolity potwierdzi¢ istnienie takiego
sprzezenia, szczegdblnie widocznego podczas retencji informacji w pamieci
roboczej. Cho¢, zgodnie z modelem, sprzezenie wystepowato miedzy wolniejsza
falg (theta; 4-7 Hz), ktéra wptywata na przebieg fali szybszej (gamma; 30-60 Hz),
dodatkowo zaobserwowatem sprzezenie trzeciej oscylacji w pasmie innym niz te
przewidziane przez model.

Zaobserwowatem, ze sprzezenie miedzy fazg w pasmie theta a obwiednig w
pasmie gamma nie jest state, lecz podlega okresowym fluktuacjom, ktére sa
wyznaczane przez faze oscylacji o jeszcze nizszej czestotliwosci w pasmie delta.
Moje badania ujawnity, ze w hipokampie podczas retencji informacji nie tylko
mozna zaobserwowad sprzezenie dwdch oscylacji, lecz réwniez hierarchie
oscylacji. Faza sygnatu o nizszej czestotliwosci (np. delta) kontroluje czestos¢
wystepowania oraz dtugos¢ tzw. ,okresu pracy” (ang. duty cycle) oscylacji w
pasmie theta, ktérych faza determinuje energie w pasmie gamma. Warto
zaznaczy¢, ze podobng hierarchie oscylacji mézgowych zaobserwowano
wczesniej w systemie stuchowym (Lakatos et al., 2005), jednak dotychczas nie
byta ona znana poza korg zmystowa.

Wyniki moich badan dodatkowo wskazuja, ze hierarchia oscylacji zanika, gdy
badani nie sg w stanie poprawnie odtworzy¢ informacji, co sugeruje, ze ta
hierarchia jest istotna dla skutecznego przechowywania informacji w pamieci

roboczej. Moja poczatkowa hipoteza dotyczyta sprzezenia oscylacji w dwéch
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czestotliwosciach, a nie hierarchii oscylacji. Dlatego przeprowadzitem replikacje
tych wynikéw, korzystajgc z niezaleznego zbioru zapiséw srédczaszkowych.
Podsumowujac, wyniki moich badan wykazujg, ze sprzezenia aktywnosci sieci w
dwéch lub wiecej pasmach odgrywaja kluczowg role w efektywnym
przechowywaniu informacji w pamieci roboczej. Te wyniki zaréwno wspierajg
oscylacyjny model pamieci roboczej Lismana-ldiarta, jak i go rozszerzajg poprzez
wykazanie istotnej roli aktywnosci w pasmie delta jako elementu tworzgcego
hierarchie oscylacji podczas retencji informacji w pamieci roboczej. Pogtebione
badania sugerujg, ze faza rytmu delta determinuje to, w jakim stopniu cykl theta
jest sprzezony z pasmem gamma. Wskazujg, ze oprécz czestotliwosci wolnej i
szybkiej oscylacji istnieje dodatkowy mechanizm kontrolujgcy liczbe cykli gamma,
ktére mogq zagniezdzac sie w pojedynczej oscylacji theta. Ten mechanizm, znany
jako "okres pracy" (ang. duty cycle), reguluje w jak duzej czesci cyklu theta mogg
sie w ogdle zagniezdza¢ oscylacje gamma. Co istotne, wyniki moich analiz
wskazujg, ze okres pracy oscylacji theta jest zmienny w zaleznosci od fazy delta.
Oznacza to, ze w danej oscylacji theta o statej czestotliwosSci mozna zawrzec
wiecej informacji (czyli wiecej elementéw moze by¢ zapamietanych), jesli okres
pracy jej fazy jest dtuzszy.

Rozwazania dotyczace tzw. "okresu pracy" (ang. duty cycle) fazy oscylacji o
niskiej czestotliwosci kontynuuje w kolejnych swoich pracach. Skupiam sie na
analizie zmian diugosci "okresu pracy" oraz powigzah sprzezeh fazy oscylacji o
niskiej czestotliwosci z amplitudg aktywnosci o wysokiej czestotliwosci, w
zaleznosci od tresci informacji przechowanej w pamieci roboczej (Leszczynski et
al.,, 2017). Wyniki tych badan dowodzg, ze dtugos¢ okresu pracy fazy rytmu alfa
zalezy od tresci pamietanej informacji zaréwno w brzusznym, jak i grzbietowym
strumieniu wzrokowym (ang. ventral and dorsal visual pathway). Wyniki moich
badan sugeruja, ze oprdcz sprzezenia fazy oscylacji wolnych z szybkimi, istotnym
fizjologicznym elementem, ktéry pozwala utrzymac informacje w pamieci
roboczej, jest wydtuzenie okresu pracy oscylacji (tzn. wydtuzenie interwatu, w
ktérym zagniezdzajg sie oscylacje o wyzszej czestotliwosci). Dodatkowo, moje
badania wykazaty, ze oscylacje w pasmie alfa, zaréwno w strumieniu brzusznym,
jak i grzbietowym, wykazujg podobne funkcje (tj. podobng zaleznos¢ od tresci
pamietanej informacji oraz podobng zmiennos¢ dtugosci okresu pracy). Te wyniki
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majg szczegdlne znaczenie, poniewaz wczesniejsze badania fizjologicznych
podstaw sygnatu alpha w obu strumieniach wykazaty, ze komérkowe generatory
oscylacji w pasmie alpha réznig sie w strumieniu brzusznym i grzbietowym?®. Moje
badania sugeruja jednak, ze mimo tych réznic w generowaniu oscylacji, funkcje
oscylacji alpha w obu strumieniach sg podobne. To odkrycie przyczynia sie do
lepszego zrozumienia mechanizmdéw pamieci roboczej i wzbogaca naszg wiedze
na temat dziatania mézgu w procesach kognitywnych.

Drugi artykut, ktéry wchodzi w sktad mojego osiggniecia 2, kontynuuje badania
dotyczace powigzanh pomiedzy oscylacjami o niskiej i wysokiej czestotliwosci oraz
wptywu zaleznosSci miedzy nimi na przechowywanie pamieci (Chaieb et al., 2015).
Artykut powstat we wspdtpracy z naukowcami z Uniwersytetu w Bonn (Leila
Chaieb, Marlene Hoehne, Christian E. Elger, Nikolai Axmacher, Juergen Fell). Mgj
wktad w powstanie artykutu obejmowat rozwiniecie koncepcji oraz czesci hipotez i
programoéw do analizy danych, a takze wykonanie czesci analizy danych, analiz
statystycznych, przygotowanie rycin 1 i 5, oraz edycje artykutu.

Zgodnie z modelem pamieci roboczej Lismana-ldiarta, zapamietane elementy sg
kodowane jako cykle gamma zagniezdzone w ramach cykli o nizszej
czestotliwosci (na przyktad theta). Oprécz sprzezenia miedzy fazg theta a
obwiedniag gamma (Leszczynski et al., 2015; 2017), model przewiduje takze, ze
kolejne cykle gamma zagniezdzajg sie w kolejnych fazach cyklu theta. W ten
sposéb, elementy zbioru pamieciowego s3 reprezentowane za pomocyg
naktadania sie cykli gamma na kolejne fazy cyklu theta. Stabilna reprezentacja
pojedynczych elementéw oraz ich pamietanie ich kolejnosci jest mozliwe dzieki

8 Badania na makakach wykazaty, ze generatory oscylacji w pasmie alfa w strumieniu
grzbietowym sg rozproszone poprzez wszystkie warstwy kory mézgowej: znajdujg sie zaréwno w
warstwach wierzchnich kory mézgowej (tzw. warstwach nadziarnistych; ang. supragranular
layers, czyli; warstwie 1 oraz 2/3), jak i w warstwie 4c (tzw. warstwie ziarnistej) oraz warstwach
gtebokich (tzw. warstwach podziarnistych; ang. infragranular layers, czyli warstwy 4,6;
Bollimunta et al., 2008; Haegens et al., 2015). Sposdb generowania oscylacji w pasmie alfa w
strumieniu brzusznym zas jest inny: gtéwne generatory sg zlokalizowane w warstach
pozaziarnistych (czyli nad- i pod-ziarnistych) z wytgczniem wartwy ziarnistej (czyli warstwy 4c;
Bollimunta et al., 2008). Te réznice w sposobie generowania oscylacji w pasmie alfa sugeruja,
ze oscylacje alfa w strumieniu brzusznym moga w wiekszym stopniu zaleze¢ od potaczen
zstepujacych (tzw. top-down) a w strumieniu grzbietowym od potaczeh wstepujgcych (tzw.
bottom-up). Réznice w sposobie generowania moga powodowad, ze oscylacje o tej samej
czestotliwosci cechowad bedga rézne funkcjonalnosci. Wbrew tym przypuszczeniom, wyniki
moich badan dowodzg, ze mimo réznic w sposobie generowania, oscylacje alfa w brzusznym i
grzbietowym strumieniu wzrokowym cechujg sie podobnga funkcjonalnoscia.
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precyzyjnej synchronizacji cykli gamma gamma z okreslonymi, kolejnymi fazami
oscylacji theta (tzw. synchronizacja fazowa; ang. phase-phase coupling).

Analizujgc srédczaszkowe zapisy z hipokampu pacjentéw wykonywajacych
zmodyfikowane zadanie Sternberga na pamie¢ roboczg (zob. Leszczynski et al.,
2015), zaobserwowaliSmy wzrost sprzezenia fazowego miedzy aktywnoscig w
pasmie theta oraz beta/gamma, zgodnie z przewidywaniami modelu. Ten wzrost
byt szczegdblnie widoczny podczas retencji informacji w poréwnaniu do okreséw
miedzy prébami, kiedy pamie¢ robocza nie byta obcigzona. Co wiecej, istotne
statystycznie sprzezenie utrzymywato sie podczas retencji dwéch i czterech
elementdéw, lecz nie pojedynczego elementu, kiedy to wskazniki sprzezenia
fazowego byty wyraznie nizsze. Wyniki te potwierdzaja, ze wieloelementowa
pamie¢ robocza wigze sie nie tylko ze zmianami sprzezenia fazy z
energig/obwiednia, ale takze ze zmianami sprzezenia fazowego w pasmie theta
oraz beta/gamma. Te wyniki sugerujg réwniez, ze sprzezenie fazowe w
hipokampie odgrywa szczegdlng role podczas przechowywania wielu elementdw,
co zgodne jest z propozycjg, ze hipokamp koduje relacje miedzy elementami
pamieci (na przykfad ich kolejnos¢).

Podsumowujac, przedstawione w osiggnieciu nr 2 wyniki badan, z jednej strony,
wspierajg model pamieci roboczej Lismana-ldiarta, ukazujac istotng role sprzezen
miedzy oscylacjami w retencji informacji. Z drugiej strony, rozszerzajg ten model,
wskazujgc na istotng nowa zmienng, jakg jest zmiennos¢ diugosci okresu pracy
(ang. duty cycle) w zaleznosci od fazy delta oraz tresci pamietanej informaciji.

4.3. Mechanizmy psychologiczne i mézgowe kierowania uwagi w strone
reperezentacji w pamieci roboczej (osiagniecie nr 3).

Cykl artykutow wchodzacych w sktad osiggniecia nr 3:
1) Leszczynski, M., & Staudigl, T. (2016). Memory-guided attention in the anterior
thalamus. Neuroscience & Biobehavioral Reviews, 66, 163-165. IF = 9.052.

2) Leszczynski, M., Wykowska, A., Perez-Osorio, J., & Miller, H. J. (2013).
Deployment of spatial attention towards locations in memory representations. An
EEG study. Plos one, 8(12), e83856. IF = 3.752.
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3) Leszczynski, M., Myers, N. E., Akylrek, E. G., & Schubd, A. (2012). Recoding
between two types of STM representation revealed by the dynamics of memory
search. Journal of Cognitive Neuroscience, 24(3), 653-663. IF = 3.42.

4) Akyurek, E. G., Leszczyhski, M., & Schubd, A. (2010). The temporal locus of the
interaction between working memory consolidation and the attentional blink.
Psychophysiology, 47(6), 1134-1141. IF = 4.348.

Opis osiagniecia nr 3

Pamie¢ robocza i uwaga sg ze sobag sciSle powigzane (Awh et al., 2012;
Hutchinson, Turk-Browne, 2012). To, na czym skupiamy nasza uwage, wptywa na
to, co zapamietujemy, a z kolei to, co zachowujemy w pamieci, przycigga naszag
uwage. Co wiecej, uwaga kontroluje dostep do ograniczonych zasobdéw pamieci
roboczej (Stokes et al., 2012; Aly, Turk-Browne, 2016a, Aly, Turk-Browne, 2016b).
Uwaga umozliwia takze utrzymanie tresci w pamieci roboczej nawet w momencie,
gdy informacja juz nie jest dostepna zmystom (na przyktad w trakcie retencji
informacji; Lepsien et al., 2011). Mimo tych wyraznych powigzanh, pamiec¢ i uwage
czesto bada sie tak, jakby byty one od siebie niezalezne. Moje trzecie osiggniecie
naukowe skupia sie na badaniach dotyczacych wzajemnego wptywu pamieci
roboczej i uwagi.

W dwdch kolejnych artykutach (Leszczynski et al., 2012; Leszczyhski et al., 2013),
rozwazatem mozliwos¢, ze wydobycie informacji z pamieci roboczej opiera sie na
mechanizmach kierowania uwagi przestrzennej. W tych artykutach zastanawiam
sie rowniez, czy pamie¢ robocza utrzymuje przestrzenne relacje miedzy
elementami obrazu wzrokowego, czy tez w procesie kodowania te relacje ulegaja
transformacji. W tym celu wykorzystatem technike potencjatéw zwigzanych ze
zdarzeniem (ang. event-related potential; ERP) w analizie
elektroencefalograficznych sygnatéw EEG podczas wykonywania zadania, ktére
wymagato jednoczesnego zapamietania tresSci oraz lokalizacji informacji w
przestrzeni. Po okresie retencji badani byli proszeni o odtworzenie pewnej cechy
bodZzca (na przyktad koloru), umieszczonej w konkretnym miejscu. Jesli
przechowana w pamieci roboczej reprezentacja sceny wzrokowej zachowuje
relacje przestrzenne oraz jej przeszukiwanie odbywa sie w sposdéb podobny do

uwagowego przeszukiwania sceny wzrokowej, to w trakcie przeszukiwania
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reprezentacji w pamieci spodziewatem sie zaobserwowal klasyczne wskazniki
kierowania uwagi w przestrzeni. Dodatkowo, dzieki zastosowaniu czterech
interwatéw retencji o réznej dtugosci, miatem mozliwos¢ analizy ewentualnych
zmian w sposobie kodowania informacji w pamieci roboczej podczas retencji.

Przeprowadzone analizy potwierdzity zaangazowanie uwagi przestrzennej
podczas odtwarzania informacji z pamieci roboczej. Wyniki te wskazujg na to, ze
przeszukiwanie reprezentacji w pamieci roboczej wykorzystuje proces alokacji
uwagi przestrzennej podobny do tego, ktdéry zachodzi podczas percepcyjnego
przeszukiwania sceny wzrokowego. Ponadto zaobserwowatem, ze amplituda
komponentu N2pc® potencjatu wywotanego (Luck et al., 2000) spadata
monotonicznie w miare wydiuzania sie interwatu retencji. Jednoczesnie, wraz z
przedfuzajgcym sie interwatem retencji, zwiekszata sie amplituda sktadowej P31,
Poniewaz komponent N2pc ten jest jednym z klasycznych wskaznikéw kierowania
uwagi w przestrzeni, wyniki te sugeruja, ze poczatkowo reprezentacje
przechowywane w pamieci roboczej zachowujg przestrzenne relacje miedzy
elementami obrazu. Jednak w miare uptywu czasu te przestrzenne relacje

stopniowo ulegajg przeksztatceniu w inny format.

W kolejnym artykule (Akyurek, Leszczynski et al., 2010), podjeliSmy wspdlnie ze
wspotpracownikami pytanie o interakcje miedzy pamiecig roboczg, a uwaga
orientowang w czasie. Wykorzystalismy klasyczne zadanie wymagajgce
kierowania uwagi w czasie, czyli zadanie mrugniecia uwagi (ang. attentional
blink; Broadbent & Broadbent, 1987; Raymond, Shapiro, & Arnell, 1992), ktére
osoby badane wykonywaty w warunkach zmieniajgcego sie obcigzenia pamieci
roboczej. Cho¢ wczesdniejsze badania pokazaty, ze obcigzenie pamieci roboczej
wydiuza czas mrugniecia uwagi, dzieki zastosowaniu techniki potencjatéw
wywotanych EEG, nasze badanie pozwolito zidentyfikowa¢ na jakim etapie
przetwarzania informacji zachodzi proces interakcji miedzy pamiecig roboczg a
uwaga, co pomogto lepiej zrozumied podstawy mrugniecia uwagi. Jednym z
przewidywanych przez modele uwagi efektéw byto to, ze obcigzenie pamieci

9 N2pc jest zatamkiem potencjatu wywotanego o negatywnym wychyleniu wystepujacy
200 ms po prezentacji bodZca, widocznym w kanatach znajdujgcych sie w pétkuli
mébzgu przeciwlegtej do kierunku alokacji uwagi (Luck et al., 2000)

10 P3 jest zatamek o pozytywnym wychyleniu wystepujacy 300 ms po prezentacji bodZca.
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uposledza mozliwos¢ konsolidacji informacji w pamieci. Dominujg w literaturze
modele, ktére przewidujg, ze wbrew nazwie, uwaga jest w trakcie mrugniecia
uwagi efektywnie kierowana na odpowiedni element, a upos$ledzeniu ulega
proces konsolidacji dopiero co zakodowanej informacji (tzw. modele
ograniczonych zasobéw; Bowman & Wyble, 2007; Chun & Potter, 1995; Jolicoeur
& Dell’Acqua, 1998; Shapiro, Raymond, & Arnell, 1994). Modele te przewidujg, ze
interakcja pamieci roboczej i uwagi zachodzi na pdézZznych etapach przetwarzania
informacji. W konsekwencji obcigzenie pamieci nie powinno wptywaé na
kierowanie uwagi, ale pdzniejszy proces konsolidacji informacji w pamieci.
Wczesna faza kierowania uwagi powinna przebiegac¢ niezaleznie od obcigzenia
pamieci roboczej.

Analizujgc potencjaty wywotane, zauwazyliSmy, ze amplituda pdznego
komponentu ERP (tzw. P3, czyli zatamek o pozytywnym wychyleniu wystepujacy
od 300 do 500 ms po prezentacji bodzZca), rzeczywiscie zmieniata sie wraz ze
wzrostem obcigzenia pamieci. Byta takze nizsza w trakcie uwagowego
mrugniecia. Wazne jednak byto to, ze amplituda klasycznego wskaznika uwagi
(tzw. zatamek N2pc, czyli zatamek o negatywnym wychyleniu wystepujgcy okoto
200 ms po prezentacji bodzca, widoczny w kanatach znajdujacych sie w pétkuli
mobzgu przeciwlegtej do kierunku alokacji uwagi; Luck et al., 2000) zmieniata sie
zarobwno w zaleznosci od obcigzenia pamieci, jak i w trakcie uwagowego
mrugniecia. Wyniki te dowodzg, wbrew wczesniejszym modelom, ze w trakcie
mrugniecia uwagi nie tylko proces konsolidacji jest uposledzony, ale takze

uposledzeniu ulega etap wczesny - kierowania uwagi w czasie i przestrzeni.

W kolejnym artykule podjgtem rozwazania nad neuronalnymi mechanizmami
interakcji miedzy pamiecia i uwagga. Poprzez analize wynikéw badan nad
uszkodzeniem przednich jgder wzgérza (ang. anterior nuclei of the thalamus;
ANT) u réznych gatunkdéw zwierzat, zaproponowatem, ze ANT odgrywajg kluczowg
role w pewnych aspektach wspétdziatania pamieci i uwagi (Leszczynski, Staudigl,
2016). ANT sg scisle i monosynaptycznie potgczone z hipokampem, a takze kora
przedczotowg (Shibata, 1993; Shibata and Naito, 2005; Wright et al., 2013).
Badania przypisujg im wazng role w procesach uczenia sie oraz pamieci
epizodycznej (Aggleton et al.,, 1999). Dodatkowo badania anatomiczne na
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gryzoniach oraz badania neuropsychologiczne na ludziach wskazujg, ze
uszkodzenie ANT ma bardzo specyficzne konsekwencje dla zachowania i funkcji
poznawczych, wykraczajgce poza deficyt pamieci (Bourbon-Teles et al.,, 2015;
Wright et al., 2015). Na podstawie tych badan wysunatem hipoteze, ze ANT petni
kluczowg role w oddziatywaniach miedzy pamieciag a uwagg. W przedstawionej
hipotezie podkreslitem, ze ANT odgrywaja wazng role w kierowaniu uwagi do
reprezentacji w pamieci roboczej. Efektywne kierowanie uwagi w strone
reprezentacji w pamieci wymaga interakcji miedzy hipokampem a uwagowgq
siecig czotowo-potyliczng. ANT petnig funkcje ogniska, ktére taczy i reguluje te
dwa systemy. Uszkodzenia zogniskowane w ANT prowadzg do zaburzeh pamieci,
ale takze uszkadzaja zdolnos$¢ kierowania uwagi specyficznie w kontekscie
eksploracji reprezentacji w pamieci (Bourbon-Teles et al., 2015; Wright et al.,
2015).

4.4. Funkcja oraz mechanizmy neuronalne btadzenia myslami (mind
wandering; osiagniecie nr 4).

Cykl artykutow wchodzacych w sktad osiggniecia nr 4:

1) Leszczynski, M., Chaieb, L., Reber, T. P., Derner, M., Axmacher, N., & Fell, J.
(2017). Mind wandering simultaneously prolongs reactions and promotes creative
incubation. Scientific Reports, 7(1), 10197. 1IF = 4.6.

2) Chaieb, L., Antal, A., Derner, M., Leszczynski, M., & Fell, J. (2019). New
perspectives for the modulation of mind-wandering using transcranial electric
brain stimulation. Neuroscience, 409, 69-80. IF = 3.3.

3) Chaieb, L., Derner, M., Leszczynski, M., & Fell, J. (2020). Modulation of mind

wandering using auditory beat stimulation: A pilot study. Journal of Cognitive
Enhancement, 4, 40-48. IF = 2.5.

Opis osiagniecia nr 4.

Podczas wykonywania zadah wymagajgcych dtugotrwatego skupienia, na
przyktad prowadzenia samochodu czy stuchania wyktadu, nasza uwaga oscyluje
miedzy stanami podwyzszonego skupienia, nazywanymi stanami "online", a
stanami zmniejszonego skupienia, kiedy mysli odrywajg sie od terazniejszosci i
dryfujg w przesztosc lub przysztosc, nazywane stanami "offline" (Wamsley, 2022;
Blonde et al., 2022; Kucyi et al., 2017). Stan "offline" moze przyjac
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fenomenologiczng forme stanu "btgdzenia myslami" (ang. mind wandering), ktéry
wystepuje wtedy, gdy uwaga skupia sie na myslach niezwigzanych z aktualnym
zadaniem (Christoff et al., 2016). Moze tez przybrac¢ forme stanu "pustki" (ang.
mind blanking), kiedy to nie doswiadczamy zadnych mysli (Andrillon et al., 2021).
Niezaleznie od konkretnej fenomenologicznej formy stanu "offline", jest to stan
"odtgczenia" od zewnetrznych bodzcéw zmystowych (Kucyi et al., 2017; Esterman
et al., 2013). W tym czasie, docierajgce bodzZzce wywotujg mniejsze potencjaty.
Czesto nie sg takze swiadomie rejestrowane przez jednostke (Lakatos et al.,
2016; Kam et al., 2022). Wiele dowodéw empirycznych na to, ze stany ,offline”
uposledzajg uwage (np. Mooneyham et al., 2013) oraz pamiec¢ (Blonde et al.,
2021), sktonito badaczy do przekonania, ze stany te sg raczej ograniczeniem dla
systemu poznawczego. Niewiele uwagi poswieca sie mozliwosci, ze stany "offline"
mogq jednak petni¢ istotng role. Popularnos¢ réznych form treningu, ktére
zmierzajg do ograniczenia ilosci stanéw "offline", takie jak nauczanie medytacji
uwaznosci (Rahl et al., 2017), jest wyrazem takiego podejscia. W swoich
badaniach przyjmuje inng perspektywe i rozwazam mozliwosé, ze btgdzenie
myslami, czy tez ogdlnie stany "offline", moga miec istotne funkcje poznawcze.
Celem moich badan jest zrozumienie tego, jakie funkcje mogg petni¢ stany
"offline". Istniejg co najmniej dwa powody, aby przypuszcza¢, ze stany "offline"
petnig istotng role w poznaniu. Po pierwsze, stany "offline" sg powszechne -
wedtug niektérych szacunkéw stanowig nawet do 40% czasu na jawie
(Kilingsworth & Gilbert, 2010). Po drugie, obserwuje sie je u réznych gatunkéw
zwierzat - zaréwno u ludzi (Kilingsworth & Gilbert, 2010), jak i u naczelnych
(Lakatos et al., 2016), ale takze u gryzoni (Carr et al., 2011; Valdés et al., 2015).
To sugeruje, ze poza oczywistym uposledzeniem uwagi i pamieci, stany ,offline”
mogq petnic¢ istotng funkcje psychofizjologiczng, ktéra przyczynia sie do lepszego
przystosowania sie do Srodowiska lub bardziej skutecznego wykonania
okreslonego zadania.

W ramach badah przeprowadzitem serie trzech eksperymentdéw, ktérych celem
byto zrozumienie, czy btgdzenie myslami, poza negatywnym wptywem na zadania
wymagajgce dtugotrwatego skupienia uwagi (ang. sustained attention), moze
rowniez korzystnie wptywac na funkcje poznawcze (Leszczyhski et al., 2017).

Wyniki tych eksperymentéw sugerujg, ze wydituzeniu czaséw reakcji w zadaniu

38



wymagajgcym skupienia uwagi towarzyszy wzrost liczby twdérczych rozwigzan,
mierzony testem odlegtych skojarzen (ang. compound remote association task).
Wyniki tego badania wskazujg na potencjalne korzysci wynikajgce z przebywania

w stanie zmniejszonej wrazliwosci na bodZzce zmystowe.

Obecnie, we wspoétpracy z badaczami z Departamentu Epileptologii Szpitala
Uniwersyteckiego w Bonn, prowadze badania finansowane z budzetu Inicjatywy
Doskonatosci UJ, ktére kontynuujg badania nad funkcjami stanéw "offline".
Poniewaz wczesniejsze prace sugerujg zwigzek twérczego myslenia z funkcja
hipokampu, a szczegdlnie z procesami konsolidacji (Lewis et al., 2018; Shen et
al., 2018), w badaniach wykorzystuje srédczaszkowe zapisy EEG pozyskane w
hipokampie podczas stanéw skupienia na zadaniu oraz standéw "offline". Prace te
zmierzajg do ustalenia, czy podczas btgdzenia myslami pojawiaja sie w sygnale
wskazniki, takie jak fale ostre (ang. sharp wave ripples), ktére mogtyby
wskazywac na procesy konsolidacji. Odkrycie takich wskaznikéw sugerowatoby,
ze btadzenie myslami, czy tez ogdlnie stany "offline", wspieraja translacje
doswiadczen zmystowych w slady pamieciowe.

Kolejne dwa artykuty to rezultat refleksji, ktéra prowadzitem wspdlnie ze
wspétpracownikami z Departamentu Epileptologii Szpitala Uniwersyteckiego w
Bonn, nad mozliwo$ciami wptywu na liczbe stanéw "offline". W badaniach
wykorzystaliSmy stymulacje iluzyjnym bodzcem stuchowym, znanym jako
"synchroniczne dudnienie" (ang. binaural beat stimulation; Chaieb et al., 2020) ze
wzgledu na jego sposéb angazowania hipokampu. Dokonali$my takze przegladu
literatury dotyczacej wptywu stymulacji przezczaszkowym prgdem statym (ang.
transcranial Direct Current Stimulation; tDCS; Chaieb et al., 2019) na liczbe
standéw "offline".

4.5. Identyfikacja neurofizjologicznych mechanizméw generowania
mezoskopowych zmian w potencjale pola. (osiagniecie nr 5).

Cykl artykutéw wchodzacych w sktad osiggniecia nr 5:

1) Leszczynski, M., Barczak, A., Kajikawa, Y., Ulbert, I., Falchier, A. Y., Tal, I., ... &
Schroeder, C. E. (2020). Dissociation of broadband high-frequency activity and
neuronal firing in the neocortex. Science Advances, 6(33), eabb0977. IF = 13.6.
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2) Myers, J. C., Smith, E. H., Leszczynski, M., O'Sullivan, J., Yates, M. J., McKhann,
G., ... & Sheth, S. A. (2022). The spatial reach of neuronal coherence and spike-
field coupling across the human neocortex. Journal of Neuroscience, 42(32),
6285-6294. IF = 5.3.

Opis osiagniecia 5.

Poniewaz sdrédczaszkowe zapisy potencjatébw pola sg dla mnie gtéwnym
narzedziem badania mézgowych podstaw proceséw poznawczych podejmuje
takze prace zmierzajgce do lepszego zrozumienia fizjologicznych proceséw
generujacych te sygnaty. Lepsze rozumienie mechanizméw generowania
potencjatéw pola pozwala mi budowad wyjasnienia proceséw poznawczych oparte
na rzetelnych podstawach fizjologicznych. Na potrzeby autoreferatu wspomne o
jednym projekcie, ktérego celem byto zrozumienie tego, jak generowana jest
aktywnos¢ w pasmie wysokich czestotliwosci (70 - 150 Hz; BHA, znana takze jako
"wysokie gamma"; ang. high gamma).

Artykut empiryczny napisany wspdlnie z grupg badaczy z Uniwersytetu Columbia
w Nowym Jorku (CE Schroeder, S Haegens), Uniwersytetu Kalifornijskiego w
Berkeley (R Knight), a takze Instytutu Nathan Kline (A Barczak, Y Kajikawa, A
Falchier), Uniwersytetu Nowojorskiego (Lucia Melloni) oraz Wegierskiej Akademii
Nauk (I Ulbert). W projekcie petnitem role lidera, dlatego jestem pierwszym
autorem. Na potrzeby artykutu rozwingtem model teoretyczny generowania
sygnatu BHA oraz hipotezy, ktére pozwolity mi kompleksowo wyjasnic
fizjologiczne podstawy sygnatu BHA. M6j wktad w powstanie artykutu wiacza
takze zaprojektowanie badania oraz rozwiniecie programéw do analizy danych,
wykonanie analizy danych oraz analiz statystycznych; przygotowanie wykreséw
oraz rycin; napisanie artykutu (zob. Acknowlegdement na str. 12; Leszczynhski et
al., 2020).

Przy analizach mezoskopowych pomiaréw srédczaszkowych (takich jak
elektrokortykografia, stereotaktyczne zapisy EEG czy zapisy gtebinowe), czesto
bada sie aktywnos¢ w szerokim pasmie wysokich czestotliwosci (zazwyczaj 70-
150 Hz). BHA jest jednym z najczesciej analizowanych widmowych aspektéw
potencjatu pola, ktéry wykorzystuje sie do badania reakcji populacji neuronalnych
zwigzanych z przetwarzaniem informacji stuchowych (Mesgarani et al., 2012; Tan
et al., 2017), wzrokowych (Jacobs and Kahana, 2009; Golan et al., 2017,
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Leszczynski et al., 2021), jezykowych (Flinker et al., 2015) oraz pamieci (Lachaux
et al., 2012; Kucewicz et al., 2014; Leszczynhski et al., 2015; Leszczyhski et al.,
2017) i kontroli poznawczej (Voytek et al., 2015; Haller et al., 2018). BHA jest
elektrofizjologiczng miarg, ktéra najsilniej koreluje z sygnatem BOLD (Blood
Oxygen Level-Dependent) w funkcjonalnym obrazowaniu rezonansem
magnetycznym (fMRI; Mukamel et al., 2005; Niessing et al., 2005). Jednakze,
dokfadna fizjologia BHA pozostaje nieznana; w szczegélnosci, populacje
neuronalne i procesy fizjologiczne generujgce BHA nie zostaty jeszcze
zidentyfikowane. BHA jest miarg gestosci energii, ktérg mozna oszacowad, na
przyktad poprzez kwadrat modutu transformaty Hilberta w okreslonym zakresie
spektrum. Powszechnie uwaza sie, ze ta szerokopasmowa aktywnos¢ (BHA)
odzwierciedla sume potencjatéw czynnosciowych w lokalnej populacji. Na
przyktad wzrost gestosci energii w pasmie BHA jest interpretowany jako
zwiekszenie ilosci potencjatéw czynnosciowych w lokalnej populacji neuronéw
(tzw. multi-unit activity; MUA). Jednak wyniki moich badan kwestionuja to
zatozenie oraz taka interpretacje. Moje badania dowodzg, ze BHA oraz MUA sa
generowane przez rézne procesy komoérkowe, falsyfikujgc przekonanie o
homomorficznej relacji miedzy tymi sygnatami. Wyniki moich badan podwazaja
powszechnie przyjete zatozenie, ze BHA jest epifenomenem i zjawiskiem wtérnym
wobec MUA. Wskazujg, wbrew powszechnemu zatozeniu, ze sygnat BHA jest
gtébwnie generowany w warstwach wierzchnich kory mézgowej (tzw. warstwach
nadziarnistych; ang. supragranular layers, czyli; warstwy 1 i 2/3), a niew
warstwie 4c (tzw. warstwie ziarnistej), jak zaktadajg modele proponujgce
homomorficzng relacje miedzy BHA oraz MUA. Moje badania dowodzg takze, ze
sygnat BHA zawiera wiecej elektrycznej aktywnosci dendrytycznej niz wczesniej
sgdzono. Analizujgc dane z wieloelektrodowych rejestracji pozwalajagcych mierzy¢
aktywnos¢ w réznych warstwach kory nowej, zaobserwowatem odmienny
warstwowy i czasowy rozktad sygnatu BHA oraz MUA. W wielu przypadkach,
zwtaszcza w pierwotnej korze wzrokowej V1, obserwowatem silny sygnat BHA
przy jednoczesnym braku sygnatu MUA, co réwniez podwaza interpretacje BHA
jako sygnatu pochodnego wobec MUA. Wyniki tych badan zmieniajg sposdéb
interpretacji dotychczasowych i przysztych badah nad fizjologig proceséw
poznawczych. Na przyktad wiedza o nadziarnistym pochodzeniu BHA pozwolita mi

41



zinterpretowad wyniki (przedstawione wyzej w osiggnieciu nr 1) wzrostu BHA jako
potencjalnie majgce swoje Zrédto w potgczeniach zstepujgcych (tzn. bottom-up).

5. INFORMACJA O WYKAZYWANIU SIE ISTOTNA
AKTYWNOSCIA NAUKOWA REALIZOWANA W WIECE])
NIZ JEDNE) UCZELNI, INSTYTUC)JI NAUKOWEJ, W
SZCZEGOLNOSCI ZAGRANICZNE].

Potwierdzeniem mojej istotnej aktywnosci naukowej w wiecej niz jednej uczelni
jest moja sciezka zatrudnienia. Dotychczas pracowatem w siedmiu instytucjach
naukowych zwigzanych z szeScioma réznymi uczelniami.

- 2023 - obecnie: Zaktad Kognitywistyki przy Uniwersytecie Jagiellonskim w
Krakowie (pracownik naukowo-dydaktyczny; umowa o prace).

- 2019 - obecnie: Departament Psychiatrii przy Uniwersytecie Columbia w
Nowym Jorku (pracownik naukowy; umowa o prace).

- 2016 - 2019: Departament Neurochirurgii przy Uniwersytecie Columbia w
Nowym Jorku (post-doc; umowa o prace).

- 2015 - 2015: Instytut Neuronauki Poznawczej przy Uniwersytecie Ruhry w
Bochum (pracownik naukowo-dydaktyczny; umowa o prace).

- 2011 - 2016: Departament Epileptologii Szpitala Uniwersyteckiego przy
Renskim Uniwersytecie Fryderyka Wilhelma w Bonn (pracownik naukowy;
umowa o prace).

- 2009 - 2011: Zaktad Psychologii Eksperymentalnej przy Uniwersytecie
Ludwika Maksymiliana w Monachium (pracownik naukowy; stypendium).

Dodatkowo w roku 2014 odbytem miesieczny staz w laboratorium Ryana Canolty
(przy Departamencie Elektroniki i Informatyki przy Uniwersytecie w Houston).

Uczestniczytem w przynajmniej osmiu projektach badawczych afiliowanych przy
czterech instytucjach.

- 2023-2027: How saccadic eye movements influence auditory perception?
(Narodowe Centrum Nauki: OPUS; Uniwersytet Jagiellonski; rola: kierownik).
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- 2023-2028: Neurobiology and Cognitive Role of Slow Brain Network Fluctuations
(Narodowy Instytut Zdrowia; Uniwersytet Columbia w Nowym Jorku; rola:
badacz, ang: co-investigator).

- 2023-2028: Active social vision: perception during real world interactions
(Narodowy Instytut Zdrowia; Uniwersytet Columbia w Nowym Jorku; rola:
badacz, ang: co-investigator).

- 2023-2024: Physiology of attention oscillations (Inicjatywa Doskonatosci;
Uniwersytet Jagiellonski; rola: kierownik).

- 2017-2022: Neurobiology and dynamics of Active Sensing (Narodowy Instytut
Zdrowia; Uniwersytet Columbia w Nowym Jorku; rola: post-dok do 2019;
badacz od 2019 do 2022).

- 2016-2017: Neurophysiology of active vision in humans (Narodowy Instytut
Zdrowia; Uniwersytet Columbia w Nowym Jorku; rola: post-dok).

- 2011-2016: Neuronale Mechanismen hippocampaler Gedachtnisprozesse
(German Research Foundation: Emmy Noether; Uniwersytet Renski w Bonn;
rola: stypendysta).

- 2010-2013: How Glass in Contemporary Architecture Shapes Perception, Action
and Social Behavior (Fundacja Volkswagena; Uniwersytet Ludwika
Maksymiliana w Monachium; rola: kierownik).

6. INFORMACJA O OSIAGNIECIACH DYDAKTYCZNYCH |
ORGANIZACYJNYCH.
Oprécz dziatalnosci naukowej zajmuje sie takze dziatalnoscig dydaktyczng i
organizacyjng. Doswiadczenie dydaktyczne zdobytem, prowadzgc =zajecia z
analizy danych elektrofizjologicznych na czterech réznych uniwersytetach, na
trzech poziomach studidw. Prowadzitem kursy w jezyku angielskim dla
studentow studiéw licencjackich, magisterskich oraz doktoranckich z zakresu
neuronauki poznawczej w ramach programu Cognes na Uniwersytecie
Jagiellonskim (kurs ,The Art of EEG Data Analysis” w latach 2021-2023).
Dodatkowo, prowadzitem zajecia z metod uzywanych w neuropsychologii, ze
szczegblnym uwzglednieniem narzedzi neuroobrazowania, dla studentdéw
psychologii i kognitywistyki na studiach magisterskich na Uniwersytecie w
Bochum (kurs ,Methods in Neuropsychology” w 2015 roku). Kolejne
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doswiadczenia dydaktyczne zdobywatem podczas prowadzenia serii kurséw z
zakresu neuronauki na Uniwersytecie w Bonn (kursy EEG, ktére prowadzitem w
latach 2012-2016). Dodatkowo, prowadzitem zajecia laboratoryjne z psychologii
eksperymentalnej dla studentéw studiéw magisterskich na Uniwersytecie im.
Adama Mickiewicza w Poznaniu. W ramach tych zaje¢, studenci mieli
mozliwos¢ przeprowadzenia projektu badawczego zwigzanego z analizg interakgji
pomiedzy pamiecig a uwagg w konteksScie zjawiska znanego jako mrugniecie
uwagi (ang. attentional blink). Projekt ten, zatytutowany ,How does memory
interplay with the attentional blink over time?”, zdobyt nagrode za najlepszy
projekt empiryczny w konkursie zorganizowanym przez Instytut Psychologii UAM
w 2010 roku.

W ramach mojej dotychczasowej pracy naukowo-dydaktycznej petnitem takze
funkcje opiekuna w 10 projektach naukowych, w tym dwdch prac magisterskich
oraz oSmiu stazy badawczych. Efektem tych projektéw byty dwie publikacje,
opublikowane miedzy innymi w czasopismie PLoS ONE w 2013 roku oraz na
platformie bioRxiv w 2020 roku.

Regularnie angazuje sie takze w dziatalno$s¢ organizacyjng. Recenzowatem
publikacje dla prestizowych czasopism naukowych oraz granty dla agencji
finansujgcych badania (15 publikacji i 2 granty): ] Neurosci (4 prace), elLife (2),
Biol Psychology (2), Curr Biol (2), Neuropsychologia (1), Sci Rep (1), Cell Rep (1),
Neurolmage (1), Nature Neurosci (1), oraz Israel Science Foundation (2 granty).
W celu popularyzacji i upowszechniania wiedzy naukowej, zatozytem klub
dyskusyjny przy Uniwersytecie Columbia w Nowym Jorku, ktérym kierowatem w
latach 2016-2018. Celem klubu byto integrowanie Srodowiska naukowego oraz
prowadzenie dyskusji na temat najnowszych artykutéw z zakresu neuronauki
poznawczej, neurofizjologii oraz psychologii poznawczej.

Dodatkowo, uczestniczytem w organizacji warsztatéw the Glass Mind Workshop w
Londynie w 2013 roku. Te warsztaty byly czescig projektu badawczego
finansowanego przez Fundacje Volkswagen (VWStiftung: Into the Glass Mind: How
Glass in Contemporary Architecture Shapes Perception, Action, and Social
Behavior). W ramach tego grantu petnitem role kierownika projektu badan, a
efektem projektu jest publikacja o miedzynarodowym zasiegu (Frontiers in
Psychology, 2015).
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Jeszcze jako student zainicjowatem i wspoétorganizowatem pierwsze trzy edycje
Poznanskiego Forum Kognitywistycznego (PFK-1 i PFK-2 w roku 2006 oraz PFK-3
w roku 2007), oraz wspoétuczestniczytem w organizacji jako recenzent (PFK-7 w
2011 roku).

7. PODSUMOWANIE DOTYCHCZASOWE) DZIALALNOSCI NAUKOWE].
W dotychczasowej pracy naukowej opublikowatem 19 artykutéw w czasopismach
0 zasiegu miedzynarodowym oraz 2 preprinty (bioRXiV). Wszystkie moje artykuty
ukazaty sie w czasopismach z zakresu psychologii i neuronauki poznawczej,
posiadajgcych wspétczynnik wptywu (Impact Factor). Suma wskaznikéw wptywu
IF-suma wynosi 121.143, ze Srednig IF na poziomie 6.376 i zakresem od 1.5 do
17.69. Wedtug bazy Google Scholar, méj indeks Hirscha wynosi H = 13, a liczba
cytowan moich publikacji przekracza 829. Zas wg bazy Scopus méj indeks
Hirscha wynosi H = 11, a liczba cytowan moich publikacji 463 (warto doda¢, ze
baza danych Scopus pomija dwa moje arykuty).
Wyniki swoich badah prezentowatem na ponad 20 konferencjach, w tym dwdch
krajowych i co najmniej osiemnastu zagranicznych. Regularnie uczestnicze w
sympozjach na najwazniejszych miedzynarodowych konferencjach z mojej
dziedziny, takich jak Cognitive Neuroscience Society w 2022 roku, Society for
Neuroscience w latach 2014, 2015, 2018 i 2019, International Conference of
Cognitive Neuroscience w 2017 roku oraz Brain Initiative w 2020 roku.
Moje badania opierajg sie na wspoétpracy z naukowcami z wiodacych osrodkéw
badawczych na catym Swiecie. Moje badania sg finansowane przez Narodowego
Instytutu Zdrowia w Stanach Zjednoczonych (NIH, 4 granty), Narodowe Centrum
Nauki (NCN), gdzie jestem kierownikiem projektu OPUS. Ponadto, uczestniczytem
w badaniach finansowanych przez Fundacje Volkswagen (VWStiftung), gdzie
petnitem role wspétkierownika projektu. Moje badania zostaty takze wyréznione
podczas kongresu BRAIN Initiative Investigator’'s Meeting organizowanego przez
NIH w 2020 roku. Podczas mojego pobytu w Monachium otrzymatem dwa
stypendia badawcze (Bayerischen Eliteforderungsgesetz: BayEFG oraz
stypendium z miedzynarodowej Szkoty Doktorskiej Neuronauk LMU).
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