Tanulas, memoria,
végrehajto mukodesek

Kéri Szabolcs
Polner Bertalan

Kognitiv ldegtudomany Kurzus,
BME, Budapest, 2018



Tanulas és memoria: alapveto kérdések

Egy vagy tobb memadriarendszer?
Struktura vs. folyamat?
Rovid vs. hosszutavu?
Explicit vs. implicit, deklarativ vs. nondeklarativ?
,<Executiv’ probléma: figyelem, munkamemoria,
motoros program?
6. Agyi lokalizacio?
- PFC
- Hippocampus
- Basalis ganglionok/szenzoros cortex
7. Versengés vagy egyuttmikodés?
8. Id6beli integracio?

ok wbhE



Tulving-féle tudastipusok (1985)

1. ANOETIKUS: készségek es szokasok fokozatos, nem tudatos elsajatitasa
(implicit, non-deklarativ)
— proceduralis meméria

2. NOETIKUS: tények és fogalmak tudatos tanulasa
(explicit, deklarativ) (,Tudom, hogy Franciaorszag févarosa Parizs.”)
— szemantikus memoéria

3. AUTONOETIKUS: komplex események megjegyzése, szelf,
ter- és idObeliség (,Emliékszem, amikor mult nyaron talalkoztunk Parizsban.”)
— epizodikus memoéria



Perceptual memory Working memory

Cortical "association" areas

Temporal Parietal Cingulate Olfactory Prefrontal
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’/-—— Parahippocampal region

Cerebellum NecItﬁUib Hippocampus
Brainstem and spinal Hypothalamus, autonomic
motor outlets and hormonal outputs
Motor memory Emotional memory  Declarative memory
Habits Conditioned Episodic and
Ski"s preferences semantic
Sensori" and aversions COﬂSCiOUS
motor adaptations Memory recollection

modulation Flexible expression



|. A praefrontalis cortex:
kognitiv kontroll



Miller & Cohen, 2001
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|. Atkinson & Shiffrin (1968) modellje

Kornyezeti input

l

Szenzoros regiszterek
(latas, hallas, tapintas)
- nagy kapacitas
- miliszekundum

|

Rovid tavu tar
- limitalt kapacitas
- szekundum
- bevésés, frissités, el6hivasi stratégia
dontéshozatal

Cselekvés

l A
Hosszu tavu tar
- szekundum- évtizedek




ll. Norman & Shallice SAS modellje (1982)

SAS
Perceptualis Tarolt informacid | | Tervek versengése - Effektor
—> T —> . N b
feldolgozas reprezentacioja ,contention scheduling rendszer

,oupervisory attentional system (SAS)”: a tervek kivalasztasanak szabalyozasa,
az automatikus valaszok gatlasa (intencionalisan vezérelt adaptiv viselkedés)

|

Dorsolateralis praefrontalis cortex (Brodmann 9,10,46)



lll. ,,Working memory” modell, Baddeley & Hitch (1977, 2000)

Kozponti végrehajto (Central Executive)
szelektiv figyelem,
tervezés, dontéshozatal

Fonologiai hurok Vizualis-téri vazlatfiizet
(Phonological loop) (Visuo-spatial sketch pad)
verbalis anyag rovid tavu tarolasa képek rovid tavu tarolasa
(szavak és szamok fenntartasa, 7+/-2)

Epizodikus puffer
esemeénykomplexek
rovid tavu tarolasa




A Baddeley-Hitch modell neurobioldgiai tesztelése

Tanulasi fazis: Disztraktorok:

betlk (verbalis) mondjon szamokat a hangjelzés utan

a betlk helye (vizualis) kovesse a mozgo pont nyomat



Fonolégiai hurok — betlk fenntartasa
bal praefrontal (6,44,45) - parietal

Disztraktor: a fonoldgiai hurok megszakitasa,
kozponti végrehajté mikodésbe Iép,
anterior praefrontal (9,10,46)

Broca’s area

Intraparietal sulcus

Vizualis-téri vazlatfuzet:
jobb superior praefrontal + occipito-parietal cortex

Végrehajtd mikodes tesztjei (?): Stroop, Wisconsin Card Sorting, Tower of London,
n-back, lowa Gambling Test (,hot” executive, kumulativ jutalom/blntetés, orbitofrontalis régio)




IV. Miyake & Friedman: a végrehajtéo mikodések bontasa
latens valtozéelemzéssel

B —p Plus-Minus

[y — Number-Letter

Bo—Pp Local-Global

B Keep Track

BY Tone Moaitoring

TJE—» Letter Memory
v —— Antisaccade
A Stop-Sigaal
G— Siroop

Miyake A et al. Cogn Psychol 2000;41:49
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A munkamemodria és a végrehajté mikodések agyi lokalizacidja

preMotor Cortex
pre(%

- {SFS) Spatial mantenance (Courtney et al | 1898)
- (§FS) Focus shifting (Bledowski et al, 2009)
- {ventral) Sub-vocal rehearsal (Smith & Jonides, '§PLL

1966
DLP FC ) - Visual attenton (Corbetta & Shulman,

2002)
- Attention shifting (Yantie & Serences,

2003) PPC
-{IPS) Visual WM Capacity (Todd &
Marcis, 2004)

MFG | |SFS

- Manipulation (Postle et al.. 1989)

-~ Dstractor Resistance
{D’'Esposito & Postia, 1890}

- Rafreshing (Johnson et al , 2005)

: N ——
b ke ead b ips| [IPL
- Manitoring (Petrides, 2000) :ésoo;u;éﬁrgnmn (Nee & Jonides,
L ' - Long-term recollection (Wagner et
—"E al., 2006)
TPJ

SMG

- Phonological storage (Paulesu et al,
1963)

- Auditory-motor interface {Buchsbaum
& D'Esposito, 2008)

- (nght) Attention onenting (Corbetta &
Shuiman, 2002)

mid-VLPFC

IFJ
IFG, Pars Triangularis IFG, Pars Opercularis
- Proactive interfarance-rasokution - Sub-vocal rehearsal (Smith & Jonkles,
(Jonides & Nee, 2008) 1698)
« Post-retrieval selection (Badre et al, - (IFJ) Task activation (Brass et al | 2005)
2005) - (WFJ) Duak-tasking (Dux et al., 2009)
- Selective refreshing (Raye et al, 2008) | 1. 1F J) Setactive attention (Zanto et al., 2011)

Nee DE et al. Cereb Cortex 2013;23:264.



All Experiments Combined

Figure 2. ALE map of all experiments combined. The sample included 36 experiments with 461 activation foci. Results are threshold at P < 0.05, corrected for multiple
comparisons using false discovery rate and a 25 voxel extent criterion. Higher ALE values are depicted in yellow.

Végrehajté miikodések:
meta-analizis

mid-lateral PFC

Spatial

Nee DE et al. Cereb Cortex 2013;23:264.



Nee DE et al. Cereb Cortex 2013;23:264.
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A valaszgatlas mérésének komplexitasa: go/no-go meta-analizis

Azonositas: hany féle inger (2 v 2+)
. go:no-go arany (50:50 v nem)
Munkamem@aria: inger-valasz parositas valtozik-e (igen v nem)

Global no-go network

no-go>go, all studies

Specific effects (complex>simple no-go designs

Identification

Frequency

Working memory

OOLSOoRIMR
oo

Azonositas: jobb SMG, jobb IFG, bal claustrum és insula, jobb DLPFC, SMC
: SMC-ACC, jobb DLPFC
Munkamemoaria: bal IPL, jobb DLPFC, insula, IFG, bal LFC/lateral SMC, SMC

Criaud M & Boulinguez P Neurosci Biobehav Rev 2013;37:11




A specifikus hatasoktol (azonositas, gyakorisag, munkamemoria)

fugg6 aktivitasmintazat ~50% atfedést mutat a globalis go/no-go

halozattal
Global no-go network
Specific effects (complex>simple no-go designs)
Atfedés: figyelem, munkamemodria, valasz-szelekcio, Proaktiv gatlas a go és
pre-SMA gatlasban is részt vesz, de nem specifikus a no-go feltételben

Nem atfed6 go/no-go: DLPFC, mPFC, superior temporal gyrus egyarant jelen van!

Criaud M & Boulinguez P Neurosci Biobehav Rev 2013;37:11




Proaktiv gatlas
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Albares, M. et al. HBM 2014;35:5517



Iranyitott, globalis és indirekt kompetitiv
mechanizmusok a gatlé kontroll hatterében?

Célokhoz tartozo
/_\ reprezentaciok

A versengés
sulyozasa kortikalis
és szubkortikalis

regiokban
Colors
Words Outcome
expectations
Az aktivitas \ "‘M e
fokozodasa P

és gatlasa a gatlo | Motor
kontroll mikodésében ’ :

S0 Fear

Szubkortikalis és archikortikalis teruletek
iranyitott, globalis gatlasa

(szubtalamikus magvak, hippokampusz, dorzalis
raphe mag)

Munakata Y et al TiCS 2011;15:453



A végrehajté mikodések szervezédésének
ujragondolasa

Updating- Shifting- Common EF

specific specific
57 19

52

42 39 46 43 50
Lettér KeepTrack| S2back Color Number j Category Antisac @ Stop
.56 52 .81 .63 .94 .91 .79 .82 75
A gatlas feloldodik az altalanos vegrehajto mukodesekben:
célok és a hozzajuk kapcsolddo informacio aktivan tartasa
az alacsonyabb szint( feldolgozas sulyozasa
Valtas: rugalmassag Frissités: gating / szabalyozott el6hivas

Miyake A & Friedman N Curr Dirr Psych Sci 2012;21:8




Problémak a ,frontalis” mikodésekkel: uj 1éziés eredmények

FAB = Frontal Assessment Battery

Konceptualizacié (fogalmi hasonlésagok)

Mentalis flexibilitas (verbalis fluencia)
Cselekvés-szekvenciak (megfigyelt motoros mintazat ismétlése)
Interferencia (ellentétes cselekvés végrehajtasa)

Gatlas (go-nogo)

Megragadasi reakcio (deliberacids reflex)

oOghwWNE

FAB total score

Score on Subtest 2

LF RF LT RT HC LF RF LT RT HC
Figure 1 Median and individual FAB total score for each par- Figure 2 Median and distribution of scores for each participant
ticipant group. Circles represent individual participant scores. group on the verbal fluency (mental flexibility) subtest of FAB.
LF = left frontal; RF = right frontal; LT = left temporal; RT = right Circles represent individual participant scores. LF = left frontal;
temporal, HC = healthy control. RF =right frontal; LT = left temporal; RT = right temporal;

HC = healthy control.

Chapados & Petrides. Brain 2013;136:2966.
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16
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Mean number of words

LF RF LT RT HC

Figure 3 Mean number of words generated on the verbal flu-
ency (mental flexibility) subtest of the FAB for each participant
group. Error bars represent the standard error. **P < 0.001,
*P < 0.05 LF = left frontal; RF = right frontal; LT = left temporal;
RT = right temporal; HC = healthy control.

Chapados & Petrides. Brain 2013;136:2966.

LF impaired

FOO1

: FOO7
:FO10

:FO17

LF unimpaired

RF unimpaired

: FOO4

1 FOI1 eom—

:FOl6




V. Robbins: kognitiv és affektiv shift

Feladat: Alanyok: selyemmajmok (késébb
a Compound discrimination b@t@g@k IS + fMRl)

i

b Intra-dimensional shift

I : Lézib: lokalis quinolénsav

¢ Extra-dimensional shift

Q

d Reversal

Dias R et al. Nature 1996;380:69.

Jutalom: malyvacukor a helyes
iIngerrel jelzett dobozban

l
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Dias R et al. Nature 1996;380:69.



Disszociacié a PFC teruletén a kognitiv (figyelmi) és az affektiv

180 -

160 -

140 +

120 4

100 +

80 A

No. trials to criterion

N

N

w3k

IDS EDS REV
Control

Dias R et al. Nature 1996;380:69.

IDS EDS REV
LAT

IDS EDS REV
ORB

(kontingencia) valtasok kozott

LAT: lateralis praefrontalis
cortex
ORB: orbitofrontalis

IDS: intradimezionalis shift
EDS: extradimenzionalis shift
REV: reversal (kontingenciavaltas)



VI. Cohen & Carter: kognitiv monitorozas és kontroll

Stroop task: olvasd a sz6t (automatikus)

nevezd meg a szint, amivel irva van (kontrollalt)
KEK — kongruens
KEK — inkongruens (konfliktus)

: Color-naming
Instruction-related
fMRI Activity ’°§n"‘g’|‘i‘:;3';;°"
—{30— Color +/- SE—110— Congruent +/- SE .
ACC ~-#®  Word +/ SE ~#®~ Incongruent +/- SE DLPFC: dorsolateralis
pBAseR) T = & e praefrontalis cortex
Al & fu I Loa B - szin megnevezése
%11‘1 g Lo 2 Kognitiv kontroll
8 - Cr‘"g”— T - H%
g L T | — T T | g =)l . .
e 04 04 B ACC: anterior cingulum
o0.3 —0.3 B . .
s [, 8 - konfliktus aktivalja
0.1 = Lot € Kognitiv monitorozas
& A L .. @ 3 - 59
L. DLPFC I\I%l"olb-‘fo h"\lmlo,',‘o
Lkl é’oc é’é\ adb{\ °§’§ °§;§ o ec;é‘ B : ‘:"Qo 9000
2500 ms/scan
g Instruction (1500 ms):  Colored word (1500 ms):
Paradlgm "’\Ec:rlil" ::'r:éolor" - '-‘? \ 1: o ‘rﬂ(o"r p '{iam‘-"mesch
LS ®

25 seconds / trial

MacDonald AW et al. Science 2000;288:1835.



Az anterior cingularis kéreg és a kognitiv kontroll igazitasa

Kontroll-allitas: erés gyenge
0.1+
0.09 4
0.08 |
0.07
0.06 |
0.05 -
0.04 1
0.03 1
0.02 1
0.01 4
0 -
Inkongruens préoba Hiba az el6z6
O Manual O Oculomotor utan inkongruens préban

ACC signal change on previous trial (%)

Botvinick MM et al. TiCS 2004;8:539



NEWS AND VIEWS

Dorsal anterior cingulate: a Rorschach test for
cognitive neuroscience

R Becket Ebitz and Benjamin Yost Hayden

VOLUME 19 | NUMEBER 1o | OCTOBER 2016 NATURE NEUROSCIENCE



Error-related negativity (ERN): 150 ms-al a hibas valasz utan negativ
potencial az anterior cingulum tertletén generalédva

A REPORTED VS. NON-REPORTED ERRORS
Event-related potential at FCz Difference topography at ERN peak
-2.5 2

= reported
== not reported

1 -2
B REPORTED ERRORS: Corrected vs. non-corrected
Event-related potential at FCz Difference topography at ERN peak
2
=25/
- ! — corrected
1L A === not corrected >

Wessel JR et al. Front Hum Neurosci 2012;6:1.



VIl. Badre — D’Esposito: hierarchikus reprezentacio

- Els6rendii absztrakcié: tulajdonsag (pl. mi a szin?) fenntartasa

- Masodrendii: kapcsolat a tulajdonsagok kozott (LPFC)

- Harmadrendyii / kontextus: egy kulcsinger hatarozza meg, hogy milyen tulajdonsag szerint
kell két targyat 6sszehasonlitani (anterior PFC)

- Epizodikus kontroll: egy kulcsinger hatarozza meg, hogy milyen tulajdonsagok lehetnek
relevansak az osszehasonlitashoz

First-order
Second-order abstraction
abstraction
Third-order
abstraction

Fourth-order

Contextual
control

Badre and Desposito (2007
Koechlin et al. (2003)

Badre D. Trends Cogn Sci 2008;12:193.



A hierarchikus szervezddést a fronto-striatalis kapcsolatok medialjak

~

>  Anterior P(Rew) — jutalom valdszinlsége
Resp —valasz

Atten=attention

PMD -Out

(Atten) S — stimulus
gmes rePMD Ctxt — kontex’Fus
Cortex Context PMD — dorsalis premotor cortex

(PFC hatso része)

(shape) (orientation)

P(Rew | Ctxt)
striatum P(Rew I S)
P(Rew | Resp, S) S

Maint=
fenntartas

posterior > anterior

Badre & Frank. Cereb Cortex 2012;22:527.



A striatalis és prefrontalis dopamin eltérd szerepe a kognitiv kontrollban:
kognitiv rugalmassag és stabilitas

A striatum dopaminszintézise alacsony és

magas munkamemoria-terjedelmi személyeknél
High Span

Switch-related activity

i 0.16
2 0.12 * .placebo' ‘
© @ bromocriptine
S 0.08; [
S 0.04
2

A dopaminerg szer hatasa a munkamemériara = 0

a munkamemoria kapacitastol fligg 004 BG PFC

Blue fixation cross: faces
Green fixation cross: scenes

encoding Distractor-related activity

switch between

delay 1 distractor

D2 receptor agonista 0

0.6
Jces,ancl Scenes ignore novel or delay 2 0.5 *
scrambled stimulus prObe 0'4 l
‘ match or nonmatch? 0'3
0.2
Valtasi-koltseg: Zavaréinger-koltség: bromocriptine: 011 ]
rugalmassag stabilitas

BG PFC

Cools R et al. J Neurosci 2007;27:5506; Cools R et al. J Neurosci 2008;28:1208; Cools R & D’Esposite M Biol Psychiatry 2011;69:e113



Részosszefoglalas I/1.

« Kognitiv kontroll: DLPFC — ACC —
posterior asszociacios cortex rendszer

» Lateralis PFC hierarchikus szervezodése
(posterior-anterior): a szabaly/absztrakcio
bonyolultsaga

* OFC: kontingenciavaltas
« Kapcsolat a basalis ganglionokkal

KERDES: Mit kédolnak a PFC neuronjai?



A PFC neuronjainak fenntartott aktivitasa, mint
a rovid-tavu memoria sejtszinti alapja

Cue Delay
SUEII I U & 0111 1T TN T

DO CREL 00 VORI L0 L

|

t
il 1| N —

——10 sec—

t
(RJCEAD 0 AT T A E T R Ry L]

AT T T O A AR G R | o {INHN RN
T

Feladat: ket hely egyikére elhelyezik a
jutalmat, 15-60 masodpercre
eltakarjak, majd az allatnak meg kell
mutatnia, hogy hol van a jutalom

A prefrontalis kéreg (A), és a talamusz
mediodorzalis magcsoport (B)

neuronjainak atlagolt tuzelése

Fuster JM & Alexander GE. Science 1971;173:652.

Spikes par second

%

0 10 20 30 40 50 60

Time (seconds)



A dorzolateralis PFC D1 receptorainak szerepe
a téri rovid tavu memoériaban

Okulomotoros késleltetett

. Pre Post
valasz feladat:
C 90° 6.0s
(] =]
180~ B a8 @ o
0 g 3.0s e’
270° —
10 deg
o Tl Fixation  Cue Delay Responsa
ODR o )
[ ] a a
1.5s
Fixation spot — o s
Cue | 10 deg.

Késbbb induld, pontatlanabb memoria-vezérelt
szakkadok D1 antagonista adasa utan (Post)

Sawaguchi T & Goldman-Rakic PS. Science 1991;251:947.; Sawaguchi T & Goldman-Rakic PS. J Neurophysiol 1994;71:515



y -

Forditott-U kapcsolat a PFC D1-receptor aktivacioja és

a téri munkamemoria kozott
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o 40-
L ¢ . R=-0683n=19
:o d) Eﬂ' * 0
m : {] -‘-N;N-N-}\ - - L L AL nY, =' l ' I“IJ rb | l.l‘l ’i! "+
.G SRR SO S i AT i T
» D@ ool 10 20 30 40 50 60 M 100 : bl B ' ”.'.1', fﬂ ."..'_- Ky e
' "g \g 40 Tuning width control . BRI _:._'"' ..h' L% sag S, "' &
o w 1
O O 8 50 1 *
cC o= L . .
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(kontroll) Time (s)

Vijayraghavan S et al. Nat Neurosci 2007;10:376

Preferalt irany Nem preferalt irany

Kontroll

D1 agonista dozis

kozepes alacsony

Magas



A D2-receptorok a PFC szakkad-fuggo
aktivitasat modulaljak

A

80,
o
3]
[+ 4
g’w Preferalt irany 1 Nem preferdlt irdany ~ ===Control
(™ == D2 Antagonist
3404 ~— D2 Agonist
>
g
5% - ﬁ&
=

0

B
50
@
g > -
) , 240 e L Nonpreferred Direction
A kulcsinger és o Preferred Direction P —g;nrd |
e 7 - [T “”mgolls
a késleltetés i e D2 AR
alatti aktivitasra £.,, .
nem mutattak g N=24
ki hatast s'0 MR LPG S 2
0
Fix [Cuel Delay | Saccade | .10.05 0 Times (s) 25 40

Kontroll D2 antagonista D2 agonista
Wang M et al. Science 2004;303:853.



A PFC D1/ D2 receptorainak aktivacioja és
a stabilitas vs. flexibilitas egyensulya

Energy landscape

D1 state 21 4 4 4

-t
(6}

D1/D2 activation

o
&)

I | |
WA MM oA A

[DA] ‘

Durstewitz D & Seamans JK Biol Psychiatry 2008;64:739



A fenntartott aktivitason tul: A PFC neuronjai tanult absztrakt
kategoriakat kédolnak

100% Cat 60% Cat 60% Dog 80% Dog 100% Dog
Baseline Sample Delay Choice
13F
Dog 100%
Dog 80%
Cats Dogs i —— Dog 60%
10 o©1 B o1
L c1 D2 | {8
N c1 D3
= c2 D1 |[6.8
@ c2 D2
w cz p3 Q56
< c3 o1 o
o 7 c3 pz §* \
£ c3 I M W
: M \
Ry
4 b."
“vm .'/ . e /#‘(. Cat 100%
: " ——|cat 80%
‘*W Cat 60%
1 1 1 1 1
0 500 1000 1500 2000 2500
Time (ms)

Freedman DJ et al. Science 2001;291:312.



A lateralis PFC neuronjai képesek tobb, fuggetlen
tanult absztrakt kategoria kédolasara

Animals Category Set Cars Category Set

wn
©
[ =
@ w
O )
Q
v |
—- (2}
’ 2
(@) G).
o Q
()] -
w

Animals

Fixation Sample

Delay

18 30
16
14

£

s

b

= 10

i

0051 51-09-4

=500 0 300 1000 1800 2000

Time from sample stimulus onset {ms)

Cromer JA et al. Neuron 2010;66:796
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1000 1500 2000

Time from sample stimulus onset (ms)



A PFC neuronjai tanult absztrakt szabalyokat kédolnak

Delay

Sample

Match
rule

y

+ Cue

(for example, juice drop)

Nonmatch
rule

+ Cue
(for example,
green background)

800 ms

Wallis JD et al. Nature 2001;411:953

1,500 ms

Delay 2

Test 1

0 —

‘/ ]
g_\g Response

e

—

500 ms

Response

500 ms

500 ms

Response

Response



B Dorsolateral PFC

Ventrolateral PFC
Orbital PFC

Walllis JD et al. Nature 2001;411:953.



Firing rate (Hz)

Firing rate (Hz)

Wallis JD et al. Nature 2001;411:953.

Sample object 1
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Eles valtasok a patkany medialis PFC neuronpopulaciéinak
allapotaban egy uj szabaly tanulasa kozben
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Durstewitz D et al. Neuron 2010;66:438.



A PFC neuronok executiv mikodése: a percepcid és a cselekvés
osszekapcsolasa

B. Rule-based Delay Match To Sample Task

Start Rule Match
OBJECT

Sample  Delay

Reward

SPATIAL

A. Perception to Action Cycle

minicolumns

CN = n. caudatus
Pu - putamen

Opris | et al. Sci Rep 2013;3:2285.
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minicolumns

Opris | et al. Sci Rep 2013;3:2285.

A. Patterned Stimulation
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Jutalom vs. motivacio reprezentacioja
az orbitofrontalis (OFC) és a premotoros cortex-ben

Orbitofrontal Cortex Premotor Cortex
B Cue Saccade Reward B Cue Saccade Reward
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22 1 [ 41 1
== | arge Reward == |arge Reward
= Neutra (61 @ = Meutra (& 10]
== Large Penalty == Large Penalty [ & [o0G]
b "
$
2 2
oy =
Y0 Ew Ta00 480 2000 1000 800 0 500 1000 0500 1000 1500 2000 1000 B0 0 500 7000
C time (msec) C time (msec)

Roesch & Olson. Science 2004;304:307.



Fenntartott aktivitas vs. rovid, dinamikus Kisulések?

Example: single trial, single electrode 1 _
Delay
120, - - 25
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N 80 vl o
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Sustained response

Lundgvist M et al. Neuron 2017;90:152; Stokes M & Spaak E TiCS 2016;20:483



Részosszefoglalas |/2.

ateralis PFC neuronjai:

~enntartott aktivitas kesleltetesi fazis alatt
Dopaminerg modulacio

Absztrakt kategoriak

Viselkedeésiranyito szabalyok
Percepcio-cselekvés osszekapcsolasa
Megerosités-jutalom szignal (OFC)




