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RYTM THETA WE SNIE I W CZUWANIU

WSTEP

Ztozone funkcje poznawcze mozgu s3
bezposrednio powiazane z koordynacja ak-
tywnosci wielu neurondéw znajdujacych si¢
w roznych jego obszarach. Mechanizm tego
procesu oparty jest na rytmach moézgowych
(oscylacjach), ktore stanowia podstawe koor-
dynacji aktywnoSci poszczegolnych zespotow
komorek nerwowych. Jednym z najbardziej
charakterystycznych i jednocze$nie fascynu-
jacych rytmow mozgowych jest rytm the-
ta. Intrygujaca wlasciwosScia tego rytmu jest
jego wystepowanie w dwoch odmiennych
formach aktywnoSci organizmu, w czasie
czuwania oraz podczas snu paradoksalnego
(REM). Praca ta ma na celu przyblizenie wy-
nikéw badan nad funkcja rytmu theta, po-
wiazana z aktywnoScia typu sen/czuwanie u
ludzi i zwierzat.

JUNG i KORNMULLER (1938) jako pierwsi
zaobserwowali i opisali wolna, wysokoampli-
tudowa i zsynchronizowana aktywnoS¢ elek-
troencefalograficzna o czestotliwosci 4-12 Hz
w hipokampie krolika. Sukcesywnie prowa-
dzone badania wykazaly jej istnienie rOwniez
u innych gatunkow zwierzat, takich jak koty,
szczury i malpy (GREEN i ARDUINI 1954, GRA-
STYAN i wspotaut. 1959, VANDERWOLF 1969).
U ludzi rytm theta charakteryzuje przedziat
czestotliwosciowy od 4 do 7 Hz, natomiast
u gryzoni, modelowych zwierzat w bada-
niach tego rytmu, obejmuje szerszy zakres
czestotliwosci, od 3 do 12 Hz. Ze wzgledu
na te roznice, ,zwierzecy” rytm theta okresla
si¢ czesto jako rytmiczna wolna aktywnoSc
(ang. rhythmic slow activity, RSA), wymien-

nie z okreSleniem rytm theta (Ryc. 1). Na
podstawie roznic w czestotliwoSci sygnatu
EEG oraz rodzaju aktywnoSci zwierzat, kto-
rej towarzyszy rytm theta w hipokampie, u
swobodnie poruszajacych si¢ szczurow wy-
rozniono dwa jego typy. Typ I wystepuje
w czasie dowolnej aktywnoSci czuwajacego
zwierzecia, gtownie podczas jego lokomo-
¢ji, przypisuje mu si¢ podloze serotoner-
giczne, charakteryzuje go czestotliwos¢ od
6 do 12 Hz i atropinoopornos$¢ (nie zanika
po blokadzie receptoréw muskarynowych).
Typ II jest rejestrowany w czasie czuwania,
w trakcie reakcji znieruchomienia w oczeki-
waniu na bodziec, jak rOwniez podczas snu
paradoksalnego. Uwaza sig, ze z jego induk-
cja bezpoSrednio zwiazany jest uktad cho-
linergiczny, a w stosunku do typu I charak-
teryzuje si¢ nizsza czestotliwoscia od 3 do 9
Hz i atropinowrazliwoscia (znosi go podanie
atropiny) (VANDERWOLF i BAKER 1986, BLAND
1986, Kramis i wspotaut. 1975, VERTES i KOC-
sis 1997). Rytm theta wystepuje rownolegle
z wysokoczestotliwymi korowymi rytmami
beta i gamma (LEUNG 1998, STERIADE 1998), a
wiec w okresach zwi¢ckszonej aktywacji kory
mozgowej. Swoista cecha rytmicznej aktyw-
noSci w przedziale pasma theta jest rOwniez
polozenie jej generatora, u ludzi i roéznych
gatunkOow zwierzat anatomicznie obejmujg-
ce przede wszystkim obszary limbiczne mo-
zgowia (BLAND i ODDIE 2001, BUzsAKl 2000).
U ludzi te synchroniczne oscylacje mozna
rejestrowaC nie tylko ze struktur glebino-
wych (podkorowych), aktywnosS¢ ta przeno-
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Ryc. 1. Fragmenty zapisu elektrycznej aktywnoSci hipokampa, zarejestrowanej przy uzyciu elek-
trod glebinowych u szczura w narkozie uretanowe;j.

A. wysokomaplitudowa nieregularna aktywnos$c¢, B. indukcja rytmu theta (RSA) wywotana stymulacja senso-
ryczna (strzalka oznaczono poczatek stymulacji), C. rytm theta indukowany farmakologicznie u tego samego
zwierzecia (podanie karbacholu, agonisty receptorow cholinergicznych).

si si¢ rOwniez na obszary korowe (BURGESS i
GRUZELIER 1997). U zwierzat rytm theta jest
wiazany z czynnoScia hipokampa. Struktura
ta uwazana jest za kluczowy element szlaku
przetwarzania i konsolidacji informacji roz-
nych modalnoSci, docierajacych do OUN ze
srodowiska zewnetrznego. Proces integracji
tych informacji wymaga mechanizmu koor-
dynujacego aktywnoS¢ wielu roznych struk-
tur korowych i podkorowych, ktérego prze-
jawem jest wlasnie synchroniczna aktywnos¢
w pasmie theta.

Prace doSwiadczalne przeprowadzone na
zwierzetach w narkozie i swobodnie si¢ po-
ruszajacych wskazuja, ze system generowa-
nia i regulacji rytmu theta ma charakter wie-
lopoziomowego uktadu, angazujacego rozne
systemy neurotransmiterowe. Przyjmuje sig,
ze kluczowym elementem tego systemu,
odpowiedzialnym za indukcje rytmu theta
w strukturach generatorowych: neuronach

formacji hipokampa oraz kory Srodwecho-
wej i kory zakretu obreczy jest kompleks
przegroda (ang. medial septum, MS)/peczek
przekatny Broca (ang. diagonal band of Bro-
ca, DBB). Uszkodzenie lub farmakologiczna
inaktywacja tego obszaru uniemozliwia in-
dukcje rytmu theta w strukturach genera-
torowych. Kolejne elementy tego systemu
obejmuja kore limbiczna, przodomozgowie
(jadro podstawy), miedzymoézgowie (okolica
tylnego podwzgorza z jadrem nadsuteczko-
watym) oraz liczne struktury srédmozgowia
i mostu, a takze rdzenia przedtuzonego. Sys-
temy generatorowe i regulacyjne poprzez
petle wzajemnych powiazan anatomiczno-
-funkcjonalnych moga wzajemnie na siebie
oddzialywaé, w rozny sposob modulujac
czestotliwos¢ i amplitude powstajacego ryt-
mu theta (VERTES i Kocsis 1997, BLAND i
ODDIE 2001, JURKOWLANIEC 2003, VERTES i
wspoétaut. 2004).
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RYTM THETA W CZUWANIU, BADANIA Z UDZIALEM LUDZI

Miano theta, ktoére nadano oscylacjom
w pasmie 4-7 Hz wywodzi si¢ od tacinskiej
nazwy wzgorza (thalamus), ktorego uszko-
dzenie u malp prowadzilo do zmiany pod-
stawowej aktywnoSci korowej w zakresie
rytmu alfa (8-12 Hz) na rzecz wolniejszej
aktywnoSci w postaci oscylacji o czestotli-
wosci 4-7 Hz (WALTER i DOVEY 1944, NIE-
DERMAYER 1999). Prace badawcze prowadzo-
ne nad rytmem theta u ludzi bezsprzecznie
wykazaly jego obecno$¢ u osob zdrowych,
aczkolwiek istnieja doniesienia wiazace na-
silenie aktywnosci w tym pasmie EEG z
epilepsja (BELEZA i wspotaut. 2009, CLEMENS
i wspotaut. 2010), jak rOéwniez procesami
neurodegeneracyjnymi ukladu nerwowego,
jak np. choroba Alzheimera (PRICHEP i wspoOl-
aut. 2006, VAN DER HIELE i wspoétaut. 2007,
MONTEZ i wspolaut. 2009). ARNOLDS i wspol-
aut. (1980) zarejestrowali rytm theta podczas
lokomocji oraz w czasie wykonywania zadan
powiazanych z procesami lingwistycznymi.
Zaobserwowali oni, ze w zadaniu wymagaja-
cym kojarzenia stow, parametry rytmu theta
takie jak amplituda, czestotliwoSC oraz po-
ziom rytmicznoSci znaczaco wzrosty w chwi-
li, gdy osoba badana zastanawiala si¢ nad
udzieleniem stownej odpowiedzi na zadane
pytanie. EKSTROM i wspotaut. (2005) row-
niez potwierdzili wystepowanie hipokampal-
nego rytmu theta w trakcie lokomocji oraz
zasugerowali istotne znaczenie tego wzorca
oscylacji w procesach uwagi i integracji in-
formacji sensomotorycznej. KAHANA i wspot-
aut. (1999) badali rytm theta u pacjentow z
epilepsja, stosujac elektrody korowe (korty-
kografia) podczas nawigacji w generowanej
komputerowo wirtualnej rzeczywistosci. Od-
kryli oni korelacje pomiedzy czestoScia epi-
zodow rytmu theta a stopniem trudnosci po-
konywanego wirtualnego labiryntu. Im zada-
nie bylo trudniejsze, tym wiecej rytmu theta
rejestrowano. Ponadto zaobserwowano wick-
szy przyrost mocy w zakresie czestotliwosci

theta podczas przypominania sobie wczesSniej
pokonywanego szlaku, niz w czasie nauki no-
wego labiryntu. W innych doSwiadczeniach
stwierdzono rowniez synchronizacje sygnatu
EEG w pasmie theta w okolicy czolowo-skro-
niowej i ciemieniowej podczas nauki stow i
zapamictywania twarzy, jednoczesnie zauwa-
zono, ze efektywnoS¢ nauki byla ona wyzsza,
im wiekszy byt poziom synchronizacji (MoL-
LE i wspotaut. 2002). Wzrost mocy sygnalu
w pasmie theta w zapisach korowego EEG
podczas kodowania informacji i wydobywa-
nia jej z pamieci obserwowano tez podczas
zadania polegajacego na kojarzeniu stow w
pary, a nastepnie przypominania sobie jedne-
go z nich po prezentacji drugiego. Czynnos¢
przypominania indukowata wieckszy wzrost
mocy sygnalu w paSmie theta niz podczas
kodowania informacji (KLIMESCH i wspotaut.
1996, 1997; GUDERIAN i DUZEL 2005). Z kolei
TESCHE i KARHU (2000), stosujac metod¢ ma-
gnetoencefalografii, wykryli aktywnosS¢ w pa-
Smie theta podczas zapamictywania i rozpo-
znawania liczb prezentowanych w réznych
zestawach. Na podstawie uzyskanych danych
autorzy wykazali rOwniez, ze zrodlo fal the-
ta znajduje w hipokampie, a podczas zadan
umystowych, wymagajacych uruchomienia
procesOw pamieciowych, czas trwania wy-
tadowan salwowych w paSmie theta (ang.
theta bursts) wzrastal wraz z poziomem ob-
ciazenia pamieci. Analiza zZrodla rytmu theta
przeprowadzona przez CORNWELLA i wspoOl-
aut. (2008), ktorzy przy uzyciu 256 kanalo-
wego EEG rejestrowali rytm theta podczas
pokonywania wirtualnego labiryntu, rOwniez
wskazuje na hipokamp oraz kor¢ okotohipo-
kampalna jako obszary generatorowe tych
synchronicznych oscylacji. Zaobserwowali
oni rowniez wicksza moc sygnalu w zakresie
theta przy poruszaniu sie¢ w kierunku obra-
nego celu niz podczas bezcelowego porusza-
nia si¢ w wirtualnym labiryncie.

RYTM THETA W CZUWANIU, BADANIA NA ZWIERZETACH

W warunkach doswiadczalnych epizo-
dy hipokampalnego rytmu theta towarzysza
szerokiemu spektrum zachowan swobodnie
poruszajacych si¢ zwierzat. Rytm theta poja-
wia si¢ podczas dowolnej aktywnosci loko-
mocyjnej w czasie eksploracji otoczenia, a

jego czestotliwoSC i amplituda wzrasta wraz
z szybkoscia przemieszczania si¢ w przestrze-
ni (VANDERWOLF 1969, SEAWINSKA i KASICKI
1998). Rytm ten powiazany jest rOwniez z
warunkowanymi reakcjami lekowymi oraz
reakcja znieruchomienia w oczekiwaniu na
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bodziec (np. bodziec awersyjny). Inaktywa-
cja kluczowego elementu systemu regulacji
rytmu theta, przySrodkowej przegrody, upo-
Sledza pamiec¢ przestrzenna u zwierzat i re-
dukuje synchroniczne oscylacje w hipokam-
pie i korze Srodwechowej (BLAND i ODDIE
2001, MONTGOMERY i wspotaut. 2008, Cor-
GIN 2013). Istnieje bogata literatura opisujg-
ca doSwiadczenia, z ktorych wynika, ze pro-
cesy pami¢ciowe w hipokampie bazuja na
dlugotrwalym wzmocnieniu synaptycznym
(ang. long-term potentation, LTP), ktoérego
obecnos¢, z kolei, jest promowana wystepo-
waniem epizodow rytmu theta (VERTES 19806,
STAUBLI i LYNCH 1987, BRAMHAM i SREBRO
1989). KAvANAU (1998) wyrazil poglad, ze
pojawienie si¢ rytmu theta wiaze si¢ bezpo-
Srednio z hamowaniem percepcji bodzcow
sensorycznych. Wedlug niego, rytm theta II
typu skorelowany bylby zar6wno z blokowa-
niem informacji o charakterze czuciowym,
zbednych w okreSlonej sytuacji, jak i z reak-
cja orientacyjna na nieoczekiwany bodziec,
sytuacje zagrozenia lub wzrost zaintereso-
wania seksualnego potencjalnym partnerem.
Rytm theta typu I wiazalby si¢ z kolei ze
zmiana zachowania i przeniesieniem hamo-
wania wejScia sensorycznego na inne. ODDIE
i BLAND (1998) na podstawie dosSwiadczen
wlasnych i innych badaczy wskazali na role
hipokampalnego rytmu theta w organizacji
zachowania ruchowego. Przykladowo, reje-
strowali rytm theta II typu podczas senso-
rycznej stymulacji o charakterze wzrokowym,
stuchowym czy smakowym, czyli w trakcie
reakcji orientacyjnej zwierzecia, zwiazanej
z pierwsza percepcja danego bodzca, jedno-
czeSnie zaobserwowali habituacje i zanik ryt-
mu theta w kolejnych prezentacjach bodZca.
Tak wiec, wystepowanie rytmu theta byloby
bezposrednio zwiazane z wyborem reakcji o
charakterze wolicjonalnym.

Badania nad rytmem theta u zwierzat
wskazuja na funkcjonalny zwiazek pomiedzy
synchronicznymi oscylacjami w paSmie theta
a procesami orientacji i pamieci przestrzenne;j
oraz organizacja i przebiegiem reakcji moto-
rycznych i ruchowych, zwiazanych z eksplo-
racja otoczenia (BLAND i ODDIE 2001, VERTES
i wspotaut. 2004, Buzsakl 2006). Mechanizmy
orientacji i pamieci przestrzennej najpraw-
dopodobniej oparte sa o system kodowania
polozenia przestrzennego, bazujacego na ko-
relacji aktywnoSci pojedynczych komorek
nerwowych o oscylacjach w zakresie czesto-
tliwosci theta catej sieci neuronalnej. Procesy
te bezposrednio wiaza rytm theta i aktywnos¢

neuronalna tzw. komorek miejsca (ang. pla-
ce cells) w hipokampie oraz i tzw. komorek
siatki kory Srodwechowej (ang. grid cells).
Hipokampalne komorki miejsca to neurony,
ktorych aktywnoS$¢ jest wybidrczo zwiazana
z obszarem w przestrzeni, w ktorym w da-
nej chwili znajduje si¢ zwierze. W chwili, gdy
szczur przemieszczajac si¢ wkracza w obszar
przestrzeni powiazany z aktywnoScia danej
komorki miejsca, ta wyladowuje w poznej fa-
zie oscylacji theta i w miare przechodzenia
zwierzecia przez ten obszar nastepuje Stop-
niowe przesuniecie wyladowan tej komorki
w kierunku wczesniejszej fazy oscylacji theta.
Fenomen ten, nazwany precesja fazy theta,
najprawdopodobniej stanowi kluczowy me-
chanizm kodowania potozenia zwierzecia w
przestrzeni i moze uczestniczy¢ w tworzeniu
neuronalnego odwzorowania eksplorowane-
go Srodowiska (tworzenie neuronalnej mapy)
i orientacji w Srodowisku. Podobne proce-
sy neuronalne towarzyszace orientacji prze-
strzennej zaobserwowano rowniez w przy-
padku wspomnianych komorek siatki kory
srodwechowej. Liczne badania wskazuja, ze
mechanizmy procesOw pamieci epizodycznej
(kiedy i gdzie?) wiazace rytm theta i aktyw-
nos$¢ neuronéw hipokampa i kory srodwecho-
wej moga by¢ zblizone do opisanych proce-
sOw tworzenia neuronalnych korelatow ota-
czajacej przestrzeni (BUzsakl 2002, HAFTING
i wspotaut. 2005, MOSER i MOSER 2008, Has-
SELMO 2012, HASSELMO i STERN 2014). Oprocz
komorek miejsca i komorek siatki opisano
rowniez tzw. komorki czasu (MACDONALD i
wspotaut. 2011), czyli neurony hipokampa i
kory Srodwechowej, wykazujace wzrost ak-
tywnosci w Scisle okreSlonym punkcie czaso-
wym podczas wykonywania danej czynnoSci.
Aktywnos¢ pojedynczych neurondw, powiaza-
na z oscylacja sieci neuronalnej odpowiadaja-
ca rytmowi theta, poprzez kodowanie SciSle
okreslonych interwalow czasowych pozwala-
faby na neuronalne odwzorowanie zaleznoSci
czasowych zaistnialych zdarzefi powiazanych
z okresSlona lokalizacja w otoczeniu, czyli lo-
kalizacje przebiegu zdarzen w czasie i prze-
strzeni. BUZSAKI i MOSER (2013) wysuneli teze,
ze procesy pamie¢ciowe zwiazane z hipokam-
pem oraz kora Srodwechowa wywodza sie
ewolucyjnie od mechanizméw odpowiedzial-
nych za integracje funkcji czuciowo-rucho-
wych, zwiazanych z lokomocja oraz orientacja
przestrzenna. Eksploracja otoczenia wymaga
aktywnego przetwarzania informacji czucio-
wo-ruchowej, dotyczacej przebytego dystan-
su i rézinego typu punktOw orientacyjnych
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znajdujacych si¢ na przebytym szlaku. Aktyw-
na lokomocja stanowilaby pierwotne zrédlo
wyzszych czynnoSci umystowych, umozliwia-

jacych zapamietywanie oraz planowanie (na
podstawie pozyskanego doswiadczenia) na-
stepnych czynnosci.

RYTM THETA WE SNIE

Wryniki licznych badan przeprowadzo-
nych na zwierze¢tach oraz z udzialem ludzi
wskazuja, ze Slady pami¢ciowe poczatkowo
przechowywane w hipokampie sa przekazy-
wane do kory mozgowej w wyniku proce-
su konsolidacji pamieci. Proces ten zacho-
dzi najprawdopodobniej zarOwno podczas
snu wolnofalowego (SWS), jak i w trakcie
snu REM (BUZzSAKI 1989, EICHENBAUM i CoO-
HEN 2001, WALKER i STICKGOLD 2004). Wyni-
ki doSwiadczen, w ktorych zaobserwowano
odtwarzanie w czasie snu SWS i REM przez
neurony hipokampalne wzorca aktywnoSci
wystepujacego podczas czuwania, potwier-
dzaja t¢ teori¢ (SKAGGS i MCNAUGHTON 1990,
NADASDY i wspotaut. 1999, LOUIE i WILSON
2001). Poroéwnanie wzorca wyladowan hi-
pokampalnych neuronow, aktywnych w czu-
waniu i w nastepujacym po nim Snie REM,
po umieszczeniu szczurOw w znanym lub
nowym Srodowisku, wykazaly istotny wplyw
tych nabytych podczas czuwania nowych
wrazeni na rytmike i strukture przestrzennag
ich aktywnoSci (POE i wspotaut. 2000). Neu-
rony aktywne podczas czuwania w znanym
otoczeniu, ktore wyladowywaly na szczytach
oscylacji theta, w REM wyladowywaly giow-
nie w dolinach fal theta; doszlo wiec do
przesuniecia ich aktywnoSci w stosunku do
fazy oscylacji theta. Po umieszczeniu zwierze-
cia w nowym otoczeniu i okresie nasilonej
eksploracji okazato si¢, ze neurony wytado-
wujace na szczytach oscylacji theta, w REM
rowniez wyladowywaly przede wszystkim na
szczytach tych oscylacji. Przypuszczalnie (bio-
rac pod uwage powstawanie LTP w hipo-
kampie), tak oznakowana nowa informacja,
dotyczaca gtownie topografii nowego otocze-
nia (szczyty theta), zostaje zapami¢tana.

Rytm theta rejestrowany z formacji hipo-
kampa jest jednym z podstawowych tonicz-
nych wyznacznikow snu paradoksalnego u
zwierzat. W trakcie epizodow REM ma row-
niez miejsce ogolne obnizenie napiecia mieg-
Sniowego, przerywane krotkimi epizodami
klonicznych skurczOw mieSniowych (ang.
twitches), podczas ktorych wystepuje wzrost
czestotliwosci rejestrowanych wyladowan w
pasmie theta (ROBINSON i wspotaut. 1977). U
kotow i naczelnych (KARASHIMA i wspotlaut.

2005) wykazano, ze wzrost mocy sygnalu i
czestotliwosci tych fazowych oscylacji the-
ta wspotwystepuje z falami mostowo-kolan-
kowato-potylicznymi (ang. ponto-geniculo-
-occipital waves, PGO). Ogolnie, fale PGO
wigzane sa z procesami konsolidacji Sladow
pami¢ciowych podczas snu. Zaobserwowano
wzrost ilosci tych fal podczas snu REM po
zakofnczonym procesie nauki, natomiast defi-
cyty w procesie uczenia sic wywotane depry-
wacja snu REM, moga zostac zlagodzone po-
przez farmakologiczna indukcje PGO (DATTA
2000, DATTA i wspotaut. 2004).

Kolejna cecha snu REM, wyst¢powa-
nie oscylacji gamma i theta, jest podobna
do wzorca aktywnoSci rejestrowanego pod-
czas czuwania. Jednakze to podobienstwo
pomiedzy stanem czuwania i snem REM w
aspekcie rytmu theta jest tylko pozorne. Me-
chanizm koordynujacy lokalna aktywnosc
oscylacyjna neuronow hipokampa podczas
aktywnego czuwania jest kompletnie rozny
od mechanizmu regulujacego wzorzec aktyw-
noSci tych komorek podczas tonicznej skla-
dowej snu REM (toniczny rytm theta i atonia
miesSniowa). Najprawdopodobniej réznica ta
wynika z aktywacji roznych systemOw neu-
rotransmiterowych w czasie czuwania i snu.
Podczas gdy uklad cholinergiczny wykazuje
wysoki poziom wyrzutu acetylocholiny do
hipokampa zarowno w REM, jak i w czuwa-
niu (MARROSU i wspotaut. 1995), to poziom
noradrenaliny (NA), serotoniny (5-HT) i hi-
staminy w hipokampie, wysoki w czasie czu-
wania, jest bardzo niski podczas snu REM
(ASTON-JONES i BLoOM 1981, PARK i wspotaut.
1999, BROWN i wspotaut. 2001). Jednocze-
Snie, obecnosc¢ licznych projekcji NA, 5-HT i
histaminergicznych docierajacych do zakretu
ze¢batego hipokampa (Loy i wspotaut. 1980,
INAGAKI i wspotaut. 1988, OLESKEVICH i DE-
SCARRIES 1990, AMARAL i WITTER 1995) moze
wskazywaé, ze aktywnoS¢ neurondéw tego
obszaru jest w znacznym stopniu zalezna od
zroznicowanego poziomu tych neuroprzekaz-
nikOw w czuwaniu i w Snie REM. Rytm theta
w fazowej skladowej snu REM (podczas fal
PGO i klonicznych skurczow mieSniowych)
cechuje wyzsza czestotliwos¢, zarowno od
rytmu theta wystepujacego podczas tonicz-
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nego stadium snu REM, jak i czuwania. Przy-
puszcza si¢, ze fazowy REM zwiazany jest z
procesem wymiany informacji pomie¢dzy hi-
pokampem i kora nowa (DATTA i wspotaut.
2004, KARASHIMA i wspoétaut. 2005, MONTGO-
MERY i wspolaut. 2008). Nalezy zaznaczyc, ze
powstawanie fal PGO (a tym samym induk-
cja epizodow hipokampalnego rytmu theta
fazowej sktadowej snu REM) zwiazane jest z
wzmozona aktywnoscia neuronéw choliner-
gicznych pnia moézgu (DATTA 1997). Jednak-
ze klasyczne prace dotyczace rytmu theta o
wyzszej czestotliwosci, zarowno fazowego
rytmu theta w Snie REM, jak i theta, w czu-
waniu towarzyszacego lokomocji zwierzecia,
wskazuja na jego atropinoopornosé¢, a wiec
niezalezno$s¢ od receptor6w muskaryno-
wych. Wyjasnienie powstawania tych epizo-
dow fazowego rytmu theta w trakcie REM
moze by¢ zwiazane z aktywacja receptorow
cholinergicznych typu nikotynowego (RE-
INOSO-SUAREZ i wspotaut. 2001) lub salwowa
aktywnoScia neuronéw noradrenergicznych
miejsca sinawego (LC), skorelowana z poja-
wieniem sie fal PGO (CHU i BLoom 1973).
Ta wzmozona aktywno$¢ neuronalna w LC
moze prowadzi¢ do wyrzutu wystarczajacej
iloSci noradrenaliny w hipokampie, aby wy-
wota¢ synchroniczna aktywnosS¢ neuronow
hipokampa, prowadzaca do indukcji fazowe-
go rytmu theta podczas snu REM.

Mimo intensywnych badan i wielu dowo-
doéw na wystepowanie rytmu theta u ludzi w
trakcie REM, mozliwoS¢ jego rejestracji wciaz
budzi wiele watpliwosci. Rytm theta u ludzi
nie jest tak regularny jak u zwierzat, a jego
epizody sa krotsze. Gtowne watpliwoSci zwia-

zane sa jednak z czestotliwoScia rytmu theta.
BODIZs i wspotaut. (2001) zarejestrowali w
ludzkim hipokampie, podczas snu REM u pa-
cjentow z epilepsja, rytmiczna aktywnoS¢ o
duzej mocy sygnalu w przedziale czestotliwo-
Sci 1,5-3 Hz, wyraznie r6zniaca sic od wyso-
koamplitudowej aktywnosSci ponizej 1,25 Hz
podczas epizodow SWS. Autorzy wskazuja, ze
mimo niskiego zakresu czestotliwosci, odbie-
gajacego od standardowego zakresu fal theta,
ta aktywno$¢ odpowiada hipokampalnemu
sygnatowi EEG wystepujacemu podczas epizo-
dow REM u zwierzat. Wykazano rowniez, ze
te toniczne, wolne hipokampalne oscylacje w
pasmie 1,5-3 Hz sa silnie skorelowane w fazie
z wysokoczestotliwym rytmem gamma (CLE-
MENS i wspotaut. 2009). A przeciez wspotwy-
stepowanie obu rytmow jest najwazniejsza ce-
cha charakterystyczna rejestracji REM u gryzo-
ni (CHROBAK i BUZSAKI 1998). Synchroniczna
aktywnoS$¢ w hipokampie podczas snu REM u
ludzi potwierdzily rowniez badania CANTERO
i wspotaut. (2003). Przy uzyciu elektrod gle-
binowych zarejestrowali oni epizody wylado-
wan salwowych w hipokampie w pasSmie 4-7
Hz, niewystepujacych ani podczas SWS ani w
czasie czuwania. Jednak w badaniach tych nie
wykazano korelacji fazowej pomiedzy rytmem
gamma i rytmem theta. W prowadzonych
ostatnio badaniach z udzialem ludzi MORONI i
wspotaut. (2012) wykazali wystepowanie wol-
nych oscylacji w hipokampie (2-4,0 Hz) pod-
czas snu REM, jak i podczas czuwania. Uzyska-
ne wyniki sklaniaja raczej, aby przyjac¢ oscyla-
cje 1,5-3 Hz pojawiajace si¢ u ludzi w czasie
snu REM i czuwania, jako analog rytmu theta,
opisanego u zwierzat.

PODSUMOWANIE

Rytm theta u ludzi, podobnie jak u zwie-
rzat, jest dynamicznym stanem sieci neuro-
nalnych formacji hipokampa i powiazanych
z nia obszaréw korowych, ktorego glowna
funkcje upatruje si¢ w procesach pamiecio-
wych i mechanizmach orientacji przestrzen-
nej. Mimo prowadzonych od kilkudziesieciu

lat prac badawczych nad tym fenomenem,
w roznych ukladach doswiadczalnych, z za-
stosowaniem bogatego spektrum technik re-
jestracji bioelektrycznej aktywnoSci moézgu
zarowno u ludzi, jak i zwierzat, rytm theta
nadal skrywa przed nami wiele tajemnic.

RYTM THETA WE SNIE I W CZUWANIU

Streszczenie

Ztozone funkcje poznawcze mozgu sa bezpo-
srednio powiazane z koordynacja aktywnoSci wielu
neuronéw znajdujacych si¢ w réznych czeSciach mo-
zgu. Mechanizm tego procesu oparty jest na rytmach

mozgowych (oscylacjach), ktore stanowia podstawe
koordynacji aktywnoSci poszczegllnych zespotow
komorek nerwowych. Jednym z najbardziej charak-
terystycznych i jednoczeSnie fascynujacych rytmow
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moézgowych jest rytm theta. Charakterystyczna i in-
trygujaca wlasciwoscia tego rytmu jest jego wyste-
powanie w dwoch zupelnie odmiennych formach
aktywnosci organizmu - w czasie czuwania oraz pod-
czas snu paradoksalnego (REM) zaréwno u ludzi, jak
i u zwierzat. Praca ta ma na celu przedstawienie wy-
nikéow badan nad funkcja rytmu theta w trakcie snu
i czuwania u ludzi i zwierzat.

Rytm theta u ludzi, podobnie jak u zwierzat, jest
dynamicznym stanem sieci neuronalnych formacji
hipokampa i powiazanych z nia obszaréw korowych.
Badania nad rytmem theta u zwierzat wskazuja na
funkcjonalny zwiazek pomiedzy synchronicznymi
oscylacjami w paSmie theta a procesami orientacji
i pamieci przestrzennej oraz organizacja i przebie-

giem reakcji motorycznych i ruchowych zwiazanych
z eksploracja otoczenia. Badania przeprowadzone z
udzialem ludzi wskazuja na analogiczna funkcje tych
oscylacji i wiaza ja gtdwnie z procesami pamieciowy-
mi i orientacyjnymi.

Ostateczna odpowiedz na pytania dotyczace zna-
czenia rytmu theta i jego funkcji w czuwaniu jak i
podczas snu jest nadal kwestia nierozstrzygnieta.
Mimo prowadzonych od kilkudziesieciu lat prac ba-
dawczych nad tym fenomenem, w roznych uktadach
doswiadczalnych, z zastosowaniem bogatego spek-
trum technik rejestracji aktywnosci mozgu, zarOw-
no u ludzi, jak i zwierzat, rytm theta nadal skrywa
przed nami wiele tajemnic.

THETA RHYTHM IN SLEEP AND WAKEFULNESS

Summary

Implementation of complex cognitive functions
of the brain is directly associated with the process
of coordination of activity of many neurons located
in different brain areas. The mechanism of this pro-
cess is based on the rhythms of the brain (oscilla-
tions), which form the basis of coordination and in-
terlinking of the activity of individual nerve cell as-
semblies. One of the most characteristic, and at the
same time fascinating, rhythms of the brain is theta
rhythm. A distinctive and intriguing feature of this
rhythm is its presence in two very different forms of
activity — wakefulness and paradoxical sleep (REM)
both in humans and animals. In this work an at-
tempt is made to summarize the results of research
on the function of theta activity associated with the
wake/sleep activity in humans and animals.

Theta rhythm in humans as well as in animals
is a dynamic state of the neuronal theta rhythm as-

sembles. Research on theta rhythm in animals sug-
gests a functional relationship between synchronous
oscillations in the theta band and the processes of
spatial cognition and memory, as well as movement
execution and motor reactions associated with the
exploration of the environment. Studies conducted
in humans suggest a similar function of these oscil-
lations in learning as well as in spatial and episodic
memory processes.

The final answer to questions about the impor-
tance of theta rhythm in the animal and human be-
havior, and its function in wakefulness and during
sleep has not been formulated. Despite decades of
research on this phenomenon in different experi-
mental setups, using the rich variety of bioelectrical
brain activity registration techniques, theta rhythm
still hides many secrets.
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