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STRESZCZENIE

Asocjacyjne uczenie si¢ jest procesem polegajacym na wytwarzaniu skojarzen mi¢dzy
bodzcem neutralnym a wzmocnieniem (uczenie si¢ klasyczne) lub migdzy zachowaniem
a wzmocnieniem, bedacym skutkiem tego zachowania (uczenie si¢ instrumentalne). Zgodnie
ze wspoélczesnymi teoriami, asocjacyjne uczenie si¢ jest nastepstwem biledu predykcji
(ang. prediction error, PE) rozumianego jako réznica pomig¢dzy wzmocnieniem otrzymanym
a oczekiwanym. PE moze by¢ pozytywny, jesli wzmocnienie otrzymane jest wigksze
niz oczekiwane lub negatywny, jesli wzmocnienie otrzymane jest mniejsze niz oczekiwane.
Pozytywny PE zwigksza sile asocjacji, a negatywny ja zmniejsza. Dodatkowo, PE moze mie¢

charakter apetytywny lub awersyjny.

Ciato migdalowate odgrywa kluczowa role w procesach asocjacyjnego uczenia sig,
w tym w sygnalizowaniu PE. Badania z udziatem zwierzat wykazaty, ze r6zne obszary ciata
migdatowatego, takie jak kompleks $rodkowo-przysrodkowy (ang. centromedial amygdala,
CMA) i podstawno-boczny (ang. basolateral amygdala, BLA), moga petni¢ rézne funkcje
w asocjacyjnym uczeniu si¢. Jednak u ludzi funkcjonalna organizacja ciala migdatowatego
w tym kontek$cie pozostaje stabo poznana. Z tego wzgledu, celem niniejszej pracy byto
okreslenie roli kompleksow CMA 1 BLA w lewej 1 prawej potkuli mézgu podczas
asocjacyjnego uczenia si¢ u ludzi. W badaniach fMRI uwzgledniono apetytywne 1 awersyjne
uczenie si¢ klasyczne (eksperyment I) oraz apetytywne i awersyjne uczenie si¢ instrumentalne
(eksperyment II). W obu eksperymentach zastosowano ztozone wzmocnienia zawierajace
komponent smakowy (ptyn stodki, stony i1 bez wyraznego smaku) oraz spoleczny
(3-sekundowy film przedstawiajgcy osobe pijaca napoj smaczny, niesmaczny lub neutralny).
W eksperymencie I zadaniem oso6b badanych (N = 37, 20 kobiet) bylo przewidywanie rodzaju
wzmocnienia na podstawie pojawiajacej si¢ na ekranie wskazowki. W eksperymencie Il osoby
badane (N = 33, 16 kobiet) same musialy wybra¢ jedng z dwoch rownoczesnie pokazywanych
wskazdwek. Odpowiedzi osob badanych zostaly wykorzystane do wyliczenia wielkos$ci biedow
predykcji zgodnie z zasada uczenia si¢ Rescorli-Wagnera, a te do parametrycznej modulacji
sygnatu BOLD.

Wyniki wykazaly, ze aktywno$¢ kompleksu CMA w lewej potkuli mézgu jest zwigzana
z sygnalizowaniem negatywnego PE podczas uczenia si¢ klasycznego (apetytywnego
1 awersyjnego) oraz negatywnego i pozytywnego PE podczas uczenia si¢ instrumentalnego

(tylko apetytywnego). Co wigcej, kompleks CMA w lewej potkuli byt tez czescig ciala
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migdalowatego, ktorej aktywnos¢ korelowata z cechami osobowosci (nasileniem ekstrawersji
1 neurotyzmu) oraz wielkoscia wskaznika BMI. Aktywno$s¢ CMA w prawej potkuli
obserwowano w przypadku sygnalizowania negatywnego PE podczas klasycznego,
apetytywnego uczenia si¢, natomiast aktywnos¢ BLA w lewej potkuli stwierdzono
w przypadku sygnalizowania pozytywnego PE podczas instrumentalnego, apetytywnego

uczenia sig.

Wyniki wskazujg na zroznicowany udzial czesci CMA 1 BLA w lewej 1 prawej potkuli
mozgu W asocjacyjnym uczeniu si¢ opartym na wzmocnieniach o charakterze pokarmowo-
spotecznym. Wydaje sie¢, ze kompleks CMA w lewej potkuli pelni uniwersalng i jednocze$nie
kluczowa role, ktéra prawdopodobnie polega na aktualizowaniu sity asocjacji migdzy
wskazowka 1 wzmocnieniem lub zachowaniem i wzmocnieniem wtedy, gdy zmienia si¢
warto$¢ wzmocnienia. Funkcje prawego kompleksu CMA 1 lewego kompleksu BLA sg bardzie;
specyficzne 1 wigza si¢, odpowiednio, z kodowaniem negatywnego PE podczas awersyjnego
uczenia si¢ klasycznego oraz kodowaniem pozytywnego PE podczas apetytywnego uczenia si¢
instrumentalnego. Uzyskane wyniki nie tylko pozwolity na okre§lenie funkcjonalnej
organizacji ciala migdalowatego podczas sygnalizowania btedoéw predykcji u zdrowych osob,
ale tez moga si¢ przyczyni¢ do poznania mézgowych mechanizmdéw zaburzen, takich jak
otylo$¢ czy zaburzenia odzywiania, ktore przejawiajg si¢ deficytami w uczeniu si¢ na podstawie

btedow predykcji w kontekscie pokarmowo-spotecznym.



ABSTRACT

Associative learning involves forming associations between a neutral stimulus and
a reinforcer (as in classical conditioning) or between a behavior and the outcome it produces
(as in instrumental conditioning). Modern theories suggest that associative learning arises from
a prediction error (PE) defined as a discrepancy between expected and actual reinforcement.
A positive PE occurs when the actual reinforcement exceeds expectations, strengthening
the association, whereas a negative PE happens when the reinforcement is less than anticipated,
weakening the association. These prediction errors can further be categorized as either

appetitive, relating to rewards, or aversive, associated with punishments.

The amygdala is critical for associative learning, particularly in signaling prediction
errors. Research on animals indicates that different regions of the amygdala, like
the centromedial amygdala (CMA) and basolateral amygdala (BLA), serve distinct functions
in associative learning. However, the precise functional roles of these areas in humans remain
largely unexplored. Therefore, this study aimed to investigate the specific contributions of the
CMA and BLA in the left and right hemispheres of the human brain to the process of associative
learning. The fMRI study included both classical learning (experiment I) and instrumental
learning (experiment I1) in the appetitive and aversive contexts. In both experiments compound
reinforcers comprised a gustatory (sweet, salty or tasteless liquid) and a social component
(a 3-second video of a person drinking a pleasant, unpleasant, or neutral beverage).
In experiment I, the participants (N = 37, 20 females) were tasked with predicting the type
of reinforcement based on the cue presented on the screen. In experiment Il, the participants
(N = 33, 16 females) were asked to independently choose one of two simultaneously presented
cues. Their responses were used to compute prediction error values according to the Rescorla-
Wagner learning model, and these prediction error values were then applied as a parametric
modulator of the BOLD signal.

The findings revealed that the CMA in the left hemisphere is involved in signaling
negative prediction errors during both appetitive and aversive classical learning, as well as
negative and positive prediction errors during appetitive instrumental learning. Furthermore,
the CMA in the left hemisphere was that amygdala region whose activity correlated
with personality traits, such as extraversion and neuroticism, and with BMI. In the right

hemisphere, CMA activity was observed in relation to negative prediction errors during



appetitive classical learning. Additionally, the BLA in the left hemisphere showed activity
specifically linked to positive prediction errors during appetitive instrumental learning.

The findings suggest that the CMA and BLA regions in the left and right hemispheres
of the brain are engaged differently in associative learning tasks involving gustatory-social
reinforcements. The CMA in the left hemisphere appears to play a pivotal and universal role,
likely related to adjusting the association strength between cues and reinforcers or between
actions and reinforcers when the value of the reinforcement shifts. In contrast, the roles
of the right CMA and the left BLA are more specific, with the right CMA primarily involved
in processing negative prediction errors during aversive classical learning, and the left BLA
being responsible for encoding positive prediction errors during appetitive instrumental
learning. These findings not only shed light on the functional organization of the amygdala
in processing prediction errors in healthy individuals but also provide valuable insights into
the neural mechanisms underlying conditions like obesity and eating disorders, which are
characterized by impaired learning from prediction errors in contexts involving food and social

cues.
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WYKAZ NAJCZESCIEJ STOSOWANYCH SKROTOW

AIC Akaike information criterion, kryterium informacyjne Akaike

ART Artifact Detection Tools, program do wykrywania artefaktow
ruchowych

BLA basolateral amygdala, czes¢ podstawno-boczna ciata migdatowatego

BOLD blood oxygen level dependent, zalezny od poziomu wysycenia krwi
tlenem

CA central amygdala, jadro srodkowe ciata migdatowatego

CMA centromedial amygdala, czg¢s¢ srodkowo-przysrodkowa ciata
migdatowatego

DTI diffusion tensor imaging, obrazowanie tensora dyfuzji

fMRI functional magnetic resonance imaging, obrazowanie czynnosciowe

rezonansu magnetycznego
GLM general linear model, uogélniony model liniowy

HGF hierarchical gaussian filter, w odniesieniu do modelu hierarchicznego
filtra Gaussa

MNI Montreal Neurological Institute, Instytut Neurologii w Montrealu,
w odniesieniu do uktadu wspotrzednych obrazu mézgu

zaproponowanego przez Instytut Neurologii w Montrealu
PE prediction error, btad predykcji

rs-fMRI resting-state functional magnetic resonance imaging, obrazowanie

czynno$ciowe rezonansu magnetycznego w stanie spoczynkowym

RW Rescorla-Wagner, w odniesieniu do modelu uczenia si¢ Rescorli-

Wagnera
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ROI

RQA

SvC

D

region of interest, obszar zainteresowania
recurrence quantification analysis, rekurencyjna analiza ilosciowa

small volume correction, w odniesieniu do korekcji stosowanej

ze wzgledu na ograniczong objeto$¢ analizowanego obszaru mozgu

temporal difference, réznica czasowa, w odniesieniu do modelu uczenia

si¢ roznic czasowych
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1. WSTEP TEORETYCZNY

1.1 Asocjacyjne uczenie si¢

Uktad nerwowy zywych organizméw posiada zdolno$§¢ wytwarzania skojarzen
pomigdzy bodzcami neutralnymi (wskazoéwkami) i biologicznie waznymi (wzmocnieniami)
oraz pomi¢dzy wlasnym zachowaniem a zdarzeniem bedacym jego nastepstwem. Proces ten,
znany jako uczenie si¢ asocjacyjne, zostal zaobserwowany u przedstawicieli bezkregowcow,
takich jak muszka owocoéwka czy $limak morski (Pribadi i Chalasani, 2022), oraz bardziej
ztozonych zwierzat, w tym ludzi. Obecnos¢ tego wzglednie prostego mechanizmu u tak roznych
gatunkow $wiadczy o jego niepodwazalnym znaczeniu ewolucyjnym. W rzeczy samej,
asocjacyjne uczenie si¢ w sposob istotny wptywa na ksztattowanie si¢ zachowan zwierzat
i ludzi. Na przyktad, awersja pokarmowa jest powszechnie znanym zjawiskiem polegajacym
na wytworzeniu awersji wobec pokarmu, ktdrego spozycie doprowadzito do choroby i ztego
samopoczucia organizmu. Innym przyktadem jest reakcja zwierzat na ostry stres: dzwigk
skojarzony ze zblizajacym si¢ drapieznikiem moze wywota¢ u ofiary reakcje walki
lub ucieczki. Uczenie si¢ asocjacyjne pozwala wigc na wzglednie szybka adaptacje
do zmieniajacych si¢ warunkéw srodowiskowych, a niekiedy rowniez na podjecie optymalnych

dla przetrwania organizmu decyzji.

1.2 Wlasnosci asocjacyjnego uczenia si¢

Z perspektywy efektywnos$ci asocjacyjnego uczenia si¢ warto wspomnie¢ o jego dwoch
podstawowych charakterystykach: zbieznosci bodzcoéw lub zdarzen w czasie i przestrzeni
(ang. contiguity) i ich przewidywalnos$ci (ang. contingency).

Obserwacja, ze bodzce lub zdarzenie i1 poprzedzajace je zachowanie muszg zaistnie¢
w niewielkim odstepstwie czasu, aby wytworzyla si¢ migdzy nimi relacja przyczynowo-
skutkowa, jest obecna od poczatku rozwazan nad asocjacyjnym uczeniem si¢ (Pavlov, 1927;
Thorndike, 1911). Jedna z teorii wyjasniajacych ten efekt odnosi si¢ do rozpadu s$ladu
pamiegciowego, postulujac, ze jesli odlegtos¢ czasowa migdzy bodzcami jest zbyt duza, to §lad
pamigciowy pozostawiony przez wskazowke moze okazaé si¢ zbyt staby, aby wytworzona
zostala miedzy nimi asocjacja. Wiele badan wskazywato na 45 sekund jako warto$¢ graniczna,
po przekroczeniu ktorej wytworzenie asocjacji staje si¢ niemozliwe, ale ostatecznie nie udato

si¢ odnalez¢ maksymalnej dtugos$ci interwatu pomiedzy bodZzcami. Alternatywne wyjasnienie
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miata stanowi¢ teoria interferencji zgodnie z ktora im wigksza przerwa mig¢dzy bodzcami
czy zdarzeniami podlegajacymi uczeniu si¢, tym wigksza mozliwos¢ zaktocen ze strony innych
elementow w $rodowisku (Boakes 1 Costa, 2014). I chociaz obie ze wspomnianych teorii
zostaly zakwestionowane, to w §wietle powyzszych rozwazan w planowaniu eksperymentow
kluczowym wydaje si¢ skracanie odstgpu miedzy bodzcami do niezbgdnego minimum
oraz ograniczenie wptywu dodatkowych zmiennych w trakcie interwalu miedzy przedmiotami

asocjacji.

Zbiezno$¢ w czasie 1 przestrzeni, chociaz jest warunkiem koniecznym do zajécia
asocjacyjnego uczenia si¢ (Boakes i Costa, 2014), nie jest sama w sobie wystarczajaca. Liczne
prace badawcze dowiodly, ze para bodzcéw Ilub zachowanie i1 zdarzenie bedace jego
nastepstwem musza pojawiac si¢ w sposob powtarzalny i w pewnym stopniu przewidywalny.
Murphy i Baker (2004) pokazali, ze szczury istotnie czg¢sciej wchodzity na platforme, pod ktora
znajdowalo si¢ jedzenie w sytuacji, gdy wskazéwka z duzym prawdopodobienstwem
zapowiadala podanie jedzenia, w pordwnaniu do sytuacji, gdy jedzenie podawane bylo réwnie
czgsto w obecno$ci wskazowki, co bez niej. Na skutek degradacji zwigzku przyczynowo-
skutkowego miedzy zachowaniem a udzielong w konsekwencji tego zachowania nagroda
zaobserwowano spadek poprawnosci wykonywanych zadan takze u matp (Jackson i in., 2016)
1 ludzi (Morris 1 in., 2022). W S$wietle powyzszych danych mogloby zdawaé sie,
ze wzmocnienie, ktore bedzie pojawiato si¢ za kazdym razem po wskazowce, bedzie
najskuteczniejsze, poniewaz z najwigkszym prawdopodobienstwem zapowiada otrzymanie
nagrody. Co ciekawe, badania pokazujg, ze to jednak wzmocnienie czgsciowe a nie catkowite
skutkuje ostatecznie silniejszg reakcjg na wskazéwke (Anselme i in., 2013; Robinson, Anselme
i in., 2014). Zjawisko to jest interpretowane w konteks$cie proceséw motywacyjnych:
niepewnos¢, jakg wprowadza schemat wzmocnien czesciowych, jest zwigzana ze zwigkszonym
uwalnianiem dopaminy i dodatkowo intensyfikuje pozadanie wobec bodzca nagradzajacego
(Anselme, 2015).

Powstaje rowniez pytanie o konieczno$¢ swiadomej percepcji probabilistycznej relacji
miedzy bodzcami czy zdarzeniami. Fakt wystepowania uczenia si¢ asocjacyjnego u nizszych
gatunkéw zwierzat moze stanowi¢ argument przemawiajacy za tym, ze jest to proces
zachodzacy bez udzialu $wiadomosci. Co wigcej, odpowiedZz organizmu na bodziec
biologicznie wazny (np. reakcja zamrozenia pojawiajaca si¢ wskutek odczuwania strachu),
ktorej celem jest zapewnienie przetrwania, ma cze¢sto charakter automatyczny i zachodzi bez

kontroli wolicjonalnej (LeDoux, 2014). Mozna wigc zatozy¢, ze uczenie takich reakcji réwniez
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bedzie przebiegato poza §wiadomos$cig. Badania w paradygmacie warunkowania strachu nie
daja jednak jednoznacznej odpowiedzi na to pytanie. Mimo licznych dowodéw na nieswiadome
nabywanie bezwarunkowej reakcji strachu (np. Schultz i Helmstetter, 2010; Raio i in., 2012),
niedawno przeprowadzona metaanaliza nie znalaztla dowodow potwierdzajacych t¢ tezeg
(Mertens i Engelhard, 2020). Natomiast coraz czg¢$ciej w badaniach z udziatem ludzi podkresla
si¢ role instrukcji informujacej wprost o zaleznos$ci miedzy bodzcami lub zdarzeniami (Mertens
1 in., 2018). Weidemann i1 wspotpracownicy (2016) przeprowadzili eksperyment polegajacy
na warunkowaniu odruchu mrugania. Osoby, ktére podczas eksperymentu nie zostaly
poinformowane o zwigzku migdzy obrazkiem przedstawiajacym ksztalt geometryczny
a nieprzyjemnym dmuchni¢ciem powietrzem w oko, nie wyksztalcily odruchu mrugania
w odpowiedzi na samg wskazowke. Co wigcej, mierzona czgsto$¢ mrugania w tej grupie nie
roznita si¢ istotnie od czegsto$ci mrugania w grupie, w ktorej zwigzek migdzy wskazowka
a wzmocnieniem nie istnial. Natomiast w grupach, ktore zostaly poinformowane o istnieniu lub
wrecz o wilasciwosciach relacji migdzy bodzcami, zauwazono istotnie czgstsze mruganie
podczas prezentacji wskazowki zapowiadajacej nieprzyjemne zdarzenie. Wplyw instrukcji
na poziom wykonania zadania, a tym samym na efektywno$¢ uczenia si¢ wykazano w licznych
badaniach z wykorzystaniem bodzcow awersyjnych (Biichel i in., 2019; Raes i in., 2009;
Mertens i in., 2021). Natomiast wiedza na temat znaczenia instrukcji w uczeniu apetytywnym,
gdzie wzmocnienie ma charakter nagradzajacy, jest nadal bardzo ograniczona. Na podstawie
dotychczasowych badan wydaje si¢, ze Swiadomos$¢ relacji miedzy wskazowka a nagroda jest
waznym wskaznikiem udanego warunkowania (Hogarth i Duka, 2006; Klucken i in. 2009).
Najlepsze efekty zapewniaja instrukcje, ktore nie sag w pelni jasne (tj. podkreslaja, zZe
wzmocnienie nie wystepuje po kazdej prezentacji wskazoéwki) 1 poprzez niejednoznaczno$¢

angazuja i ukierunkowuja uwage na t¢ wlasnie wskazoéwke (van den Akker i in., 2017).

1.3 Rodzaje asocjacyjnego uczenia si¢

Powyzej opisane zostaly wtasciwosci szeroko pojetego uczenia si¢ asocjacyjnego.
Jednak ze wzgledu na rodzaj zdarzen, mi¢dzy ktorymi dochodzi do wytworzenia asocjacji,
zasadniczo wyrdznia si¢ dwa podstawowe typy tego procesu: warunkowanie klasyczne
(pawtowowskie) i instrumentalne.

Mechanizm warunkowania klasycznego polega na tworzeniu predykcji dotyczacych

wystepowania zdarzen, ktore sa dla organizmu istotne z perspektywy przetrwania.
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W szczegblnosci, organizmy ucza si¢ tego, ktore wskazoéwki ptynace ze srodowiska najczesciej
takie zdarzenia poprzedzaja. Zjawisko to zostalo po raz pierwszy zauwazone i opisane przez
Iwana Pawlowa (1927), ktory przeprowadzit seri¢ eksperymentdw badajacych przenoszenie
odruchu bezwarunkowego jakim jest zwigkszona sekrecja $liny. Pawlow zaobserwowal, ze
zwierzeta zaczynajg si¢ $lini¢ na dzwigk metronomu, ktéry zapowiadat podanie pozywienia.
W tym kontekscie pozywienie jest bodzcem bezwarunkowym (ang. unconditioned stimulus,
US) lub wzmocnieniem, ktore wywotuje reakcje bezwarunkowa (ang. unconditioned response,
UR) polegajaca na zwigkszonej sekrecji $liny. Z kolei dzwigk metronomu, ktory jest bodzcem
pierwotnie neutralnym, nie wystarczajacym do wywotania reakcji bezwarunkowej, poprzez
wielokrotng prezentacje w bliskim sgsiedztwie wzmocnienia, nabywa zdolnoSci
do uruchomienia UR, stajac si¢ bodzcem warunkowym (ang. conditioned stimulus, CS)
lub wskazowka.

Podczas gdy istota warunkowania klasycznego jest wytworzenie asocjacji miedzy
dwoma niepowigzanymi ze sobg bodzcami, w warunkowaniu instrumentalnym przedmiotem
uczenia si¢ jest zwigzek pomig¢dzy bodZcem lub zachowaniem a zdarzeniem pojawiajacym si¢
jako jego nastepstwo. Za prekursora uczenia instrumentalnego uwaza si¢ Edwarda Thorndike’a,
ktory sformutowal “prawo efektu” (1911). Prawo to zakltada, ze jezeli zachowanie nastapito
w obecnos$ci pewnego bodzca i doprowadzito do odczuwania przyjemnych doznan, to zwigzek
ten begdzie wzmacniany. I odwrotnie: im wigksze jest odczucie nieprzyjemnych doznan
na skutek okreslonego zachowania, ktore wystapito w obecnosci innego bodzca, tym silniejsze
jest oslabienie tego zwigzku. Zgodnie z tym, Miller i Konorski (1933) stworzyli koncepcje
odruchu warunkowego II typu (w odrdznieniu od pawlowowskiego odruchu I typu), ktory to
odruch o charakterze motorycznym (uniesienie tapy psa) uzalezniony jest od otrzymania
nagrody (pokarmu). Metodologi¢ badania procesOw zwigzanych z warunkowaniem
instrumentalnym rozwinat Skinner (1938). Dzi¢ki wykorzystaniu specjalnie zaprojektowanych
klatek 1 zastosowaniu rozkladow wzmocnien, badacz uczyl zwierzeta prostych zachowan,
ktorych wykonanie skutkowato otrzymaniem nagrody. Bardziej wspdiczesne teorie dotyczace
uczenia si¢ instrumentalnego postuluja dualizm tego procesu, rozrézniajac miedzy uczeniem
si¢ nawykowym (ang. habit learning) a uczeniem si¢ zorientowanym na cel (ang. goal-directed
learning) (Dickinson, 1985; Daw i in., 2011; Perez i Dickinson, 2020; Yamada i Toda, 2023).
I tak uczenie si¢ w rozumieniu Thorndike’a czy Skinnera polegajace na wzmacnianiu zwigzku

bodziec-zachowanie nosi znamiona uczenia si¢ nawykowego. Natomiast uczenie si¢
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zorientowane na cel opiera si¢ na probabilistycznej relacji zachowanie-konsekwencja
oraz na ocenie stopnia, w jakim dana konsekwencja jest pozadana (Dickinson, 1985).

Warunkowanie klasyczne i instrumentalne s3 zazwyczaj rozpatrywane jako osobne
systemy uczenia si¢, rdznigce si¢ na poziomie psychologicznym, neuronalnym, a nawet
obliczeniowym (Daw i O’Doherty, 2014). Eksperymenty na zwierzgtach dowiodly, ze uczenie
si¢ dziatan o charakterze instrumentalnym moze by¢ znaczgco utrudnione przez odruchy
bezwarunkowe. Na przyktad, pawtowowski odruch zamrozenia moze przeszkadza¢ szczurom
w wyksztatceniu nowego zachowania polegajacego na przemieszczeniu si¢ do innej czesci
klatki celem uniknigcia nieprzyjemnego impulsu elektrycznego (Choi i in., 2010; Galatzer-
Levy i in., 2014). Rowniez w przypadku uczenia si¢ w oparciu o nagrod¢ zwierzeta maja
trudno$¢ w zahamowaniu reakcji zblizania si¢ do wskazowki, mimo iz reakcja ta jest
negatywnie skorelowana z pojawieniem si¢ wzmocnienia (Holland, 1979; Williams 1 Williams,
1969). Takze u ludzi wykazano, ze dominacja odruchow pawlowowskich moze zaburzaé
podejmowanie optymalnych decyzji (Algermissen i den Ouden, 2024; Degni i in., 2024).
Co ciekawe, to czy w danej sytuacji zachowanie bedzie pod kontrolg systemu pawtowowskiego
czy instrumentalnego wydaje si¢ zaleze¢ od kilku czynnikow, w tym cech indywidualnych
(Galatzer-Levy i in., 2014), i stopnia w jakim organizm moze sprawowac kontrole
nad zmiennos$cig srodowiska i mie¢ realny wptyw na osiggniecie celu (Dorfman i Gershman,
2019, Hartley i in. 2014).

Mimo, iz w efekcie warunkowania klasycznego i instrumentalnego generowane sa
zachowania mogace ze sobg bezposrednio kolidowaé, w rzeczywistosci czg¢sto mamy
do czynienia z sytuacjami, w ktorych asocjacje typu pawlowowskiego powstaja w toku uczenia
instrumentalnego. Dzieje si¢ tak, kiedy wszystkie trzy elementy, tj. bodziec, zachowanie
1 konsekwencja wystgpuja ze soba jednoczesnie (Schindler i Goldberg, 2013). Na przyktad,
zapalenie papierosa (zachowanie) w sytuacji stresowej (bodziec) moze prowadzi¢ do redukcji
stresu (wzmocnienie). Wskazowki zapowiadajace nagrode w procesie warunkowania
klasycznego moga wigc wchodzi¢ w interakcje z aktualnym stanem fizjologicznym organizmu
zwigkszajac jego motywacj¢ do dziatania (Robinson i in., 2013). Proces ten lezy takze
u podstaw licznych standw patologicznych jak kompulsywne objadanie si¢ (Moore i in., 2017,
Robinson, Robinson i Berridge, 2014) czy uzaleznienia (Berridge i Robinson, 2016). Obrazuje
to sposob, w jaki wskazowki pawlowowskie zwigkszaja motywacje do dzialania, poprzez

intensyfikowanie pozadania nagrody.
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1.4 Blad predykcji

Niezaleznie od odpowiedzi na pytanie dotyczace odrebnosci dwoéch systemow
kierujacych uczeniem si¢ klasycznym i instrumentalnym, dziatanie obu tych procesoéw opiera
si¢ na tworzeniu predykcji i jest to mechanizm kluczowy dla uczenia si¢ asocjacyjnego.
W uczeniu si¢ typu klasycznego wskazowka pierwotnie neutralna jest podstawa do antycypacji
bodzca biologicznie istotnego, natomiast uczenie si¢ typu instrumentalnego pozwala
na przewidywanie okreslonego zdarzenia w efekcie wlasnego dziatania. Wspotczesne teorie
psychologiczne, rozpatrujgc zachowanie zywych organizmow, w tym ludzi, coraz czesciej
podkreslaja role zdolno$ci mozgu do tworzenia predykcji. Przetwarzanie predykcyjne zaktada,
ze na podstawie przesztych doswiadczen, w mozgu konstruowane sg wewngtrzne modele, ktore
sg stale aktualizowane. Stuzy to lepszemu przewidywaniu i interpretowaniu nowych danych
nieustannie naptywajacych ze srodowiska. Taka optyka kladzie nacisk na btad predykcji —
rozbiezno$ci miedzy oczekiwaniami mozgu a tym, co faktycznie si¢ dzieje — jako kluczowy

mechanizm uczenia si¢ (Rycina 1).

Pozostawienie

przewidywania | s——— Bralcbigdu
bez zmian pretilell
I Przewidywanie = rezultat
Przewidywanie | = Rezultat

| |

Przewidywanie # rezultat

Aktualizacja

przewidywania |~ Blqd predykeji

Uczenie sie

Rycina 1. Schemat przedstawiajacy proces asocjacyjnego uczenia si¢ wywolanego bledem predykcji.
Obecnos¢ btedu predykcji powoduje koniecznos¢ aktualizacji przewidywan i ponownego pordwnania ich
z informacja ptynaca ze srodowiska, czy to zewngtrznego czy wewngtrznego (rezultat). W przypadku, gdy btad

predykcji jest zerowy, uczenie si¢ nie nastepuje.
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Bledy predykcji mozemy podzieli¢ na bledy pozytywne i bledy negatywne. Bledy
pozytywne to takie, ktére sa popeklniane, gdy wzmocnienie jest wigksze, niz te ktdrego
oczekiwano, a bledy negatywne odwrotnie — wzmocnienie jest stabsze niz to, ktorego
oczekiwano. Tak zdefiniowane btedy predykcji stuzg $cisle okreslonym celom w procesie
uczenia si¢. Mianowicie, pozytywne bledy predykcji wzmacniajg sile asocjacji migdzy
bodzcami, podczas gdy negatywne bledy predykcji te sile ostabiaja. Idac dalej, jezeli
rozpatrzymy dodatkowo kontekst uczenia si¢, mozemy mowi¢ o walencji bledow predyke;i,
czyli ich znaku emocji. Podczas uczenia si¢ w oparciu o pozytywne, nagradzajace
wzmocnienia, mamy do czynienia z apetytywnym bltedem predykcji, a podczas uczenia si¢
przez wzmocnienia negatywne, o charakterze kary, mowimy o awersyjnym bledzie predykcji

(lordanova, 2021).

Zainteresowanie badaczy mechanizmem dzialania bledéw predykcji stale ros$nie.
Jak dotad dowiedziono, ze btedy predykcji moga ukierunkowywaé uwage na zdarzenia
nieoczekiwane, a co za tym idzie potencjalnie majace wicksze znaczenie biologiczne
(Bissonette 1 Roesch, 2016), uaktualniaja wartos¢ motywacyjng bodzcéw (den Ouden
i in., 2012) i1 sprzyjaja zmianom neuronalnym na poziomie synaptycznym, szczegOlnie

w obrebie struktur uktadu dopaminergicznego i ciata migdatowatego (Saponati i Vinck, 2023).

1.5 Modele asocjacyjnego uczenia si¢

Dzigki rozwojowi inzynierii komputerowej 1 r6znych teorii uczenia, predykcja stata si¢
konceptem mierzalnym, a blad predykcji znalazt si¢ w centrum zainteresowania badaczy jako

potencjalna sita napedzajgca uczenie si¢.

1.5.1 Model Rescorli-Wagnera

Jednym z najbardziej wplywowych modeli uczenia si¢ asocjacyjnego w historii
psychologii jest model zaproponowany przez Roberta Rescorle i Allana Wagnera (1972).
Model uczenia si¢ Rescorli-Wagnera (RW) stanowi matematyczng operacjonalizacje procesow
zachodzacych podczas warunkowania klasycznego, a co za tym idzie wnosi znaczacy wktad
w wiedze dotyczaca powstawania asocjacji.

Bodaj najwazniejszym zatozeniem modelu RW jest przedstawienie uczenia si¢ jako
funkcji zaskoczenia. Oznacza to, ze uczenie si¢ jest uzaleznione od wielkosci tak zwanego

btedu predykcji, czyli réznicy pomigdzy wzmocnieniem oczekiwanym a rzeczywistym.
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Im wigkszy jest blad predykeji (zaskoczenie), tym wigksze tempo z jakim przebiega uczenie
sie¢. Konsekwencja uczenia si¢ jest wzrost sity asocjacji miedzy CS 1 US. Sila asocjacji
rozumiana jest tu jako miara z jakg CS sygnalizuje pojawienie si¢ US. A wiec na poczatku
uczenia CS ma niewielkg lub zadng warto$¢ predykcyjng. W wyniku powtarzanych prob
zdolno$¢ CS do przewidywania US poprawia si¢, a btad predykcji maleje. Ostatecznie zwierze
uczy sie, ze CS jest doskonatym predyktorem US, a dalsze uczenie si¢ nie nastepuje.

Model Rescorli-Wagnera zyskal popularno$¢, poniewaz w sposob jasny i iloSciowy
opisuje przebieg uczenia si¢ w czasie. Wprowadzajgc koncepcje btedu predykeji, wyjasnia
proces uczenia si¢ napedzany przez nieoczekiwane zdarzenia. Ponadto, model sformutowany
przez Rescorle i Wagnera doktadnie przewiduje rozne zjawiska zwigzane z uczeniem si¢, takie
jak blokowanie (Kamin, 1969), zahamowanie tworzenia asocjacji miedzy bodzcem neutralnym
a wzmocnieniem w obecnosci innego bardziej wyraznego bodzca neutralnego
(ang. overshadowing) (Reynolds, 1961) czy wygaszanie (Rescorla i Wagner, 1972).

Warto tez wspomnie¢, ze mimo nieocenionej wartosci i aktualnosci, model ma pewne
ograniczenia. Najczgstsza krytyka odnosi si¢ do relacji czasowej pomigdzy CS 1 US. Dane
eksperymentalne wskazuja, ze zwierzeta potrafia uczy¢ si¢ odleglo$ci czasowej miedzy
bodzcami, co przejawia si¢ wystepowaniem reakcji bezwarunkowej czgsto w momencie,
w ktérym spodziewane jest otrzymanie wzmocnienia (Delamater i Holland, 2008). Model RW

nie uwzglednia jednak tej informac;ji.

1.5.2 Model uczenia si¢ réznic czasowych

Odpowiedzia na powyzsze trudnoSci moze by¢ metoda rodznic czasowych
(ang. temporal difference, TD) (Sutton, 1988; Sutton i Barto, 2018), stanowigca niejako
rozwini¢cie modelu Rescorli-Wagnera.

Podobnie jak w modelu RW, tak i w modelu uczenia si¢ TD nabywanie asocjacji
zachodzi poprzez interakcj¢ ze srodowiskiem i jest motywowane wielkoscia btgedu predykeji,
tu zwanego btedem réznicy czasowej. Jednak w odréznieniu od modelu RW, ktory zaktada
uczenie si¢ z proby na probe, tu predykcje sg aktualizowane w sposéb ciaggly. Oznacza to, ze
pojedynczg probe mozemy przedstawi¢ w formie szeregu czasowego, a dla kazdego punktu
czasowego w obrebie tej proby oszacowac blad réznicy czasowej i funkcje warto$ci, czyli sume
wszystkich przysztych wzmocnien spodziewanych od momentu, dla ktorego wykonywane jest

szacowanie do konca tej proby. Funkcja wartosci jest wazona wspotczynnikiem dyskonta,

20



a wiec im blizej do spodziewanego wzmocnienia (w praktyce — im blizej konca danej préby)
tym wicksza wage otrzymuje szacowana funkcja warto$ci. Roznica migdzy modelem RW
a modelem uczenia si¢ TD dotyczy rowniez sposobu wyliczania btgdu predykcji. Podczas gdy
btad predykcji w rozumieniu modelu RW stanowi réznice mi¢dzy oczekiwaniem wzmocnienia
i stanem faktycznym, w metodzie TD jest to rdéznica migdzy sumg otrzymanego
I spodziewanego wzmocnienia w danym momencie a wzmocnieniem spodziewanym
w kolejnym kroku czasowym.

Proces uczenia si¢ ujety w ten sposob pozwala organizmom dostosowywaé swoje
oczekiwania nie tylko na podstawie informacji o wystgpieniu wzmocnienia, ale takze
informacji o czasie, w ktorym to wzmocnienie si¢ pojawi. Dzieki takiemu zabiegowi predykcje
sa doktadniejsze, szczegdlnie gdy wzmocnienie nastg¢puje z opoznieniem, a model moze

uwzglednia¢ uczenie si¢ w bardziej ztozonych, ustrukturyzowanych czasowo $rodowiskach.

1.5.3 Model hierarchicznego filtra Gaussa jako przedstawiciel podejscia bayesowskiego

Odmienne spojrzenie na modelowanie procesOw uczenia si¢ asocjacyjnego oferuje
podejscie bayesowskie. Ujecie bayesowskie wpisuje si¢ w ramy paradygmatu uczenia si¢
opartego na modelu (ang. model-based learning), w przeciwienstwie do dwoch powyzej
opisanych modeli, ktore nie zaktadaja zadnej struktury srodowiska a priori (ang. model-free),
a uczenie si¢ jest efektem kolejnych prob i bledow.

Hierarchiczny filtr Gaussa (ang. Hierarchical Gaussian Filter, HGF), zaproponowany
przez Christopha Mathysa 1 wspolpracownikow (2011, 2014), jest modelem bayesowskim,
ktéry wyjasnia uczenie si¢ w warunkach niepewno$ci wykorzystujac w tym celu
zhierarchizowang strukture przetwarzania informacji. Model HGF moze wigc sktadaé sig
z wielu pozioméw, z ktérych kazdy modeluje konkretny aspekt niepewnosci w otoczeniu.
Na przyktad nizsze poziomy moga modelowaé szybko zmieniajagce si¢ dane wejsciowe
0 charakterze sensorycznym (np. zmieniajacy si¢ sygnatl), podczas gdy wyzsze poziomy
modeluja  wolniejsze, bardziej abstrakcyjne przekonania na temat zmiennoS$ci
lub niezawodnosci sygnatu wejsciowego. Na kazdym poziomie stworzonej hierarchii stany
ewoluujg w czasie zgodnie z btadzeniem losowym o rozktadzie Gaussa, a aktualizacja stanow
przebiega w oparciu o nowe dane sensoryczne i stan modelu wyzszego poziomu. Agent, czyli

podmiot, ktéry uczy si¢ asocjacji i podejmowania decyzji, stale udoskonala swoje przekonania
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zarowno na temat Srodowiska, jak i tego, w jaki sposdb te przekonania powinny zostaé
skorygowane w $wietle nowych dowodow.

Mocng strong modelu HGF jest jego elastycznos¢. HGF uwzglednia indywidualne
réznice w uczeniu si¢, umozliwiajgc agentom tatwe dostosowywanie si¢ do zmieniajacego si¢
srodowiska. Na przyktad w srodowiskach, w ktorych zachodza gwattowne zmiany agent moze
szybciej dopasowywac swoje przekonania, lub spowalnia¢ je, gdy $wiat staje si¢ bardziej
przewidywalny. Hierarchiczna struktura systemu jaka proponuje model HGF pozwala wigc
uchwyci¢ pewng dynamike z jakg moze przebiegac proces uczenia si¢ i pozwala zrozumiec,

w jaki sposob rézne osoby moga inaczej reagowac na ten sam zestaw bodzcow.

1.6 Cialo migdalowate

Ciato migdatowate jest strukturg potozong podkorowo w ptatach skroniowych. Mimo
niewielkich rozmiardéw, nie jest ono jednorodng masa komorkowa, ale sktada si¢ z kilkunastu
jader. Sposob organizacji komoérek nerwowych wewnatrz ciala migdatowatego, polaczenia
migdzy poszczegdlnymi jadrami a reszta moézgu i1 ich funkcje sg zachowane u réznych
gatunkow zwierzat (Janak 1 Tye, 2015), co kaze sadzié, ze te terytorialnie odrgbne skupiska

neurondw majg istotne znaczenie biologiczne.

1.6.1 Anatomia ciata migdatowatego

Ciato migdalowate wspolitworzy co najmniej 13 jader, ktore na podstawie rdéznic
w morfologii 1 fizjologii komoérek nerwowych mozna dla uproszczenia podzieli¢ na dwa
kompleksy: podstawno-boczny (ang. basolateral amygdala, BLA) i srodkowo-przysrodkowy
(ang. centromedial amygdala, CMA) (np. Brockett i in., 2021, LeDoux, 2007), cho¢
w literaturze spotykane sg takze podzialy na cztery (Sah 1 in., 2003) 1 pie¢ (np. Beyeler
i Dabrowska, 2020) cze¢sci (Rycina 2).

Kompleks podstawno-boczny sktada si¢ z jadra bocznego (ang. lateral nucleus),
podstawnego (ang. basal nucleus) i dodatkowego podstawnego (ang. accessory basal nucleus).
Kazde z tych jader moze by¢ dalej podzielone na mniejsze segmenty. Zgodnie ze zwyczajowym
mys$leniem o podziale cialta migdatowatego, ten kompleks okresla si¢ jako ewolucyjnie
mtodszy. Ma to zwigzek z morfologia komorek nerwowych BLA, ktéra przypomina te

obserwowang w komorkach nerwowych kory. Znakomita wigkszo$¢ neurondéw tworzacych
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BLA to neurony pobudzajace nalezace do ukladu glutaminergicznego. Pozostata niewielka
frakcja komoérek nerwowych to hamujace interneurony GABA-ergiczne zaangazowane
w lokalne sieci neuronalne stluzace komunikacji 1 przetwarzaniu informacji w obrebie ciata
migdalowatego (Beyeler 1 Dabrowska, 2020). Kompleks BLA, a przede wszystkim jadro
boczne, otrzymuje rozliczne potaczenia z obszaréw kory sensorycznej i wzgdrza, ktore
zapewniaja dostep do informacji stuchowej, wzrokowej, somatosensorycznej (w tym
nocyceptywnej), smakowej i we¢chowej. Ponadto, informacje polimodalne sg przesytane
do BLA z obszaréw kory czotowej 1 asocjacyjnej, przy czym ich gtbwnym odbiorcg jest jadro
podstawne. Wreszcie, kompleks podstawno-boczny jest silnie potaczony ze strukturami
zwigzanymi z zapamig¢tywaniem i przechowywaniem wspomnien, jak hipokamp i okolice
okotowechowe, a potaczenia te biegng w obu kierunkach (LeDoux, 2007). Wér6d waznych
polaczen wychodzacych wymienia si¢ jeszcze te biegnace do jadra potlezacego, stanowigcego
czg$¢ brzusznego prazkowia. Dodatkowo, jadro podstawne kompleksu BLA wysyta potaczenia

kory czotowej, cho¢ potaczenia w tym kierunku s3 mniej liczne niz w kierunku przeciwnym

(Sah i in., 2003).

Grzbietowo-przysrodkowa czg¢$¢ ciata migdatowatego zajmuje kompleks $rodkowo-
przysrodkowy. W jego sktad wchodzi jadro s$rodkowe (ang. central nucleus) i jadro
przysrodkowe (ang. medial nucleus), aczkolwiek niektorzy autorzy wymieniaja tu takze czes$¢
jadra tozyskowego prazka krancowego (ang. bed nucleus of stria terminalis) (Sah i in., 2003)
czy jadro korowe (ang. cortical nucleus) (LeDoux, 2007). Jest to ewolucyjnie starsza czesé
ciala migdalowatego, ktéra moze mie¢ pochodzenie prazkowiowe, jako ze podobnie
do prazkowia, gtéwna grupe neurondéw wychodzacych stanowig tu komoérki GABAergiczne
(Swanson 1 Petrovich, 1998). Kompleks CMA takze otrzymuje liczne potaczenia z okolic
sensorycznych (somatosensorycznych, w tym nocyceptywnych, wechowych i smakowych),
przy czym informacje te ptyng glownie z obszarow podkorowych w pniu mozgu. Docierajg tu
takze polaczenia z opuszki wechowej 1 kory czotowej (LeDoux, 2007). Tak, jak jadro boczne
wydaje si¢ peli¢ funkcje “wrot” do ciata migdalowatego, tak o jadrze centralnym mozna
mysle¢ w kategoriach miejsca ujScia informacji. Struktura ta wysyta potaczenia do podwzgorza,
jadra tozyskowego prazka krancowego 1 wszystkich czgsci pnia mozgu: srodmédzgowia, mostu
I rdzenia przedtuzonego. Wazne projekcje skierowane sa takze do grup neurondéw
monoaminergicznych i cholinergicznych modulujacych aktywnos$¢ nawet odlegtych obszarow

mézgu (LeDoux, 2007, Sah i in., 2003).

23



Nalezy takze wspomnieé, ze kompleksy BLA i CMA sa réwniez ze sobg $cisle
potaczone, co $wiadczy o intensywnym przetwarzaniu informacji zanim opus$ci ona ciato

migdatowate (LeDoux, 2007, Sah i in., 2003).
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Rycina 2. Polozenie i budowa ludzkiego ciala migdalowatego. Zrodlo: ,,Understanding Emotions: Origins
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1.6.2 Funkcje i1 czynniki modulujgce aktywnos$¢ ciata migdatowatego

Ciato migdatowate pelni istotng role w regulowaniu zachowan, odpowiadajac
za roznorodne funkcje. Dotychczas zostalo powigzane z rozpoznawaniem emocji i réznymi
aspektami zachowan spotecznych (Adolphs, 2010), uczeniem si¢ przez asocjacje, zar6wno
w kontekscie awersyjnym jak i apetytywnym (Janak i Tye, 2015; LeDoux, 2007, 2014; Murray,
2007), tworzeniem 1 modulacja sladow pamigciowych (Chau 1 Galvez, 2012; Janak i Tye,
2015), procesami zwigzanymi z uwagg (Holland i Gallagher, 1999) czy podejmowaniem
decyzji (Seymour i Dolan, 2008; Wassum, 2022). Dzi¢ki potaczeniom wchodzacym, ktore
dostarczaja informacji sensorycznych i potaczeniom wychodzacym do struktur kierujacych
zachowaniem, a szczeg6lnie reakcjami mimowolnymi, cialo migdatowate bierze takze udziat
w generowaniu odpowiedzi emocjonalnej poprzez koordynacje reakcji fizjologicznych
(LeDoux, 2007). Cho¢, jak wynika z powyzszej listy, cialo migdatowate pelni liczne i bardzo

rozne funkcje, to impulsem, ktory te procesy wyzwala jest najczesciej bodziec afektywny.

Historycznie, funkcje ciata migdatowatego byly szczegdlnie mocno wigzane
z emocjami negatywnymi, takimi jak strach. Zrédtem tego silnie eksplorowanego kierunku
badan moga by¢ obserwacje poczynione juz w latach 30 ubieglego wieku, kiedy to opisano
zachowanie matp po uszkodzeniu przysrodkowej czgsci plata skroniowego, w tym ciata
migdalowatego. Zachowanie tych zwierzat nacechowane bylo brakiem strachu wobec
bodzcow, ktore u zdrowych osobnikow taka reakcje wywotujg, ograniczong ekspresja
mimiczng czy tez otgpieniem emocjonalnym (Kliiver i Bucy, 1939). Podobne objawy opisano
u 0sob z syndromem Urbach-Wiethe, ktdrego przyczynag jest zwapnienie ciala migdatowatego
(Koen 1 in., 2016). Te obserwacje staty si¢ inspiracja do dalszych badan nad strachem i jego
warunkowaniem. Rola ciala migdalowatego w nabywaniu asocjacji miedzy bodzcami
neutralnymi a bodzcami zagrazajagcymi zostala potwierdzona u wielu gatunkow zwierzat
w licznych badaniach (LeDoux, 2014). Co wigcej, wykazano atypowa aktywno$¢ tejze
struktury w licznych stanach patologicznych zwigzanych z przetwarzaniem negatywnych
emocji. Wielu autorow wigze hiperaktywnos¢ ciata migdatowatego z zaburzeniami takimi jak
lek spoteczny (np. Straube 1 in, 2004, Evans i in., 2008), stres pourazowy (np. Bryant i in, 2008;
Neumeister i in., 2018) czy depresja (np. Suslow i in., 2010; Klug i in., 2024).

Dzi§ wiemy, ze funkcje ciala migdalowatego nie sprowadzaja si¢ tylko do

przetwarzania emocji negatywnych, ale rowniez zwigzane sg odczuwaniem przyjemnosci,

wywotanym
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na przyktad nagroda w formie pokarmu czy pobudzeniem seksualnym (Sescousse i in. 2013).
Meta-analizy badan z udzialem ludzi wykazaly wrecz porownywalng aktywnos$¢ ciata
migdalowatego w odpowiedzi na bodzce negatywne i pozytywne (Costafreda i in., 2008;
Sergerie i in., 2008), chociaz poréwnania pomiedzy poszczegdlnymi emocjami daty juz
rozbiezne rezultaty. Costafreda i in. (2008) zauwazyli, ze prawdopodobienstwo aktywacji ciata
migdatowatego przez strach i wstrgt jest wyzsze niz prawdopodobienstwo aktywacji tej
struktury przez bodzce wywolujace szczeScie. Natomiast wedlug meta-analizy
przeprowadzonej przez Sergerie 1 in. (2008) silniejsza aktywnos$¢ ciata migdatowatego

powodowana byta odczuwaniem szczgscia w porownaniu do strachu czy wstretu.

Wspomniane analizy wnosza do naszej wiedzy o funkcjonowaniu ludzkiego ciata
migdatowatego takze ciekawe obserwacje dotyczace modalno$ci bodzcow. Jak moze wynikac
z opisanych powyzej polaczen, cialo migdatowate otrzymuje wszystkie informacje
sensoryczne, niezaleznie od tego, jakim kanalem sg one przekazywane. A zatem, nie powinno
ono reagowac wybidrczo na bodzce o okreslonej modalnosci. Rzeczywiscie, wnioski z analizy
dotychczasowych badan potwierdzaja, ze struktura ta reaguje na wszystkie bodzce zewnetrze
(stuchowe, wzrokowe, audio-wizualne i wgchowo-smakowe). Po drugie, bodZce zewnetrzne
okazuja si¢ silniejszym predyktorem aktywnosci w ciele migdalowatym niz bodzce
wewnetrzne, rozumiane jako  stany  emocjonalne = wywolane  wspomnieniami
autobiograficznymi czy odtwarzanymi scenariuszami. Po trzecie, sposrod wymienionych
modalno$ci, najsilniejszg odpowiedz zdajg si¢ wywotywa¢ bodzce wechowo-smakowe
(Costafreda i in. 2008). W innym badaniu, w ktorym do meta-analizy wtaczono tylko badania
stosujace bodzce o modalnosci wzrokowej, wykazano, Ze to ludzkie twarze, w porownaniu
do afektywnych obrazkoéw czy stow, w najwigkszym stopniu stymuluja ciato migdatowate
(Sergerie i in., 2008). Idac o krok dalej, Watanabe i in. (2013) udowodnili, ze bodziec spoteczny
w postaci ekspresji mimicznej nie tylko aktywuje ciatlo migdatowate, ale moze wrecz utatwiac
proces uczenia si¢. Duze znaczenie moze mie¢ takze czynnik dynamicznos$ci bodzca. Badania
nad tym zagadnieniem dostarczaja dowodoéw na to, ze obserwacja dynamicznych ekspresji
twarzy, w poroéwnaniu do ekspresji statycznych, moze szczegoélnie aktywizowac ciato

migdatowate (LaBar i in, 2003; Rymarczyk i in., 2018, 2019, Sato i in., 2004).

Warto takze zwroci¢ uwage na problem lateralizacji obecny w badaniach z udziatem
ludzi. Podczas gdy w eksperymentach przeprowadzanych na zwierz¢tach manipulacje

aktywno$cig neuronalng sg zazwyczaj wykonywane obustronnie, badania obrazowania mézgu
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ludzkiego umozliwiaja swobodng obserwacje roznic w zakresie funkcjonowania struktur
moézgowych potozonych w lewej i prawej potkuli. Takie zréznicowanie wyraznie cechuje
aktywnos$¢ ludzkiego ciala migdatowatego. Meta-analiza badan fMRI 1 PET wykazata, ze
istotnie wigcej eksperymentow donosi o aktywnosci lewego ciala migdatowatego (Baas
I in., 2004). Wyniki uzyskane przez Wager i in. (2003) takze dowodzg silniejszego
zaangazowania lewego ciala migdatowatego w przetwarzanie bodzcéw emocjonalnych,
szczegolnie tych awersyjnych. Nie jest to spdjne z hipoteza walencji, wedtug ktorej potkula
lewa miataby by¢ aktywowana przez emocje pozytywne, a poédtkula prawa przez emocje
negatywne (Ross, 2021). Rozbieznos$¢ ta moze by¢ przynajmniej czgsciowo wyjasniona przez
takie zmienne modulujace jak $wiadome vs. nieSwiadome przetwarzanie informacji (Morris
i in.,, 1998), rodzaj bodzcéOw (semantyczne vs niesemantyczne) (Phelps i in., 2001),
czy charakterystyka czasowa bodzca (Markowitsch, 1999).

Na koniec, warto rozpatrzy¢ kwesti¢ wplywu samej procedury uczenia si¢ na aktywnos¢
mozgu. Niewatpliwie uczenie si¢ klasyczne i instrumentalne sg w wielu aspektach do siebie
podobne. Mimo to, z dotychczasowych badan wynika, ze te dwa procesy moga w duzym
stopniu polega¢ na réznych strukturach mézgowych (Daw 1 O’Doherty, 2014). Dotyczy to takze
ciata migdatowatego. Aktywnos¢ tej struktury jest czgsto obserwowana w badaniach opartych
na warunkowaniu klasycznym, ale doniesienia ptynace z badan wykorzystujacych paradygmat
uczenia si¢ instrumentalnego sa niespdjne. Meta-analiza badan fMRI nad uczeniem si¢
wzmacnianym bodzcami apetytywnymi z udziatem ludzi wykazata sygnat bledu predykcji
we wzgorzu 1 ciele prazkowanym, przy czym bezposrednie porownanie badan w paradygmacie
uczenia si¢ klasycznego do badan w paradygmacie uczenia si¢ instrumentalnego ujawnito
dodatkowo obustronng aktywacj¢ w grzbietowej czeSci ciata migdatowatego. Odwrotny
kontrast (tj. uczenie si¢ instrumentalne > uczenie si¢ klasyczne) ujawnit aktywno$¢ jadra
ogoniastego (Chase 1 in., 2015). Taki rezultat moze oznaczaé, ze cialo migdatowate jest
szczegOlnie wazne dla procesdOw zachodzacych podczas nabywania asocjacji miedzy dwoma
bodzcami, ale juz nie jest niezbedne dla uczenia si¢ zwigzku migedzy zachowaniem a jego
konsekwencjg. Corlett 1 in. (2022) poszerzyli zakres meta-analizy o badania nad sygnatem
btedu predykcji w kontekscie awersyjnym. Wyniki, ktore uzyskali, byly zgodne z poprzednia
meta-analiza: odpowiedz ciata migdatowatego byta powigzana z uczeniem si¢ klasycznym,
podczas gdy uczenie si¢ typu instrumentalnego okazato si¢ niezalezne od aktywnos$ci w tej
strukturze. Bezpo$redni kontrast mi¢dzy obydwoma typami uczenia si¢ wskazal ciato

migdalowate jako obszar rdznicujacy te dwa procesy. Dodatkowo, autorzy przeanalizowali
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wptyw walencji btedu predykcji (apetytywny versus awersyjny) na aktywnos$¢ mozgu,
stwierdzajac, ze oba rodzaje uczenia si¢ w jednakowym stopniu polegaja na zaangazowaniu
ciala migdatowatego. Natomiast problemem, jaki wytania si¢ z tych badan, jest dysproporcja
procedur apetytywnych i awersyjnych stosowanych w paradygmatach uczenia si¢ klasycznego
I instrumentalnego. Mianowicie, badania w paradygmacie uczenia si¢ klasycznego skupiajg si¢
przede wszystkim na uczeniu si¢ awersyjnym (np. warunkowaniu strachu), a badania
w paradygmacie uczenia si¢ instrumentalnego na uczeniu si¢ apetytywnym, co prowadzi
do nadreprezentacji badan okreslonego typu i trudnosci z przeprowadzeniem rzetelnych

porownan.

Zwazywszy wiec na wyzej wymienione ograniczenia, w ramach niniejszej pracy
przeprowadzone zostaty dwa osobne eksperymenty: jeden wykorzystujacy procedure uczenia
si¢ typu klasycznego i drugi - procedur¢ uczenia si¢ typu instrumentalnego. Dodatkowo,
w kazdym z dwoch eksperymentow uwzglednione zostato zarowno uczenie si¢ apetytywne, jak

i awersyjne.

1.6.3 Ciato migdatowate a uczenie si¢ sterowane btedami predykcji

Wprowadzenie teorii uczenia si¢ do neuronauki i badan nad warunkowaniem stawia
nowe pytania 1 cele. Jednym z istotniejszych wydaje si¢ poznanie funkcjonalnej organizacji
cialta migdalowatego w konteks$cie btedéw predykcji bedacych “motorem” uczenia sig¢

przez asocjacje.

Asocjacyjne uczenie si¢ przeZ Wzmacnianie awersyjne

Ciato migdalowate jest niezwykle waznym osrodkiem dla prawidlowego przebiegu
procesu asocjacyjnego uczenia si¢, cho¢ wiedza na temat udzialu tej struktury
w sygnalizowaniu btedu predykcji jest wcigz niewielka i pochodzi glownie z badan
nad warunkowaniem strachu. Badania prowadzone na gryzoniach wskazuja na szczegdlnie
wazny udziat cze$ci podstawno-bocznej ciala migdalowatego w tym procesie (lordanova
iin., 2021; Sepahvand i in., 2023). Bezsprzecznych dowodéw na poparcie hipotezy 0 udziale
kompleksu BLA w formowaniu awersyjnych asocjacji dostarczyli Johansen i in. (2010), ktorzy
wykazali, Zze optyczna stymulacja neuronéw uktadu glutaminergicznego cz¢sci bocznej ciata
migdalowatego jest wystarczajaca do uwarunkowania reakcji zamierania u szczurow

(ang. freezing).
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Jako Ze jadra podstawne i boczne biora czynny udzial w uczeniu si¢ wzmacnianym
bodzcami awersyjnymi, a proces ten jest intensyfikowany za posrednictwem btedoéw predykc;ji,
kompleks BLA jest rowniez strukturg potencjalnie zaangazowang w sygnalizowanie bledow
predykcji podczas nabywania asocjacji. Rzeczywiscie, zgromadzona dotychczas wiedza
ptynagca z poréwnania odpowiedzi neuronalnej BLA na wzmocnienia oczekiwane
1 nieoczekiwane, zdaje si¢ to potwierdza¢. Okazuje si¢ bowiem, ze to wlasnie wzmocnienia,
ktore nie sg w petni spodziewane aktywuja neurony kompleksu BLA w wigkszym stopniu
niz wzmocnienia, ktore nast¢puja po wskazéwce w kazdej probie (Belova 1 in., 2007, Yau

i in., 2021).

Badania nad udzialem czgsci  podstawno-bocznej ciata  migdalowatego
w sygnalizowaniu btedow predykcji dostarczaja rowniez dowodow na aktywnos$¢ tego obszaru
w odpowiedzi na nieoczekiwanie pomini¢cie wzmocnienia awersyjnego. Przykladowo,
McHugh i in. (2014) bezposrednio wykazali, ze pomini¢cie oczekiwanego bodzca awersyjnego,
takiego jak nieprzyjemne draznienie pradem, zwigzane jest ze spadkiem aktywnosci neuronow

zlokalizowanych w kompleksie BLA ponizej poziomu bazowego.

Wedhug najnowszych doniesien naukowych, molekularny mechanizm dziatania btedu
predykcji moze by¢ zwigzany z aktywnoscig receptorow NMDA. Williams-Spooner i in. (2022)
wykazali, ze zablokowanie aktywnos$ci receptora NMDA w BLA zakloca nabywanie
warunkowej reakcji zamierania u gryzoni, ale tylko pod warunkiem, ze awersyjny bodziec

wzmacniajacy (w tym przypadku draznienie pragdem) jest nieoczekiwany.

Podsumowujac, wydaje si¢, ze zdolno§¢ BLA do kodowania zaré6wno pozytywnych, jak
1 negatywnych bledow predykcji podczas asocjacyjnego uczenia si¢ przez wzmocnienia
awersyjne pozwala mu odgrywa¢ wazna role w aktualizowaniu sity asocjacji migdzy
wskazowka a nieprzyjemnym bodZcem wzmacniajagcym, gwarantujac, ze zachowanie

pozostanie elastyczne i tatwo adaptowalne do zmian dynamicznie zachodzacych w §rodowisku.

Asocjacyjne uczenie sie przez wzmacnianie apetytywne

Zdecydowanie mniej uwagi poswigcono funkcjom ciata migdatowatego podczas
uczenia si¢ apetytywnego. Badania nad uczeniem si¢ przez wzmocnienia pozytywne
podkreslaja role czesci Srodkowo-przysrodkowej ciata migdatowatego w tym procesie.
Parkinson i in. (2000) wykazali, ze lezja jadra srodkowego, ale nie kompleksu podstawno-

bocznego, uposledza nabywanie warunkowej reakcji zblizania do wskazoéwki skojarzonej
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ze wzmocnieniem apetytywnym. O udziale jadra centralnego w apetytywnym uczeniu si¢
$wiadczg réwniez wyniki obrazowania molekularnego przeprowadzone po treningu preferencji
miejsca w klatkach Intellicage. Mianowicie, u gryzoni, ktore wyksztalcity preferencje; wobec
tego rogu klatki, w ktorym umieszczony byl bodziec apetytywny (roztwor sacharozy),
obserwowano zwigkszong ekspresje genu C-Fo0s, bedacego markerem uczenia si¢
I plastycznosci synaptycznej (Knapska i in. 2006, 2007; Lebitko i in. 2020). Ponadto,
zahamowanie aktywnosci enzymatycznej metaloproteinazy macierzy 9, ktorej funkcje wigzane
sg z plastycznoscig synaptyczng, procesami uczenia si¢ 1 zapami¢tywania, skutkowato
uposledzeniem uczenia si¢ apetytywnego, ale nie awersyjnego (Knapska i in., 2013).

W s$wietle powyzszych danych poszukiwania neuronalnych korelatow apetytywnego
btedu predykeji takze skupity si¢ wokot czgscei sSrodkowo-przysrodkowej ciata migdatowatego.
Holland i Gallagher (2006) w serii eksperymentéw pokazali, ze uszkodzenie jadra srodkowego
powoduje trudnos$ci szczurow w uczeniu si¢ napedzanym przez zaskoczenie, ale pozostaje
bez wigkszego wplywu na nabywanie asocjacji, ktore jest dla zwierzat bardziej przewidywalne.
Co wigcej, dowiedziono, Ze potaczenia z jadra centralnego do istoty czarnej sa zaangazowane
w sygnalizowanie bledow predykcji zwigzanych z pominigciem oczekiwanej nagrody (Lee
i in., 2010). Te obserwacje moga $wiadczy¢ o znaczeniu kompleksu jader $rodkowego

i przysrodkowego dla kodowania negatywnego btedu predykcji w apetytywnym uczeniu sig.

Blqd predykcji a aktywnosé ciata migdatowatego w badaniach z udziatem ludzi

Zastosowanie metodologii obrazowania rezonansem magnetycznym dalo nam
mozliwo$¢ obserwowania aktywnosci ciala migdatowatego podczas asocjacyjnego uczenia si¢
ludzi. Systematyczny przeglad badah naukowych odpowiadajacych na pytanie o neuronalne
korelaty warunkowania strachu u ludzi zdaje si¢ potwierdza¢ udziat ciata migdatowatego w tym
procesie (Biichel 1 Dolan, 2000; Sehlmeyer i in., 2009, ale patrz tez: Fullanai1n., 2016). Zgodne
z literaturg zwierzecg s3 rowniez obserwacje dotyczace stabszej reakcji ciala migdalowatego
na spodziewane versus niespodziewane bodZce awersyjne (Dunsmoor i in, 2008; Knight
1 in., 2010). Niestety, mimo niestabngcego zainteresowania tym tematem, wiedza odno$nie
funkcji poszczegdlnych czesci ciata migdatowatego jest wcigz mocno ograniczona. Kolejne
badania ujawniaja nowe informacje o przypuszczalnej roli BLA i CMA podczas asocjacyjnego
uczenia si¢ ludzi. Na przyktad wykazano, ze kompleks BLA jest wrazliwy na oczekiwanie
bodzca awersyjnego w postaci draznienia pradem, co przejawia si¢ aktywnoscig tego obszaru

podczas ekspozycji na wskazowke skojarzong ze wzmocnieniem awersyjnym, jak i stabsza
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aktywno$cia w reakcji na pomini¢cie mniej spodziewanego, w poroéwnaniu do bardziej
spodziewanego, wzmocnienia awersyjnego (Michely i in., 2020). Z kolei Eipper i in. (2012),
postugujac sie paradygmatem blokowania, dowiedli, ze czg$¢ boczna ciata migdatowatego jest
podatna na warto$¢ predykcyjng awersyjnych bodzcow warunkowych. Wreszcie, Klumpers
i in. (2015) wykazali upo$ledzong zdolno$¢ wytwarzania warunkowego odruchu zaskoczenia

u ludzi z ogniskowg obustronng zmiang BLA.

Wychodzac poza paradygmat warunkowania strachu, wykazano rowniez wrazliwos$¢
ciala migdalowatego na awersyjne wzmocnienia pokarmowe. Co ciekawe stwierdzono, ze
sygnal BOLD koreluje pozytywnie z bledem predykcji podczas uczenia si¢ asocjacji miedzy
bodZcem neutralnym a awersyjnym (niesmacznym plynem), ale w cze¢$ci przysrodkowe;j ciata
migdatowatego, a nie podstawno-bocznej (Prevost i in. 2013, Pauli i in. 2015). Wyniki te

wskazuja wiec na potencjalng rolg CMA réwniez w uczeniu si¢ awersyjnym.

Uczenie si¢ wzmacniane bodzcami wechowymi i smakowymi, ale o pozytywnej
walencji, réwniez aktywuje kompleks jader srodkowego i przysrodkowego. Na przyktad,
sygnat BOLD w CMA wzrastat w odpowiedzi na wskazowki, ktore byly skojarzone
z przyjemnym zapachem (Gottfried i in., 2002) i stodkim ptynem (O'Doherty i in., 2002).
Korelaty bledu predykcji podczas uczenia si¢ skojarzen miedzy neutralnym, abstrakcyjnym
bodzcem wzrokowym a bodZzcem smakowym takze zostaly znalezione w kompleksie CMA
(Prevost i in., 2013). Dodatkowo, obserwowano spadek aktywnosci CMA na skutek obnizania
wartos$ci przewidywanej nagrody (Gottfried 1 in., 2003). Nalezy jednak nadmienié, Ze sa prace,
ktére wigza apetytywny btad predykcji ze zwigkszonym sygnatem BOLD w czgséci podstawno-
bocznej (Prévost i in., 2012), cho¢ bodZzce wzmacniajace w tym badaniu miaty charakter

finansowy.

Jak wynika z przytoczonej literatury, liczba badan nad zaangaZzowaniem
poszczegolnych czesci ciata migdatowatego w proces asocjacyjnego uczenia si¢ u ludzi jest
wcigz niewielka, a wyniki nie zawsze sg spojne. Warto tez podkresli¢, ze takie badania wigza
si¢ licznymi wyzwaniami, z ktorych by¢ moze jednym z najtrudniejszych jest wybor
odpowiedniego podziatlu ciata migdatowatego na obszary zainteresowania (Bielski 1 in. 2016;

Kolada i in., 2017).
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1.7 Przeglad dostepnych metod parcelacji ciala migdalowatego

Obrazowanie funkcjonalnym rezonansem magnetycznym wiele wniosto do naszej
wiedzy na temat mechanizméw dziatania moézgu i jest niezwykle cennym narzedziem
badawczym. Jednak, jak kazda metoda, ma swoje ograniczenia. Mimo dos$¢ dobrej
rozdzielczosci przestrzennej, obraz funkcjonalny mézgu wykonany w skanerze o standardowe;j
mocy 3 Tesli, nie pozwala na swobodng obserwacje granic poszczegolnych jader wchodzacych
w sktad tak niewielkiej struktury jak ciato migdatowate. W zwigzku z tym, aby bada¢ funkcje
poszczegblnych jader czy ich komplekséw, badacze wykorzystuja rozne metody parcelacji tej
struktury. Metody te mozna zaliczy¢ do jednej z dwoch grup: tych opartych na anatomicznych

charakterystykach wybranych obszaréw i tych opartych na ich funkcjonalnych wtasciwos$ciach.

Metody anatomiczne moga wykorzystywac fakt, ze poszczegdlne obszary w obrgbie
danej struktury mézgowej roznig si¢ w zakresie cytoarchitektoniki, topografii lub potaczen
strukturalnych. Wtasciwosci cytoarchitektoniczne, takie jak ilos¢, gestos¢ i potozenie rdznych
rodzajow komorek nerwowych, wykorzystali Amunts i in. (2005), ktorzy przeprowadzili
analiz¢ post mortem wyodrebniajac trzy strukturalnie rézne obszary ciala migdatowatego:
podstawno-boczne, srodkowo-przysrodkowe i korowe. Na podstawie tej analizy stworzone
zostaty mapy  probabilistyczne ciala  migdatowatego, okre§lajace, z  jakim
prawdopodobienstwem dany woksel nalezy do jednej z trzech wyodrebnionych czgsci ciala
migdalowatego. Krytycy tego podej$cia zwracaja jednak uwage na zbyt duzy rozmiar mapy
ciata migdatowatego w stosunku do rzeczywistej wielkosci tej struktury 1 mato reprezentatywna
probe uzyta do analiz (10 osob o $redniej wieku réwnej 64,9 +- SD= 16,9). Wlasciwosci
cytoarchitektoniczne zostaty wykorzystane takze w jednym badaniu przyzyciowym. Solano-
Castiella 1 in., (2011) wykonali obrazowanie MR w skanerze o mocy 7 Tesli, uzyskujac tym
sposobem wysoka rozdzielczo$¢ przestrzenng. Analiza skupien intensywnosci obrazow
strukturalnych zarejestrowanych przy uzyciu dwoch réznych sekwencji data w rezultacie
rozwigzanie wyodrebniajace trzy segmenty. Inne podejscie reprezentujg metody topograficzne.
Wykorzystuja one potozenie innych pobliskich struktur moézgowych, naczyn krwiono$nych
i komoér ptynu mozgowo-rdzeniowego, jako punktow orientacyjnych stuzacych badaczowi,
ktory odrecznie wyznacza granice poszczegolnych czesci. Stosujac t¢ metode Entis i in. (2012)
podzielili cialo migdatowate na cztery czgsci, a Tyszka 1 Pauli (2016) zdotali wyodrgbni¢ ich
az dziesi¢¢. Nalezy jednak zaznaczy¢, ze metody oparte na cechach topograficznych sg bardzo

podatne na doswiadczenie badacza, w efekcie czego rezultaty takiej parcelacji mogg by¢ trudne
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do powtdrzenia. Ostatnie podejscie w ramach metod strukturalnych zakorzenione jest w idei,
ze poszczegolne czesci danej struktury wchodza w sktad réznych sieci neuronalnych, a wigce sg
anatomicznie polaczone z innymi regionami w médzgu. Metoda, ktora pozwala na obrazowanie
potaczen strukturalnych u ludzi in vivo jest obrazowanie tensorem dyfuzji (ang. diffusion tensor
imaging, DTI). DTI z powodzeniem zostato uzyte do parcelacji ciala migdatlowatego (Bach
I in., 2011; Solano-Castiella i in., 2010, Saygin i in., 2011). Warto doda¢, ze powyzsze techniki
bywaja taczone. Na przyktad, Bach i in. (2011), zastosowali w pierwszym etapie manualng
segmentacje catego ciata migdatowatego, po czym dokonali parcelacji tego obszaru opierajac
si¢ na analizie danych DTI. W rezultacie otrzymali dwa segmenty ciata migdatowatego:

grzbietowy i brzuszny, korespondujace odpowiednio z kompleksami CMA i BLA.

W odréznieniu od podejscia strukturalnego, podejscie funkcjonalne zaktada parcelacje
zalezng od ro6znic w zakresie potaczen funkcjonalnych poszczegdlnych czesci w obrebie danej
struktury lub ich funkcjonalnej specjalizacji. Wykorzystanie potaczen funkcjonalnych,
rozumianych jako synchronizacja aktywnosci poszukiwanych cze$ci wybranej struktury
z innymi obszarami m6zgu, wymaga wykonania badania resting-state fMRI (rs-fMRI), a wiec
obrazowania rezonansem magnetycznym w stanie spoczynkowym (bez aktywnego zadania).
Dotychczas, dzigki zastosowaniu tej techniki powstaly az trzy parcelacje, dzielace ciato
migdatowate na dwa (Mishra i in., 2014) lub trzy (Bickart i in., 2014; Caparelli i in., 2017)
osobne segmenty. Jezeli natomiast przyjmiemy zatozenie, ze dana struktura sktada si¢ z kilku
czesci, ktore pelnig rozne funkcje, mozemy wykorzysta¢ te funkcjonalng specjalizacje
do podziatu danej struktury. W praktyce sprowadza si¢ to najczesciej] do wykonania meta-
analizy dostgpnych danych. Technika zostala z powodzeniem wykorzystana do parcelacji ciata
migdatowatego (Bzdok i in., 2013; Y Yang i in., 2016), chociaz warto zauwazy¢, ze jej
zastosowanie wymaga przeprowadzenia licznych eksperymentéw 1 zgromadzenia duzej ilosci

danych.

1.7.1 Parcelacja ciata migdatowatego na podstawie rekurencyjnej analizy ilosciowej

W zwigzku z brakiem ztotego standardu w kwestii podzialu ludzkiego ciata
migdalowatego 1 krytyka lub tez technicznymi trudnos$ciami z zastosowaniem dostepnych
metod parcelacji, zaproponowalismy (Bielski 1 in., 2021) nowy podziat, ktory uwzglednia
dynamike zmian aktywnoS$ci ciala migdatowatego. Podziat ten opiera si¢ na rekurencyjnej

analizie ilo$ciowej (ang. recurrence quantification analysis, RQA) danych pozyskanych
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w badaniu rs-fMRI. RQA jest metoda stosowang do analizy wzorcoOw w ztozonych szeregach
czasowych poprzez identyfikacj¢ powtarzajgcych sie stanow w systemie. W tym celu tworzone
sg wykresy rekurencyjne, a ich ilosciowa analiza umozliwia okres§lenie podstawowej dynamiki
1 regularnosci strukturalnych, ktorych tradycyjne metody statystycznie nie sg w stanie
uchwyci¢. Stosujagc miar¢ entropii, a wigc zlozono$ci systemu, autorzy wyodrebnili dwa
segmenty ciala migdatowatego: grzbietowo-przysrodkowy i brzuszno-boczny (Rycina 3).
Ocena polaczen funkcjonalnych tych segmentow z pozostatymi obszarami mozgu wykazata
podobienstwo segmentu grzbietowo-przysrodkowego do kompleksu CMA, a brzuszno-
bocznego do kompleksu BLA. Co wigcej, uzyskane wyniki parcelacji zostaly poroéwnane
z wynikami dwoch innych parcelacji opartych na metodach anatomicznych. W obu
przypadkach zbiezno$¢ wynikéw byta wysoka. Zaproponowany podzial wydaje sie¢ wiec
obiecujacy 1 niezwykle uzyteczny, jako ze wyodrebnia spdjne pod wzgledem funkcjonalnym

podjednostki, uwzgledniajac catg ich ztozono$¢, a jednoczesnie jest anatomicznie wiarygodny.

Rycina 3. Parcelacja ciala migdalowatego w oparciu o rekurencyjna analize¢ iloSciowa danych pozyskanych
w badaniu rs-fMRI. Kolorem fioletowym oznaczono czg¢$¢ grzbietowo-przysrodkowa korespondujaca z CMA,

a zielonym cze$¢ brzuszno-boczng korespondujaca z kompleksem BLA. L, lewa poétkula; P, prawa potkula.

1.8 Aktywnos¢ ciala migdalowatego w kontekscie roznic indywidualnych

Aktywnos$¢ struktur moézgowych moze by¢ modulowana réznymi czynnikami.
W badaniach z udzialem ludzi nierzadko wptyw na aktywno$¢ mézgu ma nasilenie réznych
cech osobowos$ciowych i temperamentalnych. Najbardziej znany model osobowosci wyrdznia

pie¢ wymiarow opisujacych zachowanie cztowieka: neurotycznos$¢, ekstrawersje, otwartos¢
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na doswiadczenie, sumienno$¢ i ugodowos¢ (McCrae 1 Costa, 1999). Sposrod tych cech, to
neurotyczno$¢ i ekstrawersja w najwigkszym stopniu odnosza si¢ do funkcjonowania
emocjonalno-spotecznego, a ich skrajnie niskie lub wysokie natezenie wigzane jest z rozwojem
zaburzen afektywnych (Bienvenu i1 in., 2007; Widiger, 2011). Bioragc pod uwage
zaangazowanie ciata migdatlowatego w przetwarzanie bodzcow o charakterze emocjonalnym
i jego role w regulacji zachowan spotecznych, neurotycznos$c i ekstrawersja zdaja si¢ by¢ tymi
czynnikami, ktére moga mie¢ wptyw na przebieg asocjacyjnego uczenia si¢ wzmacnianego

bodzcami apetytywnymi i awersyjnymi.

1.8.1 Uczenie si¢ asocjacyjne a neurotyczno$¢

Wysoki poziom neurotycznosci, zgodnie z pigcioczynnikowym modelem osobowosci
McCrea i Costy (1999), wiaze si¢ ze sklonnoscia do przezywania negatywnych emocji,
na przyklad takich jak strach. Teoria ta znalazta odzwierciedlenie w licznych pracach
empirycznych, ktére dowiodty, ze osoby wysoko neurotyczne przejawiaja wigkszg wrazliwos¢
na bodzce o negatywnej walencji (Craske i in., 2009; Hopkins i in., 2021; Mauer i Borkenau,
2007). Co interesujace, badania wskazuja, ze neuronalnym podtozem tego zjawiska moze by¢
reakcja ciala migdatowatego na bodzce wzbudzajace strach, smutek czy ztos¢. Stwierdzono
bowiem, Ze intensywnos$¢ reakcji tej struktury mozgowej zwigksza si¢ wraz z nasileniem
poziomu neurotycznosci (Chan i in., 2009; Everaerd i in, 2015). Inng ciekawa obserwacja jest
wplyw neurotycznosci na sile potlaczen funkcjonalnych migdzy ciatem migdatowatym
a obszarami kory czotowej (Cremers i in., 2010; Deng i in., 2019; Pang i in., 2016; J Yang i in.,
2020), co moze skutkowa¢ obnizong kontrola wyzszych procesow poznawczych
nad aktywno$cig ciala migdatowatego.

Poziom neurotycznos$ci ma rowniez istotne znaczenie dla przebiegu asocjacyjnego
uczenia si¢ wzmacnianego bodzcami awersyjnymi. Przyktadowo, Tzschoppe i in. (2014)
zauwazyli, ze podczas uczenia si¢ zwigzku miedzy neutralnym bodZcem a nieprzyjemnym
dzwigkiem, mtodziez o wyzszym poziomie neurotycznosci przejawiata silniejsze polaczenia
funkcjonalne migdzy ciatem migdatowatym a hipokampem 1 korg przedczotowa, a wiec
strukturami zwigzanymi z konsolidacjg s$ladow pamieciowych 1 regulacja odpowiedzi
emocjonalnej, szczegolnie na bodZce zagrazajace.

Co ciekawe, wyniki badan wykazuja, ze poziom neurotycznosci moze mie¢ rowniez

znaczenie dla efektywnosci uczenia si¢ asocjacji migdzy bodzcami neutralnymi
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a apetytywnymi, ale tu kierunek zmian jest odwrotny. Mianowicie, wraz ze wzrostem nasilenia
neurotyczno$ci obserwowano obnizenie aktywno$ci ciala migdatowatego, a takze kory

oczodotowoczotowej, podczas przetwarzania wskazowek skojarzonych z nagroda finansowa

(Klucken i in., 2019).

1.8.2 Uczenie si¢ asocjacyjne a ekstrawersja

Ekstrawersja jest cechg utozsamiang przede wszystkim z tendencjg do angazowania si¢
w interakcje spoteczne i poszukiwaniem stymulacji zewn¢trznej. Charakteryzuje ja tez silny
pozytywny afekt (McCrae i Costa, 1999). Obserwacje te znalazty odzwierciedlenie w wynikach
badan naukowych. Przyktadowo, Canli 1 in. (2001) wykazali, ze odpowiedz ciata
migdatowatego na obrazki o pozytywnym zabarwieniu emocjonalnym (w pordéwnaniu
do obrazkow o negatywnym zabarwieniu emocjonalnym) wzrasta proporcjonalnie do poziomu
ekstrawersji u 0s6b badanych. Podobng zaleznos$¢ opisali Vaidya i in. (2007), korelujac ze sobg
wynik na skali ekstrawersji i mozgowy przeptyw krwi w ciele migdatowatym w badaniu
z uzyciem przyjemnych i nieprzyjemnych zapachow. Dodatkowo stwierdzono, ze poziom
ekstrawersji ma rowniez wptyw na uczenie si¢ motywowane nagrodami: silniejszy sygnat bledu
predykcji obserwowany jest u 0soéb z wysokim poziomem tego wymiaru osobowos$ci (Smillie
i in., 2019).

Badania nad neuronalnym podlozem ekstrawersji wskazuja na zwigzek tego wymiaru
osobowosci z uktadem dopaminergicznym (Wacker 1 Smillie, 2015), ktérego rola w kodowaniu
sygnalu nagrody jest dobrze udokumentowana. DeYoung (2010) =zasugerowal, ze
zrdznicowanie genetyczne w zakresie produkcji dopaminy moze przektadac¢ si¢ na wyzszy badz
nizszy poziom ekstrawersji, a Read i1 in. (2010) zaproponowali, aby powigza¢ wydolno$¢
systemu dopaminergicznego z wymiarami osobowosci. Wedltug tego modelu, bardziej wydolny
1 szybszy w reakcji uktad dopaminergiczny cechuje ekstrawertykow, natomiast stabiej
funkcjonujacy uktad dopaminergiczny miatby cechowac introwertykow, ale i osoby o wysokim
poziomie neurotycznosci. Ciato migdatowate, silnie powiazane z dopaminergicznym uktadem
nagrody (Haber i Knutson, 2010), moze by¢ wigc bardziej reaktywne u ekstrawertykow
niz introwertykdéw lub neurotykdéw w reakcji na nagrode¢. Bezposredniego dowodu na poparcie
tej hipotezy dostarczyli Cohen i in. (2005), ktérzy zaobserwowali zwigkszony sygnat BOLD
w ciele migdalowatym na skutek otrzymania nagrody finansowej, a nastgpnie dowiedli, ze

moze by¢ on modulowany przez réznice indywidualne w zakresie ekstrawersji.
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W $wietle powyzszych danych, nalezy uwzgledni¢ neurotycznos¢ i ekstrawersje jako
potencjalnie istotne czynniki modulujagce zar6wno motywacyjne znaczenie bodzcow jak

i aktywnos$¢ ciata migdatowatego w procesach zwigzanych z asocjacyjnym uczeniem sig.
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2. ZALOZENIA I CEL PRACY

Wyniki licznych badan, zar6wno z udziatem zwierzat jak i1 ludzi, wskazuja na wazng
rol¢ ciata migdatowatego w procesach asocjacyjnego uczenia si¢, w tym w przetwarzaniu
btedow predykcji. Badania z wudzialem zwierzat wskazuja, ze ro6zne obszary ciala
migdalowatego, takie jak kompleks $rodkowo-przysrodkowy (ang. centromedial amygdala,
CMA\) i podstawno-boczny (ang. basolateral amygdala, BLA), moga petni¢ odmienne funkcje
w asocjacyjnym uczeniu si¢. Jednak u ludzi funkcjonalna organizacja ciala migdalowatego
w kontekscie asocjacyjnego uczenia si¢ pozostaje stabo poznana. Badania neuroobrazowe
czesto traktuja ciato migdatowate jako jednolita strukture, co utrudnia zrozumienie jego
zréznicowanych funkcji. Jednak cialo migdatowate nie jest strukturg jednorodna ani
W rozumieniu anatomicznym, ani w rozumieniu funkcjonalnym i brakuje badan z udziatem
ludzi, ktérych celem bytoby zidentyfikowanie tych czegsci cialta migdatowatego, ktorych
aktywno$¢ jest zwigzana z reakcja na btad predykcji popetniany podczas uczenia si¢ opartego
na wzmocnieniu pozytywnym (apetytywnym) i negatywnym (awersyjnym), zarowno
w uczeniu si¢ klasycznym jak i instrumentalnym. Wyjasnienie roli poszczegolnych czesci ciata
migdatowatego w instrumentalnym uczeniu si¢ ludzi jest szczegolnie interesujace, bowiem
wyniki badan w tej dziedzinie nie s3a spojne. W niektérych badaniach nad procesami
zwigzanymi z uczeniem si¢ instrumentalnym wykazano udzial ciata migdatowatego (Prévost
iin., 2011), a w innych nie (Valentin i in., 2007, Valentin i O’Doherty, 2009). Co wiecej, meta-
analizy badan fMRI sugeruja, Ze cialo migdalowate nie jest kluczowa strukturg
dla instrumentalnego uczenia si¢ u ludzi. Jednak ten obraz zaburza pewna tendencyjnos¢ badan:
uczenie si¢ instrumentalne badane jest najczesciej w kontekscie apetytywnym, podczas gdy
uczenie si¢ klasyczne w konteks$cie awersyjnym. Dlatego niezwykle wazne wydaje si¢ ustalenie
roli, jaka petlnia dwa gléwne kompleksy jader ciala migdalowatego, CMA 1 BLA,
w apetytywnym i awersyjnym uczeniu si¢ klasycznym i instrumentalnym. Celem niniejszej
pracy bylo okreslenie roli kompleksow CMA i BLA w lewej i prawej potkuli mézgu
w réznych aspektach asocjacyjnego uczenia si¢ u ludzi. W badaniach uwzgledniono reakcje
CMA 1 BLA na btad predykcji popetniany podczas: (1) klasycznego uczenia si¢ opartego
na wzmocnieniu apetytywnym i awersyjnym oraz (2) instrumentalnego uczenia si¢ opartego
na wzmocnieniu apetytywnym i awersyjnym.

Do parcelacji ciata migdatowatego zastosowano metode RQA. W analizach

uwzgledniono nasilenie wybranych cech osobowosci (ekstrawersji i neurotyczno$ci), poniewaz
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badania nad przetwarzaniem nagrod i bledow predykeji (Klucken i in, 2019; Smillie i in., 2019)
wykazaty, ze te cechy moga modulowaé¢ aktywno$¢ ciata migdatowatego. Ze wzgledu
na zastosowanie wzmocnien pokarmowych oraz wyniki badan sugerujagce wpltyw nadwagi na
wrazliwo$¢ na nagrode (Davis 1 Fox, 2008; Stice i Yokum, 2016) i efektywnos$¢ uczenia si¢
asocjacyjnego wzmacnianego nagroda pokarmowa (Zhang i in. 2014), w analizach
uwzgledniono tez wielko$¢ wskaznika masy ciata (ang. body mass index; BMI).
Sformutowano nastgpujace pytania badawcze:
1) Ktore czesci ciata migdatowatego kodujg sygnat biedu predykcji podczas klasycznego
uczenia si¢ wzmacnianego bodzcami apetytywnymi?
2) Ktore czgsci ciata migdatowatego koduja sygnat btedu predykeji podczas klasycznego
uczenia si¢ wzmacnianego bodzcami awersyjnymi?
3) Czy aktywnos$¢ ciata migdatowatego podczas uczenia si¢ klasycznego jest zwigzana
Z poziomem neurotycznosci, ekstrawersji i wskaznika BMI u 0s6b badanych?
4) Czy cialo migdatowate koduje sygnal biedu predykcji podczas instrumentalnego
uczenia si¢? Jesli tak, to:
a) Ktore czeSci ciala migdalowatego koduja sygnal bledu predykcji podczas
instrumentalnego uczenia si¢ wzmacnianego bodzcami apetytywnymi?
b) Ktore czesSci ciata migdatowatego kodujg sygnal bigdu predykcji podczas
instrumentalnego uczenia si¢ wzmacnianego bodZcami awersyjnymi?
c) Czy aktywno$¢ ciata migdatowatego podczas uczenia si¢ instrumentalnego jest
zwigzana z poziomem neurotycznosci, ekstrawersji 1 wskaznika BMI u osob

badanych?

Plan badan i procedury eksperymentalne zostaty zaakceptowane przez Komisj¢ ds. Etyki Badan
Naukowych Wydziatu Psychologii Uniwersytetu SWPS w Warszawie (numer wniosku
17/2015).
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3. EKSPERYMENT PIERWSZY — UCZENIE SIE KLASYCZNE

3.1 Materialy i metody

3.1.1 Osoby badane

Informacja o prowadzonych badaniach zostata rozpowszechniona za posrednictwem
portalu Facebook, w grupach spoleczno$ciowych skupiajacych studentéw i osoby poszukujace
pracy dodatkowej. Ogloszenie zawierato link do ankiety, ktora miata na celu wykluczenie oséb
niespeiajgcych przyjetych kryteriow. Za przeciwwskazanie do udzialu w badaniach uznano:
(1) leworeczno$é, (2) obecnos¢ metalowych elementéw w ciele (np. rozrusznik serca, implant),
(3) tatuaze w okolicach glowy i szyi, (4) klaustrofobi¢, (5) zdiagnozowane zaburzenia
neurologiczne lub psychiatryczne, (6) uszkodzenia moézgu, (7) epilepsj¢, (8) cukrzyce
i (9) status absolwenta lub studenta psychologii. W badaniach wzi¢to udziat 38 osob, w tym
19 kobiet i 19 mgzczyzn w wieku migdzy 21 a 33 lat (M = 25, SD = 2,85). Wszyscy badani
wyrazili §wiadoma zgode na udzial w badaniu, a za poswigcony czas i wklad otrzymali
finansowg rekompensate w wysokosci 100 ztotych. Badania zostaty przeprowadzone

w Pracowni Obrazowania Mézgu w Instytucie Biologii Do$wiadczalnej PAN.

3.1.2 Przygotowanie do badania

Uczestnicy zostali poproszeni o powstrzymanie si¢ od spozywania jakichkolwiek
positkéw na czas minimum czterech godzin przed rozpoczgciem eksperymentu. Wynikato to
z faktu, iz warto$¢ nagradzajagca bodzcéw pokarmowych, jakie zostaly wykorzystane
w badaniach, moze zaleze¢ od poziomy odczuwanej sytosci (Berridge, 2012).

Ponadto, w dniu eksperymentu osoby badane zostaly poddane ocenie psychologiczne;.
W $wietle dostepnej literatury nasilenie szczegdlnie takich cech osobowosci jak neurotycznos¢
1 ekstrawersja ma zwigzek ze zmieniong odpowiedzia moézgu podczas uczenia si¢
wzmacnianego bodzcami afektywnymi (np. Klucken 1 in. 2019). Pomiaru cech osobowosci
dokonano za pomoca Inwentarza Osobowosci NEO-FFI (Costa i McCrae, 1992; Zawadzki
I in.,, 2010). Kolejnym krokiem byla ocena plynéw stosowanych podczas eksperymentu
pod katem ich walencji emocjonalnej. Badani probowali, a nastepnie oceniali na 11-stopniowej
skali Likerta (gdzie -5 — ‘bardzo niesmaczny’, 5 — ‘bardzo smaczny’) trzy rodzaje ptynow:

stodki, stony i bez wyraznego smaku. Poniewaz wzmocnieniem apetytywnym byt powszechnie
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dostepny w sprzedazy stodki napdj i spodziewano si¢ duzych roznic indywidualnych w zakresie
preferencji smakowych, przed dokonaniem oceny trzech pltyndéw, badani mogli sprébowaé
1 wybrac ten stodki napoj, ktory uznali za najsmaczniejszy. Wyboru dokonywali sposrod: soku

jabtkowego, pomaranczowego, truskawkowego, porzeczkowego 1 mleka czekoladowego.

3.1.3 Procedura eksperymentalna w paradygmacie uczenia si¢ klasycznego

Procedura eksperymentalna zostala napisana 1 zaprezentowana za pomoca
oprogramowania Presentation (Neurobehavioral 125 Systems, Albany, CA, USA).
Eksperyment zostat osadzony w paradygmacie uczenia si¢ klasycznego i sktadat si¢ z czterech
sesji, podczas ktorych osoby badane nabywaty asocjacje miedzy wskazowka a nastgpujacym
po niej wzmocnieniem. Dwie sesje zawieraly wzmocnienia apetytywne i neutralne, a pozostate
dwie wzmocnienia awersyjne i neutralne. Sesje apetytywne i awersyjne nastepowaty
naprzemiennie. Ponadto, aby uniknag¢ wptywu pierwszej sesji na ogélny afekt osoby badane;j,
a tym samym motywacj¢ 1 jako$¢ wykonania pozostatych sesji, potowa grupy rozpoczeta
od sesji apetytywnej, a druga potowa od sesji awersyjnej. Kazda sesja trwata okoto 10 minut
I zawierala 40 prob. Poczatek proby stanowilo pojawienie si¢ dwoch wskazowek, jednej
po lewej 1 drugiej po prawej stronie ekranu. Po uptywie 500 ms jedna z wskazdéwek znikala,
a druga pozostawata na ekranie. Na podstawie wskazowki, ktora pozostata, osoba badana
musiala przewidzie¢, jakiego rodzaju ptyn (neutralny czy smaczny/niesmaczny) otrzyma
w nastepnej fazie proby. Po udzieleniu odpowiedzi poprzez nacisnigcie jednego z dwdch
dostgpnych przyciskow, wskazowka znikata, a na ekranie pojawial si¢ znak zapytania
oznaczajacy oczekiwanie na wzmocnienie afektywne lub neutralne. W kolejnej fazie proby
badany otrzymywat wzmocnienie: 0,5 ml plynu i krétki film przedstawiajacy osobe¢ pijaca
napdj (Rycina 4A, 4B). Wskazowki byly powigzane ze wzmocnieniami w taki sposob, ze
po jednej z nich nastgpowalo wzmocnienie afektywne (apetytywne lub awersyjne zaleznie
od sesji) w 75% prob lub neutralne w 25% préb. Zalezno$¢ ta byta odwrotna dla drugiej
wskazowki, tj. w 75% prob nastepujace wzmocnienie bylo neutralne, a w pozostatych 25% —
afektywne. Co wigcej, zwigzek pomiedzy konkretng wskazoéwka a danym rodzajem
wzmocnienia nie byl staty, ale ulegat odwrdceniu, gdy osoba badana udzielita pigciu
poprawnych odpowiedzi z rzedu (Rycina 4C). Aby zmiana zalezno$ci probabilistycznej
pomiedzy wskazowka a wzmocnieniem nie byla przewidywalna dla osob badanych,

nastepowata ona w jednej z kolejnych trzech prob po udzieleniu piatej poprawnej odpowiedzi
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Asocjacja pierwotna Asocjacja odwrdcona

Zdarzenie Zdarzenie

awersyjne / apetytywne

N
' awersyjne / apetytywne

25%
neutralne neutralne
Zdarzenie Zdarzenie
L 51
neutralne

"_l—' o)
L. B

awersyjne / apetytywne

25%

- IR

awersyjne / apetytywne

Rycina 4. Procedura eksperymentalna: A) przebieg pojedynczej proby w sesji apetytywnej i B) sesji awersyjnej.
Poczatek proby stanowito pojawieniem si¢ dwoch wskazowek (przez 500 ms), po czym jedna z nich znikata. Osoba
badana miata przewidzie¢ rodzaj wzmocnienie (afektywne czy neutralne) jaki zapowiada wskazoéwka pozostata
na ekranie. Po udzieleniu odpowiedzi badany oczekiwat na wynik proby (symbol znaku zapytania). Czas
oczekiwania byt rowny 5500 milisekundom pomniejszonym o czas reakcji. Ostatnig fazg proby byto pojawienie
si¢ wzmocnienia. Przerwa migdzy kolejnymi probami trwata od 5 do 7 sekund. C) Schemat wzmocnien. W fazie
uczenia si¢ jedna z wskazowek byta powigzana z wysokim prawdopodobienstwem (0,75) otrzymania wzmocnienia
afektywnego (apetytywnego lub awersyjnego w zalezno$ci od sesji) i niskim prawdopodobienstwem wzmocnienia
neutralnego (0,25). Druga wskazowka odwrotnie: wzmocnienie neutralne nastgpowalo po niej z wigkszym
prawdopodobienstwem (0,75), a afektywne z mniejszym (0,25). W fazie przeuczania (po udzieleniu pigciu
poprawnych odpowiedzi z rzedu) zalezno$¢ miedzy wskazowka a prawdopodobienstwem uzyskania konkretnego
wzmocnienia ulegata odwrdceniu.
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(Prevost i in., 2013). Liczba prob afektywnych (wskazowka powigzana z wickszym
prawdopodobienstwem wzmocnienia afektywnego) i neutralnych (wskazowka powigzana
z wickszym prawdopodobienstwem wzmocnienia neutralnego) byly sobie réwne i wynosity 20.

Po zakonczeniu badania w skanerze rezonansu magnetycznego osoby badane ponownie

dokonywaly oceny uzytych w badaniu ptynow.

3.1.4 Bodzce

Wskazowke stanowit prosty bodziec wzrokowy. Byt to obrazek przedstawiajacy
kolorowy kubek ze stomka. W kazdej sesji uzyto dwoch takich bodzcow — jeden
z wyzszym prawdopodobienstwem poprzedzajacy wzmocnienie afektywne i drugi z wyzszym
prawdopodobienstwem poprzedzajacy wzmocnienie neutralne. Bodzce uzyte w jednej sesji
byly identyczne za wyjatkiem koloru, ktéry stanowil wskazéwke. W catym badaniu
zastosowano cztery pary bodzcow: zielony i czerwony w jednej oraz bragzowy i réozowy
w drugiej sesji apetytywnej, a takze niebieski i pomaranczowy oraz fioletowy i zotty w sesjach
awersyjnych. Liczba prezentacji wskazoéwki afektywnej 1 neutralnej po prawej i lewej stronie
ekranu zostata wyréwnana.

Wzmocnienia nastgpujace po wskazowce stanowitl naturalistyczny wielomodalny
bodziec zawierajagcy komponent pokarmowy (ptyn smaczny, niesmaczny lub neutralny)
1 komponent spoteczno-wzrokowy (film przedstawiajacy ekspresje mimiczng osoby pijacej
nap¢j smaczny, niesmaczny lub neutralny). Ptynem smacznym uzytym w badaniu bylo mleko
czekoladowe lub stodki sok owocowy wybrany przez osobe badang (dostgpne smaki
i procedur¢ wyboru napoju opisano powyzej w podrozdziale 3.1.2 ,Przygotowanie
do badania”), ptynem niesmacznym byt stony roztwor chlorku sodu (0.4 M NaCl), a neutralnym
— roztwor o sktadzie przypominajacym sktad ludzkiej $liny (25 mM KCI, 2 mM NaHCO3).
Ptyny podawane byly uczestnikom przez system teflonowych rurek przymocowanych do trzech
strzykawek.  Strzykawki  zostaly umieszczone w  polautomatycznych  pompach,
zaprogramowanych tak, aby wraz z sygnatem wysytanym przez komputer powodowaty
naci$niecie tloka strzykawki uwalniajac z niej jednorazowo 0,5 ml odpowiedniego ptynu.
Roéwnoczesnie z podaniem ptynu na ekranie odtwarzano 3-sekundowy film przestawiajacy
reakcje mimiczng osoby pijacej napd) z kubka przez stomke. Reakcja ta, w zaleznosci
od rodzaju podanego ptynu, mogla wyraza¢ przyjemnos¢, wstret lub by¢ emocjonalnie

obojetna. Filmy zostaty nagrane na potrzeby badania zglebiajacego aktywnos$¢ mozgu w trakcie
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obserwacji reakcji emocjonalnych na bodzce pokarmowe przez Jabbi i wspotpracownikow

(2007) 1 uzyte w niniejszym badaniu za zgoda autorow.

3.2 Analizy statystyczne danych behawioralnych

3.2.1 Analiza danych deklaratywnych

W celu potwierdzenia warto$ci motywacyjnej uzytych w eksperymencie bodzcow
pokarmowych, poréwnano zadeklarowany przez osoby badane poziom smacznosci plynu
stodkiego, stonego i neutralnego. Poréwnanie wykonano osobno dla ocen zadeklarowanych
przed i po badaniu. Poniewaz oceny ptynow odbiegaly od rozktadu normalnego, analizy
przeprowadzono za pomocg testOw nieparametrycznych: testu Friedmanna i testow post-hoc
Wilcoxona. Ponadto, sprawdzono stabilno§¢ ocen Ww czasie poroéwnujac oceng
przed i po badaniu dla kazdego rodzaju bodzca pokarmowego. W tym celu uzyto testu

Wilcoxona. Analizy wykonano z pomocg pakietow SciPy oraz scikit-posthocs (Python 3.6).

3.2.2 Rejestracja i analiza odpowiedzi 0sob badanych

Odpowiedzi 0sob badanych byty rejestrowane za pomoca kontrolera umieszczonego
w prawej rece osoby badanej. Odpowiedz klasyfikowano jako poprawna, jezeli zgadzala si¢
z asocjacjg przypisang do danej wskazowki. Oznacza to, ze jesli badany po wskazdwce
zapowiadajacej z wyzszym prawdopodobienstwem zdarzenie afektywne wybrat przycisk
odpowiedni dla zdarzenia afektywnego lub po wskazéwce z wyzszym prawdopodobiefistwem
zapowiadajacej zdarzenie neutralne wybrat przycisk odpowiedni dla zdarzenia neutralnego,
odpowiedZ byta uznana za poprawng niezaleznie od tego, jakie wzmocnienie faktycznie
nastapito po wskazéwce w danej probie.

Zarejestrowane dane behawioralne zostaty wykorzystane w dwojaki sposdb: po pierwsze,
w celu okre$lenia stosunku odpowiedzi poprawnych do wszystkich odpowiedzi udzielonych
w sesji i po drugie, jako dane wejsciowe podczas modelowania procesu uczenia sie.

Stosunek liczby poprawnych odpowiedzi do liczby wszystkich udzielonych odpowiedzi
zostal porownany do prawdopodobienstwa zdarzenia losowego réwnego 0,5 za pomocg testu
t studenta dla jednej proby. Obliczenia zostaly wykonane przy uzyciu programu

MATLAB2017b.
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3.2.3 Modelowanie procesu uczenia si¢

Uzyskane dane behawioralne zostaly uzyte do modelowania procesu uczenia si¢.
Testowano trzy modele: klasyczny model RW, model uczenia si¢ TD oraz bayesowki model
HGF. Do poréwnania modeli wykorzystano kryterium informacyjne Akaikego (ang. Akaike
information criterium, AIC) (Akaike, 1974). Warto$ci AIC zostaly wyliczone dla kazdej osoby
badanej i dla kazdego rodzaju sesji z osobna, a nastgpnie, z uwagi na odchylenie od rozktadu
normalnego, poréwnane za pomoca testu Friedmana. Wynik wskazat na statystycznie istotne
roznice migdzy modelami (y%2) = 28,0; p < 0.001), a analiza post hoc (test Wilcoxona)
wykazala, ze model RW jest lepiej dopasowany do danych niz model TD (w sesji apetytywnej
i awersyjnej Peonferroni < 0,001) i model HGF (w sesji apetytywnej: pgonferroni = 0,046; W sesji
awersyjnej: psonterroni = 0,032).

Ze wzgledu na najlepsze dopasowanie modelu RW do uzyskanych danych
behawioralnych, to wlasnie ten model zostat wykorzystany na kolejnych etapach analizy.
Model RW =zaktada, Zze uczenie si¢ nastgpuj¢ na skutek zaskoczenia, ktére wynika
z rozbiezno$ci pomiedzy oczekiwaniem a rzeczywistoscig. Tak rozumiany btad predykcji

mozna wyrazi¢ za pomocg réwnania:

gdzie:
ot — blad predykcji w danej probie t (wartosci od 0 do 1);
Rt — wzmocnienie w danej probie t (mozliwe wartosci: 1 — wzmocnienie, 0 — brak
wzmocnienia);
Vi — wartos$¢ oczekiwana w danej probie t.

Warto$¢ oczekiwana w danej prdbie jest sumg wartosci oczekiwane] w poprzedniej
probie 1 btedu predykeji popetnionego w poprzedniej probie pomnozonego przez wspdiczynnik
tempa uczenia si¢ o

Vi = Viog + b

Przyjeto, ze poczatkowa warto$¢ oczekiwana (Vo) jest rowna 0,5, a tempo uczenia si¢ jest state
przez caly czas trwania pojedynczej sesji. Wartosci oczekiwane Vi zostaly odpowiednio
przeksztalcone, tak aby uzyskane estymaty wyrazaty site oczekiwania wzmocnienia innego niz
neutralne pod warunkiem zaprezentowanej wskazowki. Jezeli wigc wskazowka
zaprezentowana w danej probie byla powigzana z wyzszym prawdopodobienstwem

wystgpienia zdarzenia afektywnego, wtedy V{ = V;, w innym wypadku V/ = 1 — V.. Nowe
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wartosci bledow predykcji zostaly wyrazone zgodnie ze wzorem &/ = R — V{,
gdzie R{ =1 w probach, w ktorych wystgpito zdarzenie afektywne i R = 0 w probach,
w ktorych wystapito zdarzenie neutralne. Obliczenia zostaty wykonane za pomocg programu

Hierarchical Gaussian Filter Toolbox (Fréssle i in., 2021).

3.3 Rejestracja i analiza danych MRI

3.3.1 Rejestracja sygnatu

Akwizycja danych zostala przeprowadzona przy zastosowaniu skanera rezonansu
magnetycznego Siemens Magnetom TrioTim charakteryzujacego si¢ polem magnetycznym
o mocy 3 Tesli i wyposazonym w 32-kanatowa cewke do badania glowy. Podczas badania
zarejestrowano nizej wymienione obrazy:

1. Obraz T1-zalezny — wysokiej rozdzielczo$ci obraz anatomiczny mozgu zarejestrowany
przy uzyciu sekwencji MPRAGE o nastgpujacych parametrach: rozdzielczos¢
przestrzenna 1 x 1 x 1 mm, TR = 2,53 s, TE = 0,003 s, kat wychylenia wektora
magnetyzacji = 7°, FOV =256 mm, macierz = 256 x 256 x 176;

2. Obrazy T2*-zalezne w trakcie wykonywania zadania — obrazy czynnosciowe w liczbie
405 wolumendéw zarejestrowane poprzez jednoczesne pobudzanie wielu warstw
w sekwencji EPI (Simultanous Multi-Slice EPI) o nastepujacych parametrach: liczba
jednocze$nie wzbudzanych warstw = 3, rozdzielczo$¢ przestrzenna 2,2 x 2,2 x 2,2 mm,
TR = 1,5, TE = 0,029, kat wychylenia wektora magnetyzacji = 70°, FOV = 211,2 mm
x 211,2 mm, macierz = 96 x 96 x 66, akwizycja pozioma naprzemienna;

3. Obrazy T2*-zalezne w trakcie stanu spoczynkowego (oczy otwarte, wzrok skierowany
na punk fiksacji) — obrazy czynno$ciowe w liczbie 593 wolumendéw zarejestrowane
poprzez jednoczesne pobudzanie wielu warstw w sekwencji EPI (Simultanous Multi-
Slice EPI) o nastepujacych parametrach: liczba jednoczesnie wzbudzanych warstw = 4,
rozdzielczo$¢ przestrzenna 2,5 x 2,5 x 2,5 mm (TR = 1,5 s, TE = 29 ms,
FOV =192 x 192 mm, macierz =96 x 96 x 80 mm), akwizycja pozioma naprzemienna.

Obrazy T2*-zalezne zarejestrowane w trakcie stanu spoczynkowego zostaly
wykorzystane do stworzenia parcelacji ciata migdatowatego. Procedura podzialu ciata
migdatowatego na dwie funkcjonalnie rozne czesci zostata doktadnie opisana przez Bielskiego

1 wspotpracownikéw (2021).
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3.3.2 Wstegpna obrébka danych

W celu przeprowadzenia wstepnej obrobki danych 1 pozniejszej ich analizy wykorzystano
pakiet SPM12 (Wellcome Imaging Department, University College, London,
UK, http://fil.ion.ucl.ac.uk/spm) dziatajacy w srodowisku MATLAB R2017b. Przed wiasciwa

analiza dane zostaly poddane czynno$ciom przygotowawczym, w tym korekcji obrazéow
ze wzgledu na ruch glowy, korejestracji obrazu strukturalnego z obrazami czynnosciowymi,
normalizacji oraz przestrzennej filtracji wygtadzajace;.

Korekcja ruchu gtowy zostata wykonana w celu ograniczenie artefaktow ruchowych.
Obrazy czynno$ciowe zostaty wyrownane do pierwszego obrazu w serii czasowej poprzez
zastosowanie metody najmniejszych kwadratow i 6-parametrycznej (trzy parametry
przesunigcia obrazéw 1 trzy parametry rotacji) transformaty przestrzennej. Dodatkowo
za pomocg ARtifact Detection Tools (ART) rozpoznano wolumeny, ktorych przemieszczenie
przekraczalo przyjety prog rowny potowie wielkosci woksela (tj. 1,1 mm). Przyjecie progu
o takiej wartosci podyktowane bylo niewielkg wielko$cia wybranych obszarow
zainteresowania (cze¢$ci ciala migdalowatego) i ich stycznoscig. Jezeli liczba przesunietych
obrazow przekraczala 10% wszystkich obrazow zarejestrowanych w trakcie wykonywania
sesji, to dane z tej sesji nie podlegaly dalszej analizy. W nastepnym kroku przeprowadzono
korejestracj¢ obrazu strukturalnego z usrednionym obrazem czynno$ciowym, uzyskanym
w trakcie korekcji ruchéw gltowy. W celu przeprowadzenia analizy grupowej, wszystkie obrazy
funkcjonalne zostaty znormalizowane w sposob domys$lny dla pakietu SPM12, a wigc poprzez
zastosowanie tzw. ,,zunifikowanej segmentacji” (ang. ,,unified segmentation”). Procedura ta
w ramach jednego modelu faczy trzy nastgpujace kroki: 1) segmentacj¢ obrazu strukturalnego
poddanego uprzedniej korejestracji, w oparciu o mapy probabilistyczne istoty szarej, bialej,
plynu moézgowo-rdzeniowego, tkanek migkkich, kosci 1 innych; 2) korekcje bledu
niejednorodnosci rozktadu intensywnosci obrazu MR; 3) normalizacje przestrzenng obrazow
czynno$ciowych do przestrzeni wspolnej MNI wykorzystujacag parametry transformacji
afinicznej.  Wielkos¢ wokseli podczas normalizacji zredukowano do wymiaru
2 mm X 2 mm X 2 mm. Tak przygotowane obrazy zostaly wygtadzone poprzez zastosowanie

filtra Gaussa o szerokos$ci rownej 4 mm w potowie wysokosci.
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3.3.3 Analiza danych

Grupa osob badanych ujetych we dalszej analizie liczyta tacznie 37 0s6b, w tym szes¢
0s0b z niepetnym kompletem danych. Jedna osoba z grupy 38 przebadanych zostata usunicta
ze wzgledu na zbyt duze ruchy glowy. Niepelny komplet danych (mniej niz cztery sesje)
wynikat z probleméw technicznych podczas akwizycji (cztery osoby), przerwania badania
przez uczestnika na skutek silnego dyskomfortu (jedna osoba) lub zbyt duzej liczby
wolumenow zakwalifikowanych jako elementy odstajgce (jedna osoba).

W pierwszym etapie (analiza danych indywidualnych), dane fMRI byty modelowane
przy zastosowaniu techniki Ogolnego Modelu Liniowego (ang. General Linear Model, GLM).
Celem wyjasnienia zarejestrowanego sygnatu elektromagnetycznego (zmienna niezalezna)
stworzono model uwzglgdniajacy cztery gtdéwne warunki: (1) wzmocnienie poprzedzone
wskazowka o wyzszym prawdopodobienstwie zdarzenia apetytywnego, (2) wzmocnienie
poprzedzone wskazowka o wyzszym prawdopodobienstwem zdarzenia neutralnego w sesjach
apetytywnych, (3) wzmocnienie poprzedzone wskazowka o wyzszym prawdopodobienstwie
zdarzenia awersyjnego, (4) wzmocnienie poprzedzone wskazoéwka o wyzszym
prawdopodobienstwem zdarzenia neutralnego w sesjach awersyjnych. Zdarzenia te byly
modelowane jako 3-sekundowe bodzce, zgodnie z dlugosciag prezentacji filmu, stanowigcego
czg$¢ zdarzenia afektywnego 1 neutralnego. Aby sprawdzi¢ zalezno$¢ liniowa pomiedzy
aktywnoscia mozgu a konstruktem bledu predykcji zastosowano technike modulacji
parametrycznej (Biichel i in. 1998). Metoda ta polega na dostosowaniu sity kazdego zdarzenia
(amplitudy) do warto$ci wspotczynnika modulujacego, ktory jest ortogonalny wzgledem
modulowanej zmiennej objasniajacej. Tym samym modulacja parametryczna pozwala
na uchwycenie nie tylko usrednionego efektu dla danego warunku, ale rowniez efektu samego
wspotczynnika modulujacego (tu biedu predykcji, PE). W nastepstwie, model GLM zostat
powiekszony o kolejne cztery warunki (5 — 8) odpowiadajace bledom predykcji dla wzmocnien
1), (2. Q)i (4).

Pozostate regresory wlaczone do modelu to: (9) wskazéwka z wyzszym
prawdopodobienstwem zapowiadajagca zdarzenie apetytywne, (10) wskazowka z wyzszym
prawdopodobienstwem zapowiadajaca zdarzenie neutralne w sesjach apetytywnych,
(11) wskazowka z wyzszym prawdopodobienstwem zapowiadajagca zdarzenie awersyjne,
(12) wskazoéwka z wyzszym prawdopodobienstwem zapowiadajaca zdarzenie neutralne
w sesjach awersyjnych i (13 — 16) wartosci oczekiwane dla tych warunkéw, (17) wystapienie

obu wskazowek na poczatku kazdej proby, (18) kazdorazowe nacis$nigcie przycisku kontrolera
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oraz (19) proby pominiete (bez odpowiedzi osoby badanej). Ponadto, do modelu dodano sze$é¢
regresorow stanowigcych oszacowanie przesunigcia glowy w przestrzeni i pozostate artefakty
ruchowe wykryte przez program ART.

Aby zredukowa¢ wpltyw sygnatu, ktorego zrodiem nie jest aktywno$¢ neuronalna
zastosowano filtr gornoprzepustowy o wartosci 128 s.

W zwigzku z opdznieniem sygnatu BOLD wobec aktywnos$ci neuronalnej zamodelowane
szeregi czasowe zostaly splecione z kanoniczng odpowiedzia hemodynamiczng
(ang. haemodynamic response function, HRF).

Nastepnie dla kazdej osoby badanej wyliczono nastepujace kontrasty:

1. PE po wskazowce apetytywnej vs. aktywnos¢ bazowa (ang. baseline),

2. PE po wskazowce neutralnej w sesjach apetytywnych vs. aktywnos¢ bazowa,

3. PE po wskazowce awersyjnej vs. aktywno$¢ bazowa,

4. PE po wskazowce neutralnej w sesjach awersyjnych vs. aktywno$¢ bazowa.

W kolejnych etapach szczegdétowo przeanalizowany zostat sygnat z tych wokseli, ktore
znalazly si¢ w obrebie czgsci podstawno-bocznej lub Srodkowo-przysrodkowej ciata
migdatowatego. Maski tych obszarow zostaly opracowane przez zespot badawczy
pod kierunkiem dr hab. Iwony Szatkowskiej. Szeregi czasowe sygnatu BOLD zarejestrowane
w trakcie zadania spoczynkowego zostaly uzyte w ilosciowej analizie rekurencji pozwalajacej
na uchwycenie osobnych uktadow dynamicznych. Otrzymane czg¢sci podzielity horyzontalnie
ciato migdatowate na dwa kompleksy, brzuszno-boczny i grzbietowo-przysrodkowy. Analiza
potaczen tych komplekséw z pozostatymi regionami mozgu potwierdzila, ze czynnosciowo
odpowiadajg one podstawno-bocznej 1 Srodkowo-przysrodkowej czgsci ciata migdatowatego
(Bielski i1in., 2021). Dodatkowo, z uwagi na potencjalny wptyw lateralizacji, aktywno$¢ kazdej
z czesci ciata migdatowatego zostata zbadana osobno dla lewej i prawej potkuli, co daje tacznie
cztery obszary zainteresowan: lewe CMA, prawe CMA, lewe BLA i prawe BLA.

Zastosowane maski zostaly stworzone w oparciu o metode potgczen funkcjonalnych.
Powstate w ten sposob obszary nie muszg odzwierciedla¢ anatomicznych granic struktury
moézgowej. Aby sprawdzi¢, czy uzyskane wyniki bgda spdjne z wynikami uzyskanymi
w obszarach zdefiniowanych za pomoca potaczen anatomicznych, dokonano dodatkowej
analizy z uzyciem parcelacji stworzonej przez Dominika Bacha i wspotpracownikow (2011),
ktora réwniez dzieli kompleks ciata migdatowatego na dwie grupy: grzbietowa (odpowiadajaca

czesci srodkowo-przysrodkowej) 1 brzuszng (odpowiadajaca czgéci podstawno-bocznej).
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Aby znalez¢ odpowiedzi na postawione pytania badawcze zastosowano dwie rézne
techniki analizy obszaru zainteresowania (ang. region of interest, ROI). Pierwsza
z przeprowadzonych analiz polegata na wyekstrahowaniu wspotczynnika beta z kazdego
woksela nalezacego do wybranego regionu, a nastgpnie usrednieniu ich. Poziom istotnosci p
zostal skorygowany tak, aby uwzglednial liczbe przeprowadzonych testoéw roéwng liczbie
badanych obszarow. W tym celu uzyto poprawki Bonferroniego, a jako graniczny prog
istotnosci przyjeto wartos¢ p = 0,05.

To podejscie pozwolito na uzyskanie odpowiedzi na pytanie o czgsci ciata
migdatowatego biorgce aktywny udzial w procesowaniu btedoéw predykeji. Technika ta ma
jednak swoje ograniczenia. Zaktadajac, iz grupa wokseli aktywnych podczas zadania moze by¢
mata w stosunku do rozmiaru catego ROI, wynik analizy moze wskaza¢ na brak aktywacji tegoz
obszaru. W zwiazku z powyzszym, przeprowadzono druga analiz¢ polegajaca na stworzeniu
statystycznej mapy parametrycznej ograniczonej tylko do obszaru zainteresowania (ang. small
volume correction, SVC). Tak jak w przypadku analizy catego mozgu, stosowana jest korekcja
ze wzgledu na problem wielokrotnych poréwnan, ale w tej technice korekcja ograniczona jest
tylko do tych wokseli, ktore znajduja si¢ w obrebie obszaru zainteresowania. Zabieg ten
prowadzi wigc do zliberalizowania efektow poprawki, a co za tym idzie wykrycia bardziej
subtelnych efektéw (Poldrack, 2007).

Nastepnie, sprawdzono, czy na uzyskane wyniki moga jednoczes$nie mie¢ wplyw rodzaj
bledu (pozytywny, negatywny) i typ uczenia (apetytywne, awersyjne). W tym celu, dane
z aktywowanych obszaréw zainteresowania poddano analizie wariancji z powtarzanymi
pomiarami w schemacie 2 x 2. Ze wzgledu na potencjalnie r6zng aktywnos$¢ bazowg obszarow
zainteresowania, analiz¢ przeprowadzono osobno dla kazdego aktywnego regionu.

Ostatnim etapem analiz byto zbadanie zwigzku liniowego pomigdzy sita aktywnosci ciala
migdalowatego a nasileniem wybranych cech osobowos$ci 1 wskaznikiem BMI. Analize
ograniczono tylko do tych obszaréw, ktore zaangazowane byly w przetwarzanie sygnatu
zwigzanego z bledem predykcji. Przy uzyciu wspoétczynnika r Pearson’a okreslono liniowa
zalezno$¢ pomiedzy $rednimi warto$ciami wspotczynnika beta w wybranych regionach a 1)
BMI, 2) neurotycznoscig i 3) ekstrawersjg. Graniczny prog istotnosci statystycznej ustalono

na poziomie p = 0,05.
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3.4 Wyniki

3.4.1 Wyniki oceny bodzcéw pokarmowych

Analiza oceny napojow wskazata na istotne roéznice miedzy odczuwanym poziomem
smacznosci trzech rodzajow ptynoéw zaréwno przed eksperymentem (y%2) = 69,524; p < 0,001)
jak i po (%) = 71,51; p < 0,001). Zgodnie z uzyskanymi wynikami testdw post-hoc réznice

byly widoczne pomiedzy wszystkimi parami napojow (Rycina 5).

Neutralny ™ Awersyjny ™ Apetytywny

5 ek
4
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5 Hokk Kok
Przed badaniem Po badaniu

Rycina 5. Srednie oceny trzech rodzajéw plynéw: neutralnego, awersyjnego i aptytywnego
przed i po wykonaniu zadania eksperymentalnego w paradygmacie uczenia klasycznego. Stupki bledow

wyrazaja standardowy btad pomiaru. *** p < 0,001

Na podstawie wynikow analizy stato$ci ocen bodzcoéw pokarmowych w czasie
zaobserwowano roznice statystyczne dotyczace oceny smaku neutralnego i stonego. Bodziec
o smaku neutralnym postrzegany byt jako bardziej smaczny po zakonczeniu badania niz
przed jego rozpoczeciem (W = 19,5; p < 0,01), natomiast bodziec o smaku stonym oceniono
jako mniej smaczny (W = 16; p < 0,05). Ocena ptynu stodkiego nie ulegla statystycznie istotne;j
zmianie (p = 0,24).
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3.4.2 Wyniki behawioralne

Poziom wykonania zadania eksperymentalnego dla kazdego z czterech warunkow
oceniono na podstawie stosunku liczby odpowiedzi poprawnych do calkowitej liczby
udzielonych odpowiedzi. W cze¢$ci apetytywnej poziom wykonania zadania r6znit si¢ w sposob
istotny statystycznie od przyjetego prawdopodobienstwa zdarzenia losowego (0,5) zar6wno
dla wskazowki apetytywnej (M = 0,604; tize) = 4,94; p < 0,001), jak i neutralnej (M = 0,553;
tes) = 2,26; p < 0,05). W czeSci awersyjnej rowniez zaobserwowano istotne statystycznie
roznice: poziom wykonania zadania byl wyzszy w probach awersyjnych (M = 0,595; t(z5) = 4,35;
p <0,001) i neutralnych (M = 0,596; t@s) = 3,73; p < 0,001) od prawdopodobienstwa o wartosci
0,5. Powyzsze wyniki przedstawia Rycina 6.

A) B)
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Rycina 6. Wynik analizy poziomu wykonania zadania: A) sredni stosunek odpowiedzi poprawnych
do wszystkich udzielonych w obu sesjach apetytywnych, B) $redni stosunek odpowiedzi poprawnych
do wszystkich udzielonych w obu sesjach awersyjnych. Linia pozioma reprezentuje prawdopodobienstwo

zdarzenia losowego o wartosci 0,5. Stupki btedow wyrazajg standardowy btad pomiaru. * p <0,05; *** p < 0,001.

Sprawdzono takze, czy poziom wykonania zadania rézni si¢ dla poszczegdlnych
warunkow (afektywnego i1 neutralnego) w obu rodzajach sesji. W czes$ci apetytywnej, wynik
testu t studenta dla prob zaleznych wskazat, Ze badani statystycznie istotnie lepiej przewidywali
zdarzenia nastgpujace po wskazdwce powigzane] z wigkszym prawdopodobienstwem
pojawienia si¢ bodzca apetytywnego niz neutralnego (t3s) = 2,7; p < 0,05). Natomiast w czg$ci
awersyjnej réznica w poprawnosci wykonania zadania w warunku awersyjnym i neutralnym

nie byla istotna statystycznie (p = 0,98).
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Aby sprawdzi¢, czy poprawno$¢ wykonania zadania moze by¢ zwigzana z réznicami
indywidualnymi, dodatkowo przeprowadzono analizg korelacji cech osobowosci z wyliczonym
dla kazdej osoby stosunkiem odpowiedzi poprawnych do wszystkich udzielonych. Wyniki nie
potwierdzity zwigzku pomigdzy poziomem wykonania zadania a nasileniem neurotycznosci

czy ekstrawersji.

3.4.3 Wyniki fMRI

Analiza obszarow zainteresowan

Parametryczna analiza wybranych obszaréw zainteresowania potwierdzita udziat ciata
migdatowatego w procesie uczenia si¢ asocjacyjnego. Zaobserwowano, ze bledy predykcji
w probach rozpoczynajacych si¢ prezentacja wskazowki powigzanej z wyzszym
prawdopodobienstwem wystapienia wzmocnienia apetytywnego lub awersyjnego (ale nie
neutralnego), powodowaly istotny statystycznie wzrost aktywno$¢ niektorych czesci ciata
migdatowatego. Zaréwno lewy (t@s) = 2,93; psonferroni < 0,05) jak i prawy (tze) = 3,32;
PBonferroni < 0,01) kompleks CMA aktywowaty si¢ w reakcji na blad popetliany w sytuacji
oczekiwania wzmocnienia apetytywnego (negatywny btad predykcji w sesji apetytywnej,
Rycina 7B, C). Natomiast podwyzszona aktywno$¢ tylko w lewym kompleksie CMA
(t@s) = 2,95; peonferroni < 0,05) zostala odnotowana w reakcji na blad popelniany w sytuacji
oczekiwania wzmocnienia awersyjnego (negatywny btad predykcji w sesji awersyjnej,

Rycina 7).
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Rycina 7. Wyniki parametrycznej analizy obszarow zainteresowania: A) §rednie warto$ci wspotczynnika beta
w lewym kompleksie CMA (L CMA), B) prawym kompleksie CMA (P CMA), C) lewym kompleksie BLA
(L BLA) i D) prawym kompleksie BLA (P BLA). Stupki btedow wyrazaja standardowy btad pomiaru. * p <0,05;
**n <0,01.

Powtdrzenie analizy z uzyciem obszaréw zainteresowan wygenerowanych za pomocg
metody opartej na potaczeniach anatomicznych dato takie same rezultaty. Obustronna
aktywacja czesci grzbietowej (odpowiadajacej kompleksowi CMA) ujawnila si¢ w trakcie
przetwarzania negatywnego btedu predykcji w sesjach apetytywnych (potkula lewa: tzs) = 3,15;
Paonferroni < 0,05; potkula prawa: te) = 3,32; Paonterroni < 0,005). W sesjach awersyjnych,
negatywny blad predykcji korelowal z aktywnoscig tylko w lewej czgsci grzbietowej
(tes) = 3,28; pronferroni < 0,01). W czesci brzusznej (odpowiadajacej kompleksowi BLA)
aktywno$¢ nie przekroczyta progu istotnosci statystycznej w reakcji na zaden z warunkow

(Tabela 1).

54



Tabela 1. Wyniki parametrycznej analizy ROI dla obszarow zainteresowania
wygenerowanych na podstawie polaczen funkcjonalnych i anatomicznych. L BLA, czegs¢
podstawno-boczna ciata migdatowatego w lewej potkuli; P BLA, cze$¢ podstawno-boczna ciata
migdatowatego w prawej potkuli; L CMA, cze$¢ srodkowo-przysrodkowa ciata migdatowatego

w lewej potkuli; P CMA, czes¢ srodkowo-przysrodkowa ciata migdatowatego w prawej

potkuli.
Region T p PBonferroni T p PBonferroni

ROI w oparciu o polaczenia ROI w oparciu o polaczenia

czynnosciowe anatomiczne

Negatywny blad predykcji w sesjach apetytywnych
BLAL 2,25 0,031 0,123 2,15 0,04 0,15
BLAP 2,39 0,022 0,089 2,25 0,03 0,12
CMAL 2,93 0,006 0,024 3,15 0,00 0,01
CMAP 3,32 0,002 0,008 3,32 0,00 0,01

Pozytywny blad predykcji w sesjach apetytywnych
BLAL 0,40 0,691 1,000 0,36 0,72 1,00
BLAP -1,35 0,184 0,737 -1,32 0,20 0,79
CMAL 1,68 0,101 0,406 1,85 0,07 0,29
CMAP -0,63 0,532 1,000 -0,68 0,50 1,00

Negatywny blad predykcji w sesjach awersyjnych
BLAL 0,06 0,954 1,000 -0,20 0,84 1,00
BLAP 0,56 0,582 1,000 0,41 0,68 1,00
CMAL 2,95 0,006 0,022 3,28 0,00 0,01
CMAP 2,11 0,042 0,167 2,08 0,05 0,18

Pozytywny blad predykcji w sesjach awersyjnych
BLAL 1,04 0,307 1,000 0,86 0,39 1,00
BLAP 1,07 0,293 1,000 1,01 0,32 1,00
CMAL 1,89 0,067 0,267 2,16 0,04 0,15
CMAP 2,27 0,029 0,117 2,21 0,03 0,14

Alternatywna metoda badania sygnatu w wybranych regionach moézgu, analiza SVC,
takze data wyniki prowadzace do tych samych wnioskow. W reakcji na blad predykcji zwigzany
z oczekiwaniem wzmocnienia apetytywnego zaobserwowano istotny statystycznie klaster
aktywnych wokseli w lewym (t = 4,43; prwe < 0,05) i prawym (t = 4,29; prwe < 0,05)
kompleksie CMA. Blad predykcji zwigzany z oczekiwaniem wzmocnienia awersyjnego
aktywowal natomiast grupe wokseli zlokalizowang w lewym kompleksie CMA (t = 4,15;
prwe < 0,05). Wyniki przedstawiono w Tabeli 2.
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Tabela 2. Aktywnos¢ w ciele migdalowatym zwiazana z przetwarzaniem bledow predykcji
— wyniki analizy SVC. Wyniki dla poziomu istotnosci p < 0,001 i wielkos$ci klastra k > 5.
L CMA, cze$¢ srodkowo-przysrodkowa ciata migdatowatego w lewej potkuli, P CMA, czes¢

srodkowo-przysrodkowa ciata migdatlowatego w prawej potkuli.

. Koordynaty MNI [mm [
Region X y\ 1// | [ Z ] aetra k (k?gsvir) ?;.VIVS T |2
Negatywny blad predykcji w sesjach apetytywnych
L CMA -20 -10 -14 13 0,006 0,013 | 4,43 | 3,93
P CMA 22 -8 -14 15 0,005 0,018 | 4,29 | 3,83

Pozytywny blad predykcji w sesjach apetytywnych

Brak wokseli o aktywnosci powyzej progu istotnosci statystycznej

Negatywny blad predykcji w sesjach awersyjnych
L CMA -22 -4 -16 11 0,008 0,027 | 415 | 3,72
Pozytywny blad predykcji w sesjach awersyjnych

Brak wokseli o aktywnosci powyzej progu istotnosci statystycznej

Analiza wariancji wykonana dla lewego kompleksu CMA wykazata efekt gtowny btedu
predykcji na poziomie trendu (F,36) = 2,95; p = 0,094). Zaobserwowana tendencja dotyczyta
silniejszej aktywnosci lewej czesci Srodkowo-przysrodkowej podczas przetwarzania
negatywnych bledow predykeji, niezaleznie od kontekstu uczenia. Efekt gtowny rodzaju
uczenia si¢ ani efekt interakcji nie uzyskaty progu istotnosdci statystycznej (odpowiednio:
p =0436ip = 0,286). Aktywnos¢ w prawym kompleksie CMA réwniez byta silniejsza
w trakcie kodowania negatywnych bledow predykcji (efekt gléwny rodzaju biedu:
F.36) = 5,112; p < 0,05). Podobnie jak w lewej potkuli, efekt gtowny rodzaju uczenia si¢ nie
byt istotny statystycznie (p = 0,804), natomiast istotna statycznie okazata si¢ interakcja dwoch
czynnikow (F.36) = 9,244; p < 0,005). Na podstawie testow post hoc wykazano, ze aktywnos¢
prawego kompleksu CMA istotnie rosnie w reakcji na negatywny btad predykcji, ale tylko
gdy oczekiwane wzmocnienie ma charakter apetytywny a nie awersyjny (t@s) = 3,723;
p <0,005).
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3.4.4 Wyniki korelacji aktywnosci ciata migdalowatego z indeksem BMI i cechami

osobowosci.

Dla kazdej z os6b badanych wyliczono indeks BMI. Zakres warto$ci w badanej grupie
wyniost od 17,58 do 33,21. Sredni wskaznik masy ciala osiagnat warto$¢ 23,25 z odchyleniem
standardowym réwnym 3,13. Przeprowadzona analiza korelacji migdzy BMI a aktywnoscia
moézgu podczas przetwarzania negatywnego btedu predykeji nie wykazata zwigzku liniowego
mi¢dzy zmiennymi ani w lewym (sesje apetytywne: p = 0,47; sesje awersyjne: p = 0,09),
ani w prawym (sesje apetytywne: p = 0,18; sesje awersyjne: p = 0,1) kompleksie CMA.

Nastepnie zbadano zwigzek migdzy poziomem nasilenia cech osobowosci a aktywnoscia
moézgu podczas przetwarzania negatywnego bledu predykcji. Zaréwno wynik na skali
neurotycznosci, jak 1 wynik na skali ekstrawersji w sposob istotny statystycznie skorelowane
byly z usrednionym wspoétczynnikiem beta, ale tylko w lewym kompleksie CMA i w sesjach
awersyjnych (Rycina 8). Wraz ze wzrostem natg¢zenia neurotyczno$ci, malata aktywnos$¢
zwigzana z przetwarzaniem negatywnego btedu predykcji (r@es) = 0,36, p < 0,05), podczas gdy
wzrost natezenia ekstrawersji, zwigzany byl z wyzszg aktywno$cia w tymze warunku
(r@s) = 0,48; p < 0,005).

Dodatkowo, wyliczono wspotczynniki korelacji r Pearsona dla par zmiennych: BMI
i poziom neurotycznoéci oraz BMI i poziom ekstrawersji. Zaden z nich nie okazal si¢ istotny

statystycznie (odpowiednio p=0,6 i p = 0,93).
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Rycina 8. Wyniki analizy korelacji miedzy aktywno$cia zwiazang z przetwarzaniem negatywnego bledu
predykcji w lewym kompleksie CMA a nasileniem cech osobowosci: A) zaleznos¢ liniowa pomigdzy wynikiem
na skali neurotycznosci a $rednig warto$cig beta, B) zalezno$¢ liniowa pomiedzy wynikiem na skali ekstrawersji

a $rednig wartoscia beta.
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4. EKSPERYMENT DRUGI — UCZENIE SIE INSTRUMENTALNE

4.1 Materialy i metody
4.1.1 Osoby badane

Ogtoszenie o badaniu naukowym zostato opublikowane w mediach spotecznosciowych
(Facebook). Podobnie jak w przypadku pierwszego eksperymentu, sposrod zglaszajacych sie
kandydatéw wykluczono osoby posiadajace (1) metalowe elementy w ciele, (2) tatuaze
na glowie 1 szyi, (3) klaustrofobi¢, (4) zdiagnozowane zaburzenia neurologiczne
lub psychiatryczne, (5) uszkodzenia moézgu, (6) epilepsje, (7) cukrzyce, (8) status absolwenta
lub studenta psychologii, a takze (9) osoby leworeczne. Do badan zakwalifikowano 38 0sob
(20 kobiet i 18 mezczyzn). Srednia wieku osob badanych to 24,25 lat (SD = 2,73; zakres
21 — 31 lat). Wszyscy uczestnicy badan zostali zapoznani z celem projektu i przebiegiem
eksperymentu oraz wyrazili §$wiadoma pisemng zgodg¢ na udzial w nim. Udziat w badaniach byt
odptatny. Rekompensata finansowa w wysokosci 100 zl zostala przyznana kazdemu
uczestnikowi. Dos$wiadczenie zrealizowano w Pracowni Obrazowania Mozgu Instytutu

Biologii Doswiadczalnej PAN.

4.1.2 Przygotowanie do badania

Przed rozpoczgciem badania kazdy z uczestnikow zostal poproszony o wypetienie
krotkiej ankiety na temat ostatniego positku (ilo$¢ 1 pora spozytego pokarmu). Warunkiem
przystapienia do badania bylo zachowanie minimum 4-godzinnej przerwy miedzy ostatnim
positkiem a badaniem, o czym zakwalifikowane osoby zostaly wcze$niej poinformowane.
Wymog ten zwigzany byt z wykorzystaniem w badaniu bodzcow pokarmowych, ktoérych
warto$¢ afektywna i motywacyjna maleje w stanie sytosci (Berridge, 2012).

Nastepnie, osoby badane wypelnily kwestionariusz osobowosci NEO-FFI (Costa
i McCrae, 1992; Zawadzki i in., 2010). Podobnie jak w poprzednim eksperymencie, osoby
badane zostaly poproszone o wybor stodkiego napoju, ktory zostal pdzniej uzyty jako bodziec
apetytywny. Do wyboru dostgpne byly soki: pomaranczowy, jabtkowy, porzeczkowy
I truskawkowy oraz mleko czekoladowe. Po dokonaniu wyboru, badani dokonywali oceny

trzech rodzajow plynéw zastosowanych w eksperymencie: wybranego stodkiego napoju
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(wzmocnienie apetytywne), roztworu stonego (wzmocnienie awersyjne) i roztworu bez
wyraznego smaku (wzmocnienie neutralne). Oceny dokonywali na 11-stopniowej skali Likerta,

ktorej jeden kraniec oznaczat ,,bardzo niesmaczny” (-5), a drugi — ,,bardzo smaczny” (+5).

4.1.3 Procedura eksperymentalna w paradygmacie uczenia si¢ instrumentalnego

Procedura eksperymentalna w drugim badaniu rowniez zostala przygotowana za pomoca
oprogramowania Presentation (Neurobehavioral 125 Systems, Albany, CA, USA) i swoim
schematem przypominata procedur¢ zastosowang w eksperymencie I, z pewnymi
modyfikacjami wynikajacymi z charakteru uczenia instrumentalnego.

Eksperyment sktadat si¢ z czterech sesji: dwoch apetytywnych i dwoch awersyjnych.
Sesje nastepowaty naprzemiennie, przy czym potowa osob badanych rozpoczynata od sesji
apetytywnej, a druga polowa od sesji awersyjnej. Kazda sesja trwata okoto 10 minut i sktadato
si¢ z 40 prob. Podobnie jak w eksperymencie I, pojedyncza proba rozpoczynala sie
od pojawienia si¢ dwoch wskazowek, jednej po lewej 1 drugiej po prawej stronie ekranu. Tym
razem jednak zadaniem osoby badanej bylo samodzielne podjecie decyzji i wybdr jednej
z dostgpnych wskazoéwek. Po dokonaniu wyboru poprzez naci$ni¢cie odpowiedniego przycisku
(przycisk lewy odpowiadat lewej wskazdéwce, a prawy prawej wskazowce), na ekranie
pozostawala tylko wybrana wskazowka. Po krotkiej chwili wybrana wskazowka znikata,
a pojawial si¢ znak zapytania symbolizujacy oczekiwanie na wzmocnienie (Rycina 9AB). Tak
jak w eksperymencie |, tu réwniez wykorzystano procedur¢ uczenia si¢ probabilistycznego
z przeuczeniem. Jedna wskazowka zwigzana byla z prawdopodobienstwem wystapienia
wzmocnienia afektywnego o wartosci 0,75 i prawdopodobienstwem wystgpienia wzmocnienia
neutralnego o wartosci 0,25. Druga wskazowke charakteryzowata odwrotna zalezno$¢:
wzmocnienie neutralne moglo pojawi¢ si¢ po niej z prawdopodobienstwem réwnym 0,75,
a wzmocnienie afektywne z prawdopodobienstwem 0,25. Jezeli osoba badania odpowiedziata
poprawnie (tzn. w probie apetytywnej wybrala wskazdéwke zapowiadajaca z wiekszym
prawdopodobienstwem wzmocnienie apetytywne, a w probie awersyjne] wskazdéwke
zapowiadajaca z wigkszym prawdopodobienstwem wzmocnienie neutralne) w kolejnych pieciu
probach, to zwigzek pomiedzy wskazéwka a wzmocnieniem ulegal odwréceniu. Zmiana ta

nastepowata w jednej z kolejnych trzech prob (Rycina 9C).
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Rycina 9. Procedura eksperymentalna: A) przebieg pojedynczej proby w sesji apetytywnej i B) sesji awersyjnej.
Kazda proba zaczynala si¢ prezentacja dwoch wskazowek po prawej i lewej stronie ekranu. Osoba badana musiata
wybra¢ jedna z nich w czasie nie dluzszym niz trzy sekundy. Po wecisnigciu przycisku
na kontrolerze, przez pot sekundy na ekranie pozostawata juz tylko wybrana wskazowka. Nastgpnie wskazowka
znikata, a na ekranie pojawiat si¢ znak zapytania, czyli symbol oczekiwania na wynik proby. Czas oczekiwania
na wzmocnienie byt rowny szeéciu sekundom pomniejszonym o sumg¢ czasu reakcji i prezentacji wybranej
wskazowki. Wzmocnienie w formie bodzca ztozonego z ptynu podawanego doustnie i filmu przedstawiajgcego
osobe pijaca napdj trwato trzy sekundy. Pomigdzy probami zastosowano zmienny interwal o dtugosci od pieciu
do siedmiu sekund. C) Schemat wzmocnien. Asocjacja pierwotna zaktadata, ze wzmocnienie afektywne nastepuje
po jednej wskazowce z prawdopodobienstwem 0,75, a neutralne z prawdopodobienstwem 0,25. Druga wskazowka
nacechowana byta odwrotng zalezno$cig. Po udzieleniu pigciu poprawnych odpowiedzi prawdopodobienistwo,
z jakim dana wskazowka powiazana byla z wystapieniem wzmocnienia afektywnego i neutralnego ulegato

odwrdceniu.
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4.1.4 Bodzce

W badaniach zastosowano taki sam zestaw bodzcow, jak w eksperymencie |. Jako
wskazdéwek uzyto obrazkow przedstawiajacych kubek ze stomka. Wskazdéwki réznity sig
wyltacznie kolorem, ktory w sposob probabilistyczny byl powigzany ze wzmocnieniem.
Wzmocnienia afektywne i neutralne skladaty si¢ z dwoch komponentow: smakowego
(0.5 ml ptynu stodkiego, stonego lub bez wyraznego smaku) i spoteczno-wzrokowego w postaci
3-sekundowego nagrania prezentujagcego osobe¢ pijagcg napoj (smaczny, niesmaczny
lub neutralny w smaku) z kubeczka ze stomka. Doktadny opis wszystkich bodzcéw zostat

zawarty w podrozdziale 3.1.4 ,,Bodzce” na stronie 43.

4.2 Analizy statystyczne danych behawioralnych

4.2.1 Analiza danych deklaratywnych

Oceny plynow: stodkiego, stonego 1 neutralnego poréwnano za pomocg testu
Friedmanna, a nastgpnie testow post-hoc Wilcoxona. Wybdr testow nieparametrycznych
wynikat z rozktadu ocen, ktory istotnie statystycznie odbiegat od rozktadu normalnego. Oceny
dokonywane przed i po badaniu analizowane byly osobno. Dodatkowo, stosujac test
Wilcoxona, sprawdzono, czy oceny ptynow zadeklarowane przed badaniem i po badaniu r6znig
si¢ W sposob istotny statystycznie. Do wyliczenia statystyk uzyto pakietow SciPy oraz scikit-
posthocs (Python 3.6).

4.2.2 Rejestracja 1 analiza odpowiedzi os6b badanych

Podczas wykonywania zadania w skanerze rejestrowane byty odpowiedzi osob badanych,
ktére nastgpnie klasyfikowano jako ,,poprawne” lub ,,bltedne”. Za odpowiedz ,,poprawng”
uznawano wybor tej wskazowki, ktéra z wyzszym prawdopodobienstwem poprzedzata
wzmocnienie apetytywne w sesji apetytywnej (dazenie do uzyskanie przyjemnego bodzca)
oraz wskazowki, ktora z wyzszym prawdopodobienstwem poprzedzata wzmocnienie neutralne
W sesji awersyjnej (unikanie nieprzyjemnego bodzca).

Stosunek liczby poprawnych odpowiedzi zostal poréwnany do liczby wszystkich
odpowiedzi wyliczajac tym sposobem wskaznik poprawnosci. Nastgpnie, za pomocg testu

t studenta dla jednej proby zbadano, czy usredniony wskaznik poprawnosci jest istotnie
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statystycznie rézny od prawdopodobienstwa zdarzenia losowego (udzielenia poprawnej
odpowiedzi) rownego 0,5. Obliczenia zostaly wykonane przy uzyciu programu
MATLAB2017b.

Odpowiedzi 0s6b badanych wykorzystano takze do modelowania procesu uczenia si¢.

4.2.3 Modelowanie procesu uczenia si¢

Analogicznie do pierwszego eksperymentu, przetestowane zostaty trzy modele uczenia
si¢: RW, TD i HGF. Wskaznik AIC obliczono dla kazdej osoby i kazdej sesji, a usrednione
warto$ci wskaznika dla kazdego modelu zostaly ze sobg poréwnane testem nieparametrycznym
Friedmana, poniewaz rozklad warto$ci AIC odbiegal od rozkladu normalnego. Zaréwno
w sesjach apetytywnych, jak i awersyjnych zaobserwowano rdznice istotne statystycznie
(odpowiednio: y%z = 20,89; p < 0.001 i %2 = 35,82; p < 0.001). Wyniki testow post hoc
Wilcoxona wskazaty na lepsze dopasowanie modelu RW niz modelu TD i modelu HGF
do danych w sesjach apetytywnych (odpowiednio: pgonferroni < 0,001 i pgonferroni = 0,014)
i awersyjnych (odpowiednio: psonferroni < 0,001 i Pgonferroni < 0,001).

Ze wzgledu na najlepsze dopasowaniec modelu RW do uzyskanych danych
behawioralnych, to wlasnie ten model zostal wykorzystany do wyliczenia wartos$ci bitedow
predykcji, ktorych nastgpnie uzyto w analizie danych zarejestrowanych w skanerze rezonansu
magnetycznego. Szczegdtowy opis modelu 1 sposobu liczenia btgdow predykcji zostal zawarty

w podrozdziale 3.2.3 ,,Modelowanie procesu uczenia si¢” na stronie 45.

4.3 Rejestracja i analiza danych MRI

4.3.1 Rejestracja sygnatu

Badania zostaly przeprowadzone z uzyciem skanera rezonansu magnetycznego Siemens
Magnetom TrioTim o mocy trzech Tesli i 32-kanatowej cewki do badania glowy.
Zarejestrowano trzy rodzaje obrazow: strukturalne obrazy T1-zalezne i czynnosciowe obrazy
T2*-zalezne w trakcie sesji eksperymentu II oraz czynno$ciowe obrazy T2*-zalezne w trakcie
stanu spoczynkowego. Do rejestracji obrazow uzyto sekwencji o takich samych parametrach,
jak w eksperymencie 1. Szczegdlowy opis sekwencji zostal zawarty w podrozdziale

3.3.1 ,,Rejestracja sygnatu” na stronie 46.

62



Obrazy T2*-zalezne w trakcie stanu spoczynkowego, wraz z obrazami tego samego typu
zebranymi podczas eksperymentu I, zostaly wykorzystane do stworzenia parcelacji ciala

migdalowatego (Bielski i in. 2021).

4.3.2 Wstepna obrobka danych

Dane przygotowano i przeanalizowano za pomocg pakietu SPM12 i ART, dziatajagcymi
w $rodowisku MATLAB (MATLAB2017). Wstepna obrobka danych zostata przeprowadzona
tak samo, jak w przypadku eksperymentu I i1 obj¢ta nastgpujace etapy: korekcja ruchow glowy,
identyfikacja wolumenow przekraczajacych przyjety préog przemieszczenia glowy
w przestrzeni (j.1,1 mm), korejestracja obrazow strukturalnego i usrednionego obrazu
funkcjonalnego, segmentacja obrazu strukturalnego, przeniesienie obrazow funkcjonalnych
do przestrzeni wspolnej MNI (normalizacja) 1 wygladzenie. Szczegdlowy opis wyzej
wymienionych procedur zostal zawarty w podrozdziale 3.3.2 ,,Wstepna obrobka danych”
na stronie 47.

4.3.3 Analiza danych MRI

Z przebadanych 38 osob do dalszej analizy danych zakwalifikowano 33 uczestnikdw.
Z analizy wykluczono dwie osoby, ktore z przyczyn zdrowotnych nie przystapity do wykonania
zadania w skanerze rezonansu magnetycznego, jedna osobe ze wzgledu na tendencyjno$é
odpowiedzi, jedna z powodu zadeklarowanej oceny bodzcoéw pokarmowych (bodziec neutralny
oceniony jako ,,bardzo smaczny”) oraz jedng z powodu wadliwych danych. W grupie oséb
zakwalifikowanych do analiz, pi¢¢ 0sob miato niepelny komplet danych (dwie osoby — dwie
sesje z czterech i trzy osoby — trzy sesje z czterech). Przyczyna braku danych byta dobrowolna
rezygnacja z badania po wykonaniu dwoch sesji (jedna osoba) 1 zbyt duza liczba (). > 10%)
przesunigtych wolumenow w sesji (cztery osoby).

Sygnat z obrazéw T2*-zaleznych zarejestrowanych w trakcie eksperymentu II zostat
przeanalizowany przy uzyciu Ogélnego Modelu Liniowego. Stworzony model sktadat sie
z nastgpujacych warunkéw: (1) wzmocnienie, ktore nastgpilo po wybraniu wskazowki
charakteryzujacej si¢ wyzszym prawdopodobienstwem wzmocnienia apetytywnego niz
neutralnego, (2) wzmocnienie, ktore nastgpito po wybraniu wskazowki charakteryzujacej si¢

wyzszym  prawdopodobienstwem  wzmocnienia  neutralnego niz  apetytywnego,
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(3) wzmocnienie, ktore nastgpito po wybraniu wskazoéwki charakteryzujacej si¢ wyzszym
prawdopodobienstwie wzmocnienia awersyjnego niz neutralnego, (4) wzmocnienie ktére
nastgpilo po wybraniu wskazéwki charakteryzujacej si¢ wyzszym prawdopodobienstwie
wzmocnienia neutralnego niz awersyjnego. Wzmocnienia modelowano jako trzysekundowe
zdarzenia, na co miata wptyw dlugos¢ uzytych filméw. Warunki 1 — 4 zostaly poddane
modulacji parametrycznej (Blichel i in. 1998), a jako wspodtczynnika modulujacego uzyto
btedéw predykcji wyliczonych przez komputerowy model uczenia si¢ RW. Nastepnie
do modelu GLM zostaly dodane kolejne cztery warunki (5 — 8) odpowiadajace efektowi biedow
predykcji. Pozostate warunki uwzglednione w modelu GLM to (9) wskazoéwki charakteryzujace
si¢ wyzszym prawdopodobienstwem wzmocnienia apetytywnego niz neutralnego,
(10) wskazoéwki charakteryzujace si¢ wyzszym prawdopodobiefstwem wzmocnienia
neutralnego niz apetytywnego, (11) wskazowki charakteryzujace si¢ wyzszym
prawdopodobienstwem wzmocnienia awersyjnego niz neutralnego, (12) wskazowki
charakteryzujace si¢ wyzszym prawdopodobienstwem wzmocnienia neutralnego niz
awersyjnego, a takze warto$ci oczekiwane dla tych warunkéw (13 — 16). Dla lepszego
wyjasnienia sygnatu do modelu dodano réwniez (17) zdarzenie, podczas ktorego obie
wskazowki byly prezentowane jednoczes$nie na poczatku kazdej proby, (18) kazdorazowe
nacis$nigcie przycisku kontrolera i (19) proby pominiete (bez odpowiedzi osoby badanej).
Na koniec, do modelu dodano sze$¢ regresorow opisujacych przemieszczenie glowy
w przestrzeni i pozostale artefakty ruchowe zidentyfikowane przy pomocy programu ART.

Do odfiltrowania aktywnosci neuronalnej od szumu bedacego efektem innej aktywnosé
fizjologicznej wykorzystano filtr gornoprzepustowy o wartosci 128 s.

Szeregi czasowe warunkow ujetych w modelu GLM zostaly splecione z kanoniczng
odpowiedzig hemodynamiczng.

W celu zbadania aktywnosci ciala migdalowatego w odpowiedzi na btedy predykcji
wykonano nastepujace kontrasty:

1. PE po wyborze wskazowki apetytywnej vs. aktywno$¢ bazowa,

2. PE po wyborze wskazoéwki neutralnej w sesjach apetytywnych vs. aktywno$¢ bazowa,

3. PE po wyborze wskazoéwki awersyjnej vs. aktywnos$¢ bazowa,

4. PE po wyborze wskazoéwki neutralnej w sesjach awersyjnych vs. aktywnos¢ bazowa.

Analiza danych fMRI zostata przeprowadzona w sposob analogiczny do analizy danych

zebranych w eksperymencie | i obejmowata nast¢pujace kroki:
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1. Parametryczna analiza ROI (prog istotnosci statystycznej na poziomie
PBonferroni = 0,05)
2. Analiza obszaréw zainteresowan metoda SVC (prég istotnosci statystycznej
na poziomie prwe = 0,05)
3. Analiza wariancji z powtarzanymi pomiarami (2 rodzaje btedow predykcji
x 2 typy uczenia si¢; prog istotnosci statystycznej na poziomie p = 0,05) wykonana
dla obszarow, dla ktorych wykazano aktywno$¢ poprzez parametryczng analize
ROI
4. Korelacja miedzy wspotczynnikiem beta w aktywnych regionach zainteresowania
a 1) BMI, 2) neurotycznoscig i 3) ekstrawersjg, wyrazona wspotczynnikiem
r Pearsona (prog istotnosci statystycznej na poziomie p = 0,05)
Na potrzeby wyzej wymienionych analiz wykorzystano maski ciata migdalowatego
stworzone w oparciu o polaczenia funkcjonalne (Bielski in., 2021) i anatomiczne (Bach
iin., 2011). Maski te byly wykorzystane takze do analizy danych uzyskanych w eksperymencie

I i zostaty szerzej opisane w podrozdziale 3.3.3 ,,Analiza danych” na stronie 49.

4.4 Wyniki

4.4.1 Wyniki oceny bodZzcow pokarmowych

Wykazano istotne statystycznie roznice pomigdzy odczuwanym przez badanych
poziomem smacznos$ci ptynu stodkiego, stonego i1 neutralnego w obu punktach czasowych
(przed badaniem: y%z) = 69,52; p < 0,001; po badaniu: y’@ = 71,51; p < 0,001). Zgodnie
z wynikami przeprowadzonych testow post hoc, réznice te dotyczyly kazdej z porownywanych
par napojow (tj. stodki vs. stony, stodki vs. neutralny, stony vs. neutralny) i byly istotne
na poziomie p < 0,001 (Rycina 10).

Analiza stato$ci ocen w czasie (przed i po eksperymencie) wykazata, ze ptyn stony byt
oceniany jako mniej smaczny (W = 16; p < 0,05), a ptyn neutralny jako bardziej smaczny
(W=19,5; p<0,01) w drugim pomiarze. Ocena odczuwanego poziomu smacznosci dla ptynu

stodkiego byla stabilna i nie réznila si¢ w sposob istotny statystycznie mig¢dzy pomiarami
(W=20,5; p=0,236).
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Rycina 10. Srednie ocen trzech rodzajow plynéw: neutralnego, awersyjnego i apetytywnego
przed i po wykonaniu zadania eksperymentalnego w paradygmacie uczenia instrumentalnego. Stupki

btgdow wyrazaja standardowy btad pomiaru. *** p < 0,001

4.4.2 Wyniki behawioralne

Analiza odpowiedzi osob badanych wykazata, ze w sesjach apetytywnych $rednia
poprawnos¢ wykonania zadania (M = 0,5364; SD = 0,12) nie roznita si¢ w sposob istotny
statystycznie od prawdopodobienstwa zdarzenia losowego o wartosci 0,5 (p = 0,09). Inaczej
niz w czesci apetytywnej, srednia poprawnos¢ w sesjach awersyjnych (M = 0,6; SD = 0,13)
byla istotnie statystycznie wyzsza niz prawdopodobienstwo zdarzenia losowego podczas
wyboru jednej z dwoch dostepnych opcji (t32) = 4,56; p < 0,001). Wyniki analizy poprawnosci
zaprezentowano na Rycinie 11. Takze rdéznica migdzy $rednimi poziomami poprawnosci
w czgscl apetytywnej i awersyjnej okazata si¢ istotna statystycznie (tz2) = 3,67; p < 0,001).

W badaniu kontrolowano wptyw cech osobowosci na poziom wykonania zadania. Nie
wykazano wptywu neurotyczno$ci na poprawnos¢ udzielanych odpowiedzi ani w sesjach
apetytywnych (ray = 0,2; p = 0,269), ani w awersyjnych (r@ay = 0,15; p = 0,393). Wykazano
natomiast umiarkowanie silny negatywny zwigzek migdzy wynikiem ekstrawersji
a poprawnos$cig odpowiedzi w sesjach awersyjnych (ray = -0,4; p = 0,02). W sesjach
apetytywnych wynik korelacji byt na poziomie trendu (ra1) = -0,3; p = 0,086).

66



0,7
0,6
0,5
0,4
0,3
0,2
0,1

sesje sesje
apetytywne awersyjne

Rycina 11. Wynik analizy poziomu wykonania zadania. Stupki przedstawiaja $redni stosunek poprawnych
odpowiedzi (wybdr wskazowki zwigzanej z wyzszym prawdopodobienistwem zdarzenia apetytywnego w sesjach
apetytywnych i wskazowki zwigzanej z wyzszym prawdopodobienstwem zdarzenia neutralnego w sesjach
awersyjnych) do wszystkich prob w danej sesji. Linia pozioma reprezentuje prawdopodobiefistwo zdarzenia

losowego o warto$ci 0,5. Stupki btedow wyrazaja standardowy btad pomiaru. *** p < 0,001

4.4.3 Wyniki fMRI

Wyniki parametrycznej analizy obszaréw zainteresowania wykazaty, ze przetwarzanie
zardwno pozytywnego, jak i negatywnego btedu predykcji podczas uczenia si¢ apetytywnego
wymaga udzialu czesci srodkowo-przysrodkowej ciata migdatowatego, ale tylko w lewej
potkuli (negatywny PE: t@z) = 3,21; peonferroni < 0,05; pozytywny PE: tsz) = 3,23;
Peonferroni < 0,05). Aktywno$¢ w pozostatych kompleksach ciala migdatowatego,
po zastosowaniu poprawki Bonferroniego ze wzgledu na liczbe testowanych obszarow nie
uzyskata wymaganego progu statystycznego (Pgonferroni > 0,05). Podczas uczenia si¢
awersyjnego nie zaobserwowano aktywacji ktéregokolwiek =z kompleksow ciata
migdatowatego (Tabela 3). Srednie wartosci parametru beta dla wszystkich testowanych

obszaréw zaprezentowano na Rycinie 12.
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Rycina 12. Srednie wartosci parametru beta dla wszystkich czterech warunkéw: A) w lewej czesci srodkowo-
przysrodkowej (L CMA), B) prawej czesci srodkowo-przysrodkowej (P CMA), C) lewej czeéci podstawno-
bocznej (L BLA), D) prawej cze$ci podstawno-bocznej (P BLA). Stupki bledow wyrazone za pomocy

standardowego btedu pomiaru. * p <0,05.

Wynik analizy obszarow zainteresowania z zastosowaniem maski stworzonej
na podstawie polgczen anatomicznych rowniez wskazat na udziat czesSci grzbietowej
(obejmujacej jadra srodkowe i przysrodkowe) lewego ciata migdatowatego w odpowiedzi
na negatywny (tz2) = 3,32; Peonferroni < 0,01) i pozytywny (tz2) = 3,34; Paonferroni < 0,01) blad
predykcji wylacznie w sesjach apetytywnych (Tabela 3).
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Tabela 3. Wyniki parametrycznej analizy ROI dla obszaréw zainteresowania

wygenerowanych na podstawie polaczen funkcjonalnych i anatomicznych.

Region T p PBonferroni T p PBonferroni
ROI w oparciu o polaczenia ROI w oparciu o polaczenia
czynnosciowe anatomiczne
Negatywny blad predykcji w sesjach apetytywnych
BLAL 2,28 0,029 0,117 2,27 0,030 0,122
BLAP 1,92 0,064 0,256 2,04 0,050 0,198
CMA L 3,21 0,003 0,012 3,32 0,002 0,009
CMAP 1,86 0,072 0,289 1,76 0,088 0,350
Pozytywny blad predykcji w sesjach apetytywnych
BLAL 2,40 0,022 0,089 2,31 0,028 0,110
BLAP 1,01 0,321 1,000 0,88 0,386 1,000
CMAL 3,23 0,003 0,011 3,35 0,002 0,008
CMAP 2,58 0,015 0,059 2,55 0,016 0,064
Negatywny blad predykcji w sesjach awersyjnych
BLAL 0,26 0,800 1,000 0,25 0,807 1,000
BLAP 0,57 0,570 1,000 0,58 0,564 1,000
CMAL 1,18 0,248 0,990 1,24 0,225 0,900
CMAP 1,41 0,167 0,669 1,34 0,189 0,755
Pozytywny blad predykcji w sesjach awersyjnych
BLAL 0,31 0,760 1,000 0,01 0,996 1,000
BLAP -1,22 0,233 0,932 -1,17 0,251 1,000
CMA L 0,36 0,719 1,000 0,65 0,520 1,000
CMAP 0,00 0,997 1,000 -0,10 0,921 1,000

Nastepnie, wykorzystujac metod¢ SVC, zlokalizowano woksele o maksymalnej
aktywnoS$ci w obrebie maski ztozonej z czterech obszaroOw zainteresowania dla poszczegolnych
warunkow (czterech typow btedow predykcji). Wyniki istotne statystycznie stwierdzono takze
tylko w przypadku sesji apetytywnych. Kontrast negatywny blgd predykcji > aktywnosé
bazowa wykazal dwa niewielkie klastry aktywnych wokseli w kompleksie CMA w lewej
potkuli mozgowej (klaster 1: t = 4,27; prwe < 0,05; Kklaster 2: t = 4,22; prwe < 0,05).
W kontrascie pozytywny bigd predykcji > aktywnos¢ bazowa zaobserwowano jeden rozlegly
klaster aktywnych wokseli (t = 4,45; prwe < 0,05) zlokalizowany takze po stronie lewej, ale
obejmujacy swa powierzchnig takze BLA. Na podstawie koordynatow MNI pik aktywnosci

tego klastra umiejscowiono w czgsci CMA (Tabela 4).
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Tabela 4. Aktywnos¢ w ciele migdalowatym zwiazana z przetwarzaniem bledow predykcji
podczas procedury uczenia instrumentalnego — wyniki analizy SVC. Wyniki dla poziomu
istotnosci p < 0,001 1 wielkos¢ klastra k > 5. CMA L, kompleks srodkowo-przysrodkowy ciata

migdatowatego w lewej potkuli, BLA L, kompleks podstawno-boczny.

, Fwe | Rozmiar X y z
Obszar, pélkula ?pik) klastra k T z (mm | (mm | (mm)
Negatywny blad predykcji w sesjach apetytywnych
CMA, L 0,024 5 427 377 -22 -4 -16
CMA, L 0,026 7 422 373 -20 -10 -14
Pozytywny blad predykcji w sesjach apetytywnych
CMA, L 0,016 20 445 389 -24 -2 -22
BLA, L
Negatywny blad predykcji w sesjach awersyjnych
Brak wokseli 0 aktywnosci powyzej progu istotnosci statystycznej
Pozytywny blad predykcji w sesjach awersyjnych
Brak wokseli o aktywnosci powyzej progu istotnosci statystycznej

Celem dalszej eksploracji wynikow i okres$lenia wplywu rodzaju btedu predykceji i typu
uczenia na aktywnos$¢ w obrebie lewego kompleksu CMA przeprowadzono analiz¢ wariancji.

Analiza wariancji warto$ci parametréw beta w lewym kompleksie CMA wykazala, ze
czynnikiem modulujacym aktywno$¢ w tym obszarze jest typ uczenia si¢ (F@z32) = 5,44;
p = 0,026). Aktywnos$¢ lewego CMA rosta w trakcie sesji apetytywnych, ale nie awersyjnych
(t32) = 2,33; p <0,05). Nie zaobserwowano natomiast efektu gtdéwnego rodzaju bledu predykcji
(p = 0,156) ani interakcji obu czynnikéw (p = 0,732).

4.4.4 Wyniki korelacji aktywnosci ciata migdatowatego z indeksem BMI 1 cechami osobowosci

Indeks BMI 0s6b badanych ujetych w analizie oscylowat pomiedzy 16,9 a 38,1, a $rednia
warto$¢ indeksu wyniosta 23,48 (£ SD = 4,21). Analiza korelacji warto$ci indeksu BMI
z wartosciami parametru beta w aktywnych obszarach zainteresowania wykazata, ze wraz
ze wzrostem indeksu masy ciata w sposob liniowy wzrasta aktywno$¢ w lewym kompleksie
CMA w reakcji na negatywny btad predykcji podczas uczenia si¢ apetytywnego (ry) = 0,41,
p =0,017; Rycina 13 A). Natomiast zwigzek miedzy wartoscig wskaznika BMI i aktywnoscia
lewego kompleksu CMA w reakcji na pozytywny btad predykcji podczas uczenia si¢
apetytywnego nie byt istotny statystycznie (31 = 0,21; p = 0,248).
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Analiza korelacji aktywnosci lewego kompleksu CMA z cecha neurotyczno$ci nie
wykazala liniowej relacji migdzy zmiennymi w zadnym z badanych warunkéw (negatywny
btad predykcji: rey = -0,22 ; p = 0,213; pozytywny btad predykcji: rey = -0,13; p = 0,479).
Natomiast dato si¢ zauwazy¢ tendencje do wzrostu pobudzenia lewego kompleksu CMA
podczas przetwarzania negatywnego bledu predykcji wraz ze wzrostem nasilenia ekstrawersji
(rey = 0,34; p = 0,056; Rycina 13 B). Aktywnos$¢ zwigzana z przetwarzaniem pozytywnego
btedu predykcji w tym obszarze nie byla zwigzana z ta cecha osobowosci (r@zy = 0,02;
p =0,927).

Z uwagi na wynik analizy SVC wskazujacy, ze aktywnos$¢ ciala migdatowatego
w odpowiedzi na pozytywny PE nie jest ograniczona tylko do lewego kompleksu CMA,
ale rowniez obejmuje czgs$¢ lewego kompleksu BLA, skorelowano $rednig wielko$¢ parametru
beta dla tego obszaru z nasileniem cech osobowosci i BMI. Zwigzek migdzy aktywnos$cia
lewego BLA z neurotycznos$cig okazal si¢ nieistotny statystycznie (r@a1 = -0,011; p = 0,952),
podobnie jak zwigzek z ekstrawersja (r@1y = -0,035; p = 0,847). Nie zaobserwowano rowniez
istotne;j statystycznie korelacji z wielko$cig wskaznika masy ciata (r@z1) = -0,001; p = 0,995).

Dodatkowo obliczono korelacj¢ migdzy BMI a cechami osobowo$ci. Zarowno zwigzek
BMI z poziomem neurotycznos$ci, jak i BMI z poziomem ekstrawersji nie osiggnety progu
istotnosci statystycznej (odpowiednio riay =-0,11; p = 0,542 i rz1y = 0,266; p = 0,134).
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Rycina 13. Wyniki analizy korelacji miedzy aktywnoscia zwiazana z przetwarzaniem negatywnego bledu
predykcji w lewym CMA a nasileniem BMI i ekstrawersji: A) zalezno$¢ liniowa pomiedzy wynikiem BMI

a $rednig warto$cig beta, B) zalezno$¢ liniowa pomiedzy wynikiem na skali ekstrawersji a $rednig warto$cig beta.
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5. DYSKUSJA

Przeprowadzone i opisane w niniejszej rozprawie eksperymenty miaty na celu zbadanie
funkcjonalnej organizacji ciata migdatowatego u ludzi podczas asocjacyjnego uczenia sig.
Przeanalizowana zostata aktywnosci BOLD w czterech cze$ciach ciata migdatowatego:
srodkowo-przysrodkowej (CMA) i podstawno-bocznej (BLA) w lewej 1 prawej potkuli mozgu.
Aktywnos$¢ ta wynikata z nabywania asocjacji typu klasycznego (w eksperymencie I)
1 instrumentalnego (w eksperymencie II). Obie procedury badawcze oparto na ztozonych
pokarmowo-spotecznych bodzcach wzmacniajgcych, ktore odzwierciedlajg sytuacje spotykane
w codziennym zyciu. Zastosowane wzmocnienia mialy charakter pozytywny lub negatywny,
co umozliwilo ocen¢ udziatu kompleksow CMA i BLA w uczeniu si¢ apetytywnym
1 awersyjnym. Zgodnie z wspolczesnymi teoriami zatozono, Ze asocjacyjne uczenie si¢ jest
stymulowane zaskoczeniem mierzonym za pomocg btedu predykcji, ktory stanowi rozbiezno$¢

miedzy oczekiwaniem a faktycznym rezultatem (Rescorla i Wagner, 1972).

5.1 Uczenie si¢ klasyczne

Pierwsza obserwacja jaka mozna poczyni¢ na podstawie analizy zarejestrowanych
danych jest fakt, ze wzrost bledu predykcji na skutek pominigcia wzmocnienia apetytywnego
koreluje ze wzrostem aktywno$ci w lewym 1 prawym CMA. Po drugie, wzrost btedu predykcji
na skutek pominigcia wzmocnienia awersyjnego rowniez koreluje ze wzrostem aktywnos$ci
w kompleksie CMA, ale korelacja ta jest ograniczona tylko do lewego ciala migdalowatego.
Wiyniki te jednoznacznie wskazuja na kluczowa role czesci srodkowo-przysrodkowej ludzkiego
ciata migdalowatego w sygnalizacji negatywnych bledoéw predykcji podczas uczenia si¢
wzmacnianego zdarzeniami o charakterze smakowo-spotecznym, niezaleznie od ich walencji.
Natomiast nie znaleziono dowodow na udziat kompleksu podstawno-bocznego w procesie
nabywania asocjacji, czy to apetytywnych czy tez awersyjnych. Wyniki te znajduja
potwierdzenie w dodatkowo przeprowadzonej analizie wariancji dla powtarzanych pomiarow
w schemacie 2 (btad predykcji: pozytywny 1 negatywny) x 2 (uczenie si¢: apetytywne
i awersyjne). Zgodnie z uzyskanym rezultatem, kompleks CMA zlokalizowany w lewej potkuli
jest istotnym obszarem moézgu zardwno dla uczenia si¢ apetytywnego, jak i awersyjnego,
oraz wykazuje tendencj¢ do kodowania negatywnych bledéw predykcji. Natomiast kompleks
CMA w prawej potkuli okazat si¢ by¢ wybidrczo zwigzany z sygnatem negatywnego btedu
predykcji tylko podczas apetytywnego uczenia sig.
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5.1.1 CMA w lewej i prawej potkuli: sygnalizowanie negatywnego btedu predykcji podczas

apetytywnego uczenia si¢

Badania na gryzoniach wskazujg, ze jadro Srodkowe ciata migdatowatego (CA)
odgrywa zasadnicza role w modyfikowaniu motywacyjnego znaczenia bodzcoéw
oraz w poprawie uczenia si¢ wywolanej zaskoczeniem (Holland i Gallagher, 2006).
Szczegolnie podkresla si¢ udziat tej struktury w procesach zwigzanych z dewaluacja wartos$ci
nagrody (Holland i Gallagher, 1993). Holland i Gallagher (2006) wykazali, ze u szczurow
z uszkodzeniami CA nie wystepuje wzmozone uczenie si¢ w sytuacji nagtego spadku warto$ci
nagrody, choé nadal ucza si¢ one, gdy warto$¢ nagrody niespodziewanie wzrasta. Swiadczy to
o roli CA w przetwarzaniu negatywnego bledu predykcji podczas apetytywnego uczenia sig.
Rejestracja sygnalu z pojedynczych komorek jadra srodkowego gryzoni, w zgodzie
z powyzszymi wynikami, wykazala wzrost aktywno$ci elektrofizjologicznej wtlasnie
w odpowiedzi na pominig¢cie nagrody, ale nie na jej niespodziewane pojawienie si¢ w trakcie
asocjacyjnego uczenia si¢ (Calu i in., 2010). Innym przyktadem manipulacji, ktéra generuje
negatywny btad predykcji jest procedura polegajaca na tworzeniu asocjacji migdzy
wzmocnieniem a dwoma roéznymi wskazoOwkami, przy czym proces uczenia si¢
przeprowadzany jest osobno dla kazdej pary wskazowka - wzmocnienie. W fazie testowej,
po zakonczeniu fazy nabywania asocjacji, prezentowane sg dwie wskazowki jednoczesnie, co
z zalozenia prowadzi do oczekiwania na dwa wzmocnienia lub wzmocnienie o podwdjne;j
wartos$ci. Kiedy wigc okazuje si¢, ze bodziec wzmacniajacy jest tylko jeden, oczekiwana suma
wzmocnien przewyzsza wartos¢ faktycznie otrzymanego wzmocnienia, a popelniony blad
predykcji ma charakter negatywny. Liczne badania (Haney i in., 2010; Holland, 2016;
Iordanova i in., 2016) potwierdzity zalezno$¢ tego procesu od odpowiedzi neuronalnej w CMA.
Takze badania molekularne z zastosowaniem biatka Fos, bedacego markerem
neuroplastycznos$ci i zmian zachodzacych w wyniku uczenia si¢, potwierdzaja znaczenie CMA
w tych procesach. Arjol 1 in. (2024) doniesli o zwigkszonej aktywnos$¢ biatka Fos w ciele
migdalowatym szczuré6w po nieoczekiwanym obnizeniu wartosci bodzca apetytywnego.
Wazrost tej aktywnosci wystepowal wylacznie w grupie szczuréw doswiadczajacej duzego
spadku warto$ci nagrody (32% do 2% roztworu sacharozy) i byl widoczny w czterech
obszarach ciata migdatowatego, w tym dwoch nalezacych do kompleksu CMA. Wyniki te
sugeruja, ze funkcje jadra Srodkowego w procesie uczenia si¢ apetytywnego zwigzane sg

z przetwarzaniem negatywnych btedow predykcji. Nasze dane sa zgodne z tymi ustaleniami
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1 pokazuja, ze obustronne CMA pelni funkcje neuronalnego substratu negatywnego biedu

predykcji w procesie uczenia si¢ apetytywnego u ludzi.

Poniewaz negatywne bledy predykcji oslabiajg zard6wno motywacyjne znaczenie
bodzcow, jak 1 ich sil¢ skojarzeniowg (Rescorla i Wagner, 1972), wyniki sugeruja, ze CMA
uczestniczy w regulacji zachowan w odpowiedzi na zmniejszenie warto$ci wzmocnienia,
na przyktad w procesie wygaszania reakcji warunkowej. Zgodnie z tg sugestig stwierdzono, ze
u szczurow CA aktualizuje oczekiwania dotyczace nagrody podczas wygaszania (lordanova
1in., 2016). Te odkrycia podkreslajg znaczenie aktywnosci CMA dla generowania elastycznych

1 adaptacyjnych zachowan.

5.12 CMA w lewej potkuli: sygnalizowanie negatywnego bledu predykcji podczas

awersyjnego uczenia si¢

Wyniki eksperymentu I pokazuja, ze tylko lewy kompleks CMA zwigksza aktywno$¢
podczas uczenia si¢ awersyjnego. Wigkszos¢ badan nad aktywnos$cig ludzkiego ciata
migdatowatego podczas sygnalizowania btedéw predykcji skupita sie na procesie
warunkowania strachu, pokazujac zwigkszong aktywno$¢ w podregionach BLA (Michely
1 in., 2020) lub CMA (Boll 1 in., 2013). Jednak modalno$¢ bodzcéw zastosowanych w tych
badaniach roznita si¢ od protokotu uzytego w tym eksperymencie. Dotychczas zadne badania
nie powigzaly bezposrednio sygnalizacji PE w uczeniu si¢ wzmacnianym bodZcami
smakowymi z aktywno$cig neuronalng w kompleksach BLA i CMA. Wykazano natomiast, ze
gdy uczenie si¢ wzmacniane byto awersyjnym bodZcem smakowym (stona herbata), odpowiedz
BOLD w lewym CMA korelowata z sygnalem wartosci oczekiwanej (Prévost 1 in., 2013).
Odkrycie to podkresla rolg lewego CMA w awersyjnym uczeniu si¢ z wykorzystaniem

wzmocnien o modalno$ci smakowej, co jest zgodne z wynikami eksperymentu 1.
5.1.3 CMA w lewej potkuli: rola réznic indywidualnych

Dodatkowo zbadano zwigzek aktywnosci w aktywnych obszarach zainteresowania
z wielko$cig wskaznika BMI oraz nasileniem neurotyczno$ci 1 ekstrawersji, poniewaz te
czynniki mogly modulowa¢ motywacyjng warto$¢ bodzcéw. Stwierdzono, ze Srednia
aktywno$¢ lewego kompleksu CMA w odpowiedzi na negatywny blad predykcji podczas

awersyjnego uczenia si¢ byla skorelowana z cechami osobowo$ci: w sposdb ujemny
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z neurotyczno$cig 1 dodatni z ekstrawersjg. Oznacza to, ze aktywno§¢ CMA w lewej potkuli
byta tym wigksza, im mniejsze byto nasilenie neurotycznosci i wigksze ekstrawersji. Jest to
wynik zgodny z dotychczasowymi ustaleniami. Na przyktad, analiza wolumetryczna obrazow
strukturalnych mozgu ujawnila, ze nasilenie neurotyczno$ci jest dodatnio skorelowane
z objetoscig lewego ciata migdatowatego (Koelsch i in., 2013). Ponadto, Hooker i in. (2008)
wykazali modulujacy wptyw neurotyczno$ci na aktywno$¢ lewego ciata migdalowatego
podczas warunkowania strachu. Wyniki opisane w niniejszej rozprawie dodatkowo pokazuja,
ze w przypadku sygnalizowania awersyjnego PE, CMA jest tg czeScig lewego ciala

migdatowatego, ktorej funkcjonowanie zalezy od poziomu neurotycznosci.

Dodatnia korelacja miedzy ekstrawersja a awersyjnym PE zgadza si¢ z wcze$niejszymi
doniesieniami pokazujacymi, ze osoby o wysokim poziomie ekstrawersji tatwiej poddajg si¢
wygaszaniu strachu, co jest specyficznym przypadkiem uczenia si¢ napedzanego przez
negatywne awersyjne btedy predykcji (Rauch i in., 2005). Uzyskane tu dane poszerzaja
dotychczasowe ustalenia wskazujac na szczeg6lng role lewego kompleksu CMA w relacji
migdzy poziomem ekstrawersji 1 sygnalizowaniem negatywnego awersyjnego PE.
Podsumowujac, wydaje si¢, ze stabsza aktywno$¢ w obrebie lewego kompleksu CMA u os6b
bardziej neurotycznych moze odzwierciedla¢ utrzymywanie si¢ motywacyjnego znaczenia
bodzcow awersyjnych, gdy nie sg one juz istotne. Natomiast wyzsza aktywno$¢ w obrgbie
lewego kompleksu CMA u bardziej ekstrawertycznych osoéb moze ufatwiaé aktualizacje
motywacyjnego znaczenia bodzcoéw awersyjnych, gdy zmienia si¢ warto$¢ predykcyjna

wskazowki.

Prezentowane tu wyniki nie wykazaty korelacji migdzy wymiarami osobowosci
a efektywnos$cia wykonania zadan. Moze to wynikac z ograniczonej liczby uczestnikow badan,
ktora uniemozliwita uwzglednienie catego spektrum skali neurotycznosci i ekstrawersji.
Jednocze$nie wezesniejsze badania nad warunkowaniem sugeruja, ze wpltyw neurotycznos$ci
1 ekstrawersji moze by¢ bardziej widoczny na poziomie neuronalnym (np. w odpowiedzi
BOLD), a nie zawsze na poziomie behawioralnym, co obserwowano w kontekscie
warunkowania apetytywnego (Schweckendiek i in., 2016) oraz awersyjnego (Lau i in., 2011).
Jedna z mozliwych przyczyn takiej dysocjacji jest niewystarczajaca wrazliwos¢ subiektywnych
miar behawioralnych do uchwycenia réznic indywidualnych (Schweckendiek i in., 2016). Jest
to problem, ktory wymaga uwzglednienia 1 bardziej szczegoétowego zbadania w kolejnych

eksperymentach.
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5.2 Uczenie si¢ instrumentalne

Uzyskane wyniki dowodza, iz proces uczenia si¢ zwigzku migdzy wlasnym dziataniem
a jego pozytywna konsekwencja jest zalezny od aktywnos$ci w ciele migdalowatym. Aktywnos¢
kompleksu CMA korelowata z sygnalem negatywnego btedu predykeji, ktory w tym przypadku
odzwierciedla zaskoczenie wywolane pomini¢ciem znaczacego bodzca apetytywnegoO.
Co wigcej, aktywnos$¢ tego samego kompleksu okazata si¢ zwigzana z pozytywnym bledem
predykcji, ktory jest reakcja na pojawienie si¢ wzmocnienia wigkszego niz to, ktorego
oczekiwano. Analiza wariancji potwierdzita wynik analizy obszarOw zainteresowania,
wykazujac zalezno$¢ aktywnosci w lewym kompleksie CMA od rodzaju uczenia si¢, ale nie

od typu btedu predykcji.

5.2.1 CMA w lewej potkuli: sygnalizowanie negatywnego 1 pozytywnego bledu predykcji

podczas apetytywnego uczenia si¢

Negatywny i pozytywny blad predykcji r6zni znak emocji — efekt zachowania moze by¢
bowiem gorszy lub lepszy niz ten przewidywany. Natomiast, niezaleznie od walencji, oba
rodzaje bledow sygnalizujg pewna zmiang w relacji mi¢edzy zachowaniem a jego konsekwencja.
Taka zmiana moze by¢ z perspektywy bezpieczenstwa czy nawet przetrwania osobnika istotng
informacja. Jako ze liczne badania konsekwentnie donoszg o zwigkszonej aktywnos$ci ciala
migdalowatego w odpowiedzi na bodZce biologicznie wazne (Kong i in., 2024, Santos
i in., 2011; Sengupta i in., 2017), zaproponowano, ze ta niewielka struktura moze petnié
w mozgu rolg swoistego czujnika czy tez detektora istotnosci sygnatu (Adolphs, 2008;
Cunningham 1 Brosch, 2012; Sander i in., 2003). Model ten znalazt potwierdzenie w badaniach
empirycznych. Ousdal i in. (2008) manipulujgc istotnoscig bodzcow emocjonalnie neutralnych
(litery 1 cyfry) wykazali udziat ciala migdatowatego, specyficznie, w przetwarzaniu informacji
majacej znaczenie behawioralne, a nastgpnie dowiedli, ze funkcja ta moze by¢ zalezna
od potaczenia ciata migdatowatego z brzuszna cz¢scig prazkowia (Ousdal 1 in., 2012). Wyniki
opisanego tu eksperymentu II sg zgodne z powyzszymi obserwacjami i dodatkowo zawezajg
role detektora istotno$ci sygnatu do obszaru CMA, obejmujacego jadra s$rodkowe

1 przy$rodkowe ciata migdatowatego.

Mozliwos¢ wykrywania w otoczeniu waznych bodZcéw jest krytyczna i wymaga
odpowiednich zasobéw uwagi. Zgodnie z obecnym stanem wiedzy, cialo migdatowate stanowi

takze wazny element sieci zaangazowanych w rézne aspekty uwagi (Holland i Gallagher,

76



1999). Szczegoélnie jadro S$rodkowe, poprzez swoje polaczenia z czeScia podstawna
kresomoézgowia, jest w dobrej pozycji do wywierania wpltywu na aktywno$¢ kory
oczodotowoczotowej, ktora z kolei uczestniczy w alokacji zasobow uwagi w obliczu
naptywajacych do moézgu informacji o nagrodzie (Wallis, 2007), czy tez na uklad
cholinergiczny powigzany zar6wno z uczeniem si¢, jak i uwaga (Everitt i Robbins, 1997).
Szczegodlnie polaczenie z komérkami cholinergicznymi w istocie bezimiennej wydaje si¢ by¢
kluczowe, jako ze jego przerwanie skutkuje znaczacym obnizeniem wykonania zadania
angazujacego uwage (Holland, 2007). Zgodnie z ostatnimi badaniami, czas utrzymywania
uwagi na danym bodzcu moze by¢ bezposrednim nastepstwem bledoéw predykeji. Przyktadowo,
bodzce kojarzone z nagroda w drodze uczenia si¢ sterowanego btgdami predykcji utrzymuja
uwage na dtuzej niz wskazowki, ktore sg pewnym predyktorem nagrody i nie generujg btgdow
predykcji (Koenig i in., 2017). Btedy predykcji, tak negatywne, jak pozytywne, angazuja wiec
duze zasoby uwagi, za ktorych alokacje moze by¢ odpowiedzialna lewa czgs¢ srodkowo-

przysrodkowa ciata migdatowatego u ludzi.

52.2 BLA w lewej potkuli: sygnalizowanie pozytywnego bledu predykcji podczas

apetytywnego uczenia si¢

Wiele danych wskazuje na udziat kompleksu jader podstawno-bocznych -ciata
migdalowatego w procesach zwigzanych z uczeniem si¢ w oparciu o nagrod¢. Na przyktad
dowiedziono, ze uszkodzenie BLA po zakonczonym treningu instrumentalnym powoduje
u szczurdw trudno$ci w wyborze optymalnego zachowania prowadzacego do otrzymania
nagrody (Ostlund 1 Balleine, 2008). Warto tez zauwazy¢, ze kompleks BLA jest uwazany
za obszar kluczowy dla przetwarzania bodzcow emocjonalnych i nagradzajacych (Janak 1 Tye,
2015), ktory jest zaangazowany w patofizjologie uzaleznien (DiLeo 1 in., 2024). Wykazano tez,
ze zwigkszona aktywno$¢ BLA odzwierciedla wzrost motywacyjnego znaczenia bodzcow
nagradzajacych oraz, u oséb uzaleznionych, przetwarzanie wskazowek zwigzanych
z uzaleznieniami (Wassum i Izquierdo, 2015). Co wigcej, w obrgbie BLA zidentyfikowano
populacje neurondéw reagujacych wzmozong aktywnos$cig na wskazéwke, ktora sygnalizowata
koniecznos¢ podjecia dziatania prowadzacego do uzyskania nagrody pokarmowej (Fontanini
I in., 2009). Chociaz wszystkie te dane wskazuja na silny zwigzek BLA z apetytywnym
uczeniem si¢, brak jest informacji na temat funkcjonalnej asymetrii mi¢dzy lewym i prawym

BLA w tym procesie. Wyniki uzyskane w eksperymencie II wskazujg na kluczowa role lewego
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BLA, przynajmniej w odniesieniu do sygnalizowania pozytywnego PE podczas apetytywnego,

instrumentalnego uczenia si¢.

5.2.3 Lateralizacja ciala migdatowatego: sygnalizowanie bledu predykcji podczas

apetytywnego uczenia si¢

Warto zauwazy¢, ze uzyskane wyniki wskazujg na aktywnos$¢ wytacznie lewego ciata
migdalowatego podczas instrumentalnego apetytywnego uczenia si¢. Jest to zgodne
z wynikami innych badan skupiajacych si¢ nad przetwarzaniem bodzcéw emocjonalnych przez
ciato migdatowate (Costafreda i in., 2008; Sergerie i in., 2008), chociaz jak dotad przyczyny
tej funkcjonalnej lateralizacji nie zostaly wyjasnione. Wright i in. (2001), na podstawie
wynikoéw badania nad przetwarzaniem ekspresji mimicznych zasugerowali, ze cialo
migdalowate
w prawej potkuli moze by¢é odpowiedzialne za szybka detekcje sygnatu o tadunku
emocjonalnym, podczas gdy funkcja ciata migdatowatego w lewej potkuli moze wigzac si¢
z dlugotrwatg ewaluacja bodzcow emocjonalnych. Poniewaz proces asocjacyjnego uczenia si¢
wymaga nieustannego podtrzymywania uwagi, monitorowania relacji migdzy dziataniem
a jego nastgpstwami i1 oceny warto$ci nagradzajacej wzmocnien, takie wyjasnienie wydaje
dobrze tlumaczy¢ uzyskane wyniki. Ponadto, sa one zgodne z obserwacjami plynacymi
z innych badan nad zagadnieniem asocjacyjnego uczenia si¢. Na przyktad, do ciekawych
wnioskow doszli Killgore 1 in. (2000) analizujgc wyniki eksperymentu, ktorego celem byto
sprawdzenie, czy proces kodowania skojarzen wywota silniejsza aktywacje w hipokampie
oraz sasiadujacych strukturach niz kodowanie pojedynczej informacji. Okazalo sig¢, zZe
kodowanie par bodzcow, migedzy ktorymi badani mieli wytworzy¢ asocjacje¢, skutkuje silniejsza
aktywacjg lewego ciata migdatowatego i hipokampa. Na tej podstawie autorzy sformutowali
wniosek, ze kodowanie asocjacyjne angazuje struktury uktadu limbicznego, ale aktywacja ta
jest asymetryczna i ograniczona do lewej poétkuli. Co wigcej, analiza badan z udziatem
zdrowych os6b badanych i pacjentéw z uszkodzeniem jednostronnym ciata migdatowatego
przeprowadzona przez Markowitscha (1998) réwniez dostarcza dowoddéw na rozrdznienie
miedzy prawym 1 lewym ciatem migdatowatym. Autor zauwaza relacje pomigdzy asymetrig
czynno$ciowg ciata migdatowatego a stopniem doktadnos$ci i skrupulatnosci przetwarzania
bodzcow emocjonalnych. I tak lewe ciato migdatlowate mialoby by¢ zaangazowane w bardziej

precyzyjna analize, bazujacg na szczegotowych cechach bodzca, a prawe cialo migdalowate
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w procesy bardziej powierzchowne i pobiezne. Btad predykcji, bedacy przedmiotem opisanych
tu badan, jest niewatpliwie wynikiem uwaznej oceny uzyskanej nagrody w kontekscie
oczekiwan z nig zwigzanych. Zatem, zgodnie z hipoteza zaproponowang przez Markowitscha,
powinien by¢ przetwarzany wiasnie przez lewe, a nie prawe ciato migdatowate, co jest zgodne

z uzyskanymi wynikami.

5.2.4 Ciato migdalowate: awersyjne uczenie sie

Wyniki przeprowadzonych analiz nie wykazaly podwyzszonego sygnatu w obrebie
ciata migdalowatego podczas uczenia si¢ asocjacji na podstawie kar. Z jednej strony jest to
wynik zaskakujacy, poniewaz Prévost i in. (2011) opisali udziat ciata migdatowatego
w instrumentalnym, awersyjnym uczeniu si¢ ludzi, chociaz w ich badaniu zastosowano kary
o charakterze finansowym. Z drugiej strony wiele danych wskazuje, ze instrumentalne,
awersyjne uczenie si¢ nie angazuje ciata migdatowatego. Na przyktad Corlett i in. (2022)
przeprowadzili meta-analiz¢ danych uzyskanych w badaniach nad aktywno$cig ciata
migdatowatego podczas awersyjnego uczenia si¢ i stwierdzili, ze ta struktura reaguje tylko
podczas uczenia si¢ klasycznego, a nie instrumentalnego. Jest to zgodne z wynikiem opisanym
W niniejszej pracy.

Jedna z mozliwych przyczyn tego, ze awersyjne uczenie si¢ nie aktywuje ciala
migdalowatego, mogltby by¢ brak uczenia si¢ zalezno$ci miedzy wtasnym dzialaniem a jego
rezultatem. Jednak analiza poprawnos$ci odpowiedzi dowodzi, ze tak nie bylo. Osoby badane
staraly si¢ unika¢ nieprzyjemnych konsekwencji w postaci niesmacznego ptynu. Znacznie
bardziej przekonujacym wytlumaczeniem braku aktywnosci ciala migdatowatego podczas
awersyjnego uczenia si¢ wydaje si¢ by¢ zbyt mata intensywnos$¢ bodzca. BodZce emocjonalne
mozna scharakteryzowa¢ za pomocg dwoch wymiarow: pobudzenia (ang. arousal) i walencji
(ang. pleasantness). O ile wrazliwos$¢ ciata migdatowatego na oba krance skali walencji zostata
wykazana w licznych pracach, to zbyt mata warto$¢ pobudzajaca bodzca moze okazaé sig
niewystarczajaca dla uruchomienia proceséw zaleznych od aktywnosci neuronalnej w tej
strukturze mézgowej. Na przyktad stwierdzono, ze bodzce silnie pobudzajace lub wystepujace
w sasiedztwie zdarzen o wysokiej sile pobudzenia sprzyjaja powstawaniu trwatych sladow
pamigciowych, a proces ten przebiega z udzialem ciala migdalowatego (McGaugh, 2018;
Roozendaal i in., 2009). W innym ciekawym badaniu pomiar sygnatu z pojedynczych elektrod

wszczepionych  gleboko w  moézg pacjentow  neurochirurgicznych — doprowadzit
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do wyodrgbnienia populacji neuronéw ciata migdalowatego, ktérych aktywnos$¢ korelowata
z narastajgcym poziomem strachu i szczescia (Wang i in., 2017). Lin 1 in (2020) stosujac bodzce
emocjonalne o zrdéznicowanym poziomie intensywnosci (zdjecia przedstawiajace ludzkie
twarze 1 nagrania krotkich stow) wykazali, ze aktywnos¢ ciata migdatowatego jest generowana
glownie przez bodzce silnie pobudzajace. Efekt ten zostat zauwazony takze dla bodzcéw takich
jak obrazki (Bonnet i in., 2015; Fastenrath i in., 2014), zapachy (Anderson i in., 2003; Winston
i in. 2005) i stowa (Kensinger i Schacter, 2006). Te obserwacje podkreslajg znaczenie
intensywno$ci emocji wywotywanych przez bodziec implikujac, ze w przypadku
instrumentalnego, awersyjnego uczenia si¢, zbyt niska warto$¢ pobudzajaca bodzcéw moze

prowadzi¢ do ich przetwarzania bez udziatu ciata migdalowatego.

5.2.5 CMA w lewej potkuli: rola roznic indywidualnych

Wyniki wykazaly dodatnig korelacj¢ migdzy aktywno$cia w obszarze lewego CMA
1 wielkoscig wskaznika BMI podczas sygnalizowania negatywnego PE, co pokazuje, ze reakcja
lewego CMA na brak spodziewanej nagrody jest tym wigksza, im wigksza jest masa ciata. We
wczesniejszych pracach opisano zwigzek nadwagi z wrazliwoscig na nagrode (Davis i Fox,
2008) i efektywnos$cig uczenia si¢ asocjacyjnego wzmacnianego nagroda pokarmows (Zhang i
in. 2014). Stwierdzono tez, ze slabsze przetwarzanie negatywnego bledu predykcji
W procesie uczenia si¢ asocjacyjnego moze by¢ jednym z czynnikéw prowadzacych do otytosci
(Mathari1in. 2017). Uzyskane w eksperymencie II wyniki sg zgodne z tymi danymi 1 dodatkowo
sugeruja, ze w relacjach miedzy masg ciata a wrazliwoscig na nagrode pokarmowg
1 przetwarzaniem negatywnego bledu predykcji moze posredniczy¢ CMA w lewej potkuli
mozgu.

Wykazano tez pozytywng korelacj¢ migdzy aktywnoscig lewego CMA 1 nasileniem
ekstrawersji podczas sygnalizowania negatywnego PE, co oznacza, ze zaskoczenie brakiem
spodziewane] nagrody silniej aktywuje lewe CMA u oso6b bardziej ekstrawertycznych.
Weczesniejsze badania wykazaly, ze sygnal BOLD w ciele migdalowatym zwigzany
z otrzymaniem nagrody finansowej moze by¢ modulowany przez roznice indywidualne
w zakresie ekstrawersji (Cohen i in. 2005). Wyniki uzyskane w eksperymencie Il dodatkowo
pokazaty, ze wplyw ekstrawersji na aktywnos$¢ ciata migdatowatego odnosi si¢ takze
do wzmocnien o charakterze pokarmowo-spotecznym i ogranicza si¢ do CMA w lewej potkuli

mozgu. Co wigcej, zwigzek poziomu ekstrawersji z aktywnoscig lewego CMA podczas
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sygnalizowania negatywnego PE obserwowano takze podczas awersyjnego uczenia si¢
klasycznego. Sugeruje to, ze wyzsza aktywno$¢ w obrgbie lewego kompleksu CMA u oséb
bardziej ekstrawertycznych moze utatwia¢ zaré6wno aktualizacj¢ motywacyjnego znaczenia
bodzcow awersyjnych, gdy przestaja si¢ pojawiaé, jak i zachowania, gdy przestaje byc

nagradzanie.

5.3 Dyskusja ogélna

Blad predykcji (PE) jest istotnym elementem wspotczesnych teorii uczenia si¢
(Mackintosh, 1975; Pearce i Hall, 1980; Rescorla i Wagner, 1972; Sutton i Barto, 2018), a jego
znaczenie zostato potwierdzone empirycznie. Zastosowanie tych teorii i miary bledu predykcji
w badaniach nad neuronalnym podtozem asocjacyjnego uczenia si¢ realnie przyczynilo si¢
do lepszego poznania mechanizmoéw nabywania asocjacji i zrozumienia bardziej ztozonych
zagadnien takich jak powstawanie nawykow czy uzaleznien.

Z uzyskanych danych wytania si¢ obraz specyficznej roli kompleksu jader srodkowego
1 przysrodkowego potozonych w lewej potkuli mézgowej (lewego CMA). Aktywno$¢ w tym
obszarze byta obserwowana zarowno podczas uczenia si¢ klasycznego, jak i instrumentalnego.
Ponadto, odpowiedz lewego CMA widoczna byta w kontekscie apetytywnym oraz awersyjnym
(podczas uczenia si¢ klasycznego). Wreszcie, odpowiedz tego obszaru odnotowano
w odniesieniu do negatywnego 1 pozytywnego btedu predykcji (podczas uczenia si¢
instrumentalnego). Te obserwacje moga §wiadczy¢ o uniwersalnej, a jednoczesnie kluczowe;j
roli lewego CMA w asocjacyjnym uczeniu si¢ ludzi.

W ostatnich latach jedng z ciekawszych koncepcji dotyczacych modelowania procesow
asocjacyjnego uczenia si¢ stato si¢ podejscie znane jako Aktor — Krytyk (Sutton i Barto, 2018).
Jest to algorytm, ktéry w swojej teorii zaklada istnienie dwoch osobnych modutow: Aktora
1 Krytyka. Aktor zwigzany jest z aktualizacja zachowania w toku uczenia si¢, tak
aby zmaksymalizowa¢ ostateczng nagrode¢ 1 wykorzystuje w tym celu sygnat btedu predykeji.
Krytyk koduje btad predykcji, a jego celem jest aktualizacja przewidywan odno$nie przysztych
wzmocnien na podstawie informacji sensorycznych z otoczenia. Poniewaz modut Aktora
bezposrednio odnosi si¢ do zachowania i ma charakter wykonawczy, jego neuronalnych
korelatow nalezy poszukiwa¢ w badaniach z wykorzystaniem instrumentalnego uczenia sig.
W odréznieniu od Aktora, modut Krytyka ma raczej charakter obserwacyjny, w zwigzku

Z czym obecny jest zarOwno w uczeniu si¢ instrumentalnym, jak i klasycznym. Podejscie to
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zostalo wykorzystane w badaniu z uzyciem techniki neuroobrazowania do eksploracji funkcji
poszczegblnych czgsci prazkowia (O’Doherty i in., 2004). Wynika z niego, ze brzuszna cz¢s¢
prazkowia moze petni¢ funkcje Krytyka, a grzbietowa Aktora. W dodatku wykazano, ze modut
Krytyka nie musi by¢ ograniczony do pojedynczej struktury mézgowej i moze mie¢ charakter

rozproszony (Garrison i in., 2013), zatem moze by¢ tez reprezentowany w ciele migdatowatym.

Wyniki obu opisanych w tej rozprawie eksperymentow sugeruja, ze role Krytyka
moglyby potencjalnie petni¢ jadro srodkowe i przysrodkowe ciala migdalowatego w lewe;j
potkuli moézgu, poniewaz aktywnosé lewego kompleksu CMA widoczna byta w obu typach
uczenia si¢ (klasycznym i instrumentalnym) ze wzmocnieniem apetytywnym i awersyjnym,
a takze w odpowiedzi na negatywne i1 pozytywne btedy predykcji. Wyniki uzyskane w drugim
eksperymencie wskazuja natomiast na bardziej specyficzng rolg czg¢éci podstawno-bocznej
(BLA) lewego ciala migdatowatego jako Aktora, wywierajacego istotny wplyw
na podejmowane decyzje. Rzeczywiscie, zwigzki BLA =z procesami decyzyjnymi
1 zachowaniami ukierunkowanymi na osiagni¢cie celu zostaty w literaturze opisane (Keefer
i in., 2021; Seymour i Dolan, 2008). Uposledzenie funkcji tego obszaru skutkuje redukcja
zachowan zwigzanych z podjeciem wigkszego wysitku celem uzyskania bardziej preferowane;
nagrody (Ghods-Sharifi i in., 2009; Hart i Izquierdo, 2017) i redukcja zachowan ryzykownych,
powigzanych z mozliwoscig uzyskania wigkszej nagrody (Ghods-Sharifi i in., 2009).
Komunikacja kompleksu BLA z jadrem podtlezacym i kora oczodotowoczotowa wydaje si¢
mie¢ duze znaczenie dla prawidlowego przebiegu tych procesow (Keefer 1 in., 2021).
Te obserwacje sg spdjne z wykazang w eksperymencie Il specyficzng rolg BLA w sygnalizacji
pozytywnego btedu predykcji podczas uczenia si¢ instrumentalnego wzmacnianego nagroda.
Dodatkowo, przytoczone powyzej dowody na udziat czesci BLA w procesach zwigzanych
z podejmowaniem decyzji sugeruja, ze kompleks jader podstawno-bocznych ciata
migdalowatego moze funkcjonowa¢ w sposodb zgodny z modelem Aktor-Krytyk, posiadajac
wszystkie cechy potrzebne do petnienia roli Aktora. Podsumowujac, uzyskane wyniki sugeruja,
ze aktywno$¢ w obszarze lewego CMA jest charakterystyczna dla klasycznego uczenia si¢
I odzwierciedla role Krytyka, natomiast kompleks BLA petni role Aktora i jest kluczowy

dla instrumentalnego apetytywnego uczenia si¢.

Istotnym aspektem przeprowadzonych badan sg zastosowane w obu eksperymentach
wzmocnienia, ktére zawieraty w sobie komponenty smakowe i spoteczne. Taki dobdr bodzcow

mial na celu zblizenie warunkéw laboratoryjnych do sytuacji znanych uczestnikom
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z codziennego zycia 1 wlasnego doswiadczenia. Warto jednak zauwazy¢, ze tego rodzaju
bodzce moga stanowi¢ wyjatkowo silne wzmocnienia w kontek$cie rozwoju standéw
patologicznych, takich jak zaburzenia odzywiania, ktore opieraja si¢ na mechanizmach
asocjacyjnego uczenia si¢. Szczegolnie wskazoéwki skojarzone z pozywieniem majg zdolnos¢
modulowania  stanéw  motywacyjnych 1 prowokowania zachowan zwigzanych
z poszukiwaniem pozywienia, nawet w stanie sytosci (Colagiuri i Lovibond, 2015). Zwtlaszcza
obnizona zdolnosci do wykorzystania negatywnego btedu predykcji w procesie uczenia si¢
asocjacyjnego moze by¢ jednym z czynnikéw prowadzacych do otylosci, co zostato
podkreslone w badaniach Mathar i wspotpracownikow (2017). Wykazano tez, ze reakcja
na blad predykcji moze stanowi¢ neurobiologiczny marker stopnia nasilenia zaburzen
odzywiania, co utatwia dostosowanie terapii do indywidualnych potrzeb pacjenta (DeGuzman
i in., 2017). Co ciekawe, wyniki eksperymentu II wykazaly dodatnig korelacj¢ migdzy
aktywnoscia w obszarze lewego CMA i indeksem masy ciala podczas sygnalizowania
negatywnego btgdu predykcji w instrumentalnym uczeniu si¢. Oznacza to, iz reakcja lewego
CMA na brak spodziewanej nagrody jest tym wigksza, im wigkszy jest wskaznik BMI. Moze

to odzwierciedla¢ rolg lewego CMA jako neurobiologicznego markera sklonnosci do otytosci.

Warto takze zwr6ci¢ uwagg na fakt, ze chociaz wyniki obu eksperymentéw analizowane
1 rozpatrywane sg tu osobno, to w naturalnym Srodowisku te dwa rodzaje uczenia si¢ czesto
ze sobg wspotwystepuja. Przyktadem takiego zjawiska jest efekt PIT (ang. Pavlovian-to-
instrumental transfer). Efekt PIT polega na wyksztatceniu skojarzenia miedzy wskazowka
a wzmocnieniem, a nast¢pnie na powigzaniu konkretnego zachowania z tymze wzmocnieniem.
Skutkiem tego jest zazwyczaj zwigkszenie czegstosci danego zachowania podczas ekspozycji
na wskazoéwke. Ten efekt byt obserwowany u 0s6b z podwyzszong masg ciata, cho¢ zachowanie
0s0b ze stwierdzong otytoscig kliniczng nie odbiegalo od zachowania prezentowanego przez
osoby w normalnym przedziale wagowym (Lehner 1 in., 2017). Autorzy badania sugeruja, ze
nasilona reakcja behawioralna na wskazowki skojarzone ze smacznym jedzeniem moze
prowadzi¢ do rozwoju otytosci i1 nieprawidtowych nawykow zywieniowych. Na poziomie
neuronalnym, efekt PIT zwigzany jest ze wzmozong aktywnoscig jadra potlezacego 1 ciata
migdalowatego, co zostato wykazane u zwierzat (Corbit i Balleine, 2005, 2011) 1 ludzi (Prévost
1in.,2012; Talmi i in., 2008). Co wiecej, badania z udziatem ludzi (Prévost i in., 2012) sugeruja,
ze zarowno CMA, jak 1 BLA moga petli¢ wazng role w efekcie PIT. Chociaz w zadnym
z przeprowadzonych w ramach niniejszej pracy eksperymentéw nie wykorzystano procedury

wywotujacej efekt PIT, to podczas uczenia si¢ instrumentalnego sygnatlem do wykonania

83



dziatania byla wskazowka, ktora w trakcie wykonywania zadania mogla réwniez zostaé
powiazana z bodzcem wzmacniajagcym. Dlatego nie mozna wykluczy¢, ze efekt PIT wystapit
podczas instrumentalnego uczenia si¢ 1 miat wptyw na uzyskane wyniki, co moze stanowic
interesujaca przestanke do glebszego zbadania roli CMA 1 BLA w rozwoju nieprawidlowosci

zwigzanych z odzywianiem.

Identyfikacja obszarow moézgu, ktore sg szczegdlnie wrazliwe na oddziatywania
bodzcow apetytywnych powigzanych z jedzeniem, szczegdlnie w kontekscie spotecznym,
moze by¢ wazna ze wzglgdu na lepsze zrozumienie moézgowych mechanizméw lezacych
u podtoza sktonnosci do otytosci i zaburzen odzywiania. Dalsze badania nad rola CMA i BLA

w zaburzeniach odzywiania moga przyczyni¢ si¢ do poznania tych mechanizmow.
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6. PODSUMOWANIE | WNIOSKI

W ramach przeprowadzonych badan zostata okre§lona funkcjonalna organizacja ciata
migdalowatego podczas réznych aspektéw asocjacyjnego uczenia si¢ u ludzi. W badaniach
wykorzystano wzmocnienia 0 charakterze pokarmowo-spotecznym 1 uwzgledniono
apetytywne i awersyjne uczenie si¢ klasyczne oraz apetytywne i awersyjne uczenie si¢
instrumentalne. Aktywno$¢ kompleksow CMA i BLA w lewej i prawej potkuli mézgu byta
analizowana podczas przetwarzania pozytywnych i negatywnych bledow predykcji (PE).

Uzyskane wyniki pokazuja, ze:

o Aktywnos$¢ kompleksu CMA w lewej potkuli mézgu, zwiazang z sygnalizowaniem PE,
obserwowano we wszystkich warunkach, w ktorych w ogdle zarejestrowano aktywno$¢
w ciele migdatowatym (podczas klasycznego uczenia si¢: sygnalizowanie negatywnego
PE w apetytywnym i awersyjnym uczeniu si¢; podczas instrumentalnego uczenia si¢:
sygnalizowanie negatywnego 1 pozytywnego PE w apetytywnym uczeniu si¢). Oznacza
to, ze CMA w lewej potkuli pelni wazng role w procesach uczenia si¢ na podstawie
btedow predykcji. Rola ta prawdopodobnie polega na kodowaniu PE i aktualizowaniu
sity asocjacji migdzy wskazowka i wzmocnieniem lub zachowaniem i wzmocnieniem
wtedy, gdy zmienia si¢ warto§¢ wzmocnienia. Wynik ten potwierdza udziat CMA
w plynnym dostosowywaniu zachowania do zmieniajacych si¢ warunkéw otoczenia,
wczesniej opisany w badaniach z udziatem zwierzat, ale dodatkowo sugeruje, ze u ludzi

kluczowg rolg w tym procesie peini CMA w lewej potkuli mozgu.

e (o wigcej, kompleks CMA w lewej potkuli mozgu byt tg czgscig ciata migdatowatego,
ktorej aktywnos¢ zwigzana z sygnalizowaniem PE korelowala z cechami osobowosci
(ekstrawersja 1 neurotyczno$cig) oraz wskaznikiem BMI. Poniewaz te czynniki moga
modulowa¢ motywacyjne znaczenie bodzcow, uzyskane wyniki wskazuja
na szczegdlng wrazliwos¢ lewego CMA na zmiany w stanach motywacyjnych, co
potwierdza kluczowg role tej struktury w asocjacyjnym uczeniu si¢. Wynik ten jest
zgodny z wczesniejszymi danymi sugerujagcymi zwigzek miedzy aktywnos$cig ciata
migdalowatego a nasileniem ekstrawersji i neurotycznos$ci oraz wielko$cig wskaznika
BMI, jednak dodatkowo wskazuje na kluczowa rolg aktywnosci lewego CMA w tych
relacjach.

e Dodatkowo, w przypadku sygnalizowania negatywnego PE podczas klasycznego,

apetytywnego uczenia si¢, aktywnosci CMA w lewej potkuli mézgu towarzyszyla
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aktywno§¢ CMA w prawej potkuli. Oznacza to, ze CMA w obu potkulach reaguja
wtedy, gdy osoba badana oczekuje apetytywnego wzmocnienia i jest zaskoczona

pojawieniem si¢ bodzca neutralnego.

e Aktywno$¢ BLA w lewej potkuli obserwowano tylko w przypadku sygnalizowania
pozytywnego PE podczas instrumentalnego, apetytywnego uczenia si¢. Oznacza to, ze
ta struktura reaguje tylko wtedy, gdy osoba badana nie spodziewa si¢ bodzca
apetytywnego (nagrody za swoja reakcje), a go otrzymuje. Aktywnos¢ lewego BLA
moze odzwierciedlac rolg tej struktury w podejmowaniu decyzji w obliczu otrzymania
niespodziewanej nagrody.

Uzyskane wyniki wskazuja na bardziej uniwersalng rol¢ kompleksu CMA w lewej
potkuli mozgu w kodowaniu bledow predykeji w toku uczenia si¢ asocjacji, podczas gdy prawy

kompleks CMA i lewy kompleks BLA zdaja si¢ petni¢ bardziej unikatowe role.
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7. OGRANICZENIA BADAN

Niniejsza praca jest probg scharakteryzowania funkcji dwoch gléwnych kompleksow
jader ludzkiego ciata migdatowatego podczas dwoch roznych zadan polegajacych
na nabywaniu asocjacji w drodze uczenia si¢ klasycznego (w eksperymencie 1)
I instrumentalnego (w eksperymencie II). Chociaz w rozdziale ,,Dyskusja ogolna” wyniki
przeprowadzonych eksperymentow rozpatrywane sa tgcznie, nalezy mie¢ na uwadze, ze
bezposrednie porownanie statystyczne tych wynikodw nie zostato przeprowadzone. Wynika to
z faktu, ze w obu eksperymentach uczestniczyly rozne grupy oséb badanych. Taka sytuacja jest
zroédtem dodatkowej zmiennosci, ktorej wptyw na wynik analizy poréwnawczej nie moze by¢
precyzyjnie oszacowany. Z drugiej strony nalezy podkresli¢, ze w przypadku uczenia si¢
klasycznego 1 instrumentalnego wykorzystano ten sam zestaw bodzcéw, a procedury badawcze
zastosowane w obu eksperymentach zostaty maksymalnie ujednolicone. Dlatego mozna sadzié,
ze otrzymane wyniki odzwierciedlajg réznice w zaangazowaniu CMA i BLA w klasyczne
1 instrumentalne uczenie si¢, mimo ze te réznice nie zostaty potwierdzone statystycznie. Udzial
tej samej grupy osob w przysztych badaniach powinien ostatecznie rozstrzygnac¢ kwesti¢ roli
CMA i BLA w lewej i prawej potkuli moézgu w przebiegu klasycznego i instrumentalnego

uczenia sig.

Uzyskane wyniki, szczeg6lnie w eksperymencie II, sklaniaja réwniez do refleks;ji
nad zastosowanym bodzcem wzmacniajacym 1 jego sitg. Ze wzgledu na rozne preferencje
smakowe, 0soby badane miaty mozliwo$¢ wyboru smaku ptynu, ktorego nast¢pnie uzyto jako
bodzca apetytywnego. Natomiast komponent smakowy bodZca awersyjnego zostal wybrany
na podstawie przegladu literatury. Byl to roztwor NaCl o stezeniu zblizonym do st¢zenia NaCl
w wodzie morskiej. Chociaz taki roztwor z powodzeniem stosowano w poprzednich badaniach
(Prévost 1 in., 2013), by¢ moze w polskiej populacji roztwor NaCl o takim st¢zeniu nie byt
na tyle intensywnym bodZcem awersyjnym by aktywowac¢ ciato migdatowate podczas
instrumentalnego uczenia si¢. Uwzgledniajac mozliwe réznice kulturowe czy tez indywidualne
w tym zakresie, w przysztych badaniach nalezy zastosowac rdzne stezenia roztworu NaCl,
dopasowane do preferencji poszczegdlnych oséb badanych. Wykluczy to problem zbyt mate;j
intensywno$ci bodzca i jednocze$nie pomoze w udzieleniu odpowiedzi na pytanie o aktywnos¢
ciata migdatowatego podczas nabywania asocjacji miedzy zachowaniem a jego nieprzyjemnag

konsekwencjg.
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