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Abstract

The paper presents a state of the art review of the anatomical and physiological foundations of awareness, conscio-
usness, arousal and sleep phenomena and provides current definitions. We describe 20t century discoveries that

were milestones in the understanding of central nervous system function. Structures that are specifically involved

in the quantitative and qualitative aspects of awareness are characterised here. We also describe the relationships
between particular groups of neurons, their positive and negative feedback loops, and the neurotransmitters engaged

in states of arousal and sleep.
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Anestezjologia to jedyna specjalnos¢ medyczna, ktorej
zadaniem jest kontrolowana modulacja proceséw ksztat-
tujacych stan wzbudzenia uktadu nerwowego. Wiedza
o fizjologicznych podstawach proceséw przytomnosci,
cho¢ dalece niekompletna, jest wystarczajaca do wska-
zania uczestniczacych w nich kluczowych struktur. Nauka
od prawie stu lat dysponuje narzedziami diagnostycznym
i umozliwiajacymi ocene funkcjonowania uktadu nerwowe-
go. Wprowadzona w potowie lat dwudziestych ubiegtego
wieku elektroencefalografia (EEG) byta pierwsza metoda
diagnostyczna pozwalajaca obiektywnie oceni¢ poziom

aktywnosci mézgu. Dalsze kroki milowe w badaniu fizjolo-
gicznych uwarunkowan proceséw swiadomosci byly moz-
liwe dzieki rozwojowi nowoczesnych metod obrazowania
czynnosci mézgu, takich jak funkcjonalny i spektroskopowy
rezonans magnetyczny, pozytronowa tomografia emisyjna
czy tomografia emisyjna pojedynczego fotonu. Metody te
umozliwiaja precyzyjna lokalizacje struktur bioracych udziat
w procesach wzbudzania mézgu, identyfikacje uczestnicza-
cych w nich neuroprzekaznikdw oraz oznaczenie poziomu
ich metabolizmu. Dzieki temu stato sie mozliwe opraco-
wanie modelu uktadu wzajemnych powigzarh pomiedzy
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osrodkami bioragcymi udziat w ksztattowaniu stanéw $wia-
domosci.

DEFINICJE: SWIADOMOSC, PRZYTOMNOSC
| CZUWANIE

Termin ,$Swiadomos¢” jest uzywany w wielorakim kon-
tekscie. Najczesciej pod tym pojeciem rozumie sie najwyzszy
stopien rozwoju psychiki cztowieka. Z kolei poczucie zdawa-
nia sobie sprawy z przezywanych zjawisk psychicznych okre-
slasie jako, przytomnosc¢” Klasyczna definicja przytomnosci,
podana juz w 1890 roku przez Williama Jamesa, okresla sie
ja bowiem jako:,$wiadomosc¢ wiasnej osoby i otoczenia oraz
zdolnos¢ do odbioru i oceny informacji docierajacych ze
srodowiska wewnetrznego i zewnetrznego”[1]. Bilikiewicz,
uzywajac metafory, przytomnos¢ opisuje jako stan ,mak-
symalnego wysycenia $wiatta $wiadomosci” [2]. Swiado-
mos¢ (sensorium, awareness) oznacza zatem w Swietle obu
przedstawionych definicji zdolnos$¢ przezywania zjawisk
psychicznych. Przytomnos¢ (consciousness) jest to z kolei
stan zdawania sobie z tego sprawy. Wedtug tej definicji
przytomnos¢ jest najwyzszym stopniem swiadomosci. Taki
sposoéb hierarchizacji zjawisk psychicznych oznacza jednak,
ze mozliwy jest stan Swiadomosci bez przytomnosci, co stoi
W sprzecznosci z intuicyjnie uzywanym nazewnictwem,
wedtug ktérego chorych w stanie wegetatywnym okresla
sie jako przytomnych, lecz bez $wiadomosci. Aktualna wie-
dza pozwala uporzadkowac sfere pojeciows i przedstawic
podejscie na podstawie funkcjonalnych i strukturalnych
uwarunkowan stanéw czynnosciowych mézgu. Przyjmuje
sie bowiem, ze Swiadomos¢ jest stanem czynnosciowym
moézgowia ztozonym z dwdch komponentéw, z ktérych
kazdy posiada wtasny strukturalny nosnik [3]. Warunkiem
powstania swiadomosci jest stan wzbudzenia kory mézgu
(arousal), za ktéry odpowiada aktywujaca czes¢ tworu siat-
kowatego. Stopien wzbudzenia uktadu nerwowego stanowi
ilosciowy komponent swiadomosci, okreslajacy jej nateze-
nie, poczawszy od najnizszego, ktérym jest spiaczka, na-
stepnie poprzez stany przejsciowe, a koriczac na czuwaniu.
Poszczegdlne stopnie wzbudzenia mézgowia nie pojawiaja
sie skokowo, lecz ptynnie, stad 6w podziat jest w duzym
stopniu umowny. Przy wyzszym stopniu aktywacji kory mé-
zgu powstaja warunki do powstania jakosciowej sktadowej
Swiadomosci, jaka jest jej tres¢ (whasciwos¢ swiadomosci,
zawartos¢, zdolnos¢ przezywania zjawisk psychicznych).
Stan wzbudzenia mézgowia (arousal) jest zatem warunkiem
zaistnienia jakosciowych stanéw swiadomosci (awareness),
ktorych podtoze strukturalne stanowi kora mézgu wraz
z jgdrami podkorowymi. Precyzje terminologii komplikuje
wielorakie znaczenie niektérych uzytych w przytoczonej
definicji swiadomosci angielskich stow. Stowo conscio-
usness, mimo ze jego rdzen pochodzi od tacinskiego stowa
conscios ($wiadomos¢), oznacza zaréwno $wiadomosc, jak
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i przytomnos¢, chociaz terminy te, jak wykazano, nie sg
rébwnoznaczne. Z kolei stowo awareness oznacza przede
wszystkim $wiadomos¢. Te semantyczne niescistosci nie
moga jednak przestania¢ sensu wyréznienia dwdéch skta-
dowych swiadomosci przypisanych odrebnym obszarom
neuroanatomicznym.

PREPARATY MOZGOWIA IZOLOWANEGO
A NEUROANATOMICZNE PODSTAWY PROCESOW
WZBUDZANIA

W latach dwudziestych ubiegtego stulecia Hans Berger
po raz pierwszy wykorzystat rejestracje fal elektrycznych
moézgu do wyréznienia jego standéw czynnosciowych. Po-
czatkowo zidentyfikowano dwa fundamentalne stany: sen,
dla ktérego charakterystyczny byt zsynchronizowany zapis
EEG, i czuwanie, ktéremu odpowiadata desynchronizacja
zapisu EEG.

Klasyczny, bardziej ztozony podziat, wprowadzony przez
Rechtschaffena i Kalesa w 1968 roku, rozréznia nastepujace
stany czynnosciowe mézgu [4]:

1. Czuwanie, zdesynchronizowana czynnos¢ o niskiej am-

plitudzie i wysokiej czestotliwosci fale 3 (12-30 Hz) i a

w spoczynku (8—12 Hz).

2. Sen NREM (non rapid eye movement), umownie podzie-
lony na 4 stadia, zaleznie od stopnia udziatu fal wolnych.

3. Sen REM (rapid eye movement), zapis przypomina zde-
synchronizowang czynnos$¢ podczas czuwania (sen
paradoksalny).

W stadium 1 snu NREM w zapisie EEG przewazaja wolne
fale 2-7s" o duzej amplitudzie, jednak nie przekraczajacej
75 pV.W stadium 2 pojawiaja sie fale o charakterystycznym
ksztatcie, tak zwane wrzeciona snu (12-14 ") oraz ujemne
fale ostre z wystepujaca po nich falg dodatnig (zespoty K).
Stadium 2 wyréznia sie brakiem reaktywnosci na bodzce.
W stadium 3 wystepuje sen wolnofalowy (2 s, > 75 V).
Fale te, okreslane jako delta, dominuja w stadium 4 (> 50%
cyklu). W czasie fazy REM czynnos$¢ kory mézgu wykazuje
wysoka aktywacje (rytmy B iy) oraz obecnos¢ fal mostowo-
-kolankowo-potylicznych, powstajacych po wzbudzeniu
tych struktur. Cecha tej fazy snu jest hamowanie neuro-
néw ruchowych (pobudzenie glicynoergicznych neuronéw
posredniczacych rdzenia, hamujacych motoneurony a),
pobudzenie uktadu limbicznego, wzrost aktywnosci au-
tonomicznej i ruchy gatek ocznych. Zapis EEG w fazie snu
REM jest zblizony do zapisu w czasie czuwania, stad nazwa
sen paradoksalny. Mézgowie w fazie REM snu jest odciete
od neuronéw ruchowych i bodzcéw Swiata zewnetrznego,
azapis EEG jest zdesynchronizowany, podobnie jak podczas
wzbudzenia kory mézgu.

Od potowy lat trzydziestych dwudziestego wieku
w badaniach doswiadczalnych na zwierzetach za pomo-
ca precyzyjnych cie¢ uzyskiwano izolowane preparaty
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poszczegdlnych czesci mdzgu. Prekursor tych badan,
francuski uczony Frederic Bremer, przyjat hipoteze, ze
dla podtrzymania czuwania potrzebny jest odpowiedni
poziom doznan zmystowych [5]. W celu wyodrebnienia
kluczowych struktur odpowiedzialnych za podtrzymanie
stanu czuwania, dokonywat przeciecia pnia mézgu na
réznych poziomach i doprowadzit do stopniowe]j deafe-
rentacji kory mézgowej.

W przeprowadzonych do$wiadczeniach zaobserwowa-
no, ze zachowanie preparatéw moézgu izolowanego zalezy
od czasu, ktéry uptynat od wykonania ciecia. Tylko w ostrym
okresie stwierdzono petna utrate zdolnosci do przejscia
ze stanu synchronizacji do stanu desynchronizacji zapisu
EEG. W pozniejszych okresach, zaleznie od wysokosci cie-
cia i rozwoju filogenetycznego zwierzeciamozg izolowany
prezentowat czesciowa zdolnos¢ kompensacji braku akty-
wujgcego wpltywu struktur pnia moézgu. Najwazniejszym
whnioskiem ptynacym z tych badan byto spostrzezenie, ze
mozg izolowany jest bardzo plastyczny, gdyz po pewnym
czasie odzyskuje duza czes¢ utraconych funkdji i pracuje
w zasadzie normalnie. Okreslenie ,w zasadzie” odnosi sie
do bardzo uproszczonego wzorca czynnosci mézgu spro-
wadzajacego sie jedynie do rejestracji okreslonego typu fal
elektrycznych [6—10].

Obserwacje poczynione w ostrym okresie preparatéw
modzgu izolowanego pozwolity zidentyfikowacddwie zasad-
nicze struktury majace wptyw na czynnos¢ EEG potozone
na roznych pietrach pnia mézgu —,0srodek synchronizacji”
we wzgorzui,o0srodek desynchronizacji” zlokalizowane od-
powiednio we wzgdrzui w gornej czesci mostu. Ta zasada
funkcjonowania osrodkowego uktfadu nerwowego okazu-
je sie uniwersalna i dotyczy w przyblizeniu takze mézgu
cztowieka.

Poczatkowo sadzono, ze stopier wzbudzenia kory mé-
zgu zalezy od ilosci dochodzacych bodzcéw ze strony ner-
woéw czaszkowych (gtéwnie z gatezi nerwu tréjdzielnego).
W 1958 roku grupa wtoskich uczonych z Sieny pod kierow-
nictwem Giuseppe Moruzziego wykazata, ze do utrzymania
stanu czuwania potrzebna jest zachowanie funkcji jednego
zjader uktadu siatkowatego — jadra siatkowatego przednie-
go mostu [9]. Ponadto,stwierdzono, ze warunkiem niezbed-
nym jest zachowana czynno$¢ podwzgoérza. Podwzgorze
odgrywa zatem decydujaca role w plastycznosci prepara-
téw moézgu izolowanego. Odkrycie to byto réwnie istotne
jak okreslenie lokalizacji osrodkéw odpowiedzialnych za
synchronizacje i desynchronizacje zapisu bioelektrycznej
czynnosci kory mézgu.

Na przetomie lat czterdziestych i piecdziesigtych dwu-
dziestego wieku Lindsay i wsp. [11], rejestrujac zapis EEG
u zwierzat, u ktérych w sposéb wybidrczy niszczono struk-
tury mézgu na poziomie srodmdzgowia i mostu, stwierdzili,

Ze grzbietowa czes¢ Srédmozgowia i mostu jest odpowie-
dzialna za proces desynchronizacji zapisu EEG [11].

Powyzsze obserwacje w duzym stopniu przyczynity sie
do powstania fundamentalnej z punktu widzenia neurofi-
zjologii koncepcji wstepujacego siatkowatego uktadu akty-
wujacego pnia moézgu [12]. Teoria ta zostata potwierdzona
obserwacjami chorych z tak zwanym zespotem zamkniecia,
ktory jest efektem okluzji tetnicy podstawnej mézgu, wy-
wotujacej zawat brzusznej czesci mostu [13, 14].

W moscie mozna z punktu widzenia neurofizjologii wy-
odrebni¢ dwie podstawowe funkcjonalne struktury, czes¢
brzuszna, przez ktérg biegng drogi piramidowe, odpowie-
dzialne za ruchy dowolne i wstepujace drogi czuciowe oraz
czes¢ grzbietowa, ktéra, jak wykazano w wyzej przedsta-
wionych badaniach doswiadczalnych, zawiera struktury
siatkowatego ukfadu wstepujacego, odpowiadajace za
stan wzbudzenia mézgu.

Brzuszna cze$¢ mostu jest unaczyniona jedynie przez
gatezie krétkie tetnicy podstawnej mézgu. Z kolei czes¢
grzbietowa mostu jest zaopatrywana w krew oprocz gate-
zi odchodzacych od pnia tetnicy podstawnej takze przez
odgatezienia tetnicy moézdzku dolnej przedniej oraz przez
gatezie tetnicy mézdzkowej gérnej, ktére w przypadku za-
mkniecia $wiatfa gtéwnej czesci pnia tetnicy podstawnej
utrzymujag wystarczajacy przeptyw krwi w grzbietowych
czesciach mostu.

Takie unaczynienie mostu jest przyczyna wybidrczego
uszkodzenia jego brzusznej czesci w przypadku braku prze-
ptywu w srodkowej czesci tetnicy podstawnej. Stad mozna
izolowa¢ uszkodzenie drég ruchowych i czuciowych oraz
widkien korzeniowych nerwéw czaszkowych przechodza-
cych przez cze$¢ brzuszna mostu, przy jednoczesnym zacho-
waniu funkgji czesci grzbietowej. Chory w tym stanie traci
mozliwos¢ wykonywania ruchéw dowolnych oraz miesniami
mimicznymi, zachowujac mozliwo$¢ mrugania powiekami
i poruszania gatkami ocznymi, natomiast jest swiadomy,
gdyz jest zachowana funkcja uktadu siatkowatego wste-
pujacego, potozonego w grzbietowych czesciach mostu.

UKLAD SIATKOWATY
Biorac pod uwage rozwdj filogenetyczny, mézgowie

mozna podzieli¢ na cztery czynnosciowe struktury ksztat-

tujace swiadomos¢:

— piert mézgu (stan wzbudzenia — ilosciowy komponent
$swiadomosci, ukfad siatkowaty);

— miedzymozgowie (wzgdrze: koordynacja funkgji pnia
i pétkul mézgowych, modulacja i bramkowanie infor-
macji ptynacej do kory mézgowej z narzagdéw zmystu,
podwzgdrze: regulacja rytmu snu i czuwania);

— ukfad limbiczny (zachowania afektywne);

— kora mézgu (jakosciowy komponent swiadomosci).
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Generalnie stan wzbudzenia kory mézgu jest zwigza-
ny z dwoma obszarami neuroanatomicznymi: rozproszo-
nym w pniu moézgu siatkowatym uktadem wstepujacym
i uktadem kognitywnym, zlokalizowanym w korze mézgu
i jadrach podkorowym. Komunikacje pomiedzy tymi dwie-
ma strukturami zapewnia miedzymédzgowie, na poziomie
ktérego dochodzi takze do przetworzenia informacji wste-
pujacej. Podwzgorze odgrywa decydujaca role w regulacji
rytmu dobowego i generowaniu przejscia z okresu czuwania
w stan snu.

Ukfad siatkowaty rozciaga sie w przysrodkowej czesci
pnia mézgu przez rdzen przedtuzony, most, srodmézgowie
az do niespecyficznych jader siatkowatych wzgoérza. Jego
nazwa pochodzi od obecnosci neurondéw z licznymi wypust-
kami, ktére tworza bardzo skomplikowang sie¢ o duzym
stopniu konwergencji i dywergencji. Ukfad siatkowaty jest
uktadem o projekcji pozawstegowej (poza gtéwnymi dro-
gami mdzgowia), niespecyficznej i rozlanej. Jego projekcja
rozposciera sie na kore mézgowa i rdzen kregowy.

Stad tez podziat uktadu siatkowatego na ukfad siatko-
waty wstepujacy posiadajacy powigzania z drogami czu-
ciowymi (kolaterale wszystkich wstepujacych drdég osiagaja
jadra tworu siatkowatego) oraz uktad siatkowaty zstepujacy,
powiagzany z drogami regulujagcymi napiecie miesniowe
i aktywnos¢ uktadu adrenergicznego. Z kolei zaréwno wste-
pujaca, jaki zstepujaca czes¢ tego uktadu ma swoja sktado-
wa pobudzajgca oraz hamujaca. Dominujaca role odgrywa
cze$¢ pobudzajaca, szczegdlnie w czesci wstepujacej uktadu.
Kazde pole recepcyjne mézgu otrzymuje dwojaki rodzaj
informacji: swoistg (specyficzne drogi sensoryczne) i nieswo-
istg (z uktadu siatkowatego), zablokowanie doptywu kazdej
ztych drég stymulacji powoduje zaburzenia percepcji [15].
Zanim impulsy dotrg do kory, najpierw aktywowany jest
twor siatkowaty, ktéry przygotowuje kore na przyjecie bodz-
cow. Bez tej niespecyficznej aktywacji kora nie ma petnej
zdolnosci percepcji informacji sensorycznej. Odzwiercie-
dleniem dwojakiego dziatania bodZca na kore mézgu jest
potencjat pierwotny (specyficzne dziatanie bodzca) i wtérny
kory mézgu, wystepujacy z opdznieniem (niespecyficzne
dziatanie bodzca).

Dolna cze$¢ tworu siatkowatego przechodzi w jadro
siatkowate rdzenia, gérna zas w jadra srédblaszkowe i siat-
kowate (nieswoiste) wzgdrza. Twoér siatkowaty ma liczne
projekcje: do przodomézgowia, rdzenia kregowego, pnia
moézgu i mézdzku. Wyodrebniono prawie 100 jader tworu
siatkowatego. Najistotniejsze z nich to jadra: szwu, miejsca
sinawego, konarowo-mostowe, nakrywki mostu i srodmé-
zgowia, olbrzymiokomérkowe, siatkowate mostu i wzgé-
rza. Czynnosciowo jadra te mozna uporzadkowad w trzy
grupy: posrodkowa, przysrodkowa i boczna [16]. Spetniaja
one odmienne zadania. W uproszczeniu, cze$¢ posrodkowa
jestzrodtem aktywacji uktadu siatkowatego (wewnetrznym
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rozrusznikiem — transformatorem), przysrodkowa stacja
przefacznikowa informacji sensorycznej i jej modulatorem
oraz regulatorem napiecia miesniowego, boczna koordy-
natorem funkgcji osrodkéw wegetatywnych.

Cze$¢ posrodkowa skupia przede wszystkim neurony
serotoninergiczne. Jadra szwu rdzenia przedtuzonego,
mostu i srédmdzgowia to gtéwne osrodki tej czesci two-
ru siatkowatego. Sg one obok szyszynki jedynym zrédtem
madzgowej serotoniny. Stopien wzbudzenia osrodkowego
uktadu nerwowego dobrze koreluje z jej poziomem.

Skupisko jader potozonych przysrodkowo bierze udziat
w modulacji informacji sensorycznej oraz w regulacji na-
piecia miesniowego. Ma ono projekcje dosrodkowe i ob-
wodowe. Wstepujacy ukfad wzbudzajacy to najwazniejsza
funkcjonalna struktura tej czesci tworu siatkowatego. Bocz-
nice wszystkich drég czuciowych docierajacych do mézgo-
wiadochodza do czesci przysrodkowej tworu siatkowatego.
Najwiekszym jadrem tej czesci tworu siatkowatego jest ja-
dro olbrzymiokomérkowe, ktére daje poczatek drogom
siatkowato-rdzeniowym, modulujacym napiecie miesnio-
we. W moscie rozpoczyna sie droga siatkowo-rdzeniowa
przysrodkowa, ktdra biegnie w sznurach przednich rdzenia
i wzmaga napiecie prostownikdédw poprzez pobudzajacy
wplyw na motoneurony y. Czes¢ jadra olbrzymiokomérko-
wego umiejscowiona w rdzeniu przedtuzonym zapoczat-
kowuje droge siatkowo-rdzeniowa boczna, przebiegajaca
w sznurach bocznych, ktéra poprzez swéj hamujacy wptyw
na neurony wstawkowe i motoneurony a obniza napiecie
prostownikéw. Jadra czesci przysrodkowej sg gtéwnym
sktadnikiem aktywujacej czesci tworu siatkowatego. Podsta-
wowe neuroprzekazniki tej sktadowej tworu siatkowatego
to: acetylocholina, noradrenalina i glutaminian.

Cze$¢ boczna uktadu siatkowatego kontroluje odruchy
krazeniowe osrodka naczynioruchowego, napiecie neuro-
genne naczyn, proces oddychania oraz koordynuje funkcje
nerwéw czaszkowych. Ta czes¢ zawiaduje funkcjami au-
tonomicznymi. S3 w niej rozproszone osrodki tradycyjnie
okreslane jako naczynioruchowy i oddechowy.

Za utrzymywanie stanu czuwania odpowiada wstepuja-
cy siatkowaty ukfad wzbudzajacy (ARAS, ascending reticular
activating system). Otrzymuje on informacje z receptoréw
czuciowych o réznej modalnosci za posrednictwem drég
rdzeniowo-siatkowychi nerwéw czaszkowych (n. V: szla-
ki polimodalne, nerwy: |, Il, VIl monomodalne). Osiagaja
one wzgorze bezposrednio i posrednio przez jadra grupy
przysrodkowej uktadu siatkowatego (olbrzymiokomorko-
we, siatkowate i nakrywki mostu). Siatkowaty ukfad wzbu-
dzajacy rozpoczyna sie w grzbietowych czesciach tylnego
srodmébzgowia i przedniej czesci mostu. Dalej biegnie on
do miedzymozgowia, a nastepnie dzieli sie na dwie odnogji,
biegnace do wzgorza i podwzgdrza, a nastepnie projektuje
do kory mézgowej (ryc. 1).
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BF (nucleus basalis of Meynert [forebrain]) — przodomdzgowiowe

jadro Meynerta; Ach (acetylcholine) — acetylocholina; VLPO
(ventrolateral preoptic nucleus) — jadro brzuszno-boczne pola
przedwzrokowego; GABA (y-aminobutyricacid) — kwas y-aminoma-
stowy; Gal (galanin) — galanina; TMN (tubero-mammillary nucleus)
— jadro guzowo-suteczkowe; DR (dorsal raphe nucleus)

— jadra szwu; 5-HT (serotonin) — serotonina; LC (locus coeruleus)
— jadro miejsca sinawego; NA (noradrenalin) — noradrenalina;
LDT (laterodorsal tegmental nucleus of pons and midbrain)

— jadro grzbietowo-boczne nakrywki mostu i srédmézgowia; PPT
(pedunculopontine tegmental nucleus of pons and midbrain)

— jadro konarowo-mostowe nakrywki mostu i srédmézgowia

Rycina 1. Brzuszny i grzbietowy szlak aktywacji kory mézgu

Projekcja wzgorzowa, w ktérej gtdwna role petnia choli-
nergiczne neurony, pochodzi z jagdra konarowo-mostowego
i grzbietowo-bocznego nakrywki srédmézgowia i mostu
(pedunculopontine tegmental nucleus of pons and midbrain
— PPT, laterodorsal tegmental nucleus of pons and midbrain
— LDT) [17, 18]. Projekcja podwzgoérzowa (monoaminer-
giczna) neuronéw noradrenergicznych miejsca sinawego
(LC, locus coeruleus) oraz serotoninergicznych jader szwu
(DR, dorsal raphae nucleus) przebiega przez boczna czes¢
podwzgdrza i faczy sie z aksonami neuronéw histaminer-
gicznego jadra okolicy guzowo-suteczkowej podwzgdrza
(TMN, tubero-mamillary nucleus), tworzac wspdlnie szlak bie-
gnacy dalej do przodomézgowia, kory i hipokampa. Udziat
we wzbudzenia kory mézgowe;j (arousal) maja takze neu-
rony dopaminergiczneumiejscowione w substancji czarnej
(SN, substantia nigra), brzusznym polu nakrywki (VTA, ventral
tegmenti area) oraz w substancji szarej okotowodociggowej
(PAG, periaqueductal grey area). Mniejsza czes$¢ aksondéw
neuronéw cholinergicznych mostu i srodmoézgowia takze
projektuje do przodomézgowia torem brzusznym przez
podwzgdrze z ominieciem wzgdrza [19, 201.

Zadaniem siatkowatego uktadu zstepujacego jest z kolei
modulacja napiecia mie$niowego. Jest on czescig ztozonego
nadrdzeniowego systemu (poza uktadem siatkowatym w jego
sktad wchodza dwie drogi pozapiramidowe: czerwienno-
-rdzeniowa i przedsionkowo-rdzeniowa) bioracego udziat
w ksztattowaniu postawy ciata i ruchéw dowolnych. Uktad
siatkowaty wspotuczestniczy w tym systemie za posrednic-
twem dwoch drég pozapiramidowych — drogi siatkowato-
-rdzeniowej przysrodkowej i bocznej. Pierwsza z nich ma

dziatanie pobudzajace, druga zas hamujace. Droga siatkowa-
to-rdzeniowa przysrodkowa (mostowo-rdzeniowa), pobudza-
jaca, biegnie w sznurach przednich rdzenia kregowego, ma
swoje zakonczenie w motoneuronach y wrzecionka miesnio-
wego (regulujacego jego pobudliwos¢) miesni prostownikow.

Droga siatkowato-rdzeniowa grzbietowa (zwana takze
opuszkowo-rdzeniowa) rozpoczynajaca sie w jadrze olbrzy-
miokomérkowym rdzenia przedtuzonego, a dalej biegnaca
w sznurach bocznych rdzenia kregowego tuz za piramidowa
droga korowo-rdzeniowa, ma bezposrednie i posrednie
dziatanie hamujgce na motoneurony a miesni prostowni-
kéw. Dziatanie posrednie odbywa sie poprzez jej wptyw na
rdzeniowe, segmentalne mechanizmy regulacji napiecia
miesniowego. Wtdkna la biegnace z wrzecion nerwowych
pobudzaja dwa rodzaje neuronéw: motoneurony a oraz
GABA-ergiczne interneurony hamujace. Interneurony te
hamuja presynaptycznie odruch miotatyczny (hamowanie
akso-aksonalne). Aktywnos$¢ interneuronéw hamujacych
odruch miotatyczny jest z kolei pobudzana przez grzbietowa
droge siatkowato-rdzeniowa.

WZGORZE

Wzgérze jest najwazniejszym podkorowym osrodkiem
integrujacym informacje czuciowa i ruchowa. Dokonuje sie
tam selekcja informacji sensorycznej, modulacja, regulacja
natezenia i rozdziat do poszczegdlnych pél kory mézgu.
We wzgdrzu sg takze scalane specyficzna i niespecyficzna
informacja czuciowa, a wrazenia czuciowe obdarzane sg
sktadowa emocjonalna.

Wzgbrze jest strukturg parzystag o ksztatcie zblizonym
do fasoli.W przyblizeniu mozna wyrézni¢ w nim szesc¢ Scian.
Przysrodkowo wzgérze styka sie zkomorg Ill mézgu, bocz-
nie z torebka wewnetrzna. Gérna $ciana wzgorza stano-
wi dno komory trzeciej, dolna przechodzi w podwzgérze.
Od przodu ku tytowi przebiega przez nie skupisko istoty
biatej zwane blaszka rdzenng wewnetrzng, ktére uktada
sie w ksztalcie litery Y, zwréconej swoim rozdwojeniem ku
przodowi. W ten sposéb blaszka rdzenna dzieli wzgdrze na
3 grupy jader: przednie, boczne i przysrodkowe. W tylnej
czesci wzgorza lezy jej najwieksze jadro zwane poduszka
(pulvinar), komunikujace sie z ciatami kolankowatymi bocz-
nymi (droga wzrokowa) i przysrodkowymi (droga stuchowa).
Jadra grupy bocznej dzielg sie na: przednie, Srodkowe i tylne.
Powierzchnia boczna jest z kolei pokryta warstwa istoty
biatej okreslang jako blaszka rdzenna zewnetrzna.

Wzgorze otrzymuje informacje ze wszystkich uktadéw
(z wyjatkiem wechowego). Wystepuja w nim zasadniczo
dwie grupy neuronéw: pobudzajace-glutaminergiczne
(Srednie i dtugie neurony projekcyjne) i GABA-ergiczne
(krétkie neurony tworzace lokalne uktady hamujace).

Jadrawzgoérza dzielg sie na specyficzne i niespecyficzne.
Jadra specyficzne uczestnicza w przekazywaniu informacji
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zreceptoréw o okreslonej, jednej modalnosci. Jadra te otrzy-
muja somatotopicznie wysoce zorganizowang informacje
z drég aferentnych. Sa to jadra grupy przedniej, bocznej
i ciata kolankowate. Nazywane sa one jagdrami przekazniko-
wymi. Jadra brzuszne tylno-boczne otrzymujace impulsa-
cje zdrég rdzeniowo-wzgérzowych i jadra brzuszne tylno-
-przysrodkowe skupiajace bodzce z uktadu tréjdzielnego to
najwazniejsze jadra wzgobrza tej grupy.

Jadra grupy przysrodkowej otrzymuja informacje
o réznej modalnosci. Sg to nieswoiste jadra projektujace
do odpowiednich pdél asocjacyjnych kory mézgu. Wséréd
niespecyficznych jagder wzgdrza szczegdélne miejsce zajmuja
jadra siatkowate i srédblaszkowe, nalezace czynnosciowo
do uktadu siatkowatego. Jadra siatkowate tworzace boczna
sciane wzgdrza, oddzielajaca je od torebki wewnetrznej,
otrzymujg przede wszystkim informacje bélowa i projektuja
do innych jader wzgérza. Jadra $rédblaszkowe, nalezace
do niespecyficznych jader wzgoérza, potozone wewnatrz
blaszki rdzennej odgrywaja istotna role w kontroli drég
aferentnych. Otrzymuja one informacje z jader siatkowatych
oraz osrodkéw podkorowych i majg liczne projekcje do kory
mdzgu. Tworzg one rozproszony uktad wzgdrzowo-korowy.
Projekcja wzgérzowa odgrywa decydujaca role w genero-
waniu stanu wzbudzenia kory mézgu. Jadra siatkowate
i Srédblaszkowe wzgorza, ktdre, jak juz nadmieniono, naleza
czynnosciowo do siatkowatego uktadu wstepujacego, od-
grywaja kluczowa role w przekazie informacji ze swoistych
jader wzgdrza do kory mézgu. Oddziatywajg one na neu-
rony przekaznikowe wzgoérza biorace udziat w transmisji
informacji swoistej do kory mézgu (takimi neuronami prze-
kaznikowymi sg na przyktad Il neurony drogi rdzeniowo-
-wzgdrzowej bocznej, przewodzacej czucie dotyku i bélu,
potozone w jadrze brzusznym tylno-bocznym oraz neurony
ukfadu tréjdzielnego umiejscowione w jadrze brzusznym
tylno-przysrodkowym). Jadra siatkowate wptywajac na
inne grupy jader wzgoérza, w tym na jadra przekaznikowe,
odgrywaja decydujaca role w mechanizmie bramkujacym
transmisje pomiedzy wzgdérzem a kora mézgu.

Jadra przekaZznikowe wzgdrza pozostajg w dwdch pod-
stawowych, przeciwstawnych stanach czynnosciowych.
Pierwszy z nich charakteryzuje sie gotowosciag do transmisji
bodzcéw (potencjat neuronéw zblizony do progowego),
drugi z kolei polega na braku mozliwosci ich przewodzenia
(hyperpolaryzacja neuronéw). Przejscie z jednego stanu do
drugiego zalezy od czynnosci jader siatkowatych wzgérza,
ktére poprzez wytadowania w GABA-ergicznych neuronach
hamujacych wywotujg hyperpolaryzacje neuronéw przekaz-
nikowych wzgérza, co z kolei prowadzi do zablokowania
mozliwosci transmisji informacji do kory mézgu [21, 22].
Hiperpolaryzacja swoistych jader przekaznikowych wzgé-
rza powoduje odciecie kory mézgu od informacji ptynacej
znizszych pieter uktadu nerwowego. Jednoczes$nie neurony
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GABA (y-aminobutyricacid) — kwas y-aminomasfowy; Ach (acetylcholine)
— acetylocholina

Rycina 2. Uktad bramkujacy wzgérza

jader przekaznikowych wzgoérza bedace w stanie hiperpo-
laryzacji wykazuja w wysokim stopniu zsynchronizowana
aktywnos¢ salwowa.

Cholinergiczne neurony mostu i przodomézgowia
powoduja powr6t zdolnosci kory mézgowej do odbioru
informacji bezposrednio przez aktywacje neuronéw prze-
kaznikowych wzgérza oraz posrednio, poprzezhamowanie
neuronow jader siatkowatych. Powyzszy mechanizm ha-
mowania nieswoistych jader siatkowatych wzgdrza przez
neurony cholinergiczne jest podstawowym mechanizmem
prowadzacym do desynchronizacji zapisu EEG kory mézgo-
wej (ryc. 2).

Oba te stany czynnosciowe neuronéw przekaznikowych
wzgdrza majg swoje odbicie w zapisie EEG. Bramkowanie
informacji sensorycznej (hiperpolaryzacja neuronéw prze-
kaznikowych) doprowadza do krétkotrwatych salw wytado-
wan (fale wolne o duzej amplitudzie i matej czestotliwosci).
Efektem tego jest synchronizacja zapisu EEG. Dzieje sie tak
wtedy, gdy rytmiczne potencjaty czynnosciowe jader wzgé-
rza i oscylacje kory mézgu sa zsynchronizowane. Odbiciem
tego sa fale delta, ktére Swiadczg, ze oscylacje wzgdrzaikory
nastepuja w sposéb synchroniczny i nie sg zaktécane impul-
sacjg zobwodu uktadu nerwowego. Fale delta sa wynikiem
scalenia oscylacji korowych i wzgérzowych. Wolne oscylacje
korowe (< 1 Hz) odgrywaja zasadniczg role w porzadko-
waniu, wyzwalaniu i grupowaniu innych oscylacji, w tym
wzgdrzowych. Czestotliwos¢ oscylacji wzgdrzowych jest
podobna do korowych (1-4 Hz), dlatego nie zaktdcajg one
czynnosci generowanej przez neurony korowe. Ich obec-
nos¢ swiadczy o tym, ze wzgodrze nie przekazuje informacji
z narzadéw zmystéw do kory mézgu (deprywacja senso-
ryczna kory mézgu).

Stanu czynnosciowemu charakteryzujacemu sie zdol-
noscig do transmisji bodzcéw (potencjat bliski potencjato-



Waldemar Iwanczuk, Piotr Guzniczak, Neurofizjologia Swiadomosci — cze$¢ 1

wi progowemu) odpowiadaja z kolei fale asynchroniczne
(fale szybkie o matej amplitudzie i duzej czestotliwosci:
fale B, a). Swiadcza one o tym, ze oscylacje korowe i wzgé-
rzowe nastepuja w sposéb zdesynchronizowany. Transmi-
sja cholinergiczna odgrywa decydujaca role w procesie
aktywacji kory moézgu. Jej zrodtem sg przede wszystkim
neurony tylnego srédmdzgowia i przedniego mostu (jadra
konarowo-mostowe i brzuszno-boczne nakrywki mostu)
[21-25]. Mniejsza populacja komdrek cholinergicznych znaj-
duje sie w podstawnej czesci przodomdzgowia, przedniej
czesci przegrody, a przede wszystkim w tak zwanym jadrze
Meynerta, (NB, nucleus basasalis of Meynert). Jadro Meynerta,
ktére ma bezposrednia projekcje do wszystkich obszaréw
kory mézgu i wzgdrza, jest raczej struktura czynnosciowa
niz anatomiczna. Obejmuje ono neurony Ach 4, rozproszone
w wielu strukturach, podwzgérzu, gatce bladej, torebce
wewnetrznej i okolicy przedwzrokowej. Wzrost aktywno-
$ci neuronéw cholinergicznych NB wywotuje identyczne
efekty jak pobudzenie neuronéw cholinergicznych mostu
i srodmébzgowia. Moga one aktywowac kore bezposrednio
i posrednio, analogicznie jak populacja komérek choliner-
gicznych pnia mézgu, poprzez zahamowanie GABA-ergicz-
nych neuronéw hamujacych jader siatkowatych wzgoérza.
Neurony cholinergiczne mostu i sSrodmoézgowia, majace
najwiekszy wptyw na aktywacje kory mézgu droga grzbieto-
wanaleza do populacji Ach 5i Ach 6. Neurony cholinergiczne
najwieksza aktywnos$¢ wykazuja w czasie czuwania oraz
w fazie snu REM (paradoksalnego, zdesynchronizowanego).
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