ROZDZIAL XXII 3

W poszukiwaniu integracyjnych
mechanizmow dziatania mézgu

ANDRZE! WROBEL

Whrowadzenie,  Sposoby scalania cech podstawowych wo jedno- =
znaczng reprezentacie bodzca,  Podstawowe mechanizmy skladania
linii.  Udzial polaczen poziomych i swrotnych w integracji.  Rola ©
aklywnosci oscylacyjne) wintegracji.  Wasciwodci dynamiczne polgs
czef migdzykomarkowych.  Zaleznos€ percepcji od kontekstu, — Ro-
la uwagi w procesach integracji.  Teoria gnostyczna.  Mozg jako filte =
reeczywistosct.  Zakoficzenic? 3

1. WPROWADZENIE

Nawet najprostsze zachowanie wymaga szybkiego, skoordynowanego dziatania
wiclu obszaréw mozgu. W wielu rozdzialach tej ksigzki opisano procesy, dzieki
ktorym bodziee czuciowy wywoluje réwnolegty aktywacje struktur wzrokowych,
asocjacyjnych, ruchowych i emocjonalnych mézgu, sktadajacych sie na rozpoznanie
1 decyzjg. Gdy na przyklad widzimy zapalajace si¢ zielone $wiatto sygnalizacji |
ulicznej, ecfektem tych proceséw jest decyzja: ,naprzéd”. W procesic tym
rozpoznanie, czyli fwiadoma percepcja. objawia si¢ nam natychmiast, jako
holistyczna reprezentacja przedmiotu. a nie jako zbidr wrazen czystkowych, =
generowanych wowielu oddzielnych kanatach zmystowyech. Od dawna znany jest
poglad, Ze podobnie jak odruch warunkowy, réwniez Swiadomos¢ jest przejawem
dziatania mdézgu. Powazne proby weryfikacji tej hipotezy rozpoczeto jednak
dopiero w ostatniej dekadzie dwudziestego wieku, ktéra parlamenty europejski
L amerykanski ogtosity dekada mézgu,

Neurobiologia poznawcza — to nowa dziedzina badania funkcji mézg,
rozwijajgca si¢ szybko wraz z postgpem w metodach doswiadczalnych i teoretycz-

dotyczace integracyjnych proceséw mézgowych. Pionierskic do$wiadcezenia w tej
dziedzinie wykonano na ukladach czuciowych. Wynika to z fakw, 7¢ bodice
sensoryczne mozna stosunkowo tatwo skwantyfikowaé (w poréwnaniu, na przykiad,
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'z bodZcami emocjonalnymi) oraz ze budowa anatomiczna i funkcjonalna tych
 ukfadéw jest najlepiej poznana. Prébujyc przedstawi¢ wspoiczesny stan badani nad
integracja informacji w sieci neuronowej, trzeba oprze¢ sig. sila rzeczy, na
- dostepnych - wynikach badafi, z ktorych wiekszo$¢ przeprowadzono na ukladzie
“wzrokowym. Przedstawiane w tym rozdziale hipotezy dotyczgce powstawania
 zespotéw komodrkowych sa jednak ogdlnej natury, Mozna si¢ spodziewad. ze danc
dotyczace innych systemdéw w mozgu beda zblizone do tych, kidre uzyskano
“dotychczas na ukiadach czuciowych. Cytowane w tym rozdziale badania aktywnosci
-neuronowej w korze czuciowo-ruchowej oraz w korze plata czolow ego wydajg si¢
 potwierdzad te oczekiwania.

2. SPOSOBY SCALANIA CECH PODSTAWOWYCH
W JEDNOZNACZNA REPREZENTACJE BODZCA

W Rozdziale VI wykazano, ze mézg sklada si¢ z wielu wyspecjalizowanych
‘systemdw neuronowych, realizujacych odmienne funkcje. Wewnetrzna organizacja
‘tych systeméw jest réwniez oparta na modutowym sposobic OPracowywanii
,mformacln Szezegdlnie wyraznie widac to na przykladzie ukladéw czuciowych
(por Rozdz. VIII). Na poczatku procesu percepcji bodzce sensoryczne sa rozkladane
 na elementarne komponenty. z ktérych mozna ztozyc¢ nie tylko pierwotny wzorzec,
‘ale réwnicz wiele innych konstrukeji. Taka droga analizy wytwarza w konsekwencji
‘powazny problem jednoznacznos$ci scalania (lub grupowania, ang. binding) cech
‘elementarnych w ostateczne moduty (konstrukty) zwane réwniez percepcjami.
i ' Rozwazania teoretyczne wykazuja, ze istnieje kilka sposobdw rozwigzania problemu
‘scalania, a badania eksperymentalne dowodza, 7¢ mézg korzysta prawopodobnie
fze wszystkich tych mozliwosci.

\ Rycina I ilustruje w sposéb schematyczny problem scalania (ryc. 1A, B)
1sp090h) jego rozwiazania (ryc. | C - E) w ukfadzie wzrokowym, W yobrazmy
'sobie sie¢ ztozony z czterech jednostek kodujacych cechy elementarne bodzca,
;Alm wnos¢ dwu z nich oznacza pobudzenie powierzehni recepeyjnej ukladu
‘wz.roknweg,o okreslonym ksztaltem (tréjkatem lub kwadratem), a dwie pozostate
]ednostkl to detektory wzoru (inaczej faktury powierzchni). Gdy w polu widzenia
‘pojawia sig zakreskowany kwadrat, kod rozkladu aktywnosci w sieci jest
jednoznaczny (ryc. 1A). Dwa bodice o roznym ksztalcie 1 fakturze powodujy
jednakZe konflikt interpretacyjny, gdyvz pobudzenic wszystkich czterech detektoréw
¢ech nie pozwala przyporzadkowaé whasciwej faktury powierzchni odpowicdniemu
rksztallom bodzca (ryc. 1B). Opisujac nizej sposoby rozwigzania tego konfliktu
zalozono, ze Zrodiem pobudzenia sieci jest para hodzeéw zlozona 7 kratkowanego
u'éjkma 1 kwadratu w paski.

LL' Klasycznym sposobem rozwiazania problemu grupowania jest konw ergencia
rwyjk detektoréw cech elementarnych na jednej komdree wyzszego rzedu. kiore]
ldzmlame reprezentuje obecnoSE danego bodzca (ryc. 1C), Hipotetyczne neurony
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Ryc. 1. Problem niejednoznacznoéei scalania i jego potencialne rozwiazania, Wszystkie przyklady pokazy
siec, ktora w swej pierwsze] warstwie ma cztery komérki-detektory cech: dwie z nich reaguja w spo
specvliczny na ksztalty (trigkat” i kwadrat®l, a dwie inne sa wrazliwe na wzér powierzehni hadzetw f
kratke” i zakreskowanyl. A — pdy powierzchnie recepcyjng pobudza tylko jeden bodziec, wzorze
aktywnosar siedi (dwie aktywne komdrki aznaczono szarym kolorem) pozwala okreslic go w spo
jednoznaczny (percepuya zakreskowanego kwadratu z prawej stionyl, B — dwa bodzee jednoczesol
stymalujace powierzchnie recepoyina, wywotujg pobudzenie wszystkich detektondw cech i w kanse enci
wicloznaczng svtuacje percepeyjng. €, D, E — hipotelyczne sposoby rozwigzania problemu scalania,
C — oddzielna reprezentacja wszystkich mozliwyeh bodzedw w komarkach gnostycznych, Wedlug
modelu detektory cech wysylajg aksony konwergujqee w specyliczny sposdh na komdrkach wyzsz
poziomu infegratji {gnostycznychi, ktore odpowiadaga tylko wtedy, gdy bodziec o danym zespole ¢
clementarnych pojawi sie w polu recepeyjnym, D — sealanie przez synchronizacig aktywnoso exdpawied
knmorek, Skorelowana w czasie aktywnos¢ czynnostiowa detektoréw trajkata i faktury siatki™ impli
percepe odpowiedniego bodzea. Synchronizacja innegn zestawu komorek w czasie ¢+ At wiywoluje inn
perceprie. Dla uproszezenia, wzajemne polqezenia micdzy komérkami zaznaczono na rysunku za pomoc
pojedvneze] finii z pobudzeniowym zakoficzeniem synaptycznym na obu jej koncach. E — w mode
z systemem uwagl, deteklury poszezegolnych cech kanwerguja na komérkach wyzszego poziomu integ
Hzw. mapy integracii w przestrzeni®l, ale wejscia te nie wystarczajg do wyzwolenia percepeji. Dog
dodatkowe pobudzenie, tzw. skicrowana uwaga, umozliwie aktywacje jednostek integrujgcych w
vechy bodzea, sl w chwili 0 iaktywacji reflektorem uwagi™l znajduje sic on w odpowiednim mie
pola widzenia :



pobudzane selektywnie przez obecno$¢ okreslonych cech sktadajgeych si¢ na
reprezentacje bodZca sa nazywane jednostkami gnostycznymi (ang. gnostic, cardinal,
teacher lub grandmother cells). Powstanie jednostek gnostycznych dla wszystkich
mozliwych kombinacji cech elementarnych wydaje si¢ jednak nierealne, nawet
wobec potencjalnie wielkiej liczby komdrek w mézgu (10*1). Kazdy nowy bodziec
wymagatby bowiem wytworzenia nowej jednostki gnostycznej. Liczba takich
jednostek musiataby wzrastac eksponencjalnie wraz ze wzrostem liczby cech, a ich
specjalizacja wykluczataby mozliwos¢ jakicjkolwiek elastycznosci w sieci percep-
cyjnej. Dodatkowsy trudnofcia koncepcyjna w tym rozwiazaniu jest potrzeba
niezaleznej reprezentacji komdrek gnostycznych we wszystkich miejscach pola
widzenia (czyli we wszystkich hiperkolumnach asocjacyjnej kory wzrokowej. por.
Rozdz. VIII). Spehienie tego warunku zwigkszaloby jeszcze bardziej liczbg
komdrek niezbgdnych do realizacyi takiej sieci.

Druga hipoteza majaca na celu rozwigzanie problemu scalania sugeruje, ze
wszystkie detektory cech, reagujyce na okreSlony bodziec w polu widzenia,
synchronizujyg swoje wytadowania z dokladnoscia do kilku milisekund. Rdwno-
czesnie, wzajemnej desynchronizacji ulegataby aktywnos¢ komoérek kodujgeych
cechy réznych bodZcéw. W hipotezie tej bodziec wzrokowy jest wigce reprezen-
towany przez pobudzenie zespotu komorek, z ktérych kazda reaguje jedynie na
jedng z jego cech elementarnych (ryc. 1D). Opis ten jest rozwinigciem klasyczne)
hipotezy Hebba, wedlug ktérej reprezentacja bodZea umiejscowiona jest w zespole
komérek rozproszonych pod wzgledem lokalizacyi, ale dzialajgcych razem. dzigki
sieci aktywnych potgczen synaptycznych (por. Rozdz. III). Model Hebba jest
elastyczniejszy i bardziej ekonomiczny od konwergencyjnego, gdyz pojedynczy
neuron moze w réznym czasie uczestniczy¢ w wielu roznych zespotach komdér-
kowych. Dzigki te] mozliwosci, model kodowania przez synchronizacje pozbawiony
jest rowniez konicczno$ei nadmiarowego powielania komoérek wyzszego rzedu we

- wszystkich miejscach korowej reprezentacji pola widzenia. Model ten umozliwia
- réwniez kodowanie ciggle nowych percepcji w postaci réznych wzorcow aktywnosci
- tej samej sieci neuronowej. Dla uniknigeia niejednoznacznosci. ktora moglaby
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powsta¢ przez uczestnictwo tego samego neuronu w dwu réznych zespotach
komérkowych, hipoteza synchronizacji sugeruje rozdzial reprezentacji obu bodzcow
w domenie ¢zasu. Synchroniczne pobudzenie jednego zespolu w czasie f powinno
by¢ odréznialne od aktywacji innego zespotu w czasie +Af.

Warto zauwazy¢. ze obie przedstawione hipotezy (gnostyczna 1 synchronizacyyna)
wymagaji jednoczesnej aktywnosci komorek presynaptycznych. Réznica migdzy nimi

-~ dotyczy dlugodei okresu, w ktérym wymagana jest taka synchromzacja wejsc. Zgodnie

z zasada sumowania czasowego (por. Rozdz. III), co najmnie] dwie komdrki
presynaptyczne (detektory cech) musza zwigkszy¢ czestotliwosc swoich wyladowan

~ w sekundowcj skali czasu (ang. rate coherence), aby pobudzi€¢ neuron postsynaptyczny

(gnostyczny). Hipoteza synchronizacji impulsowej {ang. event coherence) wymaga, aby
wigkszos¢ neurondw zespotu (wzajemnie na siebie oddziatywajacych) byta pobudzona
prawie jednoczesnic, to znaczy w przedziale czasu krétszym niz kilka milisekund.

Inne modele rozwiazujgq problem scalania cech elementarnych bodzeow przy
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w strukturach mozgu zwigzanych 2 procesami uwagi 1 w sposob ukierunkowany
wptywaé na powstawanie okres$lonych percepeji, jak to przedstawiono na rycinie
1E (por. podrozdz. 8). Alternatywnie. pobudzenie ukladow sensoryeznych mote'{;
by¢ traktowane jako proces chaotyczny, wynikajacy 2 niespecyficznej aktywnosei
mézgu lub 7z motywacji ukierunkowanej na rozpoznanie otoczenia. Oba te
rozwigzania nie wykluczajg udzialu synchronizacji impulsowej w funkcjonalnym ;
scalaniu zespotow komérkowych. Ostatnio coraz wigksze uznanie zyskuje poglad,
ze wiele z przedstawionych wyzej mechanizméw grupowania wrazen elementamych b
wystgpuje w rzeczywistosci rownolegle.

Wszystkie wymienione hipotezy scalania wywodza sig od dawnych (eoni
asocjacyjnych, kiore zakladaty, ze percepeje skomplikowaych bodZzcow sa koms
binacjy elementarnych doznafn zmystowych. Istotnie, kanaly uktadéw czuciowych ..-
s zbudowane w ten sposob, ze wrazenia dotyczgee réznych aspektéw bodZea (np.
dla bodZcow wzrokowych: elementy ksztaltu, kolor, ruch, odlegtoéc) sg odczytywane

GDZIE?

Ryc. 2. Schemat szlakin wzrokowych w korze mozgu. Poszezepiine pola sperjalizujg sie w przetwarzaniys 5
onenlacy bodzea thme w nk()llw preraszoreedowe) kury \uwlum‘ql, glebi rokularyl. prom,ch cech "8
ksztattu iforma), kolaru i kierunku znak drogowy:. W rezultacie dnchodzi do razpoznania zartwno treda
bodzea oo™, jak 1 jepe polozenm gdae”n. jednoznacena puu.pcjd powinng zawicerad obie e 8
informacye, <o WYIag mechanizmu integracvinego, Polozenie i knlﬂmw poljezer pol mevgd! i
zaznaczono jedynie symbolicznie. Por. Rozdz, Vil dla doktadimiejszepo opisu. Mg ML Posner. M.E. Reichle
images of mind, Scientific New York, American Uibrany 1994, 7w< zmodvf.)
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przez inne uktady neuronowe i w réznych polach funkcjonalnych kory (ryc. 2, por,
rowniez dokladniejszy opis w Rozdz., VIIT). Z drugiej strony. psychofizjologowie
teorii postaci (niem. Gestalt) od wiclu lat dowodza, ze §wiadome percepce calosei
poprzedzaja rozpoznanie czgsci skladowych bod7caw, Elementy skladowe sy
zauwazane dopicro w drugiej kolejnodei i to jedynie w miare potrzeby, gdyz nie
nosg w sobie jednoznacznych wartosci informacyjnych. Réwniez ten poglad
znalazt poparcie w ostatnich badaniach neurofizjologicznych.

W nastgpnych podrozdzialach przedstawiono kolejno. w sposob bardziej
szezegotowy. wszystkic oméwione wyzej mechanizmy integracyjne. Na poczigtku,
Czytelnik znajdzie opis skomplikowanych proceséw scalania, ktore odbywajy sig
w mozgu bez whiczunia mechanizméw uwagi czy innej §wiadomej kontroli.

3. PODSTAWOWE MECHANIZMY SKEADANIA LINII

Komdrki pierwszorzgdowej kory wzrokowej, uczestniczyce w analizie ksztaltu
bodZca. maja niewielkic pola recepcyjne o postaci wydluzonych | paleczek™,
ktérych dlugoi¢ wynosi od utamka do kilku stopni Kytowych. Oznacza to, 7e
bodZcem. Kktory najlepiej pobudza taka komorke, jest podluzny przedmiot,
umiejscowiony pod okreslonym katem w polu widzenia (ryc. 2). Pokazano
dodwiadezalnie, Ze takie pola recepcyjne sy wynikiem konwergencji punktowych,
koncentrycznych pél recepeyjnych neurondw nizszego rzedu (por, rve. 10
z Rozdz. Il oruz Rozdz, VIII).

Ostatnie badania pierwszorzedowej kory wzrokowej kota i matpy pokazaly,
ze komdrki tej kory reagujy na bodZce zgodnie 7 hipoteza synchronizacji
impulsowcej. W wigkszosci doswiadezen udalo sig stwierdzic, ze neurony pobudzane
tym samym bodZcem majg tendencje do generowania potencjaléw czynnoSciowych
jednoczesnie, nawet wtedy gdy sy daleko od siebie potozone. Na przyklad, grupa
badaczy z pracowni Wolfa Singera w Instytucie Maxa Plancka we Frankurcie
przeprowadzita doSwiadczenie, w ktdrym zarejestrowano dwie komdarki znajdujace
si¢. w odleglodei 7 mm w okolicy 17 kory wzrokowej sychronizujace swiy
aktywnoS¢ jedynie wiedy, gdy byly pobudzane tym samym bodZcem wzrokowym.
Gdy pola recepeyjne tych neurondw stymulowano réznymi bodzcami, aktywnosé
obu komdrek byta mniej skorelowana, lub w ogole nie wykazywala wzajemnej
zaleznosci w czasic (ryc. 3). To i podobne doéwiadczenia przeprowadzane
w innych laboratoriach potwierdzajy hipoteze, ze korelacja aktywnosci moze
stanowic€ podstawe dynamicznego scalania grupy neuronéw w funkcjonalny zespot
komdrkowy typu hebbowskicgo. Doswiadczenia te wykazuja. ze wspdlne cechy
bodZcow, tukie jak ciggtosé czy jednoczesny ruch elementéw sktadowych, moga
by¢ podstawy synchronizacji aktywnos$ei komérek w korze wzrokoweyj.

Podstawowy zaleta hipotezy svchronizacyjnej jest zalozenie, ze ten sam
neuron moze korelowad swoja aklywnos¢ z réznymi zespolami komérek w réznym
czasie. Organizacja taka umozliwia dostosowanie wzorca aktywnosci sieci neuro-
nowej do dynamicznych relacji miedzy clementami bodzca, nicustannie zmienii-
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Ryc. 3. Stopief synchronizacji aktywnosci miedzy oddalonymi grupami neurondw zalezy od ciaglotd
bodica. W doswiadezeniu tym rejestrowano aktywnos¢ dwu grup neuronéw obszaru V1 kory wzrokowej
kota, w odleglosci 7 mm jedna od drugiej. Obie grupy neurondw reagowaly najlepiej na poruszajgce
paleczki” $wietlne o pionowej orientacji. Pola recepuyne obu grup (1, 2) mialy podobna
arentacyjng i znajdowaly sie w niewielkiey odleglosci na siatkéwee, co umuzliwiato wspding ich ak(ywﬁ
wedlug jednej z trzech procedur: A — jednym, diugim bodZcem poruszajacym sie jednoczesnie w
polach, B — dwoma krétszymi bodécami poruszajacymi sie w tym samym kierunku, oraz C — takimi
samymi krétkimi bodzcami poruszajacymi sie w przeciwnych kierunkach. Kétko oznacza centralne migjsoe
siatkowki. a pionowe kreski — preferowang onentacje bodéca. D, E, F — odpuwiednie korel
otrzymane w czasie stnsowania kazdej z procedur, Wspolny, diugi bodziec powodowal synchronizacie
oscylacyjnyeh odpowiedzi, co wywohlywato glebokie falowanie” korelogramu (D). Synchronizacja
rmniejszala sie wraz z przerwaniem ciaglodei bodzca (E) i znikla catkawicie przy niezgodnie poruszajacyeh
sie badzcach (F). Zmiana konfiguracji miedzy bodzcami nie wphywala natomiast na site oscylacji wewngtez
kazde) grupy neutonowej (nie pokazane na rysunku), Liczhy w prawym gdmym rogu korelogramow
odpowiadajq wylczone wiclkosci korelacji, ns — korelacja nieistotna, (Wg: ALK Engel, P. Koni
AK. Kreiter, 1B, Schiller, \W. Singer, 1992; 1989, W: Wrobel 1994, 2modyt.)

jacego swe potozenie wzgledem obserwatora. Ta sama pula neurondéw moze byé
przez to wykorzystana w sposob bardziej ekonomiczny. Doswiadczenia testujace
te zalozenia zostaly wykonane w kilku laboratoriach na Swiecie. Szczeg6lnie =
elegancki przyktad przedstawiony jest na rycinie 4, Pokazano na niej reakcje kil U

neurondéw okolicy MT" kory wzrokowej malpy (por. Rozdz, VI i VIII) :'
poruszajace si¢ bodZce wzrokowe oraz na towarzyszace tym reakcjom zmiany
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synchronizacji miedzy odpowiednimi szeregami potencjaléw czynno$ciowych,
Pola recepcyjne sasiednich komérek, ktérych aktywnosS¢ rejestrowano jedng z dwu,
niezaleznych elektrod, miaty podobng czuloé¢ na kierunek ruchu bodzcéw (por.
Rozdz. VIIT). Tak wigc, neurony rejestrowane przez elektrode 1 reagowaly na

przesuwanie bodZca o ksztalcie ,paleczki” prawosko$nie — w dét, w polu
wzrokowym, a aktywno$¢ neurondéw odbieranych przez elektrode 2 wzrastala
w odpowiedzi na ,paleczk¢” przesuwajyca sie poziomo — w prawo (wzdluz

odpowiednich strzatek na ryc. 4A, D). Aktywnos¢ obu grup komérek rejestrowana
w odpowiedzi na t¢ samg ,paleczke” przesuwajgcq si¢ w kierunku poSrednim
(ryc. 4A) byta silnie zsynchronizowana (ryc. 4B), Gdy pola recepcyjne tych
samych komdrek byly pobudzane przez dwa niezaleZne bodZce (ryc. 4D), ich
aktywnos$¢ impulsowa nie wykazywala koincydencji (ryc. 4E).

Wyniki te pokazujg, ze liczna grupa neuronéw o nakladajacych si¢ polach
recepcyjnych i podobnych odpowiedziach na niezalezne bodzce jest, potencjalnie,
nicjednorodna funkcjonalnie, Pod wplywem stymulacji roznymi bodZcami, neurony
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Ryc. 4. Synchronizacja aktywnodci kamérek w okolicy MT kory wzrokowej czuwajgcej malpy wystepuje
tylko w czasie ich wzbudzenia przez ten sam bodziec. A, D — schemat pl recepoyjnych dwu grup
komorek (1 i 2} wraz z kierunkami, w ktérych poruszajacy sie bodziec wywolywal najlepszg odpowieds
imniejsze strzalkil, Grube linie oznaczaja odpowiednie bodzce w obu sytuacjach doswiadczalnyeh (A i D),
B, C —— histogramy uzyskane podczas stymulagji pél recepcyjnych jednym bodZcem poruszajgcym sie
w kierunku zblizonym do optymalnego dla obu grup komérek, E, F — histogramy uzyskane podczas
jednoczesnej stymulacji obu pol recepcyjnych dwoma bodzcami poruszajacymi sie w roznych kierunkach.
C. F — wzrost aklywnosci neurondw z grupy 1 (gémy panel} i 2 (dolny panel) w czasie gdy odpowiedni
bodzice przesuwat si¢ przez ich pole recepeyjne. Aktywnodc te mierzono czestotlwnscia potencjatow
iglicowych (odcinek skalujacy z prawej strony odpowiada 40 potencjatom na sekundel zliczonych podczas
dziesieciokrotnej stymulacyi. Cienkie pionowe linie 0znaczajq odanek czasu, w ktdrym obliczano korelacje
miedzy impulsami 1§ 2 przedstawione w B i E. B — pojedynczy bodziec wywoluje silng synchronizacje
aktywnosci obu grup komaorek, ktéra wyraza sie wyraznymi pikami w korelogramie, E - dwa rGzne
bodzce, specyficzne dla obu grup neuronowych, nie wywoluja takiej synchronizacji. d.4. - polozenie dotka
srodkowegn na siatkdwee. Odleglosci mierzane w stopniach katowych. (Wg: A K. Kreiter | W, Singer 1994
Wi Singer i Gray 1995, zmodyd.).
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Ryc. 5. Integracja konturdéw w ukladzie wrzrokowym czlowieka. A — linia kreyvwa, klora wylania sie
atfomalycznie podezas obsenvacy nsunku B. B — tylko niektére z podobnych elementéw rozrzuconych
na rvsunku spetniajg kryterium ciaglodci przedstawionym w (C1 1 grupajq sig¢ wzedtuz jednej lini (Al C —
poljezenia miedzy elementami okredlaja zasady scalania automatycznego w A i B, Grupowanie nastepuje
jedyrie wiedy, gdy orientacja elementdw odpowiada funkcjom pierwszepo stopriua (Gagle fuki po lewej
stronied; elementy po prawe) nie sa scalane. D — lucorvezny rdjkat wybija sie z tla w sposob
automatvezny dzigki integracji elementéw o podobnej orientacji grupowej. Wyg: D). Field, A. Hayes,
R.F, Hess 1993, W Pantey, Clbert, Lutkenhiner fred.] 1994, zmodyt.)

te dziely si¢ na grupy, wyrézniane dzigki specyficznym wzorcom wewngtrznej
synchronizacji, Koherentna aktywnosé (przejawiajaca sie koincydencja impulsow
czynnosciowych) moze wige by¢ tym czynnikiem, ktéry wyrdznia w duzej liczbie
komorek zespoly neurondw zwigzane z okreslonym bodZeem.

Warto tu dodad, ze rowniez w doswiadcezeniach psychofizjologicznych mozna
okresli¢ takie wspdlne cechy elementéw bodZca, ktére w efekcie pozwalajg na
sensowng segmentacje obrazu. Na przyklad, grupa badaczy z Uniwersytetu McGill
okreflita zasady asocjacji matych elementéw kierunkowych w polu wzrokowym
cztowicka, W przeprowadzonych tam doswiadczeniach wykazano. ze sgsiednie
elementy obrazu maja tendencje do taczenia sig¢ wzdluz pozomie tyczace) je krzywej
(rvc. 5B) wtedy. gdy ich orientacja w przestrzeni nie zmienia si¢ zbyt gwaltownie
(ryc. 5C). Tego typu asocjacje nie wymagaja uczenia i z tego powodu nazywa sig je
cz¢sto asocjacjami automatycznymi (termin odpowiadajgcy ang. pre-attentive), ktére
prawdopodobnie powstaja dzigki pofgczeniom na wstepujacych szlakach mozgu
(czyh od powierzchm recepeyiney do kory asocjacyjne], ang. bottom-up).
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4. UDZIAL POYACZEN POZIOMYCH | ZWROTNYCH
W INTEGRAC)I

Zgodnie z hipoteza Hebba, z chwila integracji zespolu komérkowego,
pobudzenic ogamia jednoczesnie wszystkie nalezice do niego neurony, réwniez te,
ktorych pola recepcyjne nie sy aktualnie stymulowane przez bodziec (por. Rozdz.
MM, ryc. 8). Inaczej méwiac, okreslone komérki moga byé pobudzane jako
~uzupetnienie™ zespotu, co moze byé przyczyng iluzji, takich jak przedstawiono na
rvcinie 5D. Komérki aktywowane przez iluzoryezne bodZce znaleziono niedawno
W obszarze drugorzedowej kory wzrokowej malpy (ryc. 6). Odkrycie to stanowi
przyczynek do hipotezy, ze wyzsze okolice przetwarzania informacji wzrokowej
mogg stanowi¢ dodatkowe zZrédlo integracji dla pél nizszego rzedu.

Istniejg liczne dane anatomiczne wskazujace, Ze kolejne okolice pierwszo-
i drugorzedowej oraz asocjacyjnej kory wzrokowej maja bogate migdzypoziomowe,
W tym zwrotne, potaczenia. Ze wszystkich tych okolic najbardziej precyzyjne
odwzorowanie potozenia bodZca na siatkdwee wystgpuje w plerwszorzedowej

A B C D +

27,7 /

B
»
»

Ryc. 6. Odpimaedzi kamérki obszaru V2 kory malpy na nie istniejace kontury. A — iluzorvezne wrazenie
linii pionowej. B — drobna zmiana bodfca wywoluje znikniccie ztudzenia, € reakcje neuront
w obwzarze V2 na zeczywiste oraz iluzoryezne krawedzie badzcow, Jego aktvwwnoSd rejestrowano w czasie,
gdy malpa fiksowala wzrok na krzyzvku widocznym z lewej, pomej strany pola recepoyjnego w Dl
D — kaolejne odpowiedzi neuronu na rdzne bodzee: bialy prostokat (na goéree), oba jepa konce polgczone
nie istnicjacymi bokami {posrodku; i rozdzielone waskimi iniami od tHa na dolel, poruszajace sie istrzatki
w obu kierunkach przez pole recepuyjne. Pole recepcyjne przedstawiono w postaci elipsy o tym samyin
ksztaicic, dla kolejnych stymulacii, Aktywno$€ neuronu obrazujg biale punkty na czamym te, w kolejnych
prostokitach w C {a, b, ¢). Kazdy punkt oznacza jeden potencjal czynuosciowy, a zgrupowanie takich
punkiéw w linii — serie iglic, Swiadczacych o tym, ze bodzier pobudzil pole recepeyine badane) komarki
Wizystkie bodZce przesuwaly sie osmiokrotnie przez pole istad osiem linii w kazdym czarnym prostokacic),
w obu kierunkach, tak jak pokazujg strzatki na dole kolumny. Najlepsza odpowicdz wywolywalo
przesuwanie w prawo biatego prostokata o meczvwistych krawedziach fal. Krawed? iluzorvezna riwniez
wywohawala reakeje, chociaz slabszg ibl. Gdy korice paleczki ograniczono cienkimi liniami 1¢), odpowieds
neuronu prawic zupelnie znikta. Srednie czestosci wytadowan neuronu podczas prob 2z kolejnymi
bodzcami przedstawiono z prawej strony rysunkow w C. (Wg: R Heydt, E. Peterhans 1 G. Baumgartne
1984, Wi Wrébel 1994, zmoudvi.|
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Ryc. 7. Przyklad aktywnodci oscylacyjnej w odpowiedzi komdrek kory wzrokowej kota na poruszajaca sie
paleczke Swietlng. Z odbieranego przez elektrode sygnalu elektrycznego odfiltrowano niskie gy
rysunek) i wysokie [dolny rysunek) pasmo czestotliwodci. Gomy przebieg obrazuje zmiany tzw. potencjalu
polowegn, wynikajacego z sumaryczne) aktywnosci postsynaptycznej wiclu komorek w pablizu elektrody
rejestrujace]. Waskie, pronowe kreski na dolnym rvsunku przedstawiaja potencjaly czynnotciowe kilku
kumdrek amplituda kazej iglicy jest tym wieksza, im blizej odpowiedniej komdrki znajduje sie elektroda
rejestrujgcal. Reyestracya zostala dokanana podczas przesuwania pateczki swietlnej przez pole recepcyjne
grupy komarek, Widad, ze taka stymulacja wywolywala koherentng i rylmiczna aktywnost w raznych
neuronach. Potencialy <zynnodciowe pojawiajg si¢ paczkami w czasie najnizszej wartoéci potencialu
polowego. Wg: P.R. Rollsema, AK. Engel, P. Kénig, W, Singer. W: Pantey, Clbert, Lutkenhéner (red.)
1994, zmodyf.)

korze wzrokowe). Do niej wigc muszy wysylad informacje zwrotny okolice
bardziej wyspecjalizowane, aby dokonywana w nich synteza wzrokowa mogla
zosta¢ umiejscowiona w okreSlonym obszarze pola widzenia. Oprécz potaczed
zwrotnych migdzy kolejnymi poziomami ukladu wzrokowego, poszczegdlne
okolice kory wzrokowej wyspecjalizowane w analizie okre§lonych aspektow
bodzca posiadajgq liczne polaczenia wzajemne. Wydaje sig¢ oczywiste, Ze muszg
one bra¢ udzial w integracji informacji o poszczegdlnych cechach bodZea
wzrokowego.

W zgodzic 7 tymi przewidywaniami stwierdzono, ze komérki réznych okolic
ukfadu wzrokowego mogg synchronizowad swoja aktywno$é czynnosSciowa.
W licznych do§wiadczeniach zarejstrowano pozytywne korelacje, bez opdznienia
w czasie, migdzy impulsami czynnoSciowymi komdrek znajdujacych si¢ nie tylko
w tym samym polu kory wzrokowej (pola 17 lub 18 wg Brodmanna), ale réwniez
w réznych polach (17, 18 i pola wyzszych pozioméw opracowywania informacii
wzrokowe]), a nawet w odpowiednich polach obu pétkul mézgu (por. ryc. 8).
Wystgpowanie korelacji aktywnoSci komdérek zaangazowanych w opracowywanie
roznych aspektow bodZca wzrokowego, takich jak ksztatt i ruch, jest wskazéwka,
z¢ mechanizm synchronizacji moze by¢ wykorzystywany do integracji wszystkich
aspektow bodiZca wzrokowego. Co wigcej, istniejg réwniez dowody do§wiadczalne
na synchronizacje wytadowan komérek nalezacych do réznych systeméw w mézgu,
na przyklad komérek kory czuciowej i ruchowej. a nawet wzrokowej i ruchowe;j.

Patrzge na funkcjonalna mape przetwarzania informacji wzrokowej w korze
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Ryc. 8. Nawel daleko od sicbie potozone komdrki mogg synchronizowad swoje wyladowania czynnosciosve
dzieki aktywnosci oscylacyjne] w sieci neurnnowej zlozonej 7z pobudzeniowych polaczen zwrotnych.
Przyktady sieci, ktérych elementy znajduja sig: A — w przeciwleglych pélkulach mézgu; B — w kilku
oérodkach posrednich; € — w okolicach polaczonych widknami nerwowymi o rdzney diugodor.
Synchronizacja aktywnoéci grupowe] nastgpuje w lakich sieciach (A, B, C) mimo znacznych rhznic
w czasach przewodzenia potencjalow czynnosciowych, D, E — analiza aktywnosci dwoch grup komérek
odhieranych przez elektrody umieszezone w rGznych polach ukfadu wzrokowego kota: w pierwotnej korze
wzrokowej i w polu PMLS, w ktdrym komérki sa specyficznie pobudzane przez poruszajjce sie bodzee,

~ Obie grupy kombrek reagowaly na podobng orientacje i szybkode bodzodw, chociaz ich pola recepcyjne

nie nakrywaty sig. Stopien korelacji migdzy akeywnoscia tych grup neuronalnych zmienial sig w trakcie
kolejnych stymulacii, 13 — przyklad silnej madulacji korelogramu (g6rny histogram). W tym samym czasie
autokorelogramy czynnoéci odpowiednich grup neuronéw (pola 17 — w $rodku i PMLS — na dole;
wykazujg szereg maksiméw drugiego rzedu, Swiadczacych o oscylacyyjnym charakterze ich wyladowan.
E — przyktad stymulacyi, podczas ktdrej aktywnodc tych samych grup neuronéw nie byla skorelowana.
W tym samym czasie autokorelogramy aktvwnasci obu grup nie mialy charakteru oscylacyjnego, lecz tylko
jeden, centralnie putozony pik. Dodwiadczenie to pokazuje, ze koincvdenqd aktywnosci czynnosciowe)
réznych komérek idzie w parze z oscylacyjnym charakterem ich funkciji autokorelacji. LP, PP — lewa
i prawa pdtkula mozgu. SW — spoidio wiclkie. Skalg intensywnos$¢ korelacji impulsowej dla wszystkich
tzech korelograméw podano {jcznie na dole rysunku, (Wg: P.R, Roelfsema, AK, Engel, P. Kéinig,
W. Singer. W: Pantev, Elbert, Lutkenhoner (red.) 1994, zmodyd.).

- cztowieka (ryc. 2), fatwo zauwazyd, 2¢ rézne aspekty bodZca aktywuja komorki
- w odlegtych obszarach moézgu. Tak wigc, gdy obserwujemy czerwony autobus
- poruszajacy si¢ w naszym kierunku po szosie, percepcji tej towarzyszy pobudzenie

okolic ptata skroniowego (kolor, ksztait, ruch) oraz ciemieniowego (kierunek,
potozenie). Dla unikni¢cia nicjednoznacznosci w rozpoznaniu (por. podrozdz. 1)

~ wydaje si¢ konieczne potgczenie tych czastkowych wrazen w unikatowy wzorzec
- aktywnosci moézgu. Koncepcja sugerujgca. ze kluczem do powstania percepcji
- moze by¢ mechanizm synchronizacji pobudzenia w specyficznym zespole komorek
- r6znych systeméw mozgu, jest bardzo atrakcyjna i lezy u podstaw wigkszosci
- wspétczesnych badan z zakresu fizjologii poznania.
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oscylacyjne. Na rycinie 8D przedstawiono przykiad synchroniczne] aktywnoSci
neurondw potozonych w odleglych okolicach kory wzrokowej (pola 17 1 tzw,
okolicy PMLS). Gdyby dane wskazujace na udzial oscylacji w synchronizacyi
aktywnoSci neuronowej potwierdzilty sie, mogloby to wskazywad na ich rolg
w organizowaniu dynamicznych zespotéw komdrkowych typu hebbowskiego.

6. WEASCIWOSCI DYNAMICZNE POLACZEN
MIEDZYKOMORKOWYCH

Z hipotczy Hebba wynika jednoznacznic, ze zespoly komérkowe lacza sie
w funkcjonalne grupy w zalezno$ci od aktualnych potrzeb ~abliczeniowych”™
moézgu. Na przyklad percepeja tréjkata wzbudza {ci§le okreslona grupg komérek
w korze wzrokowej (por. rye. 8 w Rozdz. ). ktére w tym czasie Iworzyg sied
pobudzajacych si¢ nawzajem elementéw. W nastepnej chwili (lub w nnym
zakresie czgstotliwosci oscylacyjnej) te same ncurony moga by¢ aktywnymi
elementami innego zespotu komérkowego, Teoria hebbowska implikuje wige, ze
oddziatywania migdzy neuronami. choé oparte na bazie istniejgeveh potyezen
anatomicznych, ulegajy stalym zmianom w zaleznosei od konfiguracji oddziatywi-
jacych bodZcoéw, aktualnego behawioralnego stanu zwierzecia lub poziomu
wzbudzenia, Istotnie, w ostatnim dziesi¢cioleciu wielu badaczy stwierdzito, ze
funkcjonalne zwigzki migdzy ncuronami ulegajy zmianom w zalezno$ci od tych
czynnikow,

Rycina 9 pokazuje przyktad korelacji miedzy seeregami potencjaléw ig-
licowych dwu neuronéw kory stuchowej malpy, ktore] prezentowano bodziec
sluchowy poruszajucy sie z lewa na prawo lub w odwrotnym kierunku. Pierwszy
korclogram (ryc. 9A) pokazuje pik potozony na prawo od érodka, o dhugosei ok.
30 milisckund. Takie umicjscowienie piku oznacza, Z¢ prawdopodobicristwo
wystapienia potencjatu iglicowego w neuronic 2 wzrasta znaczaco przez czas
tezydziestu milisekund po wyladowaniu iglicowym w neuronie |. Drugi korelogram,
uzyskany podczas przesuwania bodZca stuchowego z prawa na lewo, pokazuje
zupelnie inny relacje miedzy aktywnos$cia obu neurondw (ryc. 9B). W tym
przypadku, korelacja atywnosci obu neuronéw jest ujemna: wytadowanie iglicowe
W neuronie 1 zmniejsza prawdopodobiefistwo powstania potencjatu ¢z YNNosciowego
w neuronie 2. Warto zwrécié uwage, 7¢ proste histogramy aktywnoSei obu
neurondw nie zmieniajy si¢ w zaleznosci od kierunku ruchu bodZca stuchowegao
(ryc. 9C—F). Dalsza analiza odpowiedzi tych neuronéw pokazata. ze istotne
wartoSci korelacji (zaréwno dodatnich, jak i ujemnych). tukie Jak pokazano na
rycinie 9 A i B, obserwuje si¢ jedynie w trakcie wzmozonej aktywnosci obu
komérek. to znaczy wtedy gdy reaguja one intensywnie na pojawienie sig¢
wlasciwego bodZca (piki na ryc. 9C — F), Przez pozostaly czas do$wiadczenia
(ptaskie odcinki na histogramach 9C — F) nie obserwowano istotnych statystycznie
zaleznoScel miedzy wyladowaniami obu komérek.
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Ryc. 9. Interakcja miedzy komérkami w korze sluchowej czuwajacej malpy zalezy od charaktery
hodzca. Przyklad przedstawia zmiane korelacji migdzy aktywnoscia dwu neurondw po zmianie
kierunku ruchu bodzca sluchowego. A, B — korelogramy roznicowe obliczone w czasie rejestrac)i
odpowiedzi dwu komérek na bodziec poruszajgey sic w prawo (Al i w lewo (B). C, D oraz
E, F — jednoczesnie rejestrowane histogramy odpowiedzi obu neuronéw na odpowiednie bodice 8
stuchowe sq identyczne i niezalezne od kierunku ruchu bodZca. (Wg: Ahissar i in. W: Aertsen 0

i Breitenberg (red.) 1992, zmodyf.)

Przedstawione do$wiadczenie, jak réwniez wiele innych, dowodzi, ze obser-
wowana synchronizacja aktywnosci migdzy neuronami podlega raptownym modu-
lacjom w zaleznoéci od charakteru bodZca. Poszukiwania badaczy wspétpracujacych
7 Georgem L. Gersteinem z Uniwersytetu Pensylwaiskiego doprowadzily do
pojawienia si¢ nowych metod analizy korelacyjnej czynnodci wielu neuronéw
mézgu. Jedna z takich metod jest analiza nazwana grupowaniem grawitacyjnym.
Zostata ona skonstruowana specjalnie w celu wykrywania synchronizacji aktywnodei
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duzej liczby komérek, Przyklad takiej grupowej korelacji w réznym kontekécie
behawioralnym przedstawia rycina 10. Kazda linia na tym rysunku obrazuje
zmieniajacy Si¢ w czasie korelacje migdzy dwoma z pigciu jednocze$nie reje-

R0
o

ALt s haantalal

10. Zmiana wzajemnych korelacii w grupie neurondw kory czolowe] w zaleznogei od stanu
Dehawioralnego malpy. Jednoczesna analiza korelacii {tzw, grupowanie grawitacyjne) miedzy aktywnoécig
pieciu neurondw kory czotowe] malpy podczas wykonywania zadania réznicowania kierunkowego
‘Zodroczeniem. Pojedyncze krzywe pokazujy korelacje aktywnoSci pary neuronGw podezas 0,5 s odcinka
(ktywnosci w jedne; sesji doswiadczalnej. Analiza A rozpoczyna sie z chwilg zapalenia sygnalu wyzwalajacego
nuch, a analiza B obejmuje czas po wykonaniu reakeji, Grupowanie krzywych jest inne w obu momentach
Hodwiadczenia, co dowodzi, ze korelacie miedzy komérkami zmieniaja sie dynamicznie, w zaleznoéci od
hontekstu bodzca i stanu behawioralnego zwierzecia, Pozostate objaSnienia w tekscie, (Wg: E. Vaadia
1 A Aertsen. W Aertsen i Breitenberg {red.) 1992, zmodyd.}
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strowanych neurondw w korze czotowej matpy. Im bardziej linia ta jest nachylona
w dol, tym wieksza jest rowniez dodatnia korelacja miedzy oboma neuronami,
Odchylenie linii w gér¢ pokazuje korelacje ujemna. Grupowanie si¢ linii 5
w skorelowane wigzki oraz podobny charakter ich zmian w czasie sugeruje udziat =
odpowiednich neuronéw w tym samym zespole komdrkowym. y

Panele przedstawione na rycinic 10 obrazuja zmiany Korelacji migdzy
wszystkimi pigeioma neuronami, analizowane w dwu pétsekundowych odcinkach =
czasu, w roznych momentach wykonywania precz malpe wyuczonego zadania
ruchowego. Pierwszy odcinek rozpoczyna si¢ z chwily gdy malpa styszy sygnal if’, '
warunkowy 1 rozpoczyna ruch reki w celu przycisniecia wlasciwego klucza (rye.
10A), a drugi odcinek jest okresem od 1 do 1.5 sekundy po wykonaniu reakcji,
edy reka malpy wraca do pozycji neutralnej (ryc. 10B). Na obu panelach mozna
tatwo zaobserwowac roznice w przebiegu wigzek linii, odpowiadajgce 2mianom =
korelacyi aktywnosci grupy badanych komérek. Po ustyszeniu bodZca warunkowego
tylko jedna para neuronéw wykazuje dodatnia korelacje (pojedyncza linia biegnaca
w dot), podezas gdy inne pozostaja w stanie podstawowym lub nawet wykazujg =
lekkq tendenci¢ do odchylenia w gére, sugerujaca korelacje ujemng (ryc. 10A). ‘fi
Zupetnie odmienny jest wzorzee rozwijania si¢ korelacji grupowej po wykonaniu 1
reakcji warunkowej (ryc. 10B). W tym przypadku wszystkic linie opadaja w dét
w prawie identyczny sposéb. wskazujae, ze¢ caly grupg pigciu badanych neuronéw
faczy koherentny wzorzec aktywnosei. Takie skorelowane pobudzenie obserwowano
jedynie w speeyficznie wyhranym czasie reakeji warunkowej. Te same neurony nie
byly skorelowane w podobny sposéb, ani wezesniej, ani pdZniej w trakcie te) samej
proby doswiadcezalne).

Przedstawiony przyktad analizy grawitacyjnej pokazuje. ze w mozgu zwierzat
mozna zarejestrowac grupy neuronéw o silnie skorelowane] aktywnosci, kiérej
wzorzec zmienia si¢ bardzo szybko. Korelacje aktywnosci tej samej grupy
komorek zobrazowiane na rycinie 10 A i B uzyskano w zaledwie sekundowym
odstgpie czasu, co Swiadczy o tym, Ze zmiany polaczen funkcjonalnych wewngtrz
zespolow  komérkowych nastepujy bardzo szybko. W ukladzic wzrokowym =
stwierdzono, ze do zsynchronizowania aktywnosci grupy komaérek Kory wystarczy
czas rzedu 50 - 100 milisekund. Jest to czas poréwnywalny z minimalnym czasem
wyuczonej reakeji réznicowania wzrokowego, w eksperymentach behawioralnych =
na zwierzetach. 2

Ostatnie badania wydaja si¢ wskazywad na to, 7e istotne znaczenie w pracy |
mozgu ma jednoczesne pobudzanie duzych zespoléw komérkowych. Synchronizacja
w zespole moze by¢ wywotana przez aktywno$¢ oscylacyjng. jak to opisano wyzej
(podrozdz. 5). Jeszcze szybciej. zespit komorek moze si¢ znaleZé w stanie
koherentne) aktywnosei dzigki efektywnemu pobudzeniu przez silne polaczenia
wewnetrzne, uksztaltowane podczas procesu uczenia (por. Rozdz. [1I). W tym ';:
podrozdziale starano sig pokazaé jeszcze jedny mozliwosé aktywacji zespoléw
komorkowych — poprzez dynamiczne potaczenia funkcjonalne. Ziozona struktura

o 200

siect nerwowe] stwarza w sobie mozliwos¢ szerokiego rozprzestrzeniania Si¢
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pobudzcnia na wiele neuronéw jednocze$nie. Jezeli sied (a jest aktywowana
podprogowa przez systemy modulujace, to nawet pojedyncza, ale zsynchronizowana
paczka impulséw zwiazana ze specyficznym wejSciem moze wystarezy¢ do
aktywac)i zespolu komérkowego, a wige do osiagniecia istotnego stanu funkcjonal-
nego ukfadu, Hipoteza ta jest opisana bardziej szczegétowo nizej,

7. ZALEZNOSC PERCEPCJI OD KONTEKSTU

W poprzednich podrozdziatach starano si¢ przedstawi¢ dowody na to, 7e ko
neuronalny dla wyzszych csynnosci nerwowych opiera si¢ na koherentne;j
aktywnoscl grup komorek nerwowych, Wydaje sie, z¢ spoiwem laczgeym takie
grupy w zespoly mogg by¢ nie tylko trwate polaczenia anatomiczne o ustalonej,
duzej wadze synaptycznej. ale réwniez dynamicznie zmieniajacy  si¢ poziom
korelacji aktywnosci neuronalnej, oparty na dodatkowych mechanizmach modula-
cyjnych. Jak wynika z dos$wiadezefi przedstawionych w poprzednim padrozdziale,
korelacja czynnosci migdzy komdrkami w korze mézgu jest zalezna od charakteru
bodZca oraz od kontekstu behewioralnego, w jakim jest on postrzegany. Dane te
wymagajy rewizji naszego dotychezasowy pogladu preedstawiajacego  uktad
nerwowy jako statyczng strukturg z powoli zmieniajacymi si¢ ( np. pod wplywem
uczenia) wagami potaczed synaptycznych. Oprécz strukturalne; {anatomicznej)
sieci potaczen. w dzialajacym mdézgu tworza sie ciggle dynamiczne potiyezenia
funkcjonalne (o statej czasu — rzedu od dziesigtek do setek milisekund).

Kazdy neuron w korze moézgowej taczy si¢ z tysiacami innych (por. Rozdz,
). Przypadkowa aktywnos$¢ w sieci nie wywoluje w takim neuronie potencjalu
czynnosciowego, gdyz pojedynczy kontakt synaptyczny ma, na ogdl, bardzo malg
wage. Pobudzenie neuronu wymaga zsynchronizowanego dziatania okreslonej
liczby (ale nic wszystkich) aktywnych wej$é. W kazdej chwili efektywna jest tylko
cz¢SC¢ potaczen synaptycznych, W nasi¢pnym momencie ten sam neuron moze by¢
koaktywowany z inng grupy komérek dzicki nowej, réwniez cfektywnej konfiguracy
pobudzenia. Sktad synchronicznie pobudzonego zespolu komdérek zalezy zaréwno
od zmienne] w czasie charakterystyki bodzca, jak réwniez od podprogowych
wplywow, wywieranych przez ukierunkowang uwage lub niespecyficzne ukfady
pobudzajace (por. Rozdz. XVIII). Na $wiadomy percepcje sklada sie aktywacja
kory pochodzaca # wejscia sensorycznego. ktére wnosi do zespotu komorkowego
chwilowe okreslenic clementéw treSciowych bodzZea (ang. content), oraz 7 uktadéw
modulacyjnych, ktére zapewniajg mozliwos¢ koniunkcji tych elementarnych wrazen
W czasie (ang. context). Praca mozgu to ustawicznie zmieniajace si¢ uklady
chwilowo pobudzonych grup neuronéw, powodujace réwnie szybkie, nieliniowe
zmiany efektywnoSei odpowiednich synaps (por. ryc. 10). Ta dynamiczna, zalezna
od kontekstu, reorganizacja potgezen stanowi, by¢ moze, podstawowy mechanizm,
na ktorym opiera si¢ nasza zdolno$¢ do szybkich zmian percepcji, zachowar
ruchowych oraz asocjacji czuciowo-ruchowych.
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8. ROLA UWAGI W PROCESACH INTEGRAC]I

Rycina 5 przedstawia przyktady automatycznych asocjacji wzrokowych, ktére

zachodzg na wstgpujacych polaczeniach drogi wzrokowej (ang. ,,bottom-up™) i nie
wymagaja Swiadomej percepcji (por. podrozdz. 3). W odréznieniu od takich
bodzcow, obraz bardziej skomplikowany, pokazany na rycinie 11, jest rozpoznawany
tatwo jedynie przez osoby, ktére widziaty ten rysunek juz wczesniej. Jest
oczywiste, ze ztozony ksztalt, jak réwniez pomieszanie elementéw dalmatyniczyka
1 tha na tym obrazku nie pozwala na automatyczne polaczenic poszezegdlnych
czgSci rysunku. Rozpoznanie psa wymaga uwagi oraz skonfrontowania nowego
bodZca z wzorcem przechowywanym w pamigei wzrokowej, a wigc aktywacji drog
zstgpujacych, prowadzacych z okolic mézgu o wyzszym poziomie integracji, do
okolic nizszych pozioméw (ang. . top-down™ process). Rol¢ uwagi w procesie
widzenia mozna pozna¢ wykonujac eksperyment przedstawiony na rycinie 12, Aby
wykona¢ ten eksperyment, nazywany , Kot z Cheshire™ (dla upamigtnienia dziwnych
umiejetnosci partnera Alicji w krainie czaréw), oprzyjmy glowe na nieruchomej
podpdree i patrzymy wprost przed siebie, Nastepnie, umiesémy przed sobg lusterko
W ten sposob, aby jednym okiem widzie¢ pyszczek kota, a drugim odbicie bialej
Sciany. JeSh teraz pomachamy r¢ka po stronie oka patrzacego na odbity w lustrze
Sciang, dokladnie w tym migjscu pola widzenia, ktére odpowiada widzianemu
lewym okiem kotu, obraz zwierzecia zniknie. Zjawisko to thumaczy sie rywalizacjg
migdzy obrazami przekazywanymi z tego samego fragmentu pola widzenia, przez
oddzielne szlaki wzrokowe, z obu siatkéwek do kory (por. Rozdz. VIII). Chwilowy

Ryc. 11. Asocjacja 1 rozpoznanie ksztaltu w ukladzie wzrokowym czlowieka wymagajaca dzialania

integracyjnego moézgu. Ksztalt skomplikowanego bodZzca i tlo zbudowane sg z podobnych elementiw. Dia

rozpoznanmie bodzca Ipies) potrzebna jest uwaga i odwotanie sie do pamieci wzrokowej, a wiec aktywacja
szlakéw zstepujacych. (Wt lames 1966, Wi Pantey, Elbert, Lutkenhtner (red.), 1494)
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Ryc. 12. Kot z Cheshire, W tym prostym dodwiadczeniu wykorzystuge sie zjwisko rywalizacji obuocznej,
ktére polega na tym, ze kazdy punkt pola widzenia jest reprezentowany w korze wzrokowe| przez
addzielne wejscie 7 lewego i prawego oka. Ruch w polu widzenia jednego oka kieruje uwage na jego
reprezentacje korowa, to moze spowodowad wymazanie obrazu widzianego drugim okiem. Jedli patrzacy

zwracal szczegding uwage na okredlony fragment kociego pyszezka przed poruszeniem reka, niektére
czesci obrazu — vczy, lub drwiacy uSmiech” — moga pozostaé, Dokladniejsze objaénienia w tekécie
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Ryc. 13. Przekrzywiona litera T w prawej czebci ryciny .rzuca sie” w aczy natychmiast, Odnalezienie tej
sanmiej litery po lewey stronie wymaga kilku ruchéw wewnetrznego reflektora uwag
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ruch reki. bedacy silnym bodZeem wzrokowym, skupia na sobie uwage mézgu, ale
woprawym polu widzenia, w plaszczyZnic Nksucji, nie znajduje on zadnego

sensownego podmiotu pereepeji (oprocz jednolitego, biatego tha). Zdarza sie, 26 ©

w doSwiadczeniu tym zniknie nam tylko czg$é obrazu, pozostawiajac jedynie
drwiacy usmicech kota z powiesci Lewisa Carrolla,

Najbardziej rozwinigty hipoteze dotyczaca roli uwagl w procesie scalania
bodZcéw  wzrokowych sformutowata ostatnio Anne Treisman 7 Uniwersytetu
w Oxfordzie. Po serii bardzo pomystowych eksperymentéw (ryc. 13) stwierdzita
oni, ze proces percepeji mozna podzieli€ na trzy clapy, W pierwszym z nich,
najbardziej podstawowym, ukkd wzrokowy koduje automatycznie obraz pola
widzenia wedlug podstawowego katalogu cech, do ktérych zalicza sie kolor,

o oy

wielkosSc, kontrast, orientacje, krzywizne, zakonczenia lub .zamknieto§é” linii,

ruch i odleglos¢. Kazda z tych cech ma. prawdopodobnie, oddzielna reprezentacje
w korze wzrokowej (por. ryc. 2), w postaci odpowiedniej (tzw. clementarnej)
mapy, kodujace] jej polozenie w polu widzenia, W pierwszym, pod§wiadomym
clapie, odnotowywana jest jednak tylko obecnosé danej cechy w polu, bez
dokladnej lokalizacji. Obserwator, kidremu wyswietla si¢ bardzo krétko (przez
ok. 200 ms) przezrocze przedstawione # prawej strony ryciny 13, fatwo
stwierdza obecnos¢ przekrzywionej litery T (dwic krdtkie linie. o rdznej
od otoczenia orientacji), ale czesto myh si¢ w ocenie jej potozenia, W odréznieniu
od tego eksperymentu, zauwazenie identycznej. przekrzyvwionej litery T wérdd
tha zawierajacego kilka cech identyfikacyjnych, wymaga najpierw lokalizacii
szukanej litery w polu wzrokowym, Czas potrzebny do rozpoznania jest
w tym przypadku  proporcjonalny do liczby dystraktoréw (wszystkich liter
na rysunku). DoSwiadezenie to wskazuje, 7¢ w celu polyczenia kilku cech
podstawowych (orientacja w przestrzeni, liczba zakonczen linii itp.) konieczna
jest uwaga, ktora w sposob sekwencyjny kierowana jest ku kolejnym micjscom
w polu widzenia,

Ukierunkowana uwaga charakteryzuje drugi etap rozpoznania. Jej wzbudzenie
iest wywolywane obecnoscia kiorejkolwiek z cech podstawowych i powoduje
przeszukanice specjalne) . mapy integracji przestrzenne]”, znajdujacej si¢ na wyZszym
poziomie przetwarzania informacji (por. ryc. 1E). Reflektor uwagi lokalizuje
1 scala wszystkie cechy bodZca obecne w . ofwietlonym™ migjscu mapy integracii,
dzi¢ki konwergencji informacji lokalnych z wladciwych map elementarnych,
Ostatnim etapem rozpoznania, wedlug przedstawianej hipotezy. byloby pordwnanie
zintegrowanego  zespolu cech elementarnych 7, przechowywanym w pamigci
wzrokowe). najbardziej podobnym wzorcem bodZca. Proces rozpoznania musi byé
stale odtwarzany, aby cigglo§¢ percepeji nie zostata przerwana. Ptak sicdzacy na
galgzi zmienia przeciez zasadniczo zarys linii skrzydel, ich wielkos§é, a czgsto
nawel kolor widocznego upierzenia z chwilq, gdy wzbija si¢ do lotu, Wydaje sig,
ze mechanizmem pozwalajacym na ciggle vaktualnianie Swiadomej pereepeji moze
by¢ wlasnie uwaga, ukierunkowana na okre§lony w czasie i przestrzeni obiekt.

Doswiadczenia przeprowadzone w ostatnich latach potwicrdzajy, ze komorki
ukladu wzrokowego reaguja zdecydowanie silniej na te same bodzce, gdy ich pola
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Ryc. 14. A, B — zwiekszenic amplitudy i czestotliwosci pojawiania sie paczek aklvwnosor i w korze
wzrokowej kola. w czasie wykonywania zadania roznicowania wzrokowepo (AL w pordwnaniu ze
stuc howym (B Kolejne osicrn rzgdiow rejestracii aktywnosi elekiroenceialograficzoe) w A i B przedstawiajy
ciggly zapis £ lej samej akolicy kory wezrokowe) IVCx 11w czasie, gdv kol 2 uwaga proygladal sic budseow
wzrokowemu (A1 lub przystuchiwal bodzcowi stuchowemu iB1 przed wyknnaniem reakeji warankowej, C,
D - korclacja paczek nseylacji izaznaczonyeh pinnoswymi znacznikami w A | BI miedzy dwoma punktami
kory wzrokowej IVCx1 i VOx2 — tej ostatniej rejustracii nie pokazano na rycnie! w zasie zadania
wzrokowepa (C1 stuchowego (D). Sygnal FFG w A § B przeliltrowana w pasmie 16 24 Hz. W Wirahel,
Bekisz, Waleszezyk, W: Pantev, Clben, Lutkenhoner (red.) 1994, zmodyf )

recepcyjne znajdujy sie w tym micjscu pola widzenia, na ktore skierowana jest
uwaga badanego zwicrzgeia. Silniejsze reakcje neurondw wskazujiy, Ze oprécz
specyficznego bodZzca wzrokowego sa one pobudzane przez jakie$ dodatkowe
wejscie modulujyce. Kilka lat temu rozpoczeto w Instytucie im. M. Nenckiego
doswiadczenia majyce na celu zidentyfikowanie nosnika uwagi, kiéry w miare
potrzeby wzmagatby reaktywnosé odpowiednich elementéw ukladu wzrokowego.
W wyniku przeprowadzonych badan udato sie stwierdzi¢, 7e podczas rozwiazywania
zadania wzrokowcego. w korze wzrokowej 1 ciele kolankowatym bocznym kotdw
pojawiaja sie paczki aktywnosci oscylacyjnej o czestotliwoscr okoto 20 Hz,
odpowiadajqcej tzw. pasmu f w elektroencefalografii (ryc. 14A). Wykazano
ponadto, Z¢ aktywnoS¢ ta nie jest zwigzana z okreslonym bodZzcem wzrokowym
1 pojawia si¢ w ukladzie wzrokowym tylko wiedy, gdy kot wykonuje prawidlowo
odruch warunkowy. Cechy te pozwalaja wigzac aktywnoS¢ w pasmie 8 2 procesami
uwagi. Przeprowadzane u tych samych kotéw specjalne testy elektrofizjologiczne
pozwalaja whioskowac, ze pojawieniu si¢ oscylacji f towarzyszy pobudzenie
badanych struktur drogi wzrokowej. Co wigcej, oscylacje rejestrowane jednoczesnie
w wybranych miejscach kory wzrokowej wykazujg wysoka korelacje podezas prob
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roznicowania wzrokowego, ktora zmniejsza si¢ w kontrolnych prébach stuchowych
(rys. 14C, D). Wszystkie te dane pozwalajg przypuszezad, ze paczki aktywnosci
oscylacyjnej w pa$mie f§ mogg by¢ poszukiwanym noénikiem (reflektorem) uwagi
w ukladzie wzrokowym.

9. TEORIA GNOSTYCZNA

Kazdy z nas przezyl zapewne sytuacje, w ktorej na starym, nieostrym zdjeciu,
spoéréd wielu widocznych na mim twarzy rozpoznat natychmiast t¢ jedng — twarz
bliskicgo znajomego. Niewazne, ze znajomy bardzo si¢ od tego czasu postarzal
— e rysy, to na pewno on! Istotnie, twarze ludzkie stanowig dla nas szczeg6lny
rodzaj bodzea rozpoznawany natychmiast, w sposoh prawie automatyczny.

Liczne dofSwiadczema behawioralne na malpach wykazaty, ze w okolicy
skroniowej dolnej (a Scislej, w jednym z jej pol, tzw, polu TE) znajdujg si¢ grupy
komorek reagujace specyficznie na bodzce o stopniu skomplikowania znacznie
wigkszym niz opisywane w poprzednich podrozdziatach. Komérki te majgq zwykle
bardzo duze pola recepeyjne i reaguja intensywnie niezaleznie od miejsca, w Ktorym
taki bodziec si¢ pokaze. Szeroko znane i intensywnie badane sa komarki reagujace
na bodZce w rodzaju dloni ¢7y tez okreslonych twarzy (ludzkich lub matpich, ryc. 2).
Wiclkos¢ takich reakceji czgsto nie zalezy od zmiany niektérych elementamych cech
bodZca (np. wielkoSci, rotacji, koloru, potozenia w polu widzenia). Stalo§é
odpowiedzi komorek mogltaby wskazywad, ze przynajmniej dla nielicznych, ale
waznych biologicznie bodZeéw uklad nerwowy wyodrebnil jednostki gnostyczne
(por. ryc. 1C i podrozdz. 2). Jednak nawet najbardziej specyficzne z takich neuronéw
przestaja odpowiadac, gdy twarz przedstawiana jest z profilu (ksztalt ten moze
oczywiScie pobudza¢ intensywnie inng komaérke) lub porusza sie. W obecnym stanie
wiedzy nalezy wige sgdzi€, ze rdwniez percepcja twarzy wymaga jednoczesnego
pobudzenia co najmniej kilku komoérek o rdznej specyfice pol recepcyjnych
i potozonych prawdopodobnie w réznych, asocjacyjnych polach wzrokowych.

Okolica skroniowa dolna stanowi ostatnie pietro w kanale wzrokowym
odpowiedzialnym za widzenie ksztaltu (ryc. 2). Widkna komdrek 2 tej okolicy
kieruja si¢, migdzy innymi, do struktur limbicznych. Chociaz istnieja dane
wskazujgce, ze np. komodrki w ciele migdalowatym odpowiladajq rowniez na
skomplikowane bodzce wzrokowe, rola ukladu limbicznego polega glownie na
kontroli percepcji i utrwalania si¢ wzrokowych Sladéw pami¢ciowych (por. Rozdz.
XV, XVI, XVIII).

10. MOZG JAKO FILTR RZECZYWISTOSCI

Strumien informacji zawarty w bodZcach nieustannie bombardujacych powierz-
chnie recepeyjne uktadow sensorycznych powoduje zmiany aktywnoscl prawie we
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wszystkich systemach mézgu. Zmiany te nie sa jednak niezalezne, gdyz, opisane
w tym rozdziale, mechanizmy integracyjne daza do synchronizacji pobudzenia
wykorzystujac anatomiczng struktur¢ sieci nerwowej oraz dynamiczne poljczenia
funkcjonalne sterowane wewnetrznymi uktadami wzbudzajacymi (np. mechanizmem
uwagi). Taki obraz aktywnoSci mézgu jest najlepiej opisywany przez eori¢
kontrolowanego chaosu, Wedlug tej teorii aktywno$é¢ mozgu ciggle ewoluuje,
wytwarzajac nieustannie nowe stany samowzbudzenia.

A B

EEG {100ms} , powietrze
AL AR A s Ideah WA VWAL M

T —y DA PIIAR SDANA WAL SRS AN
mmwmmmwm
— S Anadh WA WAL WMAL WAL A
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Ryc. 15 Kolejne wykresy konturowe amplitud fal elektroencefalograficznych (EEC) opuszki krdlika w trakcie
kolejnych etapdw procesu warunkowania. A — 100 ms odcinki rejestracyi EEG, 2 64 elektrod umieszezonych
na opuszee wechowe krélika, w czasie wdechu. Wszystkie fale FEC s3 podobne w domenie czestatlwidci,
zmienia si¢ jedynie ich amplituda. Ksztalt ial EEG mie niesie nformacji o zapachu. Informacya ta zawarta
jest w rozkladzie przestrzennym amplitudy tvch fal, zobrazowanym w B. C — obraz mapy konturowe|
zmienid sie po bym, Jak krdhka nauczono adrdzniania zapachu banana. Po tym doswiadezeniu zmienil siy
jednak rdwniez wykres konturowy odpowiedzi opuszki podczas wdechu czystegn powietriza (D) W
Freeman 19491)
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Od wielu lat, w laboratorium Waltera J. Freemana, w Berkeley, prowadzi"
si¢ globalne rejestracje zmian aktywnosci opuszki wechowej krdlika w procesie
uczenia. Aktywnos¢ ¢ rejestruje si¢ za pomoca matrycy 64 elektrod umieszezonych
na powierzchni kory. Wzorzec aktywno$ci na powierzchni opuszki uzyskuje.
si¢ mierzac amplitude fal EEG odbieranych przez wszystkie elektrody w czasie
ok. 100-milisekundowego odcinka na szezycie kazdego wdechu (ryc. 15A).
Pa potaczeniu podobnych wartosci amplitud otrzymuje si¢ mape¢ pobudzenia
powierzchni opuszki w czasie wdychania czystego powietrza (ryc. 15B). Mapa
ta nie zmienia sig przez wicle dni dosSwiadczalnych, a stymulacja innymi p
zapachami wprowadza w niej jedynie przejéciowe perturbacje przez okres
trwania doznania. Po tym okresie kontrolnym, krélikom prezentowano zapach
banana kojarzac go z bodZcem warunkowym. Proces warunkowania zmienial
mape aktywnosci opuszki w sposéb istotny, w calym rejestrowanym obszarze
ok. § mm? (ryc. 15C). Glownym. wielokrotnic sprawdzonym wynikiem tego '-
doswiadczenia byla obserwacja, 7¢ powrdt do bodZca kontrolnego (powietrza)
nie przywriaca pierwotnej mapy aktywno$ci (ryc. 15D). Wzorzec pobudzenia
kory nie jest wiec prostym wynikiem dziatania bodZca sensorycznego, ale
zupelnie nowy mapy aktywnosei, zalezng od doswiadczenia i kontekstu, w jakim
sig ten hodziee pojawit. Podobne rezultaty uzyskano réwniez w innych pracowniach
naukowych i na innych ukladach sensorycznych (m.in, na uktadzie wzrokowym
malpy). Wydaje sig. ze uklad nerwowy zwicrzgt podlega nieustanne] reorganizacji
pod wptywem doswiadezen percepeyjnych. Mozna by zaryzykowa¢ twierdzenie,
7¢ przeczytanic tej ksiazki zmienilo strukture polyczen réwnicz w o twoim,
Czytelniku, mézgu, s

Wyniki badan neurofizjologicznych ostatnich lat zmieniajq nasz sposob
widzenia mdézgu 2 poziomu automatu  odruchowo-warunkowego  w kicrunky
ramknigtego systemu wytwarzajacego wlasne wizje Swiata zewngtrznego. W sys-
temie takim wejscie sensoryezne nie jest juz wytacznym dostarczycielem informacji,
lecz raczej katalizatorem smian wewngtrznego stanu mézgu, Bodice zewngtrzne
zyskujy swoja reprezentacje przez wplyw, jaki wywierajy na zastany stan
funkcjonalny mézgu. Kontakt organizmu z otoczeniem polega na szukaniu nowych
wrazen zmyslowych poprzez celowe sterowanie ukladem ruchowym. W takim
opisie akt percepeji mozna rozamicé jako krok na drodze samoorganizacji mozgy
w procesie poszukiwania kontaktéw z otoczeniem, a Swiadomos¢ jako subiektywne
doznanie, towarzyszace tej nieustannej aktywnosci. i

Neuroinformatycy szacujy, #¢ 1lo§¢ informacji przetwarzanej na wszystkich
receptorach zmystowych cztowieka jest rzedu 10° bitéwss, z czego tylko ok, =
L0 bitéw/s dociera do naszej Swiadomosci. Pozostata, wielka czgS¢ tej informacji
uzyta jest przez uklad nerwowy do realizacji zadain w automatycznych tukach =
odruchowych oraz odsiana przez. mechanizmy hamujyce. Taki sposdb dzialania
sicci nerwowej implikuje, Ze nigdy nie zobaczymy obicklywnego, nie przefilt-
rowanego przez wlasny mozg, Swiata. Ale ktéz z nas wytrzymatby obraz prawdziwej ¥
rzeczywistoSel wyposazony w cale, nieskoniczone bogactwo szezegdtow?
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11. ZAKONCZENIE

W rozdziale tym przedstawiono stan badari nad mechanizmami integrujacymi
obraz Swiata zewnetrznego wewnatrz mézgu, Pytanie o mechanizmy scalania
informacji w sieci nerwowej jest jednym z podstawowych zagadnieri neurobiologii,
gdyz prowadzi bezpoSrednio do zasadniczych probleméw teorii poznania. Chociaz
w chwili obecnej nie mozemy jeszeze udzielié satysfakcjonujacej odpowiedzi na
to pytanie, to ostatnie lata przyniosty obiecujacy poczatek,
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