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Az agy mOkodésérdl szol6 ismeretterjesztd
mvek olvaséinak kénnyen tAmadhat olyan
benyomasuk, hogy az idegrendszer alapve-
tden négy dolgot csindl: 1. gyors reflexpalya-
kon lehetbvé teszi az azonnali reakcidkat
kéros vagy kellemes ingerekre; 2. bonyolult
idegpélyakon keresztil feldolgozza az ér-
zékszervekhez beérkezd ingereket; 3. infor-
maécidt tarol; 4. a pillanatnyi kiils6 helyzet és
atarolt informacio alapjan dontéseket hoz a
megfeleld valaszokrdl.

Mivel az agymakddést minden korban
az éppen legfejlettebb technikai vivma-
nyokkal érzékeltetik, manapsag az idegrend-
szer mOkddését egy szamitdgépes vezérls-
kdzponthoz szokés hasonlitani. Vannak olyan
egyszer( valaszok, mint példaul a pupilla-
reflex vagy patellareflex, amikr6l egy als6
szint( szabalyoz6 sajat hataskdrében hoz
dontést. A bonyolultabb informéaciok a vezér-
I16k6zpontba kiilon csatorndkon futnak be,
éskilén ,monitorokon” jelennek meg a ké-
pek, hangok, szagok és egyéb ingerek feldol-
gozott jelei, valamint a tarolt informaciok. A
monitorokat egy ,kicsi ember” nézi, aki némi
gondolkodas utan kiadja a parancsot a va-
laszra... Ett6l az elképzeléstdl, miszerint a
magasabbrend( dontéseket egy, az agyunk-
ban figyeld okos kis térpe (akinek agyaban
nyilvan egy még kisebb tdrpe Ul) hozza meg,
nehéz elszakadni.

Mindez azértis meglep®, mert az egysze-
r0 reflex-komplex viselkedés dichotomiat
az etologusok mar tébb mint negyven évvel

ezeldtt gazdagitottak a viselkedés hierarchi-
kus szervezddésének gondolataval.
Abonyolult viselkedésszekvenciak ele-
mei kénnyen csoportosithatéak abbdl a
szempontbdl, hogy milyen valészinGséggel
fordulnak eld egymaés kdzelében. A korai
etoldgusok szerint a viselkedés-elemek ko-
z0tti kapesolatok egy tobbszintes hierarchia-
ban irhatdk le. A hierarchia legaljan az elemi
reakciok, csucsan az adott helyzetet a me-
moriatérral 6sszevetd dontéshozo , kdzpon-
tok” allnak. E két végpont kozétt az etold-
gusok aviselkedés szervezddésében kimu-
tattak, illetve a viselkedés idegi szabalyozasa-
ban feltételeztek szamos koztes réteget.
Akovetkez6kben néhany példaval sze-
retném bemutatni, hogy az idegrendszer a
régebbi elképzelésekkel szemben megle-
pden finom felismeréseket végez, és sok
dontést hoz az als6bb és kdztes szinteken.

1. Bevésodés

A fészekhagy6 madarak, példaul a csirkék
vagy kislibak roviddel kelésik utdn meg-
kozelitenek és kdvetnek szinte barmilyen
mozgo targyat, ami természetes kdrilmeé-
nyek koz6tt az anya, laboratdriumban pedig
valamilyen mesterséges stimulus lehet. Né-
hany 6ras egyuttlét, illetve kdvetés sordn a
kismadar megtanulja a targy jellegzetessé-
geit, amelyeket egy valasztasos helyzetben
ellendrizhetlink. A tanult kiscsirke az ismert
targyhoz odafut, és ekdzben kapcsolattartd
hangot hallat. Egy ismeretlen trgy ugyanak-
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kor menekdilési reakciot és stressz-vokaliza-
ciotvalthat ki. E tanulasi folyamatot a kérdést
tudomanyos szempontbol elsdként tanul-
méanyozé Konrad Lorenz nevezte el bevésd-
désnek (imprinting).

Atargy memorizélasaban szerepet jatszo
agyterileteket, s6t a memaria rogzilése so-
rén lezajl6 biokémiai és morfoldgiai valtoza-
sokat elég jol ismerjiik Horn és munkatérsai-
nak munkaja nyoman (Horn, 1998). Az em-
Iéknyom rogzitésében kritikus feladata van
a nagyagy egy meghatarozott tertiletének,
az IMHV-nak (intermedialis hiperstriatum
ventrale). Az IMHV anatomiai kapcsolatai és
mkddése alapjan valddi asszociécios terii-
letnek tekinthetd (Csillag, 1999). E terilet
Iézigjat kbvetden a csirke nem képes imprin-
talédni, mikdzben mas tanulasi képességei
nem karosodnak. Az IMHV tehat az emlék-
nyomok és az aktualis informaciok dsszeve-
tése alapjan dgy tanik, dontést hoz: Fuss
hozza vagy menekal]!

A tanulési folyamat sziikséges feltétele a
kovetési reakcid, amire a csirkék minden
tréning nélkil képesek. Sokaig azt hitték,
hogy a kdvetési reakcidt barmilyen stimulus
azonos valdszinlséggel valtja ki, tehat nincs
semmiféle 6roklott preferencia. Joseph Ko-
vach azonban bizonyitotta, hogy a frissen kelt
naiv japan fiirj egyedek eltérd valdszinlseg-
gel kozelitik meg példaul a villogo kék fényt
apirossal szemben, illetve a figgbleges vo-
nalmintézatot a vizszintessel szemben. E kis
egyedi kilonbségeket sikerilt genetikai
szelekcidval jelentdsen felerdsitenie. A sze-
lekcidval elGallitott ,Kék” vonal 20. genera-
cids egyedei kozel egy valoszinGséggel va-
lasztottak a kék fényt a pirossal szemben, és
a,Piros” vonal hasonldan erds, de ellentétes
nem tanult preferenciat mutatott. A minta-
zatra torténd szelekcid kevéshé volt hatasos,
de a ,Fliggbleges” és a ,Vizszintes” vonal
egyedei a véletlent szignifikdnsan meghala-
dé aranyban valasztottak genetikailag szelek-
talt stimulusukat (Kovach, 1980).

Id6k6dzben Horn munkacsoportja is ki-
deritette, hogy a csirkék minden tanulas nél-
kiil hajlamosabbak egy kitdmatt anyamadar
modellt megkozeliteni, mint egy forgd do-
bozt vagy hengert (Horn, 1986). Ezt az
amugy nem tul er8s nem tanult preferenciat
prediszpozicionak nevezték el. Horn és
munkatéarsai feltételezték, hogy a prediszpo-
zici6 és atanult preferencia idegi szabalyoza-
sat kilon rendszerek végzik. A leginkabb
elfogadott elképzelés az volt, hogy a nem
tanult kdvetési vélasz, valaminta nem tanult
preferenciaa mozgasinditasban alapvetden
fontos bazélis ganglionokhoz kéthetd.

A nem tanult prediszpozicié idegi sza-
balyozasanak vizsgalatahoz jo modellt jelen-
tettek a szelektalt vonalak, mert ezekben a
prediszpoziciét rendkiviili mértékben fel-
erositette a genetikai szelekcid. Az elsd kisér-
letek arra utaltak, hogy a piros illetve kék
preferenciéra szelektalt vonalak egyedeiben
a preferalt, illetve a nem preferalt fény ész-
lelésekor mas latopalya aktivalodik, ésez a
kilénbség mér a nagyagy alatti (szubtelen-
kefalikus) szervezddési szinten kimutathato
(Kabaietal., 1992). A elbagy alatti szint jelen-
tOségét bizonyitotta, hogy a kovetési valasz,
s6t a nem tanult szinre és formara valo pre-
ferencia is gyakorlatilag sértetlen marad a tel-
jes nagyagy eltavolitas utan is (Kabai — Ko-
véch, 1993a; 1993b). A decerebralt madarak
nem képesek imprintalédni, kdvetési vala-
szuk Uj trgyak bemutatasakor is fennmarad,
és nem valt ki menekdilési reakciot.

Ezek és més vizsgalatok arra utalnak, hogy
abonyolultimprinting tanulés funkcionélisan
és anatomiailag is élesen szétvalaszthato
legaldbb két alrendszerre: (1) akovetésre al-
kalmas stimulus felismerése és a kdvetés mo-
toros szabalyozasa teljes egészében a gyors
reagalasra képes szubtelenkefalikus régiok
irdnyitasa alatt van, (2) a memaorianyomok
képzése, a pillanatnyi helyzet értékelése és
adott esetben a kdvetési valasz gatlasa telen-
kefalikus szabalyozés alatt all.

965



Magyar Tudomany  2003/8

2. Izelker(iléses tanulas

A tyuk jellegzetességeinek megtanulasa
mellett a fészekhagy6 kismadarak masik
fontos feladata az, hogy meg tudjak kiilén-
boztetni az ehettt a k6z6mbos, illetve rossz
iz( targyaktol. A lecke megtanulasara mind-
0Ossze harom napjuk van, eddig tart ki ugyanis
a szikzacskoban magukkal hozott tartalék
tapanyag. Természetes koriilmények kdzott
akiscsirkék szinte barmilyen apro és feltind
targyra racsippentenek, és proba-szerencse
alapjan tanuljak meg, mi ehetd és minem. A
rossz izQ, valészin(leg mérgezd dolgok meg-
tanulésa kulbndsen fontos, mert ebben nem
szabad sokszor hibazni. Az ehet6-mérgezd
diszkriminacios tanulés vizsgalatara egyszer(
madszert sikerult kifejleszteni. A csirkének
palcakra ragasztott gyongyt mutatnak, ami-
re a csirke azonnal racsip. Ugyanannak a
gyongynek ismételt prezentécioja csokke-
nd intenzitasu csipegetést valt ki, a csirke
megtanulja, hogy a targy kozémbdos. Egy U
forma vagy szin lattan a csipegetés gyakori-
sga felugrik, majd a sorozatos bemutatasok
hatasara csokken. Amennyiben azonban a
gyongy megerdsito jellegd, példaul aszom-
jas csirke vizhez jut a gyéngybdl, a csipege-
tés frekvenciaja ndvekszik (Sakai etal., 2000).

Ha a gyongyot kellemetlen iz( anyaggal
itatjék at, a csirke a racsipést kbvetden azon-
nal undorreakciét mutat, hatral, fejét razza,
csOrét az aljzathoz dorzsoli, és ezt kbvetden
legalabb egy napig nem csip ra hasonld targy-
ra (Rose, 2000). Mivel a hossz( tavi emléke-
zetet kivaltd élmény, a csippentés iddben
pontosan meghatarozhatd, a jelenség kiilo-
nosen alkalmas a memoriaképzddés iddbeli
folyamatanak vizsgalatara. Rose és munka-
tarsai tobb évtizedes munka soran tisztaztak,
hogy az izelkertléses tanulasban kritikus
szerepe van egy nagyagyi (telenkefalikus)
tertiletnek, az LPO-nak (lobus parolfacto-
rius). Egyetlen taldlkozas a rossz izzel mély-
rehat6 valtozésokat indit be az LPO-ban,

amely folyamat végén a neuronok és kap-
csolataik morfolégiai valtozasa, sot j ideg-
sejtek megjelenése detektalhato.

Az PO, sttateljes telenkefalon sem sziik-
séges azonban az alapreakcio, a csipegetés
szabéalyozasahoz. Decerebralt csirkék bar-
milyen alkalmas méret( targyra racsipnek,
és a csipegetést addig folytatjak, mig az a
latoteriikben van. Ez és egyéb vizsgalatok
arra utalnak, hogy a csipegetést kivaltd inger
felismerése és a reakcié motoros szabalyo-
zasaa nagyagy alatti terliletek feladata.

A decerebrélt allatokon végzett egyszera
vizsgalatok tanulsagaként Ujra kell gondol-
nunk a viselkedés és tanulas idegi szabalyo-
zését. Ugy tanik, igazolodik az a feltevés, ami-
re a korai etolégusok pusztan a viselkedés
elemzése alapjan jutottak. Az elemibb visel-
kedésreakciok végrehajtasahoz sziikséges
informéciokat és a reakcid megvalositasat
alsébb szint(i rendszerek szabalyozzak, ame-
lyek alapéallapotban automatikusan beindit-
jak a reakciét. A fels6bb szintd szabalyozd
terlletek a finomabb informécié feldolgoza-
sdhoz, tArolasahoz, a dontéshez és adott eset-
ben az als6bb szintek gatlasdhoz szlikséges.
Ha ez a gatlas megszQnik, a reakcio teljes
egészében végbemegy.

ValGszinG, hogy ez a szervezddési elv
nemcsak amadarakra jellemzd. Halakban és
kétélthekben mar régen kimutattak a szub-
telenkefalikus szabalyozas jelentdségét, emld-
sokben még kevés az ilyen vizsgalat. A szaba-
lyozés egy aspektusa, az érzékelés szubete-
lenkefalikus kapacitasarol azonban mar van
annyi ismeret, hogy megjelenhetett errdl egy
attekintés. (Sewards — Sewards, 2002)

A létra evolUcidja

Az elmult par évben élénk vita bontakozott
ki az agy evolUiciojanak alapvetd szabalyairdl.
Egyrészt tudjuk, hogy az agyban nincs egyet-
len elszigetelt idegsejt sem, aneuronok és az
agyteriiletek szoros kapcsolatban allnak egy-
maéssal, igy nem meglepd, hogy az egyes agy-
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terlletekben lévd neuronok szama és végso
soron ateriiletek mérete nem fliggetlen egy-
méstol. Egy emldsfaj kisagyanak méretébdl
példaul egyszer( szamitassal kbvetkeztethe-
tink nagyagyanak térfogatara. Ez alapjan
varhato, hogy az evolUicio soran egyetlen agy-
rész mérete sem valtozhat meg dnmagaban,
csak atébbi agyterulettel 6sszhangban (koor-
dindltevollcid). Az érem masik oldalaaz, hogy
akllénbozo fajok szamaramas és més funkcio
lehet fontos, ami viszont elvileg a specidlis
funkcidt ellato agytertilet 6nalld ndvekedését
eredményezheti. Sokak véleménye szerint
példaul az emberi agykéreg, vagy avisszhang
alapjan tajékozédd denevérek kisagya az
evolucid soran mintegy dnallésitotta magét,
és a tobbi tertilettdl figgetlenil ndvekedett
meg hatalmas mértékben (mozaikos evolu-
cio). A kérdés nem zarult le megnyugtatoan,
mert ugyanannak az emldsagy-adatbazisnak
az elemzésével egyes szerzk a koordinalt
(Finlay etal., 2001), masok a mozaikos evolu-
cios modelire talaltak bizonyitékot (Barton—
Harvey, 2000).

Sajat munkankban egy fiiggetlen adatba-
zis alapjan huszonharom madarfaj agyter-
leteit elemezziik. Az agytertletek kdzotti kor-
relaciok vizsgélata nem egyszer(, mert a fajok
nem fliggetlenek egymaéstol, madaraink egy-
azon tdrzsfaagain tlnek. Mivel a fajok kdzott
hasonldsagot a vizsgalt valtozok kézotti funk-
ciondlis kapcsolatokon kiviil akozos leszarma-
zas is okozhatja, a leszarmazas hatésat el kell
tavolitani az elemzést megeldzden. Ennek
érdekében a vizsgalt fajokra térzsfat készitet-
tink mitochondridlis DNS szekvenciak alapjan
(Schrott, 2002). Ezek utan valtozonként kisza-
mitottuk a torzsfa egymas melletti &gain, illet-
ve elagazasain lévd parok kiilénbségeit. Az
igy nyert iin. evolUciésan fliggetlen kontrasz-
tok mar valoban fuiggetlenek a leszarmazas-
tol, és ezért barmilyen statisztikai elemzés vé-
gezhetd rajtuk.

El6zetes eredményeink arra utalnak,
hogy a koordindlt és mozaikos evol(cios

modellek 6sszebékithetdk egymassal a szer-
vezOdés két alapvetd sajatossaga: a parhuza-
mos feldolgozas és a hierarchikus szervezo-
dés elve alapjan. A parhuzamos processza-
lashél adodo fuiggetlenség nyilvanvald. A
parhuzamos palyak kozul az adott faj szama-
ra fontosabb processzalas hatékonysagara
hat6 szelekcié megndvelheti a palya elemeit
atobbi alrendszer rovésara. Erdekesebb kér-
dés, hogy egy adott palya elemei fliggetle-
nedhetnek-e egymastdl az evolucio soran.
Amennyiben egy palyat, példaul valamelyik
latopalyat gy képzeliink el, hogy az alsébb
szintQ tertletek csak a felsbb teriiletek felé
kildenek rostokat, akkor szoros 6sszeflig-
geést, koordindlt evollcidt varhatunk az
egyes teriiletek mérete kozott. Egy palyan
folfelé haladva tehat az egyes teriiletek mére-
te kdzott szoros evoldcios korrelaciot, tehat
az A->B—C—D—E tertletek kozott ,vas-
tag” nyilakat varunk.

Még nem publikalt eredményeink azon-
ban arra utalnak, hogy a latopalya bizonyos
terliletei kdzott szoros, mas terliletek kdzott
gyenge az evolcios dsszefiiggés. Alulrol fol-
felé vizsgalva az Osszefiiggéseket szoros
kapcsolatot talaltunk A—B, (A: tectum opti-
cum, B: nucleus rotundus), valamint B—C
(C: ectostriatum) kozott. A C—D kapcsolat
mar gyengébb volt (D: neostriatum). To-
vabbhaladva, a két telenkefalikus integrald
tertilet, D—E (E: hiperstriatum ventrale)
kozott ismét szoros a kapcsolat. Az evollcios
kapcsolat szorossdga (A—B—C—D—E)
minden bizonnyal a teriiletek k6zotti kap-
csolatok jellegét tiikrozi. Mig példaul B teriilet
szinte kizarolag az A-t6l kap beidegzést, és
szinte kizar6lag a C teriiletbe vetit, a C terii-
letnek tobb agyterulettel van gazdag kap-
csolata. A kétasszociald terilet (D ésE) ter-
meészetesen sok helyrél kap beidegzést, de
kapcsolatrendszeriikben az egyméshoz G-
z06d6 viszonyuk a meghatarozo. Ennek alap-
jdnaszinte kizardlagosan kapcsolodo teri-
letek korrelaltan evolvalédnak, mig a veliik
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lazabb kapcsolatban all tertiletek ebben a
viszonylatban fuiggetlentil valtozhatnak.
Attél fliggden tehat, hogy milyen egységek
kozott keresiink evol(cios kapcsolatokat,
vagy a koordinalt, vagy amozaikos evolUcios
modell latszik igazolodni.

Mi varhato az agy egésze, tehat a teljes
rendszer vizsgalatatol? A teljes agyat tekintve
minden tertilet minden terdlettel kozvetle-
nil vagy kozvetve kapcsolatban all, és ez
alapjan tébben feltételezik, hogy az egyes
agytertletek mérete az 8sszes tobbi altal de-
termindlt, tehat az agy egészére a koordinalt
evolucié kényszerfeltételei hatnak.

Ez akkor lenne igaz, haaz agynak, minta
valaszokat szabalyozd rendszernek csak
egyetlen szintrdl lenne kimenete. Az utébbi
idBben azonban egyre tébb a bizonyiték arra,
hogy a hierarchikus szervez6dés nemcsak az
informécio-feldolgozas hierarchijat, hanem
adontéshozas hierarchigjétis jelenti. Egy funk-
ciondlis palyanak nemcsak a ,,csticsan”, ha-
nem tdbb rétegben van kimenete. Az egyes
kimenetek funkcionalis fontossaganak meg-
felel6en az adott agyteriilet mérete akar szin-
tenként, 6nalléan evolvalodhat. Az izelkertlé-
ses tanulasi modell alapjan példaul elképzel-
het®, hogy egy taplalékspecialista faj szaméra
az egyszer( informéaciok gyors kiértékelése
ésagyors valasz afontos, mig egy generalista
esetében nagyobb jelentdsége van a tanulés-
nak, a pillanatnyi kép ésamemaridban tarolt
informacio dsszevetésenek. A gyors valaszo-
kat szabalyozo szubtelenkefalikus régiok és
az emléknyomokat tarolo és kiértékeld nagy-
agyi teriiletek jelentGsége és mérete igy az
evolUcid soran elszakadhat egymastol.

Tervek

Erdekes feladat lesz a madar- és emldsagy
evolucids 6sszehasonlitasa. Tudjuk, hogy a
madarak tobb, szamunkra mentélis kihivast
jelentd feladatot alsdbb szinten, automatiku-
san oldanak meg. Abban a feladatban pél-
daul, amelyben egy bonyolult mintazatrol el

kell donteni, hogy tikrozéssel vagy forga-
tassal jott étre, a galambok az emberhez ha-
sonlé teljesitményt nyUjtanak. Mig azonban
az ember a feladatot ,,mentalis forgatassal”
oldja meg a kéregben, a madarak ugyanezt
feltehetden szubtelenkefalikus szinten, a
tectum opticumban teljesitik. Egy most folyd
vizsgalatunkban Schrott Anikéval (SzIE dok-
tori program) arra a kérdésre keresstik a va-
laszt, hogy a madar- és emlBsagy evolicios
véltozésaban valoban kimutathato-e eltérés
aszintek kdzétti munkamegosztasban.

Aszintek kdzotti munkamegosztas felté-
tele a szintek kozotti hatékony kommuni-
kacio. Erdekes, hogy amunkamemariaban,
szabélyfelismerésben, eldrejelzésben kbz-
ponti szerepet jatszd emlds agyterilet, a pre-
frontalis kéreg erdteljes dopamin beidegzést
kap alsobb szintekrdl, és kimutattak, hogy a
dopaminerg sejteknek specifikus szerepik
van a szabdlytanulasban. Sajat vizsgalata-
inkban igazoltuk, hogy a dopamin D1 recep-
tor rendszernek kritikus szerepe van amada-
rak tanuldsaban is (Stewart etal., 1996). Bar
a madarak nagyagya nem rendelkezik ké-
reggel, a madar-telenkefalon egy régidja az
emlds prefrontalis kéreg analdgjanak tekint-
hetd, éppen erds dopaminerg beidegzése
miatt. Dr. Csillag Andréssal (Semmelweis
Egyetem) és Zachar Gergellyel (ELTE dok-
tori program) jelenleg egy kdzvetlen mérési
madszerrel (mikrodializis) azt vizsgaljuk,
hogy a madar prefrontalis kéregben milyen
szerepe van a dopamin-rendszernek, amely
Ugy tanik, az also és felsdbb szinth dontési
pontok egyik fontos 6sszehangoldja.

A szervezddés mechanizmusanak és
evolUcidjanak vizsgalata kozelebb vihet min-
ket annak megértéséhez, hogy egy szerve-
zetmiként képes egyazon pillanatban tucat-
nyi szabalyozast 6sszehangoltan megoldani,
és milyen szelekcids erdk hatnak e szabalyo-
zasi funkcidk 6sszehangolt elkiiléniilésére.
Tudatunk, az a bizonyos mindent lat6 ,kicsi
torpe”, valdjdban nagyon keveset észlel
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ezekbdl folyamatokbdl. Azt azonban, hogy
.Kiis 8" és honnan ,tudja”, mikor, miben kell
atvenni az iranyitast, egyelore csak sejtjuk.

Kulcsszavak: bevésddés, izelkertlés, hier-
archikus viselkedésszervezddés, agyevolU-
ci, relativ agyméret, madarak
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