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Zivéni mehanizmi procesiranja vrstnega reda
informacij vdelovnem spominu

Neural mechanisms of order information

processing in working memory

Barbara Dolenc,' Jurij Bon," Grega Repovs®

Izviecek

Sposobnost vkodiranja in vzdrzevanja vrstne-
ga reda draZljajev ali dogodkov pogosto tvori
osnovo sposobnosti ucinkovitega nacrtovanja.
Zivéni mehanizmi, ki tvorijo podlago vzdrzeva-
nju informacij o zaporedju, $e niso jasni. Stevil-
ne raziskave nakazujejo, da naloge vzdrzevanja
informacij o vrstnem redu drazljajev aktivirajo
prefrontalna in parietalna podroé¢ja mozganov.
V splosnem so rezultati $tudij skladni s hipotezo,
da se vrstni red kodira in predstavi na ve¢ sto-
pnjah, od priblizne ocene o polozaju drazljajev
glede na zacetek ali konec nekega zaporedja pa
do natan¢ne polozajske informacije posamezne-
ga elementa. Razli¢ni predeli mozganov pa igrajo
pri tem razli¢no vlogo. Dorzolateralni prefron-
talni korteks verjetno igra bolj splos$no vlogo pri
pozornosti, medtem ko naj bi bil premotori¢ni
korteks vpleten v zdruZevanje informacij v skup-
ke. Pomembna pri procesiranju vrstnega reda
pa sta tudi parietalni korteks in hipokampus, ki
naj bi hranila reprezentacije o oddaljenosti dveh
drazljajev. Vzdrzevanje zaporedja se povezuje
tudi z obstojem Ziv¢nih oscilatorjev, ki delujejo
na razli¢énih frekvencah. Elektrofizioloske $tu-
dije kazejo, da igrajo pri vzdrzevanju informacij
o drazljajih kot tudi pri vzdrzevanju njihovega
zaporedja pomembno vlogo oscilacije theta in
alfa. S sposobnostjo vzdrzevanja informacij o vr-
stnem redu se v raziskavah najveckrat povezuje
elektroencefalografska oscilacijska aktivnost v
prefrontalnem korteksu.

Abstract

The ability to encode and maintain the exact
order of short sequences of stimuli or events is
often crucial to our ability for effective high-or-
der planning. However, it is not yet clear which
neural mechanisms underpin this process. Sev-
eral studies suggest that in comparison with item
recognition temporal order coding activates pre-
frontal and parietal brain regions. Results of vari-
ous studies tend to favour the hypothesis that the
order of the stimuli is represented and encoded
on several stages, from primacy and recency
estimates to the exact position of the item in a
sequence. Different brain regions play a differ-
ent role in this process. Dorsolateral prefrontal
cortex has a more general role in attention, while
the premotor cortex is more involved in the pro-
cess of information grouping. Parietal lobe and
hippocampus also play a significant role in order
processing as they enable the representation of
distance. Moreover, order maintenance is associ-
ated with the existence of neural oscillators that
operate at different frequencies. Electrophysi-
ological studies revealed that theta and alpha
oscillations play an important role in the main-
tenance of temporal order information. Those
EEG oscillations are differentially associated
with processes that support the maintenance of
order information and item recognition. Various
studies suggest a link between prefrontal areas
and memory for temporal order, implying that
EEG neural oscillations in the prefrontal cortex
may play a role in the maintenance of informa-
tion on temporal order.

Ucenje in spomin sta procesa, ki potekata
v ve¢ stopnjah. Proces, ki poteka med pred-
stavitvijo informacij, ki se jih je potrebno
nauciti, imenujemo vkodiranje informacij.
Rezultat vkodiranja je ohranjanje informa-

cij v spominskem sistemu in njihova pred-
stavitev v Ziv¢evju v obliki spominskih sledi.
Zadnji proces je priklic teh informacij, ko
informacijo poi$¢emo v spominski shrambi
in jo iz nje prikli¢emo.’
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Stevilni teoretiki so opisali osnovno ar-
hitekturo spominskega sistema, ki vkljucuje
senzorno, kratkoro¢no in dolgoro¢no shra-
njevanje.' Baddeley in Hitch pa sta kasneje
koncept kratkoro¢nega spomina razsirila v
sistem delovnega spomina. Delovni spomin
je sposobnost aktivnega vzdrzevanja in ma-
nipuliranja informacij za potrebe izvedbe
tekocih dejavnosti.” Delovni spomin je vple-
ten ne le v hranjenje informacij, ampak tudi
v manipuliranje spominskih predstavitev, ki
so v sluzbi drugih dejanj kognicije. Taksne
manipulativne operacije imenujemo izvr-
$ilni procesi, mednje pa sodijo med drugim
tudi sposobnost nacrtovanja, organizacije,
inhibicije irelevantnih drazljajev, menjava-
nje med razli¢nimi nalogami pa tudi spomin
za asovni vrstni red. ?

V tem preglednem clanku se bomo po-
svetili izvrSilnim procesom, ki so odgovorni
za vzdrzevanje in uporabo informacij o vr-
stnem redu. Tovrstne informacije uporablja-
mo v situacijah, ko je védenje o zaporedju
shranjenih informacij nujno za uspesno
opravljeno nalogo. Sposobnost vzdrzevanja
in pregledovanja natan¢nega vrstnega reda
kratkih zaporedij drazljajev ali dogodkov
tvori osnovo sposobnosti uc¢inkovitega na-
¢rtovanja, v kateri je natancen vrstni red
dogodkov, ki so se zgodili, in tistih, ki se Se
bodo, klju¢nega pomena. V prispevku se
bomo osredinili na slikovne in elektrofizi-
oloske s$tudije, na podlagi katerih se lahko
pri¢enjamo sprasevati, kateri zivéni meha-
nizmi tvorijo podlago procesiranju vrstnega
reda informacij v delovnem spominu.

Izzivi preucevanja vzdrzevanja
zaporedja v delovhem spominu

Eno od klju¢nih vprasanj preucevanja
vzdrzevanja zaporedja v delovnem spominu
je, ali le-to vkljucuje kvalitativno drugacne
procese, ali pa predstavlja le nekoliko zah-
tevnejso stopnjo vzdrzevanja informacij o
objektih samih. Ena od poglavitnih strategij
ugotavljanja neodvisnih komponent kogni-
cije sloni na prikazu dvojne disociacije - po-
$kodba dolocenega predela mozganov (ali
socasno izvajanje motece naloge) prizadene
delovanje ene hipoteti¢cne komponente ko-
gnicije, medtem ko ostaja druga neokrnjena,

poskodba drugega predela mozganov (ali
soc¢asno izvajanje drugacne motece naloge)
pa poda ravno obraten vzorec rezultatov.
Tovrstni pristop je omogocil potrditi npr.
locevanje kratkoro¢nega in dolgoro¢nega
spomina®® ter obstoj verbalne in prostorske
komponente delovnega spomina.® Tezava
pri preucevanju vzdrzevanja zaporedja izha-
ja iz dejstva, da se zaporedje vselej nanasa
na dolocene objekte. Medtem ko si lahko
predstavljamo obstoj neokrnjene sposobno-
sti vzdrzevanja objektov v spominu ob od-
sotnosti sposobnosti vzdrzevanja njihovega
zaporedja, si tezko predstavljamo vzdrzeva-
nje zaporedja ob nesposobnosti vzdrzevanja
objektov samih. Preucevanje vzdrzevanja
zaporedja je zato poseben izziv.

V tem prispevku se bomo osredinili
predvsem na moznost preucevanja vrstnega
reda s pomocjo nekaterih slikovnih ter ele-
ktrofizioloskih $tudij. Tovrstne raziskave se
ukvarjajo z vprasanjem, katere mozganske
regije so vpletene v procesiranje vrstnega
reda informacij in kak$na je njihova vloga.
Odgovori na ta vprasanja nam lahko poma-
gajo razumeti, ali so za procesiranje vrstnega
reda potrebni podobni ali razli¢ni mehaniz-
mi kot zgolj za procesiranje drazljajev kot
takih.

Frontalni reZenj

Kot kazejo $tevilne raziskave,’ se fron-
talni rezenj pomembno povezuje s procesi
nacrtovanja, organiziranja, kontroliranja ter
inhibiranja védenja. V povezavi s spominom
je frontalni rezenj vpleten v delovni spo-
min za objektne in prostorske informacije,
strateski priklic, metaspomin in spomin za
¢asovne informacije.® Pregled literature po-
kaze, da igrajo $tevilne regije znotraj frontal-
nega reznja specificno vlogo pri delovnem
spominu za vrstni red.

Nekatere najbolj zgodnje $tudije bolni-
kov s poskodbami frontalnega reznja kazejo,
da igra prefrontalni korteks (PFC) pomemb-
no vlogo pri $tevilnih izvrsilnih procesih,
med njimi tudi pri spominu za vrstni red
informacij.® Studije na ¢loveskih in ne¢love-
$kih primatih so pokazale, da vodi poskodba
PFC do ve¢jih spominskih okvar na testih,
ki zahtevajo priklic informacij o tem, kdaj se

Zdrav Vestn | oktober 2013 | Letnik 82



je neki drazljaj pojavil na seznamu, kot na
testih, ki zahtevajo zgolj prepoznavanje dra-
zljajev.'*'* V Corsijevi $tudiji so bolnikom
s poskodbami bodisi v frontalnem bodisi v
medialnem temporalnem reznju pokaza-
li serijo parov drazljajev, ki so si jih morali
zapomniti.'® Po kraj$em ¢asovnem presled-
ku so morali udelezenci bodisi porocati o
pravilnosti vrstnega reda prikazanih ciljnih
drazljajev (pogoj vrstnega reda) bodisi po-
vedati, ali je bil prikazan drazljaj del zace-
tnega seta drazljajev (pogoj prepoznavanja
drazljajev). Rezultati so pokazali, da imajo
bolniki s poskodbo frontalnega reznja teza-
ve pri izvedbi tistega dela naloge, ki temelji
na spominu za vrstni red, medtem ko se je
poskodba temporalnega reznja povezovala s
slab$im prepoznavanjem drazljajev.'® O po-
dobnih rezultatih poroc¢ajo tudi Kesner s so-
delavci.'® V njihovi $tudiji, ki je vkljucevala
manjsi nabor drazljajev ter krajsi retencijski
interval, so prav tako zakljuc¢ili, da je spomin
za vrstni red informacij bolj odvisen od PFC
kot spomin za prepoznavanje drazljajev. Iz-
sledki so bili neodvisni od modalnosti in so
kazali enake rezultate tako pri besednih, vi-
dnih in prostorskih drazljajih.

O vpletenosti frontalnega reznja v nalo-
ge, ki zahtevajo sodbe o novosti drazljajev,
ki jih vzdrzujemo v epizodnem®'” ali de-
lovnem spominu,'®'® pri¢ajo tudi $tevilne
slikovne Studije. Rezultati teh kazejo, da je
v primerjavi s prepoznavanjem drazljajev
procesiranje vrstnega reda povezano s pove-
¢ano aktivnostjo v dorzolateralnem prefron-
talnem korteksu (DLPFC), premotori¢nem
korteksu in nekaterih drugih inferiornih
predelih PFC. Pri tem je bila pri vkodiranju
drazljajev, ki zavzemajo srednje polozaje v
zaporedju, aktivnost najvecja prav v DLPFC,
kar nakazuje, da je ta predel vpleten v be-
lezenje zaporedja. Tudi vedenjski rezultati
kazejo, da je kodiranje zaporedja prav teh
drazljajev tezje kot kodiranje vrstnega reda
drazljajev, prikazanih na prvem ali zadnjem
mestu v zaporedju. Nasprotno pa je bil ven-
trolateralni prefrontalni korteks (VLPFC)
bolj dejaven pri drazljajih, ki so se pojavili
na zacetku ali koncu zaporedja.*’

Razli¢ni avtorji menijo, da naj bi bil
DLPFC vpleten v splosen nadzor pozornosti
in v procese kontrole, premotori¢ni korteks
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v grupiranje informacij v skupke, motori¢ni
korteks pa v natanc¢nejse doloc¢anje poloza-
ja drazljajev, torej njihovega zaporedja.”'!
Tak$na vrsta hierarhi¢nih reprezentacij,
od bolj splo$nih do natan¢nih informacij o
polozaju drazljajev, dovoljuje, da se vecina
podrobnih informacij predstavi v blizini ne-
vronov, ki so vpleteni v izvedbo odzivov.*
Vendar pa obstajajo tudi Stevilni rezulta-
ti, ki nasprotujejo pogledu, da je aktivnost
frontalnih predelov nujen spremljevalec pri
vseh vrstah nalog ¢asovnega zaporedja. Po-
samezniki s poskodbami PFC imajo malo
tezav ali jih sploh nimajo s serijskim prikli-
cem, nalogo, v kateri udelezencem podamo
set drazljajev, ki si jih morajo zapomniti in
jih po krajsem premoru ponoviti v enakem
zaporedju.'® Avtorji to razlagajo s hipotezo,
da so deli prefrontalnega podrocja zunaj
DLPFC odgovorni za procese, ki so vplete-
ni v spominske naloge vrstnega reda, in da
imajo bolniki, ki kazejo motnje v spominu
za zaporedje, poskodovane druge predele
frontalne skorje, DLPFC pa neposkodovan.
Druga moznost je, da igra PFC vlogo osnov-
nega nadzora, ki je uporabna, a ne nujno po-
trebna za vzdrzevanje in uporabo informacij
o vrstnem redu.'® Podobno ugotavljata tudi
Sakai in Passingham, ki v svoji raziskavi po-
rocata o stalni aktivnosti DLPFC ne glede na
to, ali so bile v nalogo vpletene verbalne ali
prostorske informacije.”! Te ugotovitve na-
kazujejo, da lahko DLPFC poslje opozorilni
signal drugim, bolj posteriornim predelom
mozganov, in jih s tem pripravi na posame-
zno nalogo. Mozno je, da imajo posame-
zniki s poskodbami v tem predelu tezave s
procesiranjem vrstnega reda predvsem zato,
ker DLPFC ne aktivira podrocij, ki dejansko
kodirajo vrstni red.'

Ceprav je DLPFC vpleten v spomin za
vrstni red, Studije kazejo, da pri predstavi-
tvi razdalje oziroma oddaljenosti med dve-
ma draZljajema ne igra posebne vloge.> O
uc¢inku razdalje govorimo v primerih, ko
mora udelezenec podati sodbo o vrstnem
redu dveh drazljajev, njegov odgovor pa je
hitrejsi in bolj natancen, ¢e sta drazljaja med
seboj bolj oddaljena.?® Lahko da je DLPFC
vpleten v oznacevanje drazljajev z ustrezno
zaporedno kodo, ko pa so drazljaji enkrat
kodirani, se informacija vzdrzuje v parietal-
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nem korteksu. Tudi v tem primeru je mo-
zno, da ima DLPFC predvsem vlogo splo-
$nega nadzora in priprave na nalogo.”' Ne
gre spregledati tudi moznosti, da obstaja vec¢
razli¢nih nacdinov kodiranja in vzdrzevanja
vrstnega reda, njihova uporaba pa je odvisna
od specifi¢nih zahtev naloge.

Deli PFC imajo pomembno vlogo tudi
pri zdruzZevanju informacij v skupke.'® Gle-
de na hierarhi¢ne modele spomina za vrstni
red, informacije avtomatsko zdruzujemo v
skupke priblizno treh drazljajev.**** Infor-
macija o zaporedju se nato deli na splosno
informacijo o polozaju skupka ter specifiéno
informacijo o polozaju posameznega ele-
menta v skupku. Hierarhi¢na organizacija
informacij o vrstnem redu tako dovoljuje
posamezniku, da prozno uporabi bodisi
osnovne bodisi bolj podrobne informacije o
polozaju posameznega elementa. Znano je,
da tovrstno grupiranje poveca spominsko
zmogljivost in dovoljuje posamezniku, da si
zapomni ve¢ drazljajev.”® Raziskave kazejo,
da igra PFC pomembno vlogo pri tovrstnem
zdruzevanju informacij,*”*® pri ¢emer igra
klju¢no vlogo premotori¢ni korteks.”'*

Frontalni reZenj naj bi torej igral klju¢no
vlogo pri procesih, ki omogocijo kodiranje
vrstnega reda. DLPFC naj bi bil vpleten v
splosen nadzor pozornosti in procese kon-
trole, premotoric¢ni korteks v zdruzevanje
informacij v smiselne skupine, motori¢ni
korteks pa v natan¢nejse doloc¢anje polozaja
informacij v nekem zaporedju.”'-*'

Medialno temporalno podrocje

Raziskave bolnikov s poskodbami medi-
alnega temporalnega reznja, pa tudi $tudije
zivalskih poskodb, so precejsen izziv prvotni
ideji, da je frontalni rezenj edini, ki je od-
govoren za spomin za vrstni red. Nekatere
raziskave kazejo, da hipoksi¢ni bolniki s po-
$kodbo hipokampusa in brez poskodovanih
drugih mozganskih predelov kazejo vecje
tezave pri vzdrzevanju informacij o vrstnem
redu v primerjavi s prepoznavanjem dra-
zljajev, saj naj bi bil otezen priklic asociacij
med razli¢nimi informacijami.***® Poleg
tega je pri posameznikih po poskodbi hipo-
kampusa ucinek razdalje manj viden.*”*" Ti
bolniki imajo namre¢ pri priklicu vrstnega

reda drazljajev, ki so v dolo¢enem zaporedju
bolj narazen, enake tezave kot pri priklicu
vrstnega reda dveh sosednjih drazljajev v
zaporedju, medtem ko pri zdravih posame-
znikih opazimo lazji priklic tistih drazljajev,
ki se v zaporedju pojavljajo bolj narazen.>*"*!
To nakazuje, da so polozajske kode drazlja-
jev manj jasne,*® ta pojav pa opazimo tudi
pri glodavcih.*® Ti izsledki kazejo na vple-
tenost hipokampusa pri kodiranju vrstnega
reda informacij, verjetno pri predstavitvah
razdalje ter velikosti.

Verjetno je, da sta tako PFC kot tudi hi-
pokampus vpletena v spomin za vrstni red,
vendar podpirata razlicne mehanizme pro-
cesiranja vrstnega reda oziroma razli¢ne
specifi¢ne operacije znotraj tega procesa.”
Hipokampus je verjetno vpleten v razliko-
vanje drazljajev, deli PFC pa igrajo vlogo
v nadziranju in izbiranju pomembnih ci-
ljev in drazljajev®’ ter reprezentiranju Zze
vkodiranih polozajskih predstav.>’ Ena od
hipotez pravi, da je hipokampus vpleten v
kodiranje bolj osnovnih oziroma splo$nih
polozajskih ali ¢asovnih informacij, med-
tem ko je premotori¢ni korteks, kot je bilo
ze reCeno, vpleten v zdruzevanje informacij
v skupke.”** Lahko si predstavljamo, da sta
hipokampus in premotori¢ni korteks oscila-
torja, ki delujeta z razli¢nimi frekvencami —
premotori¢ni korteks z bolj nizko frekvenco,
hipokampus pa z bolj visoko, kar omogoca
natan¢nejsi vpogled v predstavitve (18)."
Opisanim spoznanjem navkljub pa ostaja
natan¢na vloga hipokampusa $e vedno ne-
jasna.

Parietalni korteks

V izvrsilne procese, Se posebej v operaci-
je kodiranja vrstnega reda, naj bi bil mo¢no
vpleten tudi parietalni korteks,'”>!®?%27:2833
zaradi Cesar ga nekateri povezujejo s spo-
minom za ¢asovne odnose.’**” Ugotovitev
o podobni mozganski aktivnosti v nalogah
vrstnega reda in nalogah Stevilskega rac¢una-
nja*? nakazuje, da je kodiranje $tevil in ko-
diranje vrstnega reda v spominu povezano s
podobnimi Zivénimi mehanizmi.***?

Ker ima posteriorni parietalni korteks
(PPC) tesne povezave z DLPFC,® je lahko
ta predel pomemben ne le za prostorske od-
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zive, ampak tudi za predstavljanje in mani-
puliranje ¢asovnih odnosov, ki so nujni za
nacrtovanje vijega reda. Dorzalna pot tako
verjetno nima vloge zgolj pri procesiranju
vprasanja »kje«, ampak tudi pri procesira-
nju vprasanja »kdaj«.® Ena od mozZnosti je,
da mozgani uporabljajo mehanizme, ki so
specializirani za procesiranje prostorskih in-
formacij, tudi pri procesiranju ¢asovnih in-
formacij. Lahko pa dorzalni parietofrontalni
krog sluzi bolj splosni vlogi pri procesiranju
odnosa med drazljajem in njegovim konte-
kstom, vklju¢no s prostorskimi, ¢asovnimi
in meddrazljajskimi povezavami.

Slikovne $tudije, ki neposredno primer-
jajo izvedbo naloge vrstnega reda z nalogo
prepoznavanja drazljajev, pri prvih poleg
visoke aktivnosti DLPFC porocajo tudi o
visoki aktivnosti PPC.'* Nekateri te izsledke
povezujejo s spoznanji o vlogi in mehaniz-
mih parietalnega korteksa in posebej intra-
parietalnega sulkusa pri predstavitvah Ste-
vil ali kvantitet ter ocenjevanju razlik med
razli¢nimi velikostmi.>***' Marshuetzova je
s sodelavci testirala hipotezo, da kodiranje
vrstnega reda poteka v podobnih Zzivénih
podrogdjih, ki so vpletena tudi v predstavitvi
Stevil, tako da je dolo¢ila koli¢ino Ziv¢ne-
ga prekrivanja med podrog¢ji, aktivnimi pri
procesiranju vrstnega reda, in podrodji, za
katera vemo, da so vpletena v procesiranje
Stevil.'® Rezultati so pokazali aktiviranje v
povsem enakih parietalnih podro¢jih. Nje-
ne kasnej$e $tudije so poleg tega pokazale,
da je aktivnost levega parietalnega korteksa
odvisna od razdalje drazljajev, kar nakazuje,
da je parietalni korteks vpleten v reprezenti-
ranje informacije o razdalji oziroma odda-
ljenosti dveh drazljajev v spominu za vrstni
red.”® Pri nalogah zaporedja je bil aktiven
tudi DLPFC, vendar pa stopnja aktivnosti ni
bila odvisna od razdalje med posameznimi
drazljaji znotraj zaporedja, kar pomeni, da ti
dve podrodji pri procesiranju vrstnega reda
verjetno sluzita druga¢ni funkciji. Avtorji
nadalje poro¢ajo o monotonem zmanjs$anju
aktiviranja parietalnega korteksa s poveca-
no razdaljo drazljajev.”? Tak$en rezultat bi
pric¢akovali, Ce se vrstni red predstavi preko
kontinuuma, kot to velja v primeru pred-
stavitve $tevil.**** Nevroni v parietalnem
korteksu lahko postanejo vzdrazni, ko raz-
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likovanje razdalje postane bolj podrobno.
Mozno pa je tudi, da je vecja aktivnost koda
za veéjo blizino drazljajev, medtem ko je
manjsa aktivnost koda za vec¢jo oddaljenost
drazljajev. Obe moznosti sta konsistentni
tako z raziskavami, ki vkljucujejo procesira-
nje vrstnega reda verbalnih draZljajev,** kot
tudi v drugih domenah, kot so orientacija
¢rt in Steviléne primerjave.*®*! Tak$en mo-
notoni odnos med aktiviranjem levega pari-
etalnega korteksa in ¢asovno oddaljenostjo
med drazljaji nakazuje, da parietalni korteks
hrani informacijo o meddrazljajski razdalji,
ki jo vzdrzujemo v delovhem spominu,*?
kaksen pa je odnos med parietalnim kor-
teksom in hipokampusom, kateremu neka-
teri raziskovalci prav tako pripisujejo vlogo
pri predstavitvi razdalje,”*”*" pa $e ni jasno.

ElektrofizioloSke Studije

Kombinacija izsledkov slikovnih in elek-
trofizioloskih $tudij nam lahko da jasnejso
sliko o Ziv¢nih korelatih procesiranja vrstne-
ga reda v delovnem spominu. Mozganska
elektroencefalografska (EEG) oscilacijska
aktivnost namrec¢ igra pomembno vlogo pri
nevronski dinamiki, ki je potrebna za vzdr-
zevanje reprezentacij v delovnem spomi-
nu.*>** EEG oscilacije razli¢nih frekven¢nih
pasov naj bi igrale pomembno vlogo pri raz-
licnih operacijah delovnega spomina tako
pri ljudeh kot tudi pri zivalih, vendar pa nji-
hova natan¢na vloga ostaja nejasna.**

Ena najbolj zgodnjih razlag mehanizmov
priklica informacij je Hebbova razlaga.*’
Hebb je bil eden prvih, ki je vkodiranje in-
formacij v spomin razlozil z vzdrzevanimi
aktivnostnimi sledmi. Informacije naj bi se
predstavile z vzdrzevanimi vzorci Ziv¢ne
aktivacije, ki igrajo osrednjo vlogo v kratko-
roénem in delovnem spominu.” Med nalo-
go takoj$njega serijskega priklica nevroni v
PEC vkodirajo lastnosti drazljajev in polo-
zajsko informacijo o njih in ostanejo aktivni
med vkodiranjem in priklicem. Zaradi vzdr-
zevane aktivnosti celic se poveca sinapti¢na
mo¢ med temi celicami, s ¢imer se okrepi
pomnjenje ter uc¢enje povezav med doloce-
nimi drazljaji, kar je znano tudi kot Hebbo-
vo ucenje.*>*® Hebb je torej predvideval, da
se vzdrzevanje informacij v kratkoro¢nem
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spominu omogoci z aktivnim prozenjem ce-
lic. Toda ob njegovi razlagi se odpira vprasa-
nje, kako med seboj lo¢imo ve¢ spominskih
predstavitev, kar bi nam omogocilo razliko-
vanje vrstnega reda drazljajev v nekem za-
poredju. Nekateri menijo, da lahko enotna
mozganska mreza loc¢eno vzdrzuje do se-
dem locenih spominskih reprezentacij*>*’
s pomoc¢jo mnogokratnega mehanizma, ki
uporablja pocasne theta in hitre gama mo-
zganske EEG oscilacije.**** Spomin naj bi
se tako predstavil s skupinami nevronov, ki
se prozijo v istem ciklu gama, posamezni
spomini pa postanejo zaporedno aktivni v
zaporednem ciklu gama znotraj enega cikla
theta. Ta vzorec aktivacij se nato ponovi v
vsakem naslednjem ciklu theta.*’

Pretekle $tudije so pokazale, da EEG
oscilacijska mo¢ v pasu theta (4-8 Hz) preko
prefrontalnih regij****° in pasu alfa (8-12 Hz)
preko posteriornih regij***® korelira z obre-
menitvijo delovnega spomina. Te ugotovitve
so zelo zanimive tudi z vidika procesiranja
vrstnega reda, saj se z veCanjem obremenitve
delovnega spomina poveca tudi $tevilo ¢a-
sovnih odnosov med drazljaji, ki jih v delov-
nem spominu vzdrzujemo. Ti odnosi pa se
lahko vzdrzujejo tudi po naklju¢ju.'*** Mo-
Zno je torej, da so spremembe v EEG valova-
nju theta in alfa zaradi obremenitve poveza-
ne z vzdrzevanjem drazljajev in hkrati tudi
z vzdrzevanjem njihovega vrstnega reda.
Vendar pa je zelo malo preteklih raziskav
neposredno raziskovalo vlogo EEG Ziv¢énih
oscilacij pri vzdrzevanju ¢asovnega vrstnega
reda, zato stopnja, do katere si vzdrzevanje
zgolj drazljajev ter vzdrzevanje njihovega
vrstnega reda delijo prekrivajoce se oziroma
drugacdne Ziv¢ne korelate, ostaja nejasna.'®

Tudi nekatere novejse raziskave poro-
¢ajo, da v primerjavi s pogojem identitete
oziroma prepoznavanja drazljajev vzdrze-
vanje vrstnega reda vzbudi vzdrzevano EEG
aktivnost theta, to povecanje v EEG moci
theta pri nalogi vrstnega reda pa je najbolj
vidno na frontalnih podro¢jih.®® Poleg tega
avtorji porocajo tudi o negativhem odnosu
med frontalnimi EEG oscilacijami theta in
posteriornimi alfa med vzdrzevanjem infor-
macij v delovnem spominu. To nakazuje, da
med temi oscilacijami obstajajo funkcional-
ne razlike v odnosu do vzdrzevanja ¢asov-

nega vrstnega reda ali identitete drazljajev.
Moc¢ theta na frontalnih podrocjih je na-
mre¢ povecana med vzdrzevanjem vrstnega
reda, medtem ko je moc¢ alfa na posteriornih
straneh povecana med vzdrzevanjem dra-
zljajev kot takih. Negativna korelacija med
frontalno oscilacijo theta in posteriorno alfa
nakazuje, da so te EEG oscilacije vpletene v
razli¢ne procese, ki podpirajo vzdrzevanje
drazljajev na eni in vzdrzevanje informacije
o vrstnem redu drazljajev na drugi strani.

Ceprav obstajajo dokazi za prozenje EEG
oscilacij theta v PFC,** so ziv¢ni mehaniz-
mi, ki povzrocijo te oscilacije EEG, nejasni.
Elektrofizioloske $tudije na podganah®® in
ljudeh® so pokazale, da so oscilacije theta
izrazite v hipokampusu, ta aktivnost pa lah-
ko igra pomembno vlogo pri koordinaciji
interakcij med hipokampusom in PFC.°*%
V lu¢i dokazov, ki nakazujejo pomembno
vlogo hipokampusa pri predstavitvi zapo-
redij,***® in dokazov za sorazmerno eno-
smerne povezave iz hipokampusa v PFC,*’
je mozno, da hipokampus igra pomembno
vlogo pri poganjanju prefrontalnih theta
oscilacij,’® vendar pa bo za potrditev te hi-
poteze potrebnih Se precej nadaljnjih razi-
skav.

Zakljuéki

Rezultati slikovnih S$tudij nakazujejo,
da informacija o vrstnem redu drazljajev
v primerjavi zgolj z lastnostmi drazljajev
aktivira prefrontalna in parietalna podro-
ja, > 1819222728 ¢ tem pa so konsistentni tudi
rezultati $tudij bolnikov.'” DLPFC verjetno
igra bolj splosno vlogo pri pozornosti, kar
podpirajo tudi nekateri ra¢unalniski modeli
in empiri¢ni rezultati,” premotori¢ni korteks
pa naj bi bil vpleten v zdruzevanje informa-
cij v skupke. K vsemu temu elektrofiziolo-
ske $tudije Se dodajajo, da pri vzdrzevanju
¢asovnega vrstnega reda igrajo pomemb-
no vlogo tudi EEG oscilacije theta. Ceprav
sta tako theta kot alfa aktivnost vpleteni v
vzdrzevanje informacij v delovhem spomi-
nu,’**® elektrofizioloske $tudije kazejo, da
sta obe vrsti EEG oscilacij razli¢no povezani
s procesi, ki podpirajo vzdrzevanje vrstnega
reda informacij in drazljajev kot takih. Tudi
Stevilne $tudije poskodb PFC na Zivalih'*®’
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in ljudeh'*** nakazujejo na povezanost teh
predelov z okvarjenim spominom za ¢asov-
ni vrstni red, kar kaze na to, da oscilacije
EEG v PFC verjetno sodelujejo vlogo pri
spodbujanju vzdrzevanja informacij o ca-
sovnem vrstnem redu.®

Se vedno pa ostaja odprto vprasanje, ali
obstaja ve¢ razli¢nih vrst spomina za infor-
macije o vrstnem redu. Rezultati razli¢cnih
studij kazejo v prid hipotezi, da je vrstni
red kodiran in predstavljen na ve¢ stopnjah,
od bolj splosnih informacij o legi drazljaja
glede na zacetek ali konec danega zapored-
ja, pa do specifiénih informacij o polozaju
posameznega drazljaja.>®’® Mozno je, da se
¢asovna komponenta predstavi kot skupek
lastnosti ali pa da obstajajo razli¢ni Zive-
ni oscilatorji, ki delujejo na razli¢nih fre-
kvencah. Prav tako je verjetno, da nekatera
zivéna podrodja, ki smo jih opisali, delujejo
na razli¢nih stopnjah procesiranja. Hipo-
kampus in premotori¢ni korteks na stopnji
vkodiranja, parietalni korteks pa na stopnji
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razlo¢evanja predstavitev s povezavami, ki
gredo v DLPFC, ter motoric¢ni korteks. Tako
je informacija lokalno predstavljena in do-
stopna za motori¢ne odzive.*

Pojavlja se tudi vprasanje, ali sta tako hi-
pokampus kot parietalni korteks vpletena v
kodiranje velikosti in reprezentacijo razda-
lje in Ce, ali sta vpletena v razlicnih stopnjah
procesiranja. Ce je hipokampus vpleten v
vkodiranje informacije o meddrazljajskih
povezavah, parietalni korteks pa v repre-
zentacijo razdalje oziroma oddaljenosti med
drazljaji, ko so drazljaji enkrat vkodirani,
potem bi bila dobrodosla raziskava, ki bi na-
tancneje pregledala ¢asovni potek zivéne ak-
tivnosti v teh dveh regijah. Dejavnost hipo-
kampusa bi glede na opisano predpostavko
morala biti pred parietalno aktivnostjo hi-
pokampusa.?® Poleg tega bi lahko s spremi-
njanjem hitrosti prikaza drazljajev zmanjsali
casovne razlike med samimi drazljaji, zaradi
Cesar bi se morala aktivnost hipokampusa
povecati.
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