
Mechanizm aktywacji uk³adu wzrokowego
w procesie uwagi

Andrzej Wróbel

e-mail:

Wstêp: badania elektrofizjologiczne mózgu

Mózg cz³owieka zawiera ponad sto miliardów neu-
ronów a liczba po³¹czeñ miêdzy nimi jest ponad
tysi¹ckrotnie wiêksza i ulega ci¹g³ym, dynamicznym
zmianom zarówno trwa³ym – w wyniku uczenia, jak
i chwilowym – zale¿nym od kontekstu. Aby zrozu-
mieæ mechanizmy przetwarzania informacji w sieci
neuronalnej mózgu bada siê aktywnoœæ elektryczn¹
przy pomocy elektrod umieszczonych w wybranych
strukturach mózgu zwierz¹t i ludzi. W obecnym
stanie techniki mo¿emy rejestrowaæ jednoczeœnie
aktywnoœæ zaledwie kilkunastu wybranych neuronów
albo tyle samo sygna³ów lokalnych potencja³ów polo-
wych (ang. local field potentials, LFP, Ryc. 1A), które
wyra¿aj¹ uœrednion¹ czynnoœæ elektryczn¹ przynaj-
mniej kilkudziesiêciu (lub nawet milionów, jak w syg-
nale EEG) komórek. W badaniach funkcjonalnych
stwierdzono, ¿e rejestracje LFP prowadz¹ do podob-
nych wniosków jak analiza ³¹cznej aktywnoœci wielu
pojedynczych neuronów (Ryc. 1C, [6, 66]). Niniejsza
rozprawa skupia siê na analizie potencja³ów polo-
wych, które lepiej, ni¿ rejestracja pojedynczych
komórek, obrazuj¹ globalne mechanizmy modula-
cyjne (takie jak uwaga) i maj¹ bezpoœrednie odnie-
sienie do sygna³ów EEG, rejestrowanych z elektrod
naczaszkowych u ludzi.

Wolny potencja³ polowy (LFP, EEG) mo¿na opisaæ
jako sumê oscylacji sk³adowych podaj¹c ich czêstotli-

woœci i amplitudy (Ryc. 1B). Opis taki, w postaci
widma fourierowskiego (FFT, ang. fast Fourier trans-
form) przedstawia amplitudê oscylacji (lub jej kwad-
rat, nazywany wtedy moc¹ sygna³u) w odpowiedniej
czêstotliwoœci sk³adowej (Ryc. 1D). Moc sygna³u
polowego o odpowiedniej czêstotliwoœci zale¿y od
si³y pobudzenia pojedynczych komórek oraz od syn-
chronizacji ich aktywnoœci: im wiêcej neuronów jest
pobudzonych w tym samym rytmie tym odbierany
sygna³ zbiorczy ma wiêksz¹ amplitudê (Ryc. 1D).

Czêstotliwoœci rezonansowe w uk³adzie
wzrokowym

Uk³ad wzrokowy ssaków ma strukturê hierarchiczn¹
(Ryc. 2C). Pobudzenie receptorów powoduje powsta-
nie sygna³u elektrycznego, który poprzez komórki
zwojowe siatkówki przekazywany jest w formie
ci¹gów potencja³ów czynnoœciowych do cia³a kolan-
kowatego bocznego (ang. lateral geniculate nucleus,
LGN), a nastêpnie do pierwszorzêdowej kory wzrokowej
(ang. primary visual cortex, V1). Komórki ka¿dego
piêtra tego uk³adu podlegaj¹ oddzia³ywaniom ha-
muj¹cym poprzez interneuronalne pêtle sprzê¿eñ
zwrotnych i otrzymuj¹ zstêpuj¹ce wejœcie pobu-
dzaj¹ce z wy¿szych piêter (patrz ni¿ej). Taka sieæ
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sprzê¿eñ zwrotnych powoduje, ¿e sygna³ z siatkówki
przed osi¹gniêciem kory wzrokowej mo¿e byæ wie-
lokrotnie modulowany w amplitudzie i czêstotliwoœci
[56, 75, 76, 81].

Ju¿ ponad pó³ wieku temu zaobserwowano, ¿e ryt-
miczna stymulacja drogi wzrokowej wywo³uje syn-
chroniczne odpowiedzi kory wzrokowej, których am-
plituda zmienia siê w zale¿noœci od czêstotliwoœci
dra¿nienia. Stwierdzono na przyk³ad, ¿e próg natê¿enia
pr¹du, którym przy dra¿nieniu nerwu wzrokowego
u ludzi mo¿na wywo³aæ wra¿enie b³ysków œwietlnych,
jest najmniejszy przy czêstotliwoœci oko³o 20 Hz,
a dodatkowe lokalne minima obserwuje siê w zakre-
sie 10 Hz i powy¿ej 30 Hz ([43], Ryc. 2A). W innym
badaniu Utlett i Johnson [73] pokazali, ¿e przesu-

waj¹ce siê sinusoidalne pr¹¿ki œwiat³a modulowane
w jednym punkcie rytmami 10 i 20 Hz wywo³uj¹ wy-
sokoamplitudowe oscylacje sygna³u EEG odbiera-
nego z odprowadzeñ potylicznych, podczas gdy po-
dobne bodŸce o innych czêstotliwoœciach przestrzen-
nych s¹ t³umione i nie wywo³uj¹ takich odpowiedzi
(Ryc. 2B). Wykazano równie¿, ¿e modulacja taka
zachodzi ju¿ w sieci neuronowej siatkówki [25] i ma
coraz mocniejszy wspó³czynnik t³umienia wysokich
czêstotliwoœci w LGN i V1 [63]. W uk³adzie
z pobudzaj¹cymi sprzê¿eniami zwrotnymi t³umienie
jest niezbêdne dla zapewnienia stabilnoœci funkcjo-
nowania sieci neuronalnej. Jego realizacjê zapewniaj¹
oddzia³ywania hamuj¹ce, zarówno zwrotne jak i oboczne
[4]. Rozregulowanie mechanizmu t³umienia mo¿e
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wzbudzaæ w takim systemie wy³adowania epilep-
tyczne. W naszych badaniach stwierdziliœmy, ¿e dra¿-
nienie elektryczne kory wzbudza pêtlê korowo-kolan-
kowat¹ uk³adu wzrokowego wywo³uj¹c w niej oscylacje
rezonansowe, których czêstotliwoœci zmieniaj¹ siê
spontanicznie z czasem na coraz ni¿sze: (od oko³o 22,
przez 10 do 4 Hz) (Ryc. 2D; [80]).

Opisane wy¿ej eksperymenty wydaj¹ siê wskazy-
waæ, ¿e sygna³ elektryczny w uk³adzie wzrokowym
ssaków jest przekazywany lepiej w wyró¿nionych
pasmach czêstotliwoœci (ok. 10, 20 i powy¿ej 30 Hz),
które z tego powodu mo¿na nazwaæ pasmami rezo-
nansowymi.

Funkcjonalne znaczenie pasm
rezonansowych

D³ugoletnie obserwacje kliniczne pokaza³y, ¿e w ró¿nych
stanach funkcjonalnych mózgu moc rejestrowanego
sygna³u EEG zmienia siê w zakresie okreœlonych
pasm czêstotliwoœci. Najwiêksze zainteresowanie
w ostatnich latach skupia siê na pasmach theta (4–7 Hz),
alfa (8–12 Hz), beta (13–30 Hz) i gamma (30–100 Hz).
Pierwsze obserwacje funkcjonalne wydawa³y siê
wskazywaæ, ¿e ogólnemu wzbudzeniu towarzyszy
spadek mocy w paœmie alfa EEG [11] co nazywano
ogólnie desynchronizacj¹ EEG. Wraz z postêpem
technicznym w zakresie aparatury odbiorczej okaza³o
siê jednak, ¿e dla wzbudzenia kory ze stanu snu do
czuwania charakterystyczny jest przede wszystkim
spadek amplitudy wolnych oscylacji w zakresie 0,5–
3,5 Hz (delta), a moc widma w paœmie alfa mo¿e
w tych warunkach nawet wzrastaæ [15, 62]. Wzbudzeniu
kory towarzyszy pojawienie siê oscylacji w pasmach
beta i gamma co sugeruje, ¿e rejestrowane zbiory
neuronów synchronizuj¹ sw¹ aktywnoœæ równie¿
w wy¿szych zakresach czêstotliwoœci [7, 8, 24, 64,
70, 79]. Lokalna synchronizacja zachodzi przy czês-
totliwoœci gamma a synchronizacja dalszych ob-
szarów nastêpuje przy wolniejszych oscylacjach: beta
i alfa [65].

Obecnie przyjmuje siê powszechnie, ¿e aktywnoœæ
w paœmie theta odzwierciedla funkcje pamiêci [54],
wzbudzenia emocjonalnego i warunkowania strachu [31].
Wzbudzon¹ aktywnoœæ sieci neuronowej w paœmie
alfa obserwuje siê w stanie zrelaksowanej przy-
tomnoœci, w nieobecnoœci pobudzenia zmys³owego [29,

30, 39] a oscylacje o czêstotliwoœci gamma s³u¿¹ syn-
chronizacji zespo³ów komórkowych w procesie per-
cepcji [53, 72]. Funkcjonalna rola pasma beta nie
zosta³a dotychczas jednoznacznie okreœlona. W jednej
z pierwszych prac na ten temat Townsend i Johnson
[71] stwierdzili, ¿e synchronizacja w paœmie beta,
w czasie kilku sekund poprzedzaj¹cych bodziec jest
najsilniejszym predykatorem wysokiego poziomu
wykonania zadania u ludzi (por. równie¿ [10]).
Pfurtscheller i wsp. [47] sugerowali z kolei, ¿e aktywnoœæ
beta towarzyszy zmianom zachowania czuciowo-
ruchowego. W odró¿nieniu, Tallon-Baudry i Bertrand
[68] wi¹zali wzmo¿on¹ aktywnoœæ EEG w paœmie
beta z procesami pamiêci chwilowej w okresie odro-
czenia, podczas ró¿nicowego zadania wzrokowego.
Interesuj¹ce z tego wzglêdu s¹ obserwacje wy-
datniejszych rytmów beta u osób ³atwo przypomi-
naj¹cych sobie obrazy wzrokowe w porównaniu do
osób bez wyobraŸni wzrokowej [44]. Na podstawie
przegl¹du literatury ostatnich lat Engel i Fries [17]
postuluj¹, ¿e aktywnoœæ w paœmie beta w ró¿nych
okolicach kory koreluje z podtrzymywaniem bie¿¹-
cego stanu zmys³owo-ruchowego lub kognitywnego.

Przedstawione powy¿ej skrótowe dane literaturowe
wskazuj¹, ¿e przy obecnym stanie wiedzy nie mo¿na
przypisaæ okreœlonej funkcji kognitywnej do ak-
tywnoœci w jednym tylko paœmie czêstotliwoœci. Po-
dobnie, czêstotliwoœci beta przypisuje siê równie¿
inn¹ rolê. Wydatn¹ aktywnoœæ w paœmie beta rejes-
trowano z kory wzrokowej psa podczas oczekiwania
na bodziec [40] oraz z elektrod potylicznych u cz³o-
wieka w trakcie kognitywnych zadañ wzrokowych
[48]. Nasze badania przeprowadzone na czuwaj¹cym
preparacie kota pretrygeminalnego (przytomny mózg
izolowany) wykaza³y, ¿e aktywnoœæ beta pojawia siê
w uk³adzie wzrokowym w trakcie odruchu wodzenia
oczami za bodŸcem, któremu towarzyszy aktywacja
mechanizmu uwagi [76]. Wstêpne dane uzyskane na
ma³pach równie¿ sugerowa³y, ¿e aktywnoœæ beta
w korze wzrokowej charakteryzuje stan wzmo¿onej uwagi
u tych zwierz¹t [20]. Synchronizacjê obszarów
czo³owych i ciemieniowych w paœmie beta zaobser-
wowano równie¿ podczas wzmo¿onej uwagi wzro-
kowej u ludzi [23].

Zmniejszenie mocy widma fourierowskiego w paœmie
beta stwierdzono natomiast w sygnale EEG odbiera-
nym z okolicy potylicznej u ludzi analizuj¹cych
skomplikowany bodziec [19], w trakcie przygoto-
wania siê do reakcji ruchowej [82] i utrzymuj¹cej siê
uwagi wzrokowej [76]. Ten zaskakuj¹cy wynik
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mo¿na t³umaczyæ powstaniem specyficznego wzorca
aktywnoœci kory wzrokowej w paœmie beta, w miejsce
ogólnej synchronizacji, co bêdzie dyskutowane ni¿ej
na podstawie wyników nowych doœwiadczeñ. Prowa-
dzone przez nas badania prowadz¹ do wniosku, ¿e
wszystkie te cz¹stkowe dane mo¿na spójnie interpre-
towaæ uznaj¹c, ¿e aktywnoœæ w paœmie beta odzwier-
ciedla wzbudzenie uk³adu wzrokowego w czasie
wzmo¿onej uwagi wzrokowej [76, 79].

Rola pobudzenia kory we wzmocnieniu
wejœcia wzrokowego z siatkówki

W uk³adach zmys³owych oœrodkowego uk³adu ner-
wowego ssaków, neurony wy¿szych piêter przetwa-
rzania informacji wysy³aj¹ projekcjê zwrotn¹ do
ni¿szych piêter (Ryc. 3A). Stosunkowo dawno przed-
stawiono ju¿ hipotezê, ¿e uk³ady zstêpuj¹ce mog¹ byæ
aktywowane w trakcie wzmo¿onej uwagi [1, 61], lecz

mechanizm komórkowy le¿¹cy u pod³o¿a takiej kon-
troli zwrotnej wyjaœniono dopiero w latach dzie-
wiêædziesi¹tych [35, 41]. Z powodu znacznego skom-
plikowania po³¹czeñ na wy¿szych piêtrach analizy
wzrokowej [28, 81] mechanizmy takie zbadaliœmy
najpierw na poziomie po³¹czeñ korowo-kolanko-
watych [35].

Wstêpuj¹ce w³ókna komórek przekaŸnikowych
cia³a kolankowatego bocznego (LGN) kota daj¹ ko-
laterale do komórek piramidowych warstwy szóstej
kory wzrokowej (V1). Komórki te wysy³aj¹ swoje
aksony z powrotem do LGN (Ryc. 3A), gdzie ich sy-
napsy stanowi¹ ponad po³owê wszystkich synaps
pobudzeniowych [42]. Metod¹ rejestracji wewn¹trz-
komórkowych uda³o nam siê pokazaæ, ¿e synapsy
w³ókien korowo-wzgórzowych w LGN posiadaj¹
mechanizm wzmocnienia czêstotliwoœciowego [35],
które przy czêstotliwoœci ok. 20 Hz zwiêksza po-
tencja³y postsynaptyczne od trzech do czterech razy
(Ryc. 3B) w porównaniu do stymulacji 1 Hz (czêstot-
liwoœci powy¿ej 50 Hz wywo³uj¹ napady epilep-
tyczne w tym obwodzie, a wiêc czêstotliwoœci w zak-
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resie beta s¹ fizjologicznie bezpieczne). Odkrycie
tego mechanizmu pozwoli³o nam postawiæ hipotezê,
wed³ug której aktywnoœæ w paœmie beta przekazy-
wana w³óknami drogi korowo-kolankowatej powo-
duje depolaryzacjê neuronów w LGN, a przez to
torowanie sygna³u przekazywanego z siatkówki do
kory wzrokowej (Ryc. 3C; [35, 76].

Rola bogatej i potencjalnie silnej drogi korowo-
kolankowatej przez d³ugi czas nie by³a okreœlona
[18], gdy¿ badania prowadzono na zwierzêtach znie-
czulonych, a komórki piramidowe warstwy 6 zaczy-
naj¹ byæ aktywne dopiero przy wybudzaniu z narkozy
[36]. Jest wiêc oczywistym, ¿e funkcje projekcji
korowo-wzgórzowych powinny byæ badane na zwie-
rzêtach przytomnych, w których komórki piramidowe
kory dzia³aj¹ w warunkach fizjologicznej aktywnoœci
[22, 77]. Nasze dalsze badania by³y wiêc prowadzone
na kotach wykonuj¹cych zadanie warunkowe wyma-
gaj¹ce uwagi wzrokowej.

Aktywnoœæ beta w systemie
korowo-wzgórzowym kota wzrasta
w stanie uwagi wzrokowej

W celu sprawdzenia czy aktywnoœæ w paœmie beta
zwiêksza siê w stanie uwagi wzrokowej wykonaliœmy
dwa doœwiadczenia, w których koty by³y nagradzane
za prawid³owe wykonanie zadania wymagaj¹cego
uwagi wzrokowej lub s³uchowej w naprzemiennie wyko-

nywanych próbach. W skrócie, w obu doœwiadcze-
niach koty umieszczano w specjalnie zbudowanej, ma³ej
drewnianej klatce z dwoma parami pó³przezroczystych
drzwi w przedniej œcianie. W doœwiadczeniu pierwszym
(Ryc. 4A), uwaga zwierzêcia by³a wywo³ywana bodŸcem
zmys³owym. W próbie wzrokowej, koty mia³y za
zadanie uwa¿nie œledziæ ma³¹, poruszaj¹c¹ siê plamkê
œwietln¹ (bodziec przygotowawczy), gdy¿ w przypad-
kowym czasie (od 10 do 20 s) by³a ona wy³¹czana na
jednej z par drzwi. Miejsce wy³¹czenia wskazywa³o,
gdzie zwierzê mo¿e znaleŸæ nagrodê w postaci
kawa³ka miêsa (z opóŸnieniem dwusekundowym, po
ods³oniêciu pleksiglasowej przegrody za przedni¹
œcian¹; Ryc. 4A). W przypadkowej kolejnoœci próby
wzrokowe by³y przemieszane ze s³uchowymi, w których
bodŸcem przygotowawczym by³o w³¹czenie bia³ego
szumu w g³oœniku, przesuwanym nastêpnie rêcznie za
jedn¹ z bocznych œcian. Strona, po której znajdowa³
siê g³oœnik w chwili, gdy nast¹pi³o wy³¹czenie szumu,
wskazywa³a za którymi drzwiami kry³a siê nagroda.

W doœwiadczeniu drugim badaliœmy uwagê an-
tycypacyjn¹. Ka¿da z prób (wzrokowa lub s³uchowa)
rozpoczyna³a siê od bodŸca przygotowawczego od-
powiedniej modalnoœci: b³ysku rozproszonego œwiat³a
lub krótko trwaj¹cego bia³ego szumu ze Ÿróde³
umieszczonych za przedni¹ œcian¹ (Ryc. 4B). Bodziec
ten mia³ tê sam¹ modalnoœæ co nastêpuj¹ca po nim
(z odroczeniem 10 do 20 s) wskazówka i jego
zadaniem by³o wzbudzenie uwagi w odpowiednim
uk³adzie zmys³owym w celu rozpoznania wskazówki.
W próbie wzrokowej, zadaniem zwierzêcia by³o
zauwa¿enie na których drzwiach pojawi siê wska-
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zówka w postaci 1 s b³ysku plamki œwietlnej, w próbie
s³uchowej – po której stronie klatki wyemitowany
zostanie krótki bodziec dŸwiêkowy (szum). Naciœniêcie
odpowiednich drzwi umo¿liwia³o zwierzêciu dostêp
do nagrody.

Lokalne potencja³y polowe (LFP) rejestrowano
przy pomocy elektrod zaimplantowanych do ró¿nych
okolic kory wzrokowej (projekcyjnej i pozaprojekcyjnej;
V1, V2, PMLS), cia³a kolankowatego bocznego (LGN)
i obszaru j¹dra tylnobocznego i poduszki (LP-P) oraz
projekcyjnej kory s³uchowej [7, 9, 77–79]. Analiza
fourierowska LFP wykaza³a, ¿e aktywnoœæ beta w spe-
cyficznym uk³adzie (wzrokowym lub s³uchowym)
istotnie wzrasta w okresie miêdzy bodŸcem przygoto-
wawczym a ró¿nicowym, kiedy koty oczekiwa³y na
wskazówkê odpowiedniej modalnoœci, zarówno w pa-
radygmacie uwagi wywo³ywanej bodŸcem jak i an-
tycypacyjnej. W próbach wzrokowych, obserwo-
waliœmy w tych okresach zwiêkszenie amplitudy
i czêstoœci pojawiania siê krótkich (300–1000 ms)
paczek oscylacji beta zarówno we wzgórzu jak i korze
wzrokowej (Ryc. 1D, 5; [7, 9, 77, 79]. Co wiêcej,
aktywnoœæ tê rejestrowaliœmy we wszystkich ba-
danych strukturach uk³adu wzrokowego tylko w takich
próbach, które koñczy³y siê prawid³ow¹ reakcj¹
zwierzêcia, co dowodzi, ¿e zwi¹zana jest ona z me-
chanizmem uwagi w uk³adzie wzrokowym (Ryc. 5C).

Przy u¿yciu metody skierowanych funkcji prze-
noszenia pokazaliœmy nastêpnie, ¿e zgodnie z nasz¹
hipotez¹ aktywnoœæ beta w próbach wymagaj¹cych
uwagi wzrokowej rozprzestrzenia siê z kory wzrokowej
do cia³a kolankowatego bocznego (Ryc. 6, [7, 9]).
Stwierdziliœmy równie¿, ¿e funkcjonalne po³¹czenia
w tym uk³adzie s¹ uporz¹dkowane zgodnie z organi-
zacj¹ retinotopow¹ [78]. Uzyskane wyniki potwier-
dzaj¹ wiêc hipotezê, ¿e aktywnoœæ beta jest obser-
wowana jednoczeœnie w tych strukturach, które po-
winny byæ aktywowane mechanizmem uwagi wzro-
kowej. Podobne dane uzyskano póŸniej w innych
laboratoriach na kotach jak i na ma³pach, zarówno
w korze projekcyjnej, jak równie¿ na wy¿szych
piêtrach przetwarzania informacji wzrokowej [12, 13,
45, 56, 64]. Dostêpne dane elektroencefalograficzne
sugeruj¹, ¿e równie¿ u ludzi sygna³ uwagowy
rozprzestrzenia siê drogami zstêpuj¹cymi [23, 69].
Nasze doœwiadczenia wskazuj¹, ¿e sygna³ ten jest
zwi¹zany ze wzrostem aktywnoœci w paœmie beta
(Ryc. 7).
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Organizacja funkcjonalna kory
wzrokowej w czasie uwagi wywo³anej
bodŸcem i uwagi antycypacyjnej

Zmiany polaryzacji komórek w uk³adzie
wzrokowym w czasie uwagi

Nasza hipoteza, zak³adaj¹ca ¿e aktywnoœæ beta
rozchodz¹ca siê drogami zstêpuj¹cymi wp³ywa na
aktywacjê ni¿szych piêter uk³adu wzrokowego, jest
oparta na za³o¿eniu, ¿e paczki beta powoduj¹ depo-
laryzacjê w neuronach struktur tych piêter (Ryc. 3C).
Bezpoœrednia rejestracja takiej depolaryzacji by³a mo¿liwa
jedynie w preparacie narkotyzowanego kota, przy
sztucznie wywo³anej aktywnoœci po³¹czeñ zstêpuj¹cych
[35, 80]. Aby sprawdziæ, czy podobna depolaryzacja
powstaje w komórkach LGN i kory projekcyjnej
w czasie uwagi wzrokowej wywo³ywanej w do-
œwiadczeniu behawioralnym zastosowaliœmy technikê
rejestracji potencja³ów wywo³anych (ang. evoked po-
tentials, EP).
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Dra¿nienie elektryczne skrzy¿owania wzrokowego
(ang. optic chiasm, OX) wywo³uje synchroniczn¹ ak-
tywacjê w³ókien nerwu wzrokowego, które na
poziomie kory rejestruje siê w postaci dwupolarnej
fali presynaptycznej (ang. incoming afferent volley;
Ryc. 8A,C). Ujemna faza tej fali jest zwiêkszona
o zbiorczy potencja³ postsynaptyczny komórek Y kory.
Wielkoœæ tego potencja³u (por. Ryc. 9C) zale¿y od liczby
zsumowanych EPSP i ich œredniej amplitudy. Ampli-
tuda EPSP pochodz¹cego z jednego presynap-
tycznego aferentu zale¿y od polaryzacji potencja³u
b³ony komórki – gdy jest ona zdepolaryzowana to
EPSP jest mniejsze (por. Ryc. 3C). EPSP wywo³y-
wane w komórkach X, wolniejszych i mniej syn-
chronicznie pobudzanych ze wzglêdu na ma³y
i zró¿nicowany kaliber w³ókien) sk³adaj¹ siê na falê
postsynaptyczn¹ z d³u¿sz¹ latencj¹ (3 ms, Ryc. 8A,C;
natê¿enie pr¹du dra¿ni¹cego OX by³o w tym do-
œwiadczeniu minimalnie ponadprogowe i powo-
dowa³o pobudzenie g³ównie najgrubszych w³ókien
nerwu wzrokowego – tzw. systemu Y i niewielk¹
czêœæ w³ókien X; Lindström i Wróbel 1990).

Gdy dra¿niliœmy skrzy¿owanie wzrokowe w przy-
padkowym czasie podczas wzmo¿onej antycypa-
cyjnej uwagi wzrokowej lub s³uchowej, potencja³y
wywo³ane w korze wzrokowej mia³y identyczn¹ am-
plitudê (Ryc. 8A). Po zsynchronizowaniu impulsu
dra¿ni¹cego w³ókna nerwu ze spontanicznym po-
jawieniem siê wysokoamplitudowej paczki beta w od-
prowadzeniu z kory wzrokowej (Ryc. 8B) amplituda
rejestrowanych EP wzrasta³a, a mala³a gdy dra¿nienie
synchronizowano z okresem ma³ej aktywnoœci beta
(Ryc. 8C). Ze wzglêdu na to, ¿e w czasie uwagi
wzrokowej aktywnoœæ beta jest wysokoamplitudowa,
a w czasie uwagi s³uchowej – niskoamplitudowa
(Ryc. 1D), równie¿ œrednie EP wywo³ane dra¿nieniem
OX po paczce beta w czasie antycypacyjnej uwagi
wzrokowej by³y wiêksze, ni¿ w czasie uwagi s³u-
chowej (nie pokazano). Uzyskane wyniki mo¿na
wyjaœniæ gdy przyjmiemy, ¿e w doœwiadczeniu
z uwag¹ antycypacyjn¹ liczba komórek produkuj¹cych
iglice w LGN, w wyniku pobudzenia przez bodziec
elektryczny w OX jest wiêksza, gdy s¹ one podpro-
gowo zdepolaryzowane przez silny sygna³ beta (Ryc.
8B, por. równie¿ Ryc. 11B), co powoduje wzrost am-
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plitudy EP w korze wzrokowej (Ryc. 8C; czarna
linia). Gdy dra¿nienie przypada na czas ma³ej ampli-
tudy aktywnoœci beta (Ryc. 8B) EP w korze maleje
gdy¿ mniejsza liczba komórek LGN osi¹ga próg
wywo³uj¹cy iglicê (Ryc. 8C; szara linia).

Aby oceniæ wp³yw aktywnoœci kory w ró¿nych
czêstotliwoœciach na amplitudê wywo³anego w niej
potencja³u w wyniku dra¿nienia elektrycznego skrzy¿o-
wania wzrokowego (Ryc. 9C), przeprowadziliœmy analizê
spektraln¹ przedstawion¹ na Ryc. 9 i 10. W tym
celu obliczyliœmy najpierw widmo czasowo-czêstotli-
woœciowe sygna³u z ka¿dej elektrody w korze
wzrokowej przed ka¿dym dra¿nieniem (Ryc. 9A, B).
Widmo to by³o liczone w ruchomym oknie 200 ms,
pozwalaj¹c na dok³adne oszacowanie aktywnoœci
w czêstotliwoœciach od 10 Hz i w czasie do 100 ms
przed potencja³em wywo³anym. Nastêpnie liczyliœmy
œredni¹ moc widma w ró¿nym zakresie czêstotliwoœci
(od fdolna do fgórna), w czasie od –300 do –100 ms
przed dra¿nieniem (Ryc. 9D). Aby oceniæ jak ak-
tywnoœæ w danym oknie czêstotliwoœci wp³ywa na

amplitudê potencja³u wywo³anego, uszeregowaliœmy
nastêpnie wszystkie EP w ci¹gu, od tych poprze-
dzanych najwiêksz¹ œredni¹ moc¹ w danym zakresie
czasowo-czêstotliwoœciowym, do tych poprzedza-
nych najmniejsz¹ moc¹ w tym samym przedziale i po-
liczyliœmy œredni¹ amplitudê 50 potencja³ów z gór-
nego (50max) i 50 z dolnego (50min) krañca tego ci¹gu.
Ka¿dy punkt diagramów na Ryc. 10 oznacza znor-
malizowan¹ ró¿nicê amplitudy potencja³u wywo³anego
wed³ug wzoru: ÄEP% = ((50max–50min)/50min)) ×
100%. Wartoœci te by³y wstawiane do diagramu
w punkcie wskazanym przez czêstotliwoœci okreœla-
j¹ce prostok¹t 200 ms x (fdolna–fgórna) jak na Ryc. 9B.
Wyniki zebrane na Ryc. 10 pokazuj¹, ¿e amplituda EP
wywo³ywanego w korze wzrokowej na tle aktywnoœci
beta jest zmniejszona w przypadku uwagi wywo-
³ywanej bodŸcem (górne diagramy odpowiadaj¹ œred-
nim rejestracjom z okolic wzrokowych V1 i V2),
a zwiêkszona w przypadku uwagi antycypacyjnej
(dolne diagramy). Odwrotny wp³yw wywiera na
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wielkoœæ amplitudy EP poprzedzaj¹ca go aktywnoœæ
gamma (30–90 Hz).

Z analizy zobrazowanej na Ryc. 10 wynika, ¿e
w wyniku zwiêkszonej aktywnoœci beta œredni EP
w czasie uwagi antycypacyjnej roœnie, a w czasie
uwagi wywo³anej bodŸcem – maleje. Mo¿liwe wyjaœ-
nienie tych wyników przedstawiono na Ryc. 11A
w postaci hipotetycznego rozk³adu komórek zdepo-
laryzowanych podprogowo przez korowo-wzgórzowy
system modulacji beta podczas uwagi wzrokowej
wywo³anej bodŸcem [2, 32, 34, 52]. W tym przy-
padku tylko niektóre obszary kory wzrokowej s¹ de-
polaryzowane przez zwrotne pobudzenie beta z wy¿-
szych obszarów kory wzrokowej, gdy¿ uk³ady ha-
mowania obocznego faworyzuj¹ specyficzny uk³ad
pobudzonych kolumn, zwi¹zany z percepcj¹ okreœlo-

nego bodŸca [14]. Oznacza to, ¿e tylko wybrane loka-
lizacje pojawiania siê bodŸca bêd¹ wzmacniane przez
paczki beta – wiêkszoœæ (tak jak te zarejestrowane
przez nas) nie bêdzie wzmacniana. Odwrotnie, dane
literaturowe [57, 60] wskazuj¹ na to, ¿e w trakcie
uwagi antycypacyjnej wszystkie kolumny kory s¹
pobudzane podobnie (por. Ryc. 11B). Modulacja ta
dociera do pierwszorzêdowej kory zmys³owej ze
struktur wy¿szych piêter przez warstwê 1 [58]. Hipo-
teza nasza odwzorowuje zmiany amplitudy EP uzys-
kane w wyniku obu stosowanych schematów do-
œwiadczenia (Ryc. 10). Z za³o¿onego modelu wynika
wiêc, ¿e uwaga wywo³ana bodŸcem pobudza specy-
ficzn¹ mozaikê kolumn korowych [27, 50, 51, 78]
i w zwi¹zku z tym zsynchronizowana faza aktywnoœci
beta charakteryzuje tylko wybran¹ czêœæ kolumn kory
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projekcyjnej w czasie pobudzenia [26, 64]. Ozna-
cza³oby to, ¿e wiêkszoœæ przypadkowo wybranych
par rejestracji korowych powinno wykazywaæ zde-
synchronizowan¹ aktywnoœæ, jak to zaznaczono na
Ryc. 11A. W celu sprawdzenia tej hipotezy wyko-
naliœmy analizê korelacyjn¹ pomiêdzy sygna³ami ze
wszystkich par elektrod w korze wzrokowej,
u wszystkich kotów.

Mozaika pobudzenia w aktywowanej uwag¹
korze wzrokowej

Rejestrowany wzrost aktywnoœci beta w korze wzrokowej
w paradygmacie wzmo¿onej uwagi wywo³anej
bodŸcem nie by³ jednakowo silny we wszystkich
rejestrowanych odprowadzeniach. Wyniki te suge-
rowa³y, ¿e wzbudzenie kory nie jest jednolite. W celu
zweryfikowania hipotezy, ¿e struktura wzbudzonych
kolumn korowych zale¿y od synchronizacji beta, ob-
liczyliœmy znormalizowane wspó³czynniki korelacji
(bez przesuniêcia w czasie; por. [49]) miêdzy odfil-
trowanymi sygna³ami beta ze wszystkich elektrod
umieszczonych w korze wzrokowej ka¿dego ze
zwierz¹t. W sytuacji doœwiadczalnej, w której uwagê
wywo³ano bodŸcem, wspó³czynniki korelacji miêdzy
parami sygna³ów w korze wzrokowej by³y ró¿no-
rodne, zarówno w czasie prób wzrokowych, jak
i s³uchowych (Ryc. 12A). Podczas prób wyma-
gaj¹cych uwagi wzrokowej wiêkszoœæ wspó³czyn-
ników korelacji by³a jednak mniejsza ni¿ podczas
prób s³uchowych (œrednia: 0,59 > 0,52), z wyj¹tkiem
tych par rejestracji, które mia³y wspó³czynniki
(zarówno w próbach s³uchowych jak i wzrokowych)
wiêksze od 0,75. W tych kilku przypadkach,
wspó³czynniki korelacji podczas prób wzrokowych
by³y bliskie jednoœci ([33], Ryc. 12A, por. równie¿
[37]). Taki wynik sugeruje, ¿e w stanie uwagi
wzrokowej wywo³anej bodŸcem aktywnoœæ beta
tworzy specyficzny wzorzec przestrzenny [3, 6, 50,
51], co jest równie¿ zgodne z sugestiami teore-
tycznymi dotycz¹cymi mechanizmu “reflektora uwagi”
[46]. Inny obraz uzyskaliœmy w czasie podobnej ana-
lizy korelacyjnej wykonanej z sygna³ów rejestro-
wanych podczas antycypacyjnej uwagi wzrokowej,
w drugim paradygmacie doœwiadczalnym. Przy braku
aktywnoœci pochodz¹cej od bodŸca aktywnoœæ kory jest
prawdopodobnie modulowana jednorodnie poprzez pro-
jekcje zstêpuj¹c¹ (Ryc. 12B). Zgodnie z tak¹ hipotez¹
wspó³czynniki korelacji s¹ podobne we wszystkich mie-
rzonych parach sygna³ów, wskazuj¹c na podobny obraz
aktywnoœci ca³ej badanej kory.

Ogólna hipoteza o roli pasma beta
w uwadze wzrokowej

W naszych doœwiadczeniach wykazaliœmy, ¿e aktywnoœæ
projekcyjnej kory wzrokowej, wyra¿aj¹ca siê zwiêk-
szeniem mocy widma fourierowskiego w paœmie beta,
pojawia siê w stanie uwagi. Dotyczy to zarówno kory
pierwszorzêdowej, jak i innych obszarów kory wzro-
kowej, LGN oraz kompleksu j¹dra tylnobocznego
i poduszki (LP-P). Komórki tego kompleksu wzgórza
otrzymuj¹ projekcjê z pierwszorzêdowej kory wzro-
kowej i przekazuj¹ zwrotne pobudzenie uwagowe
w czêstotliwoœci beta do warstw odbiorczych zarówno
tej okolicy, jak równie¿ wy¿szych pól analizatora
wzrokowego [79]. Dok³adne okreœlenie funkcjonalnej
mapy struktur korowo-wzgórzowych wzbudzonych
w paœmie beta podczas zachowania opartego na
uwadze oraz kierunku przep³ywu tej aktywnoœci
z pewnoœci¹ przyczyni siê do zrozumienia mechaniz-
mów integracyjnych w systemie wzrokowym [23, 59].

Nasze wyniki dobrze komponuj¹ siê z przedstawio-
nym wy¿ej modelem uwagi wzrokowej. W innych
doœwiadczeniach wykazaliœmy, ¿e paczki aktywnoœci
beta, pojawiaj¹ce siê u kotów w stanie uwagi,
wystêpuj¹ jednoczeœnie z paczkami oscylacji o czês-
totliwoœci gamma [8], Ryc. 13). Intensywnie badany
w ostatnich latach model integracyjny zak³ada, ¿e
synchroniczna aktywnoœæ w paœmie gamma s³u¿y
jako mechanizm ³¹cz¹cy zespo³y komórek w trakcie
procesu percepcji u zwierz¹t i ludzi [16, 21, 53, 72].
W naszej hipotezie proponujemy, ¿e warunkiem
koniecznym do takiej integracji s¹ oscylacje o czês-
totliwoœci beta, wzbudzane przez pojawienie siê
znacz¹cego bodŸca lub przez uwagê antycypacyjn¹.
W trakcie takiego wzbudzenia specyficzne czêœci
uk³adu wzrokowego by³yby aktywowane, umo¿li-
wiaj¹c powstanie synchronicznych oscylacji gamma,
a przez to równie¿ percepcjê bodŸca.

Przedstawiana hipoteza oparta na badaniach roli
uk³adów korowo-wzgórzowych w percepcji jest
wystarczaj¹co ogólna by dotyczyæ równie¿ wy¿szych
piêter opracowywania informacji wzrokowej, jak
równie¿ innych uk³adów zmys³owych. Zgodnie z t¹ hi-
potez¹ stwierdziliœmy, ¿e w pierwszorzêdowej korze
s³uchowej kota mo¿na zaobserwowaæ paczki oscy-
lacji beta w próbach wymagaj¹cych uwagi s³uchowej
[7]. Mechanizm kontroli wzmocnienia przez pêtlê
korowo-wzgórzow¹ zyskuje ostatnio wsparcie eks-
perymentalne [67, 38] i teoretyczne [5, 56]. Nasza
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ogólna hipoteza przypisuje wiêc aktywnoœci beta rolê
wzbudzania uwagi, podobnie do uznanej ju¿ w litera-
turze roli aktywacyjnej pasma alfa [65, 74) i roli
pasma gamma w procesach integracyjnych [72, 60].
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