Rozdzial 14

«JAK DZIALA MOZG »
CZYLI OD RECEPTORA
DO PERCEPCJI

ANDRZE] WROBEL

Wprowadzenie; Podstawowe zasady dzialania sieci nerwowej — wolny
potencjat neuronu; Uklad wzrokowy jako przyklad sieci nerwowej;
Kanaly informacyjne w ukladzie wzrokowym; Reprezentacje bodéc;
wzrokowego w korze asocjacyjnej; Integracja obrazow wzrokowych
poprzez polaczenia zsigpujace i poziome; Konsolidacja zespolow
komérkowych podezas uczenia sig; Percepcja bodzca Jjako pobudzenie
zespotu komérek; Podsumowanie

WPROWADZENIE

W rozdziale tym zostana omowione glowne zasady dzialania sieci nerwowej
oraz oparty na nich wspdiczesny poglad na proces percepcji wzrokowej. Proces ten
zaczyna si¢ pobudzeniem przez bodziec wzrokowy receptorow wrazliwych na fale
swietlne, a konczy aktywacja duzego zespolu neuronéw charakteryzujacego zbiér
cech tego bodzca, sklasyfikowanych i przetworzonych w swoisty sposob przez
uktad nerwowy. Chociaz w czasie aktu swiadomego ,,widzenia’” — percepcji —
mozg tworzy nowe, nie istniejace poza nim »konstrukcje” i ,,zgaduje” niewidoczne
eler.nenty bodzca, dzigki zmystowi wzroku, w sposob zadziwiajaco doktadny,
mozemy ,,zobaczyC” otaczajacy nas $wiat. Najnowsze odkrycia fizjologii wzroku
pozwalaja, lepiej zrozumie¢ logike naszego jezyka, ktory w stowie ,,zobaczyé”
integralnie zawiera ,,obaczy¢” (widzie¢, zauwazyc) i ,»baczy¢” (patrze¢, uwazac).

PODSTAWOWE ZASADY DZIALANIA SIECI NERWOWEJ
— WOLNY POTENCJAL. NEURONU

Blona neuronu w stanie spoczynku jest trudno przepuszczalna dla
uwodnionych jonéw znajdujacych sie w otaczajacym ja Srodowisku, a jedno-
czesnie zachodzi w niej aktywny proces transportu dodatnich jonéw sodu na
zewnatrz komorki (za posrednictwem tzw. pompy sodowo-potasowe;j).
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W efekcie, wngtrze nie pobudzonego neuronu ma ujemny potencjat w stosunku
do érodowiska zewnatrzkomorkowego. Tg roznice potencjatlow nazywa sie
potencjalem spoczynkowym blony komérkowej (ryc. 14.1). Kr(')tkotrwal}f
bodziec w postaci strumienia jonow ujemnych wstrzyknietych do komérki
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Ryc. 14.1. A — zmiany potencjalu blony komorkowej w odpowiedzi na dwa prostokatne ‘bodice
hiperpolaryzujace i dwa depolaryzujace, o niskim natgzeniu. B — sita bodica. mierzona
w jednostkach natgzenia pradu. C — uklad do$wiadczalny do pomiaru potencla}.u blc.my
i wstrzykiwania do komorki prostych jonow. Komorka umieszezona jest w srodowisku ﬁzplog_lcz—
nym nie zaznaczonym na rysunku. Rozgalgzienie na koficu aksonu nazywane jest drzewkiem

aksonalnym

powoduje w efekcie proporcjonalne zwigkszenie réznicy potencjaléw po obu
stronach blony (tzw. hiperpolaryzacj¢ blony) wediug dynamiki okreslanej
przez jej whasnosci fizyczne (por. wolnicjsza zmian¢ potencjalu blony
w ,,odpowiedzi” na poczatek i koniec prostokatnego impulsu pradowego na
ryc. 14.1).

Wstrzykniecie do komorki niewielkiej porcji jonow dodatnich wywotuje
rowniez ,,pasywng” odpowiedz blony, w tym wypadku jednak, roznica
potencjatéw po obu jej stronach maleje na skutek wzrostu potencjalu wewnatrz
neuronu (tzw. depolaryzacja). Z chwila, gdy zwickszajacy sig potencjal blony
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Ryc. 14.2. A — odpowiedzi btony neuronu na bodsce depolaryzujace o roznej sile. B — pierwszy
zbodzeow jest stabszy od wartosci progowej potrzebnej do wytworzenia potencjalu czynnosciowego,
a dwa nastepne sa ponadprogowe. C — funkcja opisujaca zalezno$¢ pomiedzy sita bodzca
i latencja odpowiedzi blony komérkowej. Pozostale informacje jak na ryc. 14.1

przekroczy pewna warto$¢ progowa depolaryzacji jego dalsza zmiana przestaje
by¢ proporcjonalna do bodzca (ryc. 14.2). Gdy potencjat blony osiaga wartoéé
progowa zmienia si¢ jej przepuszezalnosé dla jonéw sodu, ktére pod wplywem
gradientu elektrycznego wplywaja do komérki. Ta aktywna odpowiedz blony
rozwija si¢ lawinowo i wywotuje gwattowny, choé trwajacy jedynie ok. 1 ms,
proces zmiany potencjatu blony. Efektem tego procesu sa potencjaly czynnos-
ciowe przedstawione na rycinach 14.2 i 14.3 w postaci wysokich, przekracza-
Jacych poziom zerowy iglic. Coraz silniejsze bodzce, nie zmieniajac zasadniczo
amplitudy potencjaléw czynnosciowych, powoduja skrocenie czasu (latencji)
potrzebnego do ich zapoczatkowania (ryc. 14.2). Ta wlasno$¢ pobudliwej
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Ryc. 14.3. Odpowiedz blony komorkowej (A) na dtugo trwajacy bodziec depolaryzujacy o roznej

sile (B). C — czgstosé wytwarzanych przez komorke potencjatéw czynnosciowych jako funkcja
sily dhugo trwajacego bodzca. Pozostate informacje jak na ryc. 14.1

blony neuronu powoduje, ze sita bodzca jest kodowana czestotliwoscia
pojawiajacych si¢ na niej potencjalow czynno$ciowych. Na ryc. 14.3 przed-
stawiono, jak po wyladowaniu iglicowym, wracajaca do stanu spoczynkowego
btona neuronu jest ponownie pobudzana przez trwajacy bodziec i powstaje na
niej nowy potencjal czynnosciowy z tym krotsza latencja, im wigksza jest
wartoé¢ wstrzykiwanego pradu jonowego. Wykres na ryc. 14.3 ilustruje
zblizona do liniowej zalezno§¢ migdzy sila bodzca a czgstotliwoscia wytadowan
iglicowych, w zakresie od zera (dla wartosci podprogowej bodzca), do
maksymalnej czgstosci, okreslanej przez dtugos¢ trwania iglicy (a scislej tzw.
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okresu refrakcji, krotszego od milisekundy, odcinka czasu, w ktorym trwajacy
potencjal gzynnoéciowy nie pozwala zapoczatkowaé nowego).

w opisany powyzej sposob, sita bodzca depolaryzujacego blone komérki
nerwovgej. Jest kodowana czgstotliwoscia produkowanych na niej potencjalow
czynqoscwwych. Potencjaty czynnoéciowe rozchodza sig, z zachowaniem tej
samej amplitudy i czgstoéci, wzdhiz aksonu, do Jjego zakonczenia znajdujgcego
si¢ (przewaznie) na dendrytach nastepnego neuronu. W zaleznosci od rodzaju
wytvaiarz_anego transmitera, komorki nerwowe moga pobudzaé¢ lub hamowaé
komérki postsynaptyczne. W komoérkach pobudzeniowych ukladdw sensorycz-
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Ryc. 14.4. Przekazywanie informacji przez synapse. A — iglice potencjatow czynnosciowych
przybywajace do zakoriczenia aksonu a. Kazda z nich wytwarza na dendrycie d komoérki
post.synaptycznej, postsynaptyczny potencjat pobudzeniowy (C). B — sumujace sie w czasie
kolejne _EPSP depolaryzuja w sposéb ciagly blone dendrytu, do wartosci potencjatlu wyznaczanej
przez wielkoS¢ pojedynczego EPSP i czestodé iglic presynaptycznych (wg Stevensa, 1966, za zgod:

zmodyf.) : ’ -

czas
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nych (takich, jak uktad wzrokowy), kazdy impuls czynnosciowy docierajacy do
zakonczenia (ryc. 14.4.A) uwalnia do przestrzeni synaptycznej neurotransmiter,
ktory taczac sig z blona postsynaptyczna docelowej komoérki, powoduje zmiang
jej przepuszczalnoéei dla jondw sodu i w konsekwencji jej czasowa depolaryzacije
nazywang postsynaptycznym potencjalem pobudzeniowym (EPSP, ang. ex-
citatory postsynaptic potential, ryc. 14.4.C). Kazda synapsa wytwarza potencjal
postsynaptyczny o charakterystycznej dla niej wielkosci. Wielkosé te okresla
si¢ czesto stopniem udzialu danego EPSP w wytworzeniu potencjatu czynnos-
ciowego neuronu postsynaptycznego, i nazywa wagg synaptyczna. Waga
synaptyczna, przyjmowana na ogol za stala, podlega jednak zmianom plas-
tycznym, moze na przyklad zostaé¢ trwale zmieniona w trakcie uczenia sie.
W typowej sytuacji pobudzeniowego przekaznictwa synaptycznego, kazdy
kolejny potencjal czynnosciowy docierajacy do zakonczenia synaptycznego,
wywoluje podobny EPSP, ktory dodaje sie do poprzednich, zwigkszajac
depolaryzacj¢ blony postsynaptycznej. Analogowa zmian¢ potencjalu post-
synaptycznego blony ciala i dendrytéw neuronu, w wyniku docierajacych do
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Ryc. 14.5. Zmiana czgstosci iglic presynaptycznych (f,) na zakonczeniu aksonu a, wywoluje wolne
zmiany $redniego potencjatu na blonie dendrytu d (V). Wszystkie trzy wykresy maja wspotbiezng
o§ czasu. V, — potencjat na blonie komérki a. Nalezy zwroci¢ uwage, Ze skala czasu zostala
Sciesniona tak bardzo, iz pojedyncze potencjaly czynnosciowe wygladajg, jak pionowe linie (wg
Stevensa, 1966, za zgoda, zmodyf.)
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niej kolejnych porcji neurotransmitera nazywa si¢ sumowaniem czasowym.,
W jej wyniku stopien depolaryzacji blony postsynaptycznej jest proporCJonalny
do czgstosci docierajacych do zakoriczenia aksonalnego iglic (ryc. 14.4 1 14. 5).
Latwo zauwazy¢, ze w tym, przedstawionym w nieco uproszczony sposob,
procesie przekazywania informacji w ukladzie nerwowym, sita bodzca depola-
ryzujacego kodowana jest najpierw w neuronie presynaptycznym czgstoscig
impulsow, nastgpnie w tej formie przekazywana bez strat wzdhiz jego aksonu,
aby wreszcie, w wyniku sumowania czasowego na blonie postsynaptyczne;,
znéw wyrazi¢ si¢ wielkoscia depolaryzacji. Ten ostatni proces jest jednak
zalezny od wagi synaptycznej. Wielko$¢ depolaryzacji postsynaptycznej propor-
cjonalna do czgstosci aktywnosci presynaptycznej nazywana jest niekiedy
wolnym potencjalem, gdyz zmienia si¢ ona znacznie wolniej niz podczas
aktywacji potencjatow: czynnosciowego czy postsynaptycznego (ryc. 14.5).
Jony sodu, ktore przedostaja si¢ lawinowo poprzez blong postsynaptyczna
i wywotuja jej czasowa depolaryzacje (EPSP), tworza tam lokalny gradient
potencjalu zmniejszajacy si¢ w przyblizeniu wyktadniczo w miare odlegloéci od
synapsy, jak to przedstawiono przerywanymi liniami na rycinie 14.6. Gdy wiele

Vg F wolny potencjat

@ btona dendrytu
zakonczenia
aksondw

Ryc. 14.6. Sumowanie przestrzenne na blonie postsynaptycznej. Potencjaly czynnosciowe do-
chodzace do zakonczefi aksondéw (a, i a,) wywohija potencjaly postsynaptyczne na blonie
dendrytu, ktorych amplitudg mozna odczytaé na osi potencjatu (V). Linie przerywane wyobrazaja
hipotetyczna zmiang wartosci potencjalu w réinych odlegtosciach od kazdej z dwu synaps,
w sytuacji, gdyby nie bylo drugiej z nich. Linia ciagla przedstawia sumaryczny wolny potencjal
wzdtuz blony dendrytu

synaps ulokowanych na tym samym dendrycie (z jednego lub roznych drzewek
aksonalnych) jest rownoczesnie pobudzonych, na btonie dendrytu tworzy sie
sumaryczny wolny potencjal przedstawiony na rysunku linig ciagha. Integracje
ladunku z wielu pobudzonych synaps w neuronie postsynaptycznym nazywa
si¢ sumowaniem przestrzennym. Potencjal wywolany tym ladunkiem zmniejsza
sie co prawda wraz z odlegloscig od pobudzonego odcinka dendrytu w kierunku
ciala neuronu, ale zlewa si¢ tam z wplywami, przychodzacymi jednoczeénie od
synaps potozonych na innych dendrytach. Na ciele komorki (a doktadniej na
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Ryc. 14.7. Integracja informacji z dwu neuronéw E (pobudzeniowego) i I (hamujacego) wytwarza
r6znice migdzy obu wolnymi potencjalami na neuronie N. Z chwila, gdy depolaryzacja na neuronie
N przekracza warto§é progowa, generuje on potencjaly czynnosciowe z wyjsciowa czestoseia fy.
Wszystkie wykresy, przedstawiajace zmiany wolnych potencjalow oraz czgstosci potencjatow
czynnosciowych, maja wspélbiezna oé czasu (wg Stevensa, 1966, za zgoda, zmodyf.)

wychodzacym z niego poczatkowym odcinku aksonu, zwa'nym' \a{zgérkiem
aksonowym) na skutek sumowania czasowo-przestrzennego integruje si¢ ca_ke
dochodzace do komérki pobudzenie, a osiagajac warto§¢ progowa moze
zapoczatkowaé aktywacje potencjalow czynnosciowych. Potencjal sumaryczny

- wzgbrka aksonowego zmieniajacy si¢ wolno w czasie, w wyniku sumowania

wplywow ze wszystkich wejsc, nazywa si¢ wolnym potenf:jalem.. ' .
Uproszczony mechanizm przekazywania informacji w sieci nerwowe)
przedstawiony jest na rycinie 14.7. Chociaz sie¢ ta skiada si¢ jedynie z trzech
neurondéw: dwu pre- i jednego postsynaptycznego, obrazuje ona wszystkie
wymienione powyzej podstawowe zasady dzialania mozgu. Z dwu neuronéw
presynaptycznych, jeden (neuron E) produkuje neuroprzekazmk pobud.zemowy,
ktéry dziatajac na blone dendrytu komorki postsynaptycznej wywotuje EPSP,
jak opisano powyzej. Neuron I natomiast, jest przykladem neuronu hamuja-
cego, ktérego mediator powoduje hiperpolaryzacje blony postsynaptycznej,
a presynaptyczny impuls wywoluje tzw. postsynaptyczny potencjal hamulcowy
(IPSP, ang. inhibitory postsynaptic potential). Potencjal blony postsynaptyczne_]
w trakcie trwania IPSP zwigksza si¢, a dynamika tych zmian przypomma
,,odwrocony” EPSP. Neurony hamujace, zwane wstawkowymi, znajdu.Jg s.1e;
w ukladzie nerwowym w tych miejscach, gdzie zachodzi potrzeba obnizenia
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aktywnosci komorki postsynaptycznej. Skutkiem ich dzialania jest migdzy
innymi ,,zmiana znaku’ przekazywanej informacji.

Przyktad przedstawiony na rycinie 14.7 pokazuje, jak wolne potencjaly
komorek E i I kodowane sg (z progiem) przez ich wzgdrki aksonowe na dwa
roznej dhugosci szeregi potencjaldéw czynnosciowych i w postaci iglic przekazy-
wane wzdhuz aksonéw do synaps. Na synapsie pobudzeniowej komorki
E powstaje wolny potencjal depolaryzacyjny, zgodnie z zasada sumowania
czasowego. Ta sama zasada powoduje, ze na synapsic hamulcowej innego
dendrytu sumujg si¢ IPSP wywolywane przez impulsy presynaptyczne do-
chodzace z komorki I. Oba wolne potencjaly, majace rozne znaki polaryzacii,
dodaja si¢ na wzgorku aksonowym komdrki N. Prog pobudzenia blony
wzgorka aksonu komorki N koduje ostateczny wynik tej operacji w postaci
dwu paczek potencjalow czynnodciowych, ktorych czgstosé obrazuje funkcja
w dolnym, prawym rogu rysunku.

UKEAD WZROKOWY JAKO PRZYKLAD
SIECI NERWOWEJ

Uklad wzrokowy jest jednym z najlepiej poznanych funkcjonalnych
systemow mozgu. Wynika to z jednej strony z olbrzymiego zainteresowania
zmystem wzroku, ktory, jak sie szacuje, dostarcza cztowiekowi ponad 80%
informacji o otaczajacym $wiecie, ale rowniez i z tego, ze mozna go pobudzaé
w sposéb precyzyjny, fizjologicznymi bodzcami. Od dawna w podrecznikach
fizjologii dyskutuje si¢ jego hierarchiczng budowe, typowa dla wszystkich
uktadéw czuciowych (ryc. 14.8). Wedlug tego opisu, analiza obrazu przez
uktad wzrokowy zaczyna sie z chwila, gdy promienie §wietlne odbite od bodzca
wzrokowego, padajac na siatkowke pobudzaja jej receptory, zmieniajac
polaryzacje ich blony komérkowej (ryc. 14.9.F). Obraz bodZca jest w ten
sposob zamieniany na wiele wolnych potencjalow receptorowych, reprezen-
tujgcych punktowe wartosci intensywnosci odbitego od niego $wiatta. Kolejne
etapy opracowania informacji wzrokowej, odbywaja si¢ wedlug tego opisu na
nastgpnych pigtrach systemu, z ktorych kazde jest polozone o jedna synapse
dalej od powierzchni recepcyjnej 1 opracowuje coraz bardziej skomplikowane
cechy bodZca. W latach szescdziesiatych od przelomowej pracy Christine
Enroth-Cugel i Edwarda Robsona, ktorzy opisali dwa typy komorek
zwojowych siatkowki zauwazono, ze w ukladzie wzrokowym mozna jedno-
czeSnie wyrozni¢ rownolegle szlaki przekazywania informacji o wybranej
wlasnosci bodzca wzrokowego (ksztalt, kolor, ruch), zwane rowniez kanalami
informacyjnymi (por. ryc. 14.10, oraz jej dokladniejszy opis w nastepnej czesci
tekstu). W celu przedstawienia niezbednych w dalszym ciagu tego rozdzialu
pojec, ponizej opisano w skrotowy sposob, hierarchiczny schemat kanatu
widzenia ksztattu.
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Ryc. 14.8. Zbieganie si¢ (konwergencja) polaczen na poszczegolnych pigtrach uktadu wzrokowego.
Pola recepcyjne odpowiednich komorek i ich zadania w opracowaniu informacji wzrokowej, wg
teorii gnostycznej (por. tekst). Jasne kotka reprezentuja komorki pobudzane zapalaniem bodZca
$wietlnego, ciemne trdjkaty — interneurony hamowania obocznego w ciele kolankowatym
bocznym (CKB). ,,+" i ,,— pobudzeniowe i hamujace czeéci pol recepcyjnych. Ciemne trojkaty
w otoczce pola CKB oznaczaja dodatkowe hamowanie. Podobne wplywy hamowania obocznego,
wystepujace na nastgpnych pietrach uktadu, zostaly, dla uproszczenia rysunku, pominigte

Rycina 14.9.F przedstawia najprostsza sie¢ nerwowsg, czyli zbidér neuro-
noéw wraz z polaczeniami, realizujacy jeden z podstawowych mechanizmoéow
ukladu nerwowego, nazywany hamowaniem obocznym. Mechanizm ten zostat
odkryty ponad pietdziesiat lat temu przez H.K. Hartlina, w siatkowce zaby.
Chociaz zarowno siatkoOwka zaby, jak i siatkdéwka ssakow, zawieraja wiecej
warstw (pieter) neuronalnych niz to prezentuje uproszczony schemat na rycinie
14.9.F, a mechanizm hamowania obocznego realizowany jest przez specjalne,
wstawkowe neurony hamujace, to zasada dzialania kazdej z tych sieci jest
podobna.

Receptor siatkéwki pobudzony $wiattem (+, na ryc. 14.9.B) powoduje
zwickszenie czestotliwosci wysytanych przez komorke siatkowki potencjalow
czynno$ciowych o, przypusémy, trzydziesci na sekund¢. Powoduje to je-
dnoczes$nie hamujace dziatanie bocznic tego aksonu na komorki sgsiednie,
na ktorych czestotliwo$¢ wystgpowania iglic zmniejsza si¢ w efekcie, o dzie-
sigt na sekunde. Efekt dzialania takich polaczen w siatkowce pokazany
jest na rycinie 14.9.F. Swiatto (jasna krawed?) oéwietlajac polowe receptorow
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Ryc. 14.9. Schemat pola recepcyjnego oraz polaczen w najprostszej siatkdwce. Mechanizm
hamowania obocznego i jego rola w powstawaniu wrazefn wzrokowych. W wyniku o$wietlenia
siatkowki plamka $wietlng (A) i pobudzenia pojedynczej komérki wraz z bocznicami hamujaeymi
(B), na wyjsciu z siatkowki powstaje rozktad pobudzen (C) odpowiadajacy polu recepeyjnemu tej
komérki (D). E — rozktad natezenia $wiatla (i) bodzca wzrokowego (jasna krawedz) oswietlajace-
go siatkdwke. F — sie¢ neuronalna siatkowki. Swiatto powoduje pobudzenie (+) odpowiednich
receptorow (r) zwigkszajac czgstotliwosé potencjatéw czynnosciowych aksonéw komérek (k) o 30
impulsow na sekundg. Bocznice pobudzonych aksonéw wywoluja zwrotne hamowanie sasiednich
komérek poprzez synapsy hamujace. Brak pobudzenia receptora lub bocznicy aksonu oznaczono
kotkiem (). G — przyrost czgstosei (Af) potencjatéw czynnodciowych w odpowiednich aksonach,
po operacji sumowania przeprowadzonej na komoérkach siatkowki. H — wrazenie wzrokowe
(wstegi Macha) przy ogladaniu krawedzi migdzy jasna i ciemna polplaszezyzna. Gestosé znakow
,»+ " odpowiada intensywnosci wrazenia jasnosci, a znakéw ,,— ", ciemnosci

powoduje ich pobudzenie i latwy do policzenia szereg operacji sumowania
przestrzennego, w wyniku ktorych na wyjsciu sieci powstaja ciagi potencjalow
czynnosciowych z zawarta w nich informacja nie tylko o pojawieniu sie jasnej
polplaszczyzny, ale uwydatniajace réwniez w spos6b szczegdlny jej brzeg (ryc.
14.9.G). W efekcie, obserwujac kontrastowe krawedzie przy niezbyt jasnym
o$wietleniu fatwo zauwazy¢, ze krawedz jasnej pOlplaszczyzny wydaje nam sig
,-bardziej biata”, a przylegajaca do niej czarna krawedz ,,bardziej czarna® niz
dalsze czgsci plaszczyzny (por. ryc. 14.9.H). Ztudzenie to, zwane w fizjologii
wstegami Macha, pokazuje wynik dziatania hamowania obocznego w sieci
nerwowej imitujacej siatkowke.

Innym przykladem dzialania mechanizmu hamowania obocznego na
siatkowce jest zludzenie Hermanna prezentowane na rycinie 14.11. Na rycinie
tej, z fatwoscia mozna zauwazyé ciemniejsze plamki na skrzyzowaniu bialych
pasm. Wyjasnienie tego zhudzenia opiera si¢ na danych fizjologicznych
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Ryc. 14.10. A — rozklad czuloéci w koncentrycznym polu recepcyjnym komorki zwojowej
siatkéwki. Centrum i otoczka sa wytwarzane przez oddzielne polaczenia w siatkdwee, a czulos¢
(f) odpowiednich mechanizméw, wzdhuz osi pola, jest przedstawiona za pomoca cienkich linii. Pole
hamujacej otoczki jest wicksze i stabsze niz pobudzeniowego obszaru centralnego. Gruba linia
opisuje wynik sumowania obu mechanizméw. Tréjwymiarowy obraz tej funkgji na siatkowee (o
ksztalcie przypominajacym kapelusz meksykanski) jest przedstawiony ponizej. B — schematyczna
reprezentacia typéw pol recepeyjnych w drobno- i wielkokomoérkowych czgiciach ciata kolan-
kowatego bocznego malpy. Goérny rzad przedstawia pola tych komorek, ktore otrzymuja
pobudzenie od receptoréw wrazliwych na dhugie i érednie czgstotliwosci fali $wietlnej, a Srodkowy
te, ktore dodatkowo otrzymuja pobudzenie z receptorow wrazliwych na krotkie fale. Receptory
poszczegdlnych typéw skladaja sie w niejednakowym stopniu na czutod¢ mechanizmu centralnego
i otoczki pola, przez co komérki roimia si¢ wzajemnym polozeniem koncentrycznych obszarow
odpowiadajacych pobudzeniem i hamowaniem na bodzce o roznych kolorach. Dwa rodzaje pdl
recepeyjnych neuronéw czeéei wielkokomérkowej roznia si¢ wzajemnym polozeniem koncentrycz-
nych obszaréw, z ktérych mozna pobudzi¢ (+) lub zahamowaé (—) neuron z}apalemem malej
plamki bialego $wiatla. C — komorki systemu P reaguja zwigkszeniem ngstot}lwosm wytwarzanych
potencjatéw czynnoéciowych przez caly czas, w ktorym odpowiedni bodziec pobudza ich pole
recepcyjne (tonicznosé). Komorki systemu M reaguja gléwnie na pojawienie sig podica w polu
(fazowos€). C — czerwony, Z — zielony, Z — 20lty, N — niebieski, S — swiatlo biale. (A i B, za:
Lennie, Trevarthen, Van Essen, Wassle; wg Spillmanna i Wernera, 1990, za zgoda, zmodyf.)
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i anatomicznych, w ktorych wykazano, ze hamowanie oboczne rozprzestrzenia
si¢. wokol pobudzonej komorki mniej wigcej jednakowo we wszystkich
kierunkach (ryc. 14.9.D 1 14.10.A, B). Plamka $wietlna (ryc. 14.9.A), oswietlajac
okreslony receptor siatkowki wywotuje jego pobudzenie, ale gdy tylko nalozy
si¢g ona czgSciowo na otoczenie tego receptora (obszar hamujacy!) efektywny
sygnal wychodzacy po aksonie z siatkéwki, bgdzie mniejszy. BodZcem pobu-
dzajacym wiec najlepiej komorke siatkowki jest mata plamka swietlna o okres-
lonej wielkosci. Taki koncentryczny, pobudzeniowo-hamulcowy obszar siatko-
wki, ktory wywoluje zmiany czestosci potencjaléw czynnosciowych badanej
komorki, nazywa si¢ jej polem recepcyjnym. Komorka, ktorej pole recepeyjne
jest pobudzane przez promienie odbite od skrzyzowania bialych pasm na
rycinie 14.11, jest hamowana co najmniej przez czterech swoich ,sasiadéw”,
podczas gdy wszystkie inne (por. pole recepcyjne z lewej strony skrzyzowania),
jedynie przez dwoch — stad ztudzenie szarosci na skrzyZowaniu dwu idealnie
biatych linii.
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Ryc. 14.11. A — siatka Hermanna wywoluje wrazenie szarosci na przecigciu bialych pasm, co
wynika, prawdopodobnie, z mechanizmu hamowania obocznego. B — pobudzanie komérki kory
wzrokowej kota, pojawianiem si¢ w ich (koncentrycznym) polu recepcyjnym roznych elementow
siatki Hermanna: bialych pasow lub krzyza (po lewej). Po prawej — rejestracja potencjalow
czynno§ciowych tej komorki (linie pionowe reprezentuja potencjaty czynnosciowe, por. ryc. 14.5).
Reakcja komorki jest silniejsza, gdy jej pole pobudzane jest bialym pasem (a, b) w porownaniu
z reakcja (c), wywolang bialym krzyzem. §w — czas prezentacji bodzca (za: Jung i Spillmann, 1970;
wg Junga 1973, za zgoda Springer-Verlag)
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Pola recepcyjne komorek siatkowki cztowieka maja rézna wielkosc.
W centralnej czeSci siatkowki (tzw. zoltej plamce), ktorej zadaniem jest
widzenie szczegotow, sa one male, a na jej czesciach obwodowych, wigksze.
Wielkos¢ katowa skrzyzowania bialych pasm na rycinie 14.11 (ok. 2 stopni)
odpowiada polu recepcyjnemu komorek obwodowej czgsel siatkodwki i dlatego
efektu szarosci nie widac na tym skrzyzowaniu, w ktore akurat sie wpatrujemy.
Wystarczy jednak odsung¢ si¢ od rysunku na odleglos$¢ okoto dwu metrow,
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zmniejszajac kat widzenia biatych pasoéw, aby réwniez w centralnym skrzyzo-
waniu ujrze¢ szary punkt.

Kolejne zmiany w charakterystyce pdl recepeyjnych ukladu wzrokowego
przedstawione sa na rycinie 14.8. Informacja o bodzcu, ktoéry oéwietlil
siatkowke, przekazywana jest do dalszych struktur mozgu w postaci jedno-
stkowych wrazen punktowych (plamek odpowiadajacych obszarowi central-
nemu pol recepcyjnych). Na skutek konwergencji aksonow na komorkach
coraz wyzszych pigter ukladu wzrokowego ich pola recepcyjne stopniowo
komplikuja si¢, a odpowiednie neurony odpowiadaja specyficznie tylko na
wybrane cechy bodzcow. U ssakow, aksony komorek zwojowych wychodzacych
z siatkowki docieraja do ciala kolankowatego bocznego wzgodrza (ryc. 14.8).
Tutaj, dzigki dodatkowym mechanizmom hamujacym, zaleznym od ogdlnego
wzbudzenia organizmu, docierajaca z siatkowki informacja o zapaleniu plamki
swietlnej moze by¢ w miare potrzeby uwypuklana (,,kontrastowana™). Oprécz
tego, projekcja zwrotna z kory wzrokowej do ciala kolankowatego zapewnia
kontrolg przeplywu informacji przez wzgorze (patrz podrozdz. o ukladach
zstgpujacych). Wiokna komorek ciata kolankowatego bocznego koncza si¢ na
neuronach pierwotnej kory wzrokowej (V1). Konwergencja tych wildkien
i zasada sumowania przestrzennego EPSP powoduje, ze komorki kory moga
mie¢ pola recepcyjne w ksztalcie linii o okreSlonym przez ich koncentryczne
pola skladowe nachyleniu (tzw. orientacji w przestrzeni) i dlugo$ci. Bodzcem
pobudzajacym najlepiej taka komorke kory wzrokowej jest wigc juz nie
,.plamka™ ale ,,paleczka $wietlna”, ktora pojawia si¢ w okres§lonym miejscu
siatkéwki. Podstawowe zasady analizy punktowej bodzcow wzrokowych,
a nastgpnie stopniowego komplikowania pol recepcyjnych (a wraz z nimi
specyficznie wzbudzajacych je bodzcow) komorek ciala kolankowatego bocz-
nego i okolicy V1 kory wzrokowej zostaly odkryte w latach sze$édziesiatych
przez dwu wybitnych badaczy: Davida Hubela i Thorstena Wiesela, pracujacych
wspoOlnie w bostonskim instytucie MIT.

Zasada przekazywania informacji o ksztalcie bodzca, opisana przez
Hubela i Wiesela, w ktorej bodziec, odwzorowany na siatkOwce w postaci
zbioru jednostkowych wrazen punktowych, jest nastepnie ,,skladany od nowa”
na drodze wzrokowej w coraz bardziej skomplikowanych i przez to coraz
bardziej specyficznych polach recepcyjnych, byla jedna z przeslanek, na
ktorych Jerzy Konorski, jeden z wspottworcow Instytutu Nenckiego w War-
szawie, oparl swoja teori¢ gnostyczna. Wedlug niej na szczycie opisanej
powyzej, hierarchicznej piramidy, dzigki ktorej nastgpuje przetwarzanie i sca-
lanie informacji wzrokowej winna znajdowac si¢ taka komorka (jednostka
gnostyczna), ktorej pobudzenie oznacza percepcje danego przedmiotu (ryc.
14.8).

Istotnie, w asocjacyjnych obszarach kory wzrokowej (ryc. 14.13) znajduja
sie¢ neurony odpowiadajace specyficznie tylko na skomplikowane bodzce
wzrokowe (ryc. 14.14 i 14.15). Wspolczesne dane wydaja si¢ jednak wskazywac,
ze neurony takie przypisane sa tylko wyjatkowo ,,waznym” bodzcom, takim
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jak twarze czy dlonie, a co wigcej ,,0g0In0$¢” ich odpowiedzi jest ograniczona
i nie spetnia wszystkich cech jednostki gnostycznej (por. nizej). Opis innych,
rownoleglych kanaléw informacyjnych w ukladzie wzrokowym jest przed-
stawiony ponizej.

KANALY INFORMACYJNE W UKLADZIE WZROKOWYM

Badania fizjologiczne dostarczaja dowodow na to, ze w ukladzie wzroko-
wym istnieja co najmniej trzy niezalezne kanaly informacyjne, ktérymi
przekazywana jest informacja o takich cechach bodzca, jak: ,ksztait”, , kolor”
i,,ruch” (por. ryc. 14.12). W wielu pracach klinicznych i psychofizjologicznych,
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Ryc. 14.12. Kanaly informacyjne w uktadzie wzrokowym wiazace si¢ z przetwarzaniem réznych
cech bodica wzrokowego. Schemat oparto na danych o polaczeniach anatomicznych oraz
specyficznych reakcjach komorek w uktadzie wzrokowym malpy. ,,Plamki”, ,,obszar miedzyplam-
kowy”, ,,grube paski”, ,.cienkie paski”, ,,obszar migdzypaskowy” — wzory widoczne w morfo-
logicznie podobnych obszarach kory wzrokowej po jej zabarwieniu, w celu ujawnienia enzymu,
oksydazy cytochromowej. Objasnienia w tekécie (za: Treisman, Cavanagh, Fisher, Ramachandran,
von der Heydt; wg Spillmanna i Wernera, 1990, zmodyf.)
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wyrdznia si¢ rowniez inne kanaly informacyjne, ktore dla uproszczenia
wywodu, nie beda tu omawiane. Podany ponizej anatomiczno-funkcjonalny
podzial jest z tego powodu uproszczony i poparty opisem tylko wybranych
prac badawczych. Szereg innych danych do$wiadczalnych potwierdza jednak
streszczana tu hipoteze. Zainteresowany czytelnik moze uzupelni¢ ten rozdzial,
jak rowniez znalezé dyskusj¢ wynikajacych z niego pytan w przytoczonej na
koficu literaturze. Aby uniknaé dyskutowania rozbieznosci migdzygatun-
kowych, ponizszy przeglad bedzie opierat sig gléwnie na danych dotyczacych
malpy.

Trzy typy receptoréow siatkowki oka malpy sa czule na trzy zakresy
widma $wiatla bialego: odpowiadajace dlugim, $rednim lub krotkim dhu-
goéciom fali. Sie¢ nerwowa siatkowki zbudowana jest w taki sposob, Zze
jej komorki wyjéciowe (zwojowe) maja koncentryczne pola recepcyjne, w kto-
rych centrum i otoczka wykazuja przeciwne reakcje na bodziec Swietlny
(ryc. 14.9.C,D i 14.10.A,B). Wyrdznia si¢ na ogot trzy, funkcjonalnie rdzne,
typy komorek zwojowych. Dwa z nich o niewielkich polach recepcyjnych
maja obszar centralny i otoczke wrazliwe na bodzce o roznej dilugosci
fali éwietlnej (,,czerwony-zielony” 1 ,zolty-niebieski”; ryc. 14.10.B, dwa
gorne rzedy) oraz trzeci, o dwukrotnie wigkszych polach recepcyjnych,
najbardziej czulych na zapalenie i gaszenie Swiatla bialego (komorki te
otrzymuja pobudzenie od wszystkich trzech typow receptorow, ryc. 14.10.B,
dolny rzad). Dwa pierwsze typy komorek zwojowych maja mniejsze ciata
i drzewka dendrytyczne od komoérek trzeciego typu, a roznice te daja

zakret
czy

WA \\\ -

przekrdj horyzontalny

A

Ryc. 14.13. Okolice wzrokowe (skosne kreski — lewa strona ryciny) oraz kanaly informacyjne
w korze asocjacyjnej malpy i ich polaczenie przez struktury limbiczne (AMYG — cialo migdalowate,
HIP — hipokamp). Widok z boku potkuli mézgu. Asocjacyjne pigtra przekazywania informacji
wzrokowej reprezentuja strzatki zwrotne, migdzy platem ciemieniowym i okolica skroniowa dolna.
Struktury grzbietowo-przysrodkowej powierzchni potkuli mozgu, normalnie niewidoczne od
strony bocznej, sa naszkicowane liniami przerywanymi. Z prawej strony, horyzontalny wycinek
z tylnej czeéci potkuli mézgu, przedstawia funkcjonalne obszary kory wzrokowej (V1-V5), lezace
gleboko w bruzdach. Dalsze objasnienia w tekscie (za: Mishkin; wg Iwai i Mishkina, 1990; za
zgoda Prentice-Hall, Englewood Cliffs, New Jersey, zmodyf.)
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Ryc. 14.14. Skomplikowane pola recepcyjne wielu komérek kory okolicy skroniowej dolnej
u malpy, zanalizowane w czasie jednego dowiadczenia. Dhuga linia pionowa przedstawia szlak
elektrody przechodzacej przez korg, a krétkie linie poziome, glebokosci, na ktorych rejestrowano
odpowiedzi komorek. Bodice wywolujace ich najsilniejsze pobudzenie, przedstawiono obok.
Powierzchnia kory znajduje si¢ u gory rysunku. 1, 2, 3 — komérki o coraz bardziej skom-
plikowanych polach recepcyjnych (por. ryc. 14.8). Komérki o polach oznaczonych ,,17 byly
pobudzane najlepiej przez proste bodzce, takie jak plamki lub pateczki. Komdrki o polach
oznaczonych ,,2” nie reagowaly na takie nieskomplikowane bodzce, byly natomiast intensywnie
pobudzane przez duze wzory, skladajace si¢ z paskow lub kropek. Komérki o jeszcze bardziej
zlozonych polach recepcyjnych, dla ktérych znaleziono optymalnie pobudzajace je bodZce,
oznaczone sa jako ,,3”. Inne neurony o skomplikowanych polach recepeyjnych, dla ktorych nie
udato si¢ okresli¢ optymalnych bodzeéw, oznaczone sa litera ,N” a te, ktore byly stabo pobudzane
przez bodice wzrokowe, litera ,,S”. Rozmiary pbl recepeyjnych okreSlono w wielkosci kata
widzenia (za: Tanaka, Saito, Fukada, Moriya; wg Iwai i Mishkina, 1990; za zgoda Prentice-Hall,
Englewood Cliffs, New Jersey, zmodyf.)

poczatek dwu, réiznym morfologicznie, systemom drogi wzrokowej: tzw.
systemowi P (fac. ,,parvocellular”, drobnokomérkowy) i systemowi M (,,mag-
nocellular”, wielkokomérkowy; por. ryc. 14.12). System M zapoczatkowuje
kanaly informacyjne zwigzane z postrzeganiem ruchu i dynamicznie porusza-
jacych sig form, a system P kanaty zwiazane z analiza ksztattu i koloru. Rézne
kanaly informacyjne obejmuja wigc komorki rozniace sic zaréwno pod
wzgledem funkcjonalnym, jak i morfologicznym (ryc. 14.12).
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Ryc. 14.15. Odpowiedzi komérki zarejestrowanej w okolicy skroniowej QO}nej kory malpy, ktora
reagowala specyficznie na okreslong twarz. A — przykiady rbiny‘ch u_]@c.tw’arzy dwu b;adaczy
(P.S., w gornym rzedzie i D.P., w dolnym). B — érednie czgstotliwosci potenf:]alow czynnosciowych
badanej komérki (wraz z blgdem standardowym) na kolejne‘ bodice ze zbioru '(.A) prezentowane
w jej polu recepcyjnym. Badana komorka reagowata lepiej na twarz P.S. niz na twarz DP,
niezaleznie od kata nachylenia, koloru i wielkosci obu bodzcow (za: Perret, Smith, Potter, Mistlin,
Head, Milner, Jeeves; wg Griissera, 1984, za zgoda Springer-Verlag)
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Ryc. 14.16. Odpowiedzi komorek, obszaru V2 kory malpy, na nieistniejace kontury. A, B —
iluzoryczne wrazenia trojkata i linii pionowej. Drobna zmiana bodzZca (C) wywotuje zniknigcie
ztudzenia. D — reakcje dwu neuronoéw w obszarze V2 na rzeczywiste oraz iluzoryczne krawgdzie
bodzcéw. Aktywnos¢ obu neurondéw rejestrowano w czasie, gdy malpa fiksowala wzrok na
krzyzyku widocznym z lewej, gornej strony pol recepeyjnych w (Da) i (Df). Pola recepcyine
przedstawiono w postaci elips w lewej i prawej kolumnie rysunkow a-h. a-e — kolejne odpowiedzi
neuronu 1 na rézne bodZce: bialy prostokat (a), oba jego korice potaczone nie istniejacymi bokami
(b), kazdy z tych konicow z osobna (c, d), poruszajacych si¢ (strzatki) w obu kierunkach przez pole
recepcyjne. Aktywnos¢ neurondw obrazuja biate punkty na czarnym tle, w kolejnych prostokatach
srodkowej kolumny. Kazdy punkt oznacza jeden potencjal czynno$ciowy, a zgrupowanie takich
punktéw w linii — serig iglic, $wiadczacych o tym, ze bodziec pobudzit pole recepcyjne badanej
komorki. Wszystkie bodzce przesuwaly si¢ os$miokrotnie przez pole (stad osiem linii w kazdym
czarnym prostokacie a-e), w obu kierunkach, tak jak pokazuja strzatki na dole kolumny.
Najlepsza odpowiedZ wywotywalo przesuwanie w prawo bialego prostokata o rzeczywistych
krawedziach (a). Krawedz iluzoryczna réwniez wywolywala reakcje, chociaz stabsza (b). Zadna
z pojedynczych czgéci bodZca (c, d) nie wywolywata reakcji komorki. e — aktywnos$¢ spontaniczna,
nie pobudzanego neuronu 1. Komoérka 2 odpowiadala podobnie, na poruszajaca sig¢ w obu
_kierunkach, waska paleczke $wietlng (f) oraz, mniej intensywnie, gdy jej cze$¢ byla jedynie
zhudzeniem (g). Gdy kofice pateczki ograniczono cienkimi liniami (h), odpowiedz neuronu 2 prawie
zupelnie znikta (wg Heydta, Peterhansa i Baumgartnera, 1984; za zgoda, © AAAS, zmodyf.)
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Kanal ruchu (M) obejmuje wielkokomorkowa cz¢é¢ ciata kolankowatego
bocznego, ktorej komorki maja pola recepcyjne podobne do pdl komorek
zwojowych siatkowki reagujacych najlepiej na biale bodzce, 1 wysylaja wldkna
do warstwy 4B (poprzez 4Ca) obszaru V1 kory wzrokowej (wg podziatu
funkcjonalnego; anatomicznie obszar ten okreslany jest jako pole 17, p. rozdz.

"2). Komérki kory nalezace do tej warstwy, wykazuja bardziej skomplikowane

typy reakcji na bodzce wzrokowe niz komorki nizszych pigter ukiadu
wzrokowego. Wéréd nich mozna wyrdzni¢, tzw. odpowiedzi kierunkowe, gdy
komorki w rdzny sposob odpowiadaja na przeciwstawne kierunki poruszajacego
si¢ bodzca. Wibkna neurondéw systemu drobnokomorkowego, ktory zawiera
kanaty ksztattu i koloru, z ciata kolankowatego bocznego, docieraja do warstw
4A 1 4Cb, a stamtad do 2 i 3 warstwy kory obszaru VI, gdzie ze zlozenia
malych pél ciala kolankowatego, powstaja lekko wydluzone pola recepcyjne
o prostym ksztalcie ,,paleczek” (por. ryc. 14.8 i 14.14).

Komorki kory V1 (niezaleznie, do ktorego z trzech kanatow informacyj-
nych naleza), maja male pola recepcyjne, co éwiadczy o tym, Ze podobnie do
komorek nizszych pieter ukiadu wzrokowego biora one udzial w punktowej
analizie pola widzenia, nie uwzgledniajac calosciowych cech bodZca. Innymi
stowy, komorka z kanahu koloru, ktorej centrum pola recepcyjnego pobudzane
jest najlepiej bodzcem ,,zielonym” odpowiada rowniez wtedy, gdy jej pole
zostanie pobudzone silnym bodzcem ,,czerwonym”, ale o tak szerokim widmie,
ze jego sktadowa w zakresie dlugosci fali swiatla zielonego, bedzie dostatecznie

~ intensywna. Analogicznie, komorka nalezaca do kanalu ruchu, wrazliwa na

kierunek przesuwajacego si¢ w jej polu recepcyjnym bodzca, moze by¢
pobudzona podobnie, niezaleznie od tego czy rusza si¢ bodziec, czy oko (ryc.
14.17).

Neurony obszaru V1 pobudzaja dalej komorki nastgpnej okolicy kory
wzrokowej (V2 lub pole 18), gdzie obserwuje si¢ jeszcze bardziej ztozone
pola recepcyjne. Sa one czesto wigksze, a bodzce, ktore je pobudzaja sa
bardziej skomplikowane. Niedawno pokazano, ze w odroznieniu od komorek
w obszarze V1, wiele komorek obszaru V2 reaguje na iluzoryczne kontury,
jak na rzeczywiste linie (ryc. 14.16). W mozgu powstaje wiec nowa jakos¢ —
,.konstrukcja” reprezentujaca kontur aproksymowanego przez sieC nerwowa,
ksztattu. Rowniez w kanalach informacyjnych ruchu i koloru, gdy docieraja
do nastepnych obszarow kory: V4 i V35 (por. ryc. 14.12), powstaja calkowicie
nowe odpowiedzi na bodzce wzrokowe. Pola recepcyjne komérek wtych
obszarach sa duze, a odpowiedzi adekwatne do tych cech bodzca wzrokowego,
ktore odpowiadaja specyficznym ,,konstrukcjom” mozgu. I tak, poszczegdlne
komorki w obszarze V4 odpowiadaja na ,,wlasciwy” kolor bodzca niezaleznie
od dhugoéci fali o$wietlajacego go $wiatla, a komorki w obszarze V5 na
ruch bodzca, nawet wtedy, gdy oko za nim nadaza a obraz nie przesuwa
sie¢ po siatkowce (ryc. 14.17). Wiasnosci i hierarchiczna organizacj¢ fun-
kcjonalna tych okolic kory wzrokowej znamy dzigki pionierskim badaniom
Semira Zekiego z Uniwersytetu Londynskiego. Pokazal on jednoznacznie,
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Ryc. 14.17. Relacje migdzy bodZcem wzrokowym, ruchem bodzca na siatkdwce oraz ruchem
percepowanym podczas trzech réznych stymulacji. W dwu gérnych rzedach: ruchu matego bodzca
1 jego obrazu, strzatki wskazuja kierunek ruchu w A i B oraz duzego pola z poruszajacymi sie
punktami w C. W dolnym rzedzie, strzatki wskazuja kierunek postrzeganego ruchu bodzcow
obserwowanych centralna czeécia siatkowki (za: Komatsu i Wurtz, wg Iwai i Mishkina, 1990, za
zgoda Prentice-Hall, Englewood Cliffs, New Jersey, zmodyf.)

ze specyficzne odpowiedzi w obszarach V4 i V5, powstaja dzigki poréwnaniu
okreslonych whasnosci bodZca z otaczajacym go tlem,

W powyzszym szkicu starano si¢ wykazaé, ze kanal drogi wzrokowej
odpowiedzialny za widzenie koloru zwigzany jest z anatomicznym systemem
P oraz, Ze inny system, system M, odpowiedzialny jest za percepcje ruchu.
W ciagu ostatniej dekady stwierdzono, ze w obu tych systemach, na poziomie
kory wzrokowej, znajduja si¢ komorki nalezace prawdopodobnie do dwu
niezaleznych kanalow przewodzacych informacje o ksztalcie bodzca wzroko-
wego (pqr. Tye. 14.12). Kanaly te ujawniono stosujac specjalna technike
oznaczania intensywni¢ pobudzonych komoérek, barwiac w nich enzym meta-
boliczny (oksydaze cytochromowa), dzieki ktéremu neurony sa zaopatrywane
w energi¢. Udalo si¢ w ten sposob zidentyfikowaé oddzielne miejsca w korze,
w ktorych komérki sa pobudzane gtdwnie: albo przez kolory, albo przez ruch,
albo wreszcie przez stacjonarne lub dynamiczne ksztalty. Te ostatnie miejsca
wyznaczajg wlasnie, w obszarach V11 V2, droge kanalow zwiazanych z roznymi
aspektami widzenia ksztattow. Jeden z nich (przechodzacy przez obszary:
migdzyplamkowy, miedzypaskowy, az do V4) najprawdopodobniej bierze
udzial w widzeniu bodzcow stacjonarnych i jest blisko zwiazany z ,,kanalem
koloru™ (plamki, cienkie paski, V4), podczas gdy drugi (warstwa 4B, grube
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paski, V3) zwiazany z widzeniem ksztattéw ruchomych ,.splata si¢” z kanalem
ruchu (warstwa 4B, V5).

Wspolczesna technika tomograficzna: emisji pozytronow (PET), ktora
pozwala na odwzorowanie pobudzonych obszaréw moézgu na tomogramie,
data mozliwoéé stwierdzenia, ze réwniez w moézgu ludzkim znajduja sie
specyficzne obszary kory biorace udzial w analizie okreslonych cech bodzca
wzrokowego. U badanych patrzacych na kolorowa, bezksztattna mozaike
stwierdzono zwiekszone pobudzenie w okolicy kory potylicznej (zakret wrze-
cionowaty — obszar odpowiadajacy uszkodzeniom korowym u pacjentow
z zaburzeniami w widzeniu barwnym). Obszar ten nie wykazywat zwigkszonego
pobudzenia, gdy ta sama mozaika byla zlozona z czeéci o rdznym stopniu
szarosci, chociaz w obu przypadkach aktywnos¢ w okolicy kory wzrokowe;j
homologicznej do V1, byta znacznie zwigkszona. Bodziec ztozony z przypad-
kowo poruszajacych sie punktéw wywolywat natomiast zwigkszone pobudzenie
w okolicy mozgu odpowiadajacej V5 u malpy. Znany jest co najmniej jeden
dokladnie opisany przypadek pacjentki z obustronnym uszkodzeniem tej
okolicy. Jej zdolnosé widzenia przedmiotow w ruchu byla powaznie zaburzona,
chociaz osoba ta nie miala zadnych klopotow z percepcja ksztaltow i kolorow
bodzcow stacjonarnych (Zihl i wsp., 1983). Badania z uzyciem techniki PET
potwierdzaja, ze w korze mozgowej naczelnych znajduja si¢ obszary specyficzne
dla percepcji koloru i ruchu, cho¢ oczywiscie przetwarzanie tych cech nie musi
by¢ jedyna funkcja, w ktora te obszary sq zaangazowane.

REPREZENTACJE BODZCA WZROKOWEGO
W KORZE ASOCJACYJNEJ

Dalsze drogi ze specyficznych obszarow kory wzrokowej sa bardziej
skomplikowane i przez to mniej poznane (ryc. 14.13). Kazdy z nich (V3-V5)
wysyla wlokna do wielu obszaréw wzrokowych kory ciemieniowej, kory
bruzdy skroniowej gornej, jak rowniez kory okolicy skroniowej dolnej. Aksony
komérek z pola V4 biegna gtéwnie do okolicy ptata skroniowego i kory bruzdy
skroniowej gornej, a takze (w drugim kierunku), do kory ciemieniowej.
Z obszaru V5 wldkna rozchodza si¢ glownie do innych okolic bruzdy skroniowe;j
gornej oraz do kory ciemieniowej. Niektore z widkien docieraja jednak
rowniez do okolicy ptata skroniowego.

Choé¢ skomplikowane, polaczenia te daja si¢ jednak uporzadkowaé
wskazujac, ze w potylicznej korze wzrokowej biora swoj poczatek co najmniej
dwa kanaly zwiazane z opracowaniem roznych cech bodzcow wzrokowych:
potyliczno-skroniowy, zwigzany przede wszystkim z percepcja ksztaltow
przedmiotéw oraz potyliczno-ciemieniowy bioracy udziat w analizie stosunkow
przestrzennych (z uwzglednieniem wzajemnego ruchu przedmiotow i ich
faktury). Oba kanaly przedstawione sa schematycznie na rycinie 14.13. Jak
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wynika z tego rysunku, informacja opracowywana w obu tych kanatach moze
by¢ przekazywana miedzy nimi przez hipokamp, strukture, ktorej liczne
badania przypisuja wazng role w asocjacjach dotyczacych przedmiotow i ich
przestrzennego umiejscowienia.

Liczne doswiadczenia behawioralne oraz badania przypadkow klinicznych
daja dowody na potwierdzenie hipotezy, ze rowniez asocjacyjna czes¢ ukladu
wzrokowego ma pigtrowa, hierarchiczna budowe. Hipoteze te potwierdzaja
rowniez eksperymenty elektrofizjologiczne. Dotycza one badan odpowiedzi
komorek znajdujacych si¢ w obu kanalach korowej drogi wzrokowej. Dla
uproszczenia, ponizej zajmiemy si¢ jedynie jej czgscia potyliczno-skroniows,
ktora uwaza si¢ za kanal widzenia ksztaltu. W okolicy skroniowej dolnej
mozna znalez¢ grupy komorek odpowiadajacych specyficznie na znane uprzed-
nio, lub abstrakcyjne, lecz wyuczone w czasie eksperymentu, bodzce. Komorki
te, o bardzo duzych polach recepcyjnych, reaguja intensywnie na bodzce
o coraz wigkszym stopniu skomplikowania (ryc. 14.14 i 14.15).

Szeroko znane i intensywnie badane sg odpowiedzi komorek reagujacych na
okreslone twarze (ludzkie lub matpie). Niezaleznos¢ tych odpowiedzi od licznych
transformacji bodzca (wielko$¢, rotacja, kolor, polozenie w polu widzenia)
moglyby wskazywac, ze przynajmniej dla tak waznych biologicznie bodzcow
uklad nerwowy wyodrebnit jednostki gnostyczne (ryc. 14.15, por. roOwniez opis
ryc. 14.8). Jednak nawet najbardziej specyficzne z takich neurondéw, przestaja
odpowiada¢, gdy twarz przedstawiana jest z profilu (ksztalt ten moze oczywiscie
pobudza¢ intensywnie inng komorke), lub porusza sig. Obecny stan wiedzy
sugeruje wigc, ze rOwniez percepcja twarzy wymaga jednoczesnego pobudzenia
kilku grup komoérek w réznych, asocjacyjnych kanatach wzrokowych (por.
opisany w czgsci dot. kanatow wzrokowych przypadek kliniczny z wybidrcza
agnozja na percepcje poruszajacych si¢ przedmiotow, m. in. twarzy).

Okolica skroniowa dolna stanowi ostatnie pigtro w kanale wzrokowym
odpowiedzialnym za widzenie ksztattu. Wiokna komorek z tej okolicy dochodza
do struktur limbicznych. Chociaz istnieja dane wskazujace, ze np. komorki
w ciele migdalowatym odpowiadaja réwniez na skomplikowane bodzce
wzrokowe, rola struktur limbicznych polega najprawdopodobniej na kontroli
percepcji i utrwalaniu sig wzrokowych $ladow pamigciowych, co bedzie
dyskutowane ponizej, w czgsci dotyczacej konsolidaciji zespotéw komorkowych.

INTEGRACJA OBRAZOW WZROKOWYCH
POPRZEZ POLACZENIA ZSTEPUJACE I POZIOME

Wyrdznienie oddzielnych kanaléw przetwarzania informacji o ksztalcie,
kolorze i ruchu w réznych obszarach kory nasuwa pytanie, w jaki sposdb
rozne cechy obserwowane] rzeczywistosci sa integrowane w spdjny, czaso-
wo-przestrzenny obraz. Inaczej moéwigc, jak to si¢ dzieje, ze w jednym akcie
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percepcji, postrzegamy przedmiot jako czerwony autobus, przesuwajacy sie
w prawo, z okreslong szybkoscia i w okreslonej od nas odlegtosci. Badania
anatomiczne i fizjologiczne nie wykazaly istnienia takiej struktury mézgu, do
ktorej docieralyby informacje ze wszystkich wyspecjalizowanych obszaroéw
kory wzrokowej. Dowody psychofizjologiczne pokazuja ponadto, ze po-
szczegolne cechy bodZca wzrokowego moga by¢ indukowane przez inne, np.:
strukture lub glebie czgsto aproksymujemy z wzajemnego ruchu grup prostych
bodzcow o okre§lonych cechach. (T¢ wzajemna zalezno§¢ mozna sobie
wyobrazi¢ na przykladzie pszczot latajacych nad taka, do ktérych dystans
latwo datby sie okresli¢ dopiero wtedy, gdyby przypadkowo zebraly si¢ w 16j).

Istnieja liczne dane anatomiczne wskazujace na to, ze poszczegolne
wyspecjalizowane obszary projekcyjnej (V11 V2)i asocjacyjnej kory wzrokowej
maja zwrotne, w tym miedzypietrowe, polaczenia. Rola tych polaczen jest
prawie zupehie nie poznana. Wydaje si¢ oczywistym, ze musza one bra¢ udzial
w integracji informacji o poszczegblnych cechach bodzca wzrokowego, ktore
sa opracowywane w roznych czesciach mozgu. Dzigki pracom Zekiego znamy
czesciowo topografie polaczen obszarow V4 i V5, wzajemnie ze sobg sprz¢zo-
nych polaczeniami poziomymi. Oba te obszary daja rowniez nie nakladajace
si¢ projekcje do ciemieniowej i skroniowej kory mozgu. Kazda integracja
sygnalow w obu tych platach musi wigc zachodzi¢ poprzez lokalng siec
polaczen. Rola wyzszych okolic asocjacyjnych jest, migdzy innymi, ,,scalanie”
elementdw bodzca, majacych wspdlna ceche (np. ten sam kierunek i predkos¢
w polu widzenia) w celu ich wyrdznienia z tta. Zadanie to moze zachodzi¢
przez pobudzenie wyspecjalizowanych komorek, o duzych polach recepeyjnych,
w asocjacyjnych okolicach kory. Aby mézg mogt jednak ponownie umiejscowic
taki bodziec w przestrzeni, informacje tg nalezy odnies¢ do mapy pola
widzenia, ktéra jest odwzorowana najdoktadniej w projekcyjnych okolicach
V11 V2. Polaczenia zwrotne, moga wigc by¢ wykorzystywane przy rozstrzyganiu
wynikajacych w trakcie integracji , konfliktéw”, jak opisywany wyzej, wy-
stepujacy miedzy obszarami V2i V1, w czasie powstawania iluzji (ryc. 14.16).

Drogi zstepujace z wyzszych do nizszych pigter ukladu wzrokowego sa
z reguly mniej specyficzne niz wstegpujace. Typowym przykiadem mogg by¢
polaczenia wzajemne migdzy obszarami V5 i V4 oraz obszarem V2 kory
wzrokowej. Wiokna docierajace do obszarow V5 i V4 zaczynaja si¢ w okres-
lonych miejscach pola V2 (albo w ,grubych paskach” albo w ,cienkich
paskach” i ,,obszarze miedzypaskowym”, ryc. 14.12). Polaczenia zwrotne
z obszaru V5 do V2 nie ograniczaja si¢ jednak tylko do ,,grubych paskow”,
ale dochodza (cho¢ mniej gesto) rowniez do pozostatych miejsc obszaru V2.
Takie odwzorowanie sugeruje, ze uklad ten moze pomaga¢ w lokalizacji ruchu
w polu widzenia (jak dyskutowano powyzej dla potaczen V1-V2), lub scala_é
sygnaty dotyczace ksztattu i ruchu, ktore przekazywane sa réznymi kanatami.
Podobne zadania topograficzno-integracyjne mozna postulowaé dla polaczen
zwrotnych z obszaru V4.

Funkcjonalna rola ukladéw zstgpujacych jest mato poznana nie tylko ze
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wzgledu na rozleglo$¢ ich docelowych okolic (dywergencie), ale rowniez byé
moze dlatego, ze moga by¢ one uzywane jedynie w miare potrzeby. Przykladem
takiego systemu, badanym przeze mnie wspélnie z Sivertem Lindstrémem
z Geteborga, jest zstgpujaca projekcja z kory wzrokowej do ciata kolankowatego
bocznego. W czasie snu, komérki warstwy 6 kory wzrokowej kota rzadko
wytwarzaja potencjaly czynnoSciowe, a wywolane przez nie, bardzo mate
potencjaly postsynaptyczne, nie moga znaczaco zmieniaé polaryzacji blony
postsynaptycznej komérek ciata kolankowatego. Podczas okresow czuwania,
komoérki kory znacznie zwigkszaja czestotliwo$¢ swoich wyladowan, co
wywoluje czasowe wzmocnienie wagi ich polaczenia z komérkami ciata
kolankowatego bocznego i wzrost amplitudy kolejnych EPSP. Dzieki sumowa-
niu czasowo-przestrzennemu tych potencjaléw na komérkach ciala kolan-
kowatego, wzrasta depolaryzacja ich btony, a zmniejsza sie prog pobudzenia,
co w konsekwencji prowadzi¢ musi do zwigkszenia sygnatu informacyjnego,
przesylanego z siatkowki, przez cialo kolankowate do kory. Ostatnio, w labo-
ratorium Instytutu Nenckiego udato si¢ nam pokazaé (Bekisz i Wrobel, 1993),
ze w stanie zwigkszonej uwagi, wywolanej u kotéw w czasie rozwigzywania
zadania polegajacego na odréznianiu bodzcéw wzrokowych, wzrasta pobudze-
nie struktur wzrokowych oraz aktywno$¢ drogi korowo-kolankowatej.

Podobne mechanizmy, z uzyciem ukladéw zstgpujacych, moga wystepowaé
réwniez na asocjacyjnych poziomach ukladu wzrokowego dla wzmacniania
potrzebnej informacji, docierajacej do nich z nizszych pigter. Drogi te, moga
by¢ rowniez wykorzystywane podczas procesow zwiazanych z uwaga i tworze-
niem $ladu pamieciowego (patrz nizej).

KONSOLIDACJA ZESPOLOW KOMORKOWYCH
PODCZAS UCZENIA SIE

Rysunek 14.13 przedstawia uproszczony schemat potaczen wstepujaco-zste-
pujacych w kanatach wzrokowych drég: potyliczno-ciemieniowej i potylicz-
no-skroniowej malpy. Drogi te dochodza do ukladu limbicznego, a dalej, do
kory przedczotowej. Uszkodzenia tych obszaréw kory powoduja powazne
zaburzenia w rozpoznawaniu i przypominaniu sobie obrazéw wzrokowych.
Wszystkie te struktury maja zwrotne polaczenia z systemem cholinergicznym
czg$ci podstawnej przodomozgowia, ktérego uszkodzenie wywoluje roéwniez
zaburzenia pamigci wzrokowej u malp. Ten system neuromodulacyjny wysyla
bogate polaczenia do calego obszaru ciemieniowo-skroniowego, jak i do
innych obszarow kory moézgu.

Hipoteza opisujaca dziatanie tego systemu przedstawiona jest ponizej.
Bodziec padajacy na siatkowke pobudza duza liczbe neuronéw wzdhiz calej
drogi wzrokowej. Ten zbiér neuronéw stanowi mozgowa reprezentacje bodzca
1 wyzwala jego percepcje. Zgodnie z koncepcja Donalda Hebba, percepcja
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zalezy od procesu uczenia sig, w ktorym powstaje zespot komérek.(ang: cell
assembly) o wzmocnionych, na skutek uzywania lub czasowej zmiany,
potaczeniach (por. rozdz. 8). Formowanie takiego zespolu mozna sobleT
wyobrazi¢ jako nastepujacy ciag wydarzen: (1) aktywacja drog? WZ-I‘OI(OWQ].
i duzych obszaréw kory asocjacyjnej poprzez proces wzmozonej uwagi
w ukladzie wzrokowym prowadzi do pobudzenia uktadu limbicznego, a przez
niego réwniez (2) systemu cholinergicznego czgéci podstawnej przod_o_mézg.owi'z}
(oraz by¢ moze, innych systemow neuromodulacyjnych o szerokiej projekcji
korowej: noradrenergicznego i serotoninergicznego); (3) uwolnione przez te
systemy neuromodulatory oddzialuja na synapsy w ukladzie limbicznym
i korze mozgu wywolujac (4) kaskade zdarzen wewnatrz pobudzonych komérek
nerwowych, prowadzaca do wzmocnienia sity polaczen synaptycznych ml@dz’g’/
nimi. Mala, choé¢ najprawdopodobniej najbardziej reprezentatywna, czgsc
pierwotnie pobudzonej masy komoérek wyodrebnia si¢ w rezultacie w zesp@l,
ktory staje sie substratem pamieci percepcyjnej. Taki zespot stawalbyl sie
zapamigtang reprezentacja bodzca, a jego aktywacja na drodze wzrokowej —
percepcja, czyli rozpoznaniem.

PERCEPCJA BODZCA JAKO POBUDZENIE
ZESPOLU KOMOREK

Na koniec powstaje wigc pytanie, w jaki sposob nastepuje akt rozpoznania,
podczas ktorego, sposrod wielu pobudzonych jednoczesnie w calym modzgu
komorek, szybko i jednoznacznie zostaje zintegrowany odpowiedni zespol
neurondw. Probujac odpowiedzie¢ na to pytanie, zwrécono uwage na syn-
chroniczne wytadowania oscylacyjne, odkryte w korze wzrokowej kota przez
Charlesa Graya i Wolfa Singera, wraz z kolegami z Instytutu Badan Mézgu
Maxa Plancka we Frankfurcie. Badacze ci zauwazyli, ze typowa seria
potencjatéw czynnosciowych z pobudzonego neuronu kory, sklada sig W rze-
czywistodci z kilkuiglicowych ,,paczek” powtarzajacych si¢ z czestoscia od 40
do 80 Hz, co w elektroencefalografii odpowiada zakresowi gamma (ryc. 14.18).
Jednoczesnie okazalo sie, ze grupy sasiednich neuronow, ktore maja pol-a
recepcyjne o podobnej charakterystyce, maja tendencje do wyladowywania} sie
w tym samym rytmie. Intensywnie prowadzone badania w wielu laporatorla’ch
wykazaly synchroniczno$¢ tych oscylacji, migdzy dwiema grupami neuronow
znajdujacych sie w pewnej odlegtosci od siebie, czy to w tej samej o%cohcy _V,13
czy tez w okolicach V1 i V2, a nawet w korze projekcyjnej obu polku.l, jesli
tylko obie grupy komérek reagowaly na podobna ceche bodzca, np. mialy tg
sama czulo$é orientacyjna lub byly pobudzone z tej samej siatkéwki.

To, ze korelacja miedzy oscylacyjnymi wyladowaniami w réznych punktach
kory moze shuzyé integracji mozgowej reprezentacji bodzca zostato quazane
w doswiadczeniu przedstawionym na rycinie 14.19. W dodwiadczeniu tym,
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Ryc. 14.18. Rejestracja aktywnosci neuronalnej w obszarze V1 kota przedstawiona na ekranie
oscyloskopu. Dwie gorne rejestracje obrazuja zwigkszenie aktywnosci lokalnego potencjatu
polowego z wielu elementow tkanki nerwowej wokot elektrody (gorny przebieg) oraz potencjatow
czynnosciowych kilku neuronéw (dolny przebieg) w chwili pobudzenia siatkowki ,,paleczkg”
$wietlna o orientacji adekwatnej dla pol recepcyjnych komorek tego obszaru. Dwa dolne przebiegi
przedstawiaja te sama reakcje w szczycie aktywnosci, przy rozciagnigtej skali czasu. ,,Paczki”
potencjalow czynnosciowych sa zsynchronizowane z maksymalnie ujemnymi wartosciami potencjatu
polowego i powtarzaja sie okresowo (czgstotliwosé gamma), (wg Graya i Singera, 1989; za zgoda,
zmodyf.)

Ryc. 14.19. Synchronizacja aktywnosci miedzy oddalonymi grupami neurondw zalezy od ciaglosci
bodzca. W do$wiadczeniu tym rejestrowano aktywno$é dwu grup neuronéw obszaru V1 kory
wzrokowej kota, w odlegtoéci 7 mm jedna od drugiej. Obie grupy neuronow reagowaly najlepiej
na poruszajace sig¢ ,,pateczki” $wietlne o pionowej orientacji. Pola recepcyjne obu grup (1, 2) miaty
podobna czuto$¢ orientacyjna i znajdowaly si¢ w niewielkiej odlegloéci na siatkowee (A-C),
co umozliwialo wspélna ich aktywacje wedtug jednej z trzech procedur: A — jednym, dhigim
bodZzcem poruszajacym si¢ jednoczesnie w obu polach, B — dwoma krotszymi bodzcami
poruszajacymi si¢ w tym samym kierunku, oraz C — tymi samymi krétkimi bodZcami
poruszajacymi si¢ w przeciwnych kierunkach. Koétko oznacza centralne miejsce siatkéwki, a pionowe
kreski, preferowana orientacj¢ bodica. D,E,F — odpowiednie kroskorelogramy otrzymane
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w czasie stosowania kazdej z procedur. Wspolny, diugi bodziec powodowat synchronizacje obu
oscylacyjnych odpowiedzi (por. ryc. 14.18), co wywotywato glebokie ,,falowanie” kroskorelogramu
(D). Synchronizacja ta zmniejszata sig wraz z przerwaniem ciagloéci bodzca (E) i znikta catkowicie
przy niezgodnie poruszajacych sig bodzcach (F). Zmiana konfiguracji miedzy bodZcami nie
wplywala natomiast na site oscylacii wewnatrz kazdej grupy neuronalnej (nie pokazane na
rysunku). Liczby w prawym gornym rogu kroskorelograméw wskazuja na obliczong silg korelacji.
ns — korelacja nieistotna (wg Engel, Konig, Kreiter, Schillen, Singer, 1992; za zgoda, zmodyf.)
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korelacja oscylacji migdzy dwiema grupami neuron6w o nie naktadajacych sig
polach recepcyjnych zwigkszata sig, gdy oba pola recepcyjne pobudzano
jednym dhugim bodZcem zamiast dwoma o adekwatnej dla nich, dtugosci.
Z duzej liczby doswiadczen przeprowadzonych na ten temat w ostatnich latach
wynika, ze oscylacje gamma moga stanowi¢ nosnik integrujacy zespot neuronow
pobudzanych przez rozne atrybuty tego samego bodzca.

Przytoczone wyzej prace pozwalaja interpretowaé w nowym Swietle
doswiadczenia, wykonane pod koniec lat sze$édziesiatych przez E.R. Johna
wraz z kolegami, w Szkole Medycznej Nowego Jorku. W eksperymentach tych
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Rye. 14.20. Zbiorcze potencjaly wielu neurondw, wywolane biyskami $wiatla roznej czestosei (A),
rejestrowane w ciele kolankowatym bocznym (B) i korze wzrokowej (C). Po nacinigciu jednej
dzwigni, w odpowiedzi na blyski o czgstoéci 5 Hz, koty otrzymywaly pokarm, nacisnigcie innej,
w trakcie blyskow o czgstosci 2 Hz, pozwalato uniknaé lekkiego szoku elektrycznego w tapy. Nie
stosowany poprzednio bodziec, o $redniej czestosci blyskow (3,1 Hz) wywolywal jedna z dwu,
uprzednio ustabilizowanych, odpowiedzi komérek w ukladzie wzrokowym i w konsekwencji
odpowiednig reakcje ruchowa. Przerywane linie migdzy drugim i trzecim potencjatem wywotanym
w kolumnach B i C oznaczaja te okresy, w ktérych réznica odpowiedzi komérkowych na ten sam
bodziec (3,1 Hz) jest istotna statystycznie (z poziomem ufnosci 0,1), (wg Johna, Shimohaki,
Bartletta, 1969, za zgoda, © AAAS, zmodyf.)

uczono koty, aby reagowaly naci$nieciem na jedna z dwu dostepnych im
dzwigni, w odpowiedzi na dwie rozne czestotliwoéci migajacego w klatce
swiatta, w celu uzyskania nagrody (pokarmu) lub uniknigcia kary (lekkiego
szoku elektrycznego w lapy). Po wyuczeniu, obu przypadkowo po sobie
nastgpujacym bodzcom odpowiadaly charakterystyczne zbiorcze potencjaty
wywolane w strukturach wzrokowych (ryc. 14.20). W tym stadium eks-
perymentu, od czasu do czasu, stosowano bodziec o nowej, posredniej czestoéci
migajacego $wiatla. Potencjaly wywolane tym nowym bodzcem, odbierane
przez te same elektrody, byly identyczne z jednym z dwu rejestrowanych
uprzednio, w zwyklych probach. Co najciekawsze, wyuczona reakcja in-
strumentalna wykonywana na nowy bodziec, byla zdeterminowana i specyficz-
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Ryc. 14.21. Dwuznaczny bodziec wzrokowy: ,,Moja zona i moja teSciowa” (za Boringiem, 1933;
wg Konorskiego, 1969)

nie odpowiadata tej, ktora byla zwiazana z okreslona odpowiedzia mézgu.
Wrynik tego doéwiadczenia mozna interpretowac jako dowod na to, ze w mozgu
kotow utrwalily sie pewne zespoly komoérkowe, ktore sa stereotypowo
aktywowane przez zblizone bodzce tak, jakby uklad wzrokowy wpadal
w wyuczona ,.koleing”. Jak trudno z niej wypas¢, mozemy si¢ przekonac sami
obserwujac rycine 14.21 z dwuznacznym bodzcem wzrokowym.

PODSUMOWANIE

W rozdziale tym starano si¢ przedstawi¢ dowody na to, Ze analiza i percepcja
w ukladzie wzrokowym odbywaja si¢ wzdluz kilku kanatow informacyjnych
przetwarzajacych rozne cechy bodzea wzrokowego. Pokazano rowniez, w jaki
sposob, ze zmiennej informacji o bodzcach wzrokowych padajacych na powierz-
chnie recepcyjna, uktad wzrokowy wytwarza nowe, trwate konstrukcje ulatwiaja-
ce ich jednoznaczne rozpoznanie. Aktywacja tego uktadu poprzez mechanizmy
uwagi oraz synchroniczne oscylacje neurondéw pozwalaja na rozumienie percepcji,
jako pobudzenia specjalnie wytworzonego zespotu komorek. Ostatnie dwudzies-
tolecie przyniosto wiele oléniewajacych odkry¢ dotyczacych najlepiej zbadanej
czedci mozgu: ukladu wzrokowego. W ich wyniku zblizylismy si¢ do poznania
procesu widzenia, ktory jest nierozigczny z uczeniem si¢ i $wiadomoscia.
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