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Streszczenie

Zgodnie z aktualna wiedza jader podstawy nie wiaze si¢
juz wylacznie z czynno$ciami motorycznymi. Wiadomo,
ze dzieki ztozonym polaczeniom strukturalnym i funk-
cjonalnym jader podstawy z wieloma obszarami kory
mozgowej, zwlaszcza z asocjacyjna kora przedczolowa,
odgrywaja one znaczacg role takze w regulacji funkcji
poznawczych (proces bramkowania, wybdér migdzy ry-
walizujacymi czynno$ciami poznawczymi i ruchowymi,
utrzymywanie informacji w pamieci operacyjnej oraz
planowanie sekwengji zachowan). Do prawidlowej kon-
troli funkgji poznawczych konieczne jest wspéldziatanie
jader podstawy i kory mézgu. Jadra podstawy rozpoczy-
naja czynno$ci motoryczne oraz psychiczne, i wspolnie
z korg mézgu maja znaczenie w procesie podejmowania
decyzji, wyborze czynnosci ruchowych i poznawczych,
zmianie nastawienia i pamieci operacyjnej. Zrodtem wie-
dzy o mechanizmach udzialu jader podstawy w regula-
¢ji poznawczej sa liczne, powstale w ostatnich latach,
modele obliczeniowe préobujace wyjasnié zwiazek mie-
dzy jadrami podstawy a kora czolowa w kontroli funk-
cjonowania poznawczego wyzszego rzedu. Innym Zré-
dlem wiedzy s3 dane pochodzace z badan
neuroobrazowych mézgowia, umozliwiajace monitoro-
wanie aktywnos$ci wybranych struktur jader podstawy
podczas wykonywania okre$lonych zadaf poznawczych
oraz dane anatomiczne.

Stowa kluczowe: jadra podstawy, prazkowie, funkcje
poznawcze, pamie¢ operacyjna

Podstawa wystepowania zlozonych zjawisk
psychicznych jest skomplikowana sie¢ polaczen
miedzy neuronami réznych pigter uktadu nerwo-
wego (Walsh 2000). Kontrola funkcji motorycz-
nych, emocjonalnych i poznawczych jest hierar-
chiczna, a przetwarzanie informacji zwigzanych
z tymi funkcjami odbywa si¢ sekwencyjnie badz

Abstract

According to current knowledge, basal ganglia are no
longer solely associated with movement control. Due to
the complex structural and functional connections of basal
ganglia with widespread regions of the cortex, especially
with associative prefrontal cortex, the basal ganglia
contribute to many functions, including: selective gating
function, selecting between competing actions,
maintaining information in the working memory, goal
selection, planning and sequencing of behavioural acts.
This does not mean that the basal ganglia play that role
themselves, but rather that the basal ganglia complement
the role of the frontal cortex. To simplify, we can say that
the role of the basal ganglia with respect to the frontal
cortex is initiation of movement and cognitive actions.
The basal ganglia in collaboration with the frontal cortex
play a role in the decision-making process, in selecting
motion and cognitive acts, in set shifting and working
memory. A common source of knowledge on the role
of the basal ganglia in cognitive regulation is provided by
the numerous recently developed neurocomputational
models attempting to reproduce the relation between
the basal ganglia and the frontal cortex in controlling
higher cognitive functions. Another source of knowledge
is constituted by data resulting from neuroimaging studies
enabling one to detect the activity of selected structures
of the basal ganglia during performance of specific
cognitive tasks, as well as by anatomical data.

Key words: basal ganglia, striatum, cognitive functions,
working memory

réwnolegle w réznych strukturach mézgu. Inte-
resujaca wydaje si¢ odpowiedZ na pytanie, czy
poszczeg6lne struktury podkorowe moga odpo-
wiadac za kontrole okreslonych funkeji poznaw-
czych? Cze$ciowa odpowiedz na nie dostarczaja
obserwacje kliniczne i wyniki badaf prowadzo-
nych u 0s6b z uszkodzeniem jader podstawy, kt6-
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re $wiadcza o udziale tych struktur nie tylko
w funkcjach motorycznych, ale takze poznaw-
czych (Oberg i Divac 1979; Berns i Sejnow-
ski 1995; Frank i wsp. 2001; Frank i wsp. 2004).
Réwniez wyniki symulacji komputerowych ta-
kich czynnos$ci poznawczych, jak utrzymywanie
informacji w pamieci operacyjnej, zapamigtywa-
nie, planowanie sekwencji zachowan oraz podej-
mowanie decyzji, zdaje sie potwierdza¢ udzial ja-
der podstawy w funkcjach poznawczych (Prescott
i wsp. 2002). Rola jader podstawy sprowadza si¢
do pelnienia funkgji regulujacej prawidlowy prze-
bieg wymienionych proceséw. Wplyw jader pod-
stawy na kore czolowa polega na rozpoczynaniu
czynno$ci motorycznych i psychicznych. Ztozo-
ny ukfad pobudzen — wyhamowan i odhamowan
— ogranicza nadmiar informacji, uniemozliwiaja-
cych rozpoczecie dziatania. Ten zlozony mecha-
nizm wyboru jest niezbedny do rozpoczecia ru-
chu (czynnosci), cho¢ nie okresla tego ruchu
(czynno$ci) w szczegdétach (Bullock i Gros-
berg 1988; Hikosaka 1989; Chevalier i De-
niau 1990; Passingham 1993).

Zgodnie z koncepcjami regulacji czynnosci psy-
chicznych przez petle korowo-podkorowe, prawi-
diowa czynno$¢ wszystkich struktur wchodzacych
w sktad tych petli jest warunkiem koniecznym ich
sprawnego funkcjonowania (Brown i wsp. 1997).
Procesy psychiczne, takie jak np. podejmowanie
decyzji, wybor czynnos$ci ruchowej, zmiana zacho-
wania, pamie¢ operacyjna, mogg by¢ w podobnym
stopniu zaburzone, niezaleznie od tego, ktora ze
struktur wchodzacych w sklad poszczegdlnych pe-
tli ulega uszkodzeniu. Ze wzgledu na szczegdlna
budowe $rednich komérek kolcowych prazkowia
(majacych bardzo duza liczbe potaczen synaptycz-
nych) oraz podobnych do zachodzacych w korze
moézgu proceséw synaptycznych: dlugotrwale
wzmocnienie synaptyczne (long-term potentiation
—LTP) i dlugotrwale ostabienie synaptyczne (Jong-
~term depression — LTD), prazkowie (wlaczajac w to
prazkowie brzuszne) jest funkcjonalnie gtéwna
strukturg petli korowo-podkorowych (Picconi
iwsp. 2005), kontrolujaca funkcje motoryczne i po-
znawcze. Dzieki licznym polaczeniom wewnatrz-
prazkowiowym i korowo-prazkowiowym oraz wy-
mienionym wyzej mechanizmom plastycznym,
umozliwiajacym wzmacnianie lub ostabianie po-
budzen, prazkowie wraz z kora mézgu kontroluje
funkcje poszczegélnych petli korowo-podkorowych,
w sposéb istotny wplywajac na procesy psychicz-
ne (Brown i wsp. 1997; Prescott i wsp. 2002).

Wyniki uzyskane z eksperymentéw przepro-
wadzonych na modelu symulujacym ruch ramie-
nia wskazuja, ze im wicksze jest stezenie dopami-
ny w prazkowiu, tym czas potrzebny

Rola jader podstawy w regulacji funkcji poznawczych

do rozpoczecia ruchu jest krotszy (Prescott
i wsp. 2002). Oznacza to, ze czas potrzebny
do rozpoczgcia ruchu maleje wraz ze wzrostem
pobudzania prazkowia (Prescott i wsp. 2002). Po-
nadto symulacja obnizenia st¢zenia dopaminy
w prazkowiu w tym samym modelu wywotala
bradykineze i akineze podobna do obserwowanej
w chorobie Parkinsona (Prescott i wsp. 2002).
Kluczowa funkcjg prazkowia jest wytwarzanie sy-
gnatéw, ktore docieraja poprzez wzgorze do ko-
ry mézgu. Zaproponowano, ze w prazkowiu wy-
bér okreslonego schematu dziatania odbywa si¢
dzigki tzw. mechanizmowi bramkowania (gating
mechanism). Mechanizm ten polega na tym, ze
uaktywnienie neuronéw zwiazanych z przetwa-
rzaniem okres$lonego schematu prowadzi do ha-
mowania innych neuronéw prazkowia. Umozli-
wia np. sprawne przetwarzanie wprowadzonych
do pamieci operacyjnej informacji przy jednocze-
snym hamowaniu naplywu nowych przed zakon-
czeniem aktualnie wykonywanego zadania (Frank
i wsp. 2001). Jesli bramka jest zamknieta, nowa
informacja nie wplywa istotnie na pamiec i dlate-
go pozwala na trwale utrzymanie przetwarzanych
informacji. Otwarcie bramki umozliwia zaktuali-
zowanie danych. Zahamowanie naptywu nowych
informacji zabezpiecza wczesniej zgromadzone da-
ne przed interferencja. Mechanizm ten umozliwia
ciagly dobér przetwarzanych informacji, optyma-
lizujac wykonywanie czynnosci psychicznych. Za-
burzenie mechanizmu wybibrczej aktualizacji da-
nych we wlasciwym czasie (zaréwno zbyt czeste,
jak i rzadkie aktualizowanie danych) zwicksza licz-
be popetnianych bledéw w wielu zadaniach. Za-
burzenie to dotyczy rozpoczynania zaréwno ru-
chu, jak i proceséw myslowych. Potwierdzeniem
stusznosci tej koncepdji jest stwierdzana u oséb
z uszkodzeniem prazkowia akineza fizyczna i psy-
chiczna (psychic akinesia) (Brown i Marsden 1990).
Natomiast zahamowanie wewnetrznej czesci gal-
ki bladej prowadzi do rozhamowania aktywnosci
petli czolowych, ktéra powoduje ciagly aktuali-
zacje danych. Ciagla aktualizacja danych jest spo-
wodowana brakiem blokowania dostepu do pa-
mieci operacyjnej (Frank i wsp. 2001). Wynikiem
tych zaburzefi moze by¢ roztargnienie, impulsyw-
n0$¢ i nadaktywnos¢ (np. choroba Huntingtona,
zesp6l Tourette’a, zespdt nadpobudliwosci psy-
choruchowej). Zmniejszenie stezenia dopaminy
w prazkowiu powoduje, ze bramka regulujaca do-
step do pamieci operacyjnej otwiera si¢ i zamyka
w niewlasciwym czasie, a przy trwalym zahamo-
waniu wewnetrznej czesci gatki bladej nie zamy-
ka si¢ wcale (Frank i wsp. 2001).

Model ten nie tlumaczy w pelni selekeji
danych, co wynika z tego, ze dopamina wydzie-
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lana jest w rozleglych obszarach kory przedczo-
towej. W modelu tym rézne obszary kory
przedczolowej sa pobudzane w tym samym cza-
sie, co uniemozliwia wybranie jednej okreslonej
informacji. Mechanizm ten nie spelnia funkcjo-
nalnych wymagan wybiérczej aktualizacji da-
nych, ktéry polega, jak wyjasniono powyzej,
na jednoczesnym aktualizowaniu jednych da-

wzgorze

jadro
niskowzgoérzowe

: istota czarna

prazkowie siatkowata

gatka blada
zewnetrzna

gatka blada
wewnetrzna

Ryc. 1. Schemat gtéwnych struktur jader podstawy i ich pota-
czen z kora czotowg (Frank i wsp. 2001)

nych i utrzymywaniu w stanie niezmienionym
pozostatych danych (Frank i wsp. 2001).

Uzupelnieniem modelu bramkowania jest
koncepcja wybiérczego bramkowania (selective
gating mechanism) (Frank i wsp. 2001), oparta
na dzialaniu réwnoleglych petli podstawno-
-wzgbrzowo-korowych (ryc. 1.-2.). Decydujacy
wplyw na procesy bramkowania ma hamujacy
charakter polaczenr z prazkowia do wewnetrznej
czesci galki bladej (GPY) i siatkowatej czesci isto-
ty czarnej (SNr) oraz do wzgérza. Z tego powo-
du aktywno$¢ neuronéw w prazkowiu powodu-
je pobudzenie neuronéw we wzgorzu (poprzez
podwéjne hamowanie) (Deniau i Chevalier 1985;
Chevalier i Deniau 1990). Odhamowanie wzg6-
rza wywoluje efekt bramkowania (gating func-
tion), ktéry umozliwia pojawienie sie innych
funkcji, chociaz nie wywotuje ich bezpo$rednio.
Wybi6rezy mechanizm bramkowania wyja$nia
role jader podstawy w rozpoczeciu procesu gro-
madzenia nowych informacji w pamieci opera-
cyjnej i mozliwosci jej szybkiej aktualizacji (Frank
i wsp. 2001). Przy braku pobudzenia neuronéw
prazkowia bramka ta pozostaje zamknieta i ko-
ra czolowa utrzymuje przetwarzang aktualnie in-
formacje. Jest to mozliwe dzigki istnieniu wielu
réwnoleglych petli.

W klasycznym podziale wymienianych jest
pie¢ réwnoleglych petli podstawno-wzg6rzowo-
-korowych (Alexander 1986), jednak na pod-
stawie wlasciwo$ci anatomicznych zalozono ist-
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Ryc. 2. Schemat przedstawiajgcy potaczenie jader podstawy (prazkowie, gatka blada, wzgorze) z korg czotowa szeregiem row-

nolegtych petli (Frank i wsp. 2001)

*na ryc. 2. umieszczono niesprecyzowany blizej przez autorow termin tylne obszary kory (posteriori cortex), oznaczajqcy obszary kory mozgu

niezwigzane z pamieciq operacyjng
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nienie wielu podpetli (subloops) wewnatrz pieciu
podstawowych obwodéw, dzieki czemu mozli-
wa jest wzglednie precyzyjna kontrola pamieci
operacyjnej (Beiser i Houk 1998). Zaklada sie,
ze sterowanie pamiecia operacyjna zalezy
od utrzymania stalego pobudzenia neuronéw
kory przedczotowej (Frank i wsp. 2001), ktére
jest wynikiem ciaglego ich samowzbudzania si¢
za posrednictwem petli sprzezenia zwrotnego.
Utrzymanie tego stanu jest mozliwe dzigki ak-
tywnym, zwrotnym polaczeniom pomiedzy neu-
ronami kory czolowej i wzgdrza.

Poréwnanie funkcjonowania pamieci opera-
cyjnej oséb z choroba Parkinsona, ktére
przed badaniem otrzymywaly leki dopaminer-
giczne, i 0s6b z chorobg Parkinsona, u ktérych
przed badaniem odstawiono te leki, potwierdza-
ja shuszno$¢ zalozen modeli obliczeniowych pro-
ponowanych przez Franka i wsp. (2001), zgod-
nie z ktérymi szczegdlng role w utrzymywaniu
informacji w pamieci operacyjnej odgrywa praz-
kowie (Mustafa i wsp. 2008). Zgodnie z tymi
modelami odpowiednie st¢zenie dopaminy
w prazkowiu jest konieczne w fizjologicznym
funkcjonowaniu pamieci operacyjnej. Za pomo-
cg tych samych modeli obliczeniowych prébu-
je sie wyjasnic takze zaburzenia funkcjonowa-
nia pamigci operacyjnej u os6b z ADHD (Frank
1 wsp. 2007).

Znaczenie jader podstawy w procesach senso-
motorycznych polega na tym, Ze to one rozstrzy-
gaja o wyborze konkretnej czynnosci (Prescott
i wsp. 2002). W modelu obliczeniowym, ktéry
powstal na podstawie obserwacji dwoch réznych
konkurujacych miedzy soba zachowan, zaklada
sig, ze kodowane jest tylko jedno z nich (¢j. to,
ktérego wykonanie przez system motoryczny jest
w danej chwili wazniejsze, ze wzgledu na zatozo-
ny cel dziatania) (Redgrave i wsp. 1999). Na po-
ziomie komé6rkowym ztozony mechanizm wybo-
ru, pozwalajacy rozwiaza¢ konflike miedzy
rywalizujacymi zachowaniami poprzez szybkie
i zdecydowane przetaczanie migdzy wstepnie wy-
branymi dziataniami, moze by¢ zwigzany ze stop-
niem polaryzacji blony. Spoczynkowy potencjat
btonowy srednich komérek kolcowych prazko-
wia waha si¢ od wartosci bliskich depolaryzagji,
tzw. stan #p, do hiperpolaryzacji — stan down (Ca-
labresi i wsp. 2007). Mechanizm wyboru sktada
si¢ z czterech etapdéw: 1) wyboru $rednich komé-
rek kolcowych w stanie #p i wykluczenie komé-
rek w stanie down; 2) miejscowego hamowania
wewnatrz prazkowia, ktére wybibrczo zwieksza

1Badz gatki bladej wewnetrznej u naczelnych (Primates).
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prawdopodobienistwo  pobudzenia jednych
$rednich komorek kolcowych i zmniejsza praw-
dopodobienstwo pobudzenia innych (zgodnie
z modelem poznawczym), zwigksza prawdopodo-
biefistwo przeplywu informacji przez okreslone
kanaly (rozumiane jako grupy $rednich komérek
kolcowych) (Redgrave i wsp. 1999); 3) zlokalizo-
wanego hamowania wywolywanego przez komor-
ki kolcowe prazkowia (D1) wraz z rozproszony-
mi impulsami pobudzajacymi docierajacymi
z jadra niskowzgérzowego, ktére dzialaja na za-
sadzie petli wyprzedzajacej (otwartej), kontrolu-
jacej informacje wychodzace z jagder podstawy
(z gatki bladej wewnetrznej i istoty czarnej czesci
siatkowatej); 4) lokalnego wzajemnego hamowa-
nia odbywajacego sie w wyjsciowych jadrach pod-
stawy (wzgorze), co zaweza dodatkowo kryteria
wyboru (Redgrave i wsp. 1999).

Zgodnie z opisang powyzej hipoteza wyboru
pomiedzy rywalizujgcymi czynno$ciami (action
selection) zaproponowano alternatywne wyjasnie-
nie funkcjonalnej organizacji jader podstawy.
Zamiast tradycyjnie wyrdznianych drég: bezpo-
$redniej i po$redniej, postuluje si¢ istnienie ob-
woddéw neuronalnych odpowiedzialnych za wy-
bor (selection circuit) 1 kontrole (control circuit)
realizowanej czynnosci (ryc. 3.). Petla wyboru
(selectzon circuzt) (tradycyjnie droga bezposrednia),
prowadzaca z receptorow dopaminergicznych
D1 komérek kolcowych prazkowia do neuro-
n6w EP (entopeduncular nucleus') i czesci siatko-
watej istoty czarnej (SNr), otrzymujaca réwniez
pobudzenie z jadra niskowzgérzowego dociera-
jace do EP i SNr, tworzy mechanizm wyboru,
dziatajacy na zasadzie petli sprz¢zenia wyprze-
dzajacego’ (otwarta petla regulacii, feedforward
selection civcuit), ktéra pozwala na podstawie in-
formacji docierajacych do uktadu na wyb6r wha-
$ciwego schematu ruchowego badz poznawcze-
go, zanim zacznie on by¢ realizowany. W tym
ujeciu potaczenia neuronalne prazkowia z gatka
blada (Gp)’ oraz jadrem niskowzgdrzowym (kla-
sycznie droga posrednia) wchodzg w sktad petli
odpowiedzialnej za kontrole wyboru (control cir-
cuit) (Gurney 1 wsp. 1998; Prescott 1 wsp. 2002).
Na podstawie wynikéw eksperymentéw symu-
lujacych opisany wyzej sposéb regulacji funkeji
prazkowia wyrézniono dwie funkcje petli kon-
troli: 1) hamowanie STN przez GP za pomoca
ujemnego sprzezenia zwrotnego umozliwia re-
gulowanie liczby pobudzed wychodzacych
do STN poprzez kanaly przeplywu informacji
(utozsamiane z aktywnoscig $rednich komorek kol-

2Sprzezenie wyprzedzajace, inaczej sprzezenie w przéd (feedforward), w odréznieniu od sprzezenia zwrotnego, inaczej sprzezenia wstecznego

(sprzezenia do tytu) (feedback).
3Badz gatka blada zewnetrzna u naczelnych (Primates).
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cowych prazkowia); 2) hamowanie EP/SNr przez
GP jako cze$¢ mechanizmu wspomagajacego wy-
bor. Zwiekszenie stezenia dopaminy w prazkowiu
ulatwia wyb6r kanatéw informacji, ktére zostana
odhamowane, natomiast zmniejszenie stezenia do-
paminy utrudnia ten wybdr. Za pomocg tego mo-
delu prébuje sie wyjasnié, dlaczego w chorobie
Parkinsona, w ktérej zmniejszone jest stezenie do-
paminy w szlaku czarnoprazkowiowym, pojawia-
ja sie bledy w wyborze zachowan dostosowanych
do sytuagji albo trudno$ci w dokoriczeniu zacho-
wan juz wybranych (Prescott i wsp. 2002).
Opisany powyzej model prébujacy wyjasnic
mechanizmy prowadzace do wyboru konkret-
nych czynnosci moze tez thumaczy¢ sposéb dzia-
tania pamieci operacyjnej. Kodowanie sekwencji
czynno$ci w pamieci operacyjnej polega na od-
wzorowaniu porzadku czasowego tej sekwencji
na przestrzenng aktywno$¢ neuronalng (Beiser
i Hook 1998). Rola prazkowia w przetwarzaniu
sekwengji ruchu polega na doborze sktadowych
tego ruchu reprezentowanych w korze mézgu
poprzez wzrost badZ zmniejszenie aktywnosci
neuronéw prazkowia w sposéb zgodny z opisa-
nym weczesniej mechanizmem bramkowania (Pre-
scott i wsp. 2002). Zalezny od stezenia dopami-
ny mechanizm bramkowania moze ttumaczy¢
takze uczenie ze wzmocnieniem (reinforcement lear-
ning) (Barto 1995; Dominey i wsp. 1995; Houk

kora/wzgorze

i wsp. 1995; Schultz i wsp. 1995; 1997). Zalo-
Zono, ze uczenie si¢ jest istotnym procesem do-
stosowujacym sposéb pobudzenia prazkowia
do wymagaf wykonywanego zadania (Frank
i wsp. 2001). Dopamina wywoluje nie tylko wy-
tadowania neuronéw prazkowia we wlasciwym
czasie i miejscu w wyniku zadziatania specyficz-
nego bodzca, ale takze w sposéb nieprzerwany
(toniczny) wplywa na ogélna pobudliwos$¢ neu-
ronéw (im wicksze stezenie dopaminy, tym niz-
szy prog pobudliwosci). Warunkiem sprawnego
dzialania prazkowia jest utrzymywanie wysokich
progéw pobudliwosci (wyhamowanie) wigkszo-
$ci komérek kolcowych prazkowia, dzieki czemu
tylko zespét odpowiednio silnych i specyficznych
bodzcéw wywoluje aktywnos¢ komoérek, ktére
zwigzane sa z wykonaniem okreslonych czynno-
Sci (Schultz i wsp. 1995). Przy zbyt wysokim pro-
gu pobudliwosci pobudzenie komérek kolcowych
staje si¢ niemozliwe, a przy zbyt niskim progu
pobudzenie jest nadmierne. Mechanizm uczenia
sie za posrednictwem dopaminy jest taki sam, jak
mechanizm aktualizowania pamieci operacyjnej.
Przykladem takiej zgodnosci jest aktualizacja pa-
mieci operacyjnej podczas wzmocnienia przez sty-
mulujacy bodziec przewidywania dotyczacego
uzyskania nagrody (Frank i wsp. 2001).

Warto w tym miejscu zaznaczy(, ze proby
wyjasnienia proceséw fizjologicznych zachodza-

kora/wzgorze

prazkowie (D2) prazkowie (D1)

jadro

[ prazkowie (DDJ [niskowzgérzowe} [ prazkowie (DZ)]

droga

d
posrednia roga

bezposrednia

selekcja

gatka blada

sygnaty kontrolne

istota czarna
siatkowata

jadra podstawy
struktury wyjsciowe

[—. hamowanie — pobudzenie == zwigkszone pobudzenie J

Ryc. 3. Funkcjonalne ujecie czynnosci jader podkorowych: a) tradycyjne z uwzglednieniem drogi posredniej i bezposredniej,
b) alternatywna zgodna z hipoteza selekcji dziatania (Prescott i wsp. 2002)
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cych w jadrach podstawy podczas wykonywa-
nia okre§lonych zadan poznawczych w oparciu
o modele obliczeniowe, chociaz czesto potwier-
dzone wynikami zebranymi do$§wiadczalnie sa
jedynie przyblizeniem rzeczywistosci, cho¢ uzy-
tecznym w rozumieniu zwiazkéw funkcjonal-
nych pomiedzy poszczegdlnymi strukturami
mozgowia.

Zgodnie z ogdlnie przyjetymi koncepcjami Ko-
norskiego (1948) i Hebba (1949) proces uczenia
sie polega na zmianie sit wybranych potaczen po-
miedzy komérkami nerwowymi. Tego typu zmia-
ny obserwuije sie takze w $rednich komorkach kol-
cowych prazkowia (Calabresi i wsp. 2007), ktére
odgrywaja role w uczeniu zaleznym od dopami-
ny zwigzanym z uktadem nagrody (learning via
reward prediction) (Loughry i wsp. 2001) (ryc. 4.).
Z morfologicznego i funkcjonalnego punktu wi-
dzenia wazne jest wyr6znienie w prazkowiu
dwoch obszaréw o réznym sktadzie komérkowym
1 zrbznicowanej organizacji przestrzennej: strioso-
moéw 1 matrisoméw (Graybiel i wsp. 1979).
W striosomach zlokalizowane s $rednie komor-
ki kolcowe z charakterystyczna duzg liczbg sy-
naps, zwigzanych z procesem uczenia si¢. Matri-
somy maja mniej elementéw komérkowych
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i stanowig tzw. podscielisko prazkowia. Znajdu-
ja si¢ tu m.in. tzw. interneurony cholinergiczne
majace znaczenie w regulowaniu aktywnosci ko-
moérek kolcowych prazkowia. Matriosomy pota-
czone sa funkcjonalnie z korg czolowa i odpowia-
daja za mechanizm odhamowania i bramkowania
(Loughry i wsp. 2001). Potaczenia striosoméw
z istota czarng siatkowata (SNr) i brzusznym ob-
szarem nakrywki (VTA) odpowiedzialne sg nato-
miast za regulacje proceséw uczenia sie, a nie
za aktualizowanie pamieci operacyjnej. Na po-
dobnej zasadzie dziata prazkowie limbiczne, kt6-
re potaczone jest z SNr i VTA i podobnie jak SNr
1 VTA odgrywa istotng role w procesach uczenia
sie. Istota czarna siatkowata i VT A odbierajg to-
niczne pobudzenia (foric excitation) z jadra niskow-
zgbrzowego. Aksony neuronéw kory oczodoto-
wej docieraja do prazkowia limbicznego.
Prazkowie brzuszne, bedace czeScig uktadu lim-
bicznego zwigzane jest z przewidywaniem spo-
dziewanej nagrody, a pobudzenie okre$lonej gru-
py striosoméw prowadzi do dziatania, kt6re moze
zosta¢ nagrodzone. Aktywacja receptoréw GA-
BAp przez striosomy i limbiczne prazkowie
zmniejsza uwalnianie dopaminy z presynaptycz-
nych zakoficzefi nerwowych prazkowia. Recepto-

kora czotowa

kora oczodotowo-
-przedczotowa

5

tylne obszary kory*

nagroda**

prazkowie

n
<

jadro
potlezace

istota czarna/obszar
brzuszny nakrywki

modulatory dopaminergiczne

Ryc. 4. Obszary zwigzane z procesem uczenia sie (Loughry i wsp. 2001)

Skroty: S = striosomy, M = matriosomy

*na ryc. 4. umieszczono niesprecyzowany blizej przez autoréw termin tylne obszary kory (posterior cortex) oznaczajgcy obszary kory moézgu nie-

zwiqgzane bezposrednio z pamieciq operacyjna
**nagroda znajdujgca sie w Srodowisku zewnetrznym
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ry GABAg charakteryzuja sie duza stalg czasowa
aktywacji. Aktywno$¢ neuronéw dopaminergicz-
nych regulowana jest takze przez hamujace inter-
neurony GABA, w istocie czarnej siatkowatej
i brzusznym obszarze nakrywki. Receptory
GABA, w odréznieniu od GABAg maja mala
stalg czasowa aktywacji. Przeciwstawne dziatanie
GABA, i GABAg przy jednoczesnie réznych sta-
lych czasowych aktywadji tych receptoréw umoz-
liwia proces uczenia si¢ (temporal differences learning
mechanism) (Charara i wsp. 1999). Zrédlem infor-
magcji o spodziewanej nagrodzie jest kora oczodo-
towo-czolowa. Jej funkcja jest przede wszystkim
utrzymywanie nastawienia na osiggnigcie nagro-
dy w przyszlosci, co pozwala utrzymac aktywno$¢
striosoméw i neurondéw w limbicznym prazkowiu
(Tremblay i Schultz 2000).

Jadra podstawy otrzymujg informacje z wielu
ré6znych obszaréw kory, odpowiedzialnych
za zroznicowane funkcje, a ich wyjscia docieraja
do korowych obszaréw zwigzanych z procesami
poznawczymi (Brown 1 wsp. 1997). Nie znaczy
to oczywiscie, ze zaréwno jadra podstawy, jak
i obszary korowe nie tworza potaczefi z innymi
obszarami mézgu, tym niemniej dla wyjasnienia
funkdji, jaka pelnia jadra podstawy w funkcjono-
waniu Sensoryczno-poznawczym, najwazniejsze
wydaje sie badanie wzajemnych potaczeti miedzy
jadrami podstawy i kora mézgu. Wyniki badan
eksperymentalnych wskazuja na podobiefistwa
miedzy poznawczymi zaburzeniami wynikajacy-
mi z uszkodzen obszaréw korowych i prazkowia
(Mettler 1955; Oberg i Divac 1979). Zalozono,
ze to wspolwystepowanie zaburzef spowodowa-
ne jest niesprawnym dzialaniem systemu, ktéry
odpowiada za prawidtowy przebieg proceséw
w obu osrodkach. System ten najcze$ciej okresla-
ny jest jako funkcje wykonawcze (D’Eposito
i Grossman 1996), ktére steruja prawidtowym
dzialaniem funkgji poznawczych, wlaczajac w to
ogniskowanie i utrzymywanie uwagi, plynnos¢
i elastycznos$¢ myslenia przy rozwigzywaniu no-
wych probleméw, planowaniu i regulacji zacho-
wan przystosowawczych i celowych oraz zdolno-
$ci do zmiany nastawienia (Sharpe i wsp. 1990;
Cooper i wsp. 1991; Raskin i wsp. 1992; D’Epo-
sito i Grossman 1996). Funkgje te czesto ulega-
ja zaburzeniom u chorych z uszkodzeniami jader
podstawy (Brown i wsp. 1997). Pamie¢ opera-
cyjna jest konieczna do prawidlowego dziatania
funkcji wykonawczych. Czasowe gromadzenie
informagji jest niezbedne do planowania, rozwia-
zywania probleméw i podejmowania decyzji.
Podczas badania przeplywu krwi za pomoca po-
zytonowej tomografii emisyjnej (posztron emission
tomography — PET) u 0s6b, ktére wykonuja test

wymagajacy zaangazowania przestrzennej pamie-
ci operacyjnej (test weezy londynskiej — Tower of Lon-
don) stwierdzono zwickszenie aktywnosci neuro-
néw w brzusznej czesci jadra ogoniastego, oraz
przypuszczalnie skorupy, jak réwniez grzbieto-
wo-bocznej kory przedczotowej (Owen i wsp.
1996). Obserwacje te $wiadcza o zalezno$ci mie-
dzy aktywnoscia jadra ogoniastego i kory czoto-
wej a funkcjonowaniem przestrzennej pamieci
operacyjnej u oséb zdrowych. Podczas wykony-
wania zmodyfikowanej wersji testu wiezy londyn-
skiej stwierdzono spadek przeplywu krwi przez
wewnetrzng cze$¢ prawej gatki bladej u 0s6b cho-
rych na chorobe Parkinsona (PD) i wzrost u 0s6b
zdrowych (Owen i wsp. 1998). Réwniez wyniki
badad neuroobrazowych u 0séb wykonujacych
test sortowania kart Wisconsin, u ktérych far-
makologicznie uzyskiwano obnizenie przekaznic-
twa dopaminergicznego wskazuja na istotna
role prazkowia w przetwarzaniu funkcji poz-
nawczych (Nagano-Saito i wsp. 2008). Jak
stwierdzono w badaniach neuroobrazowych
(fMRI) u 0s6b z PD w zwigzku z tym, ze aktyw-
no$¢ kory mézgu zwieksza sie zaréwno dzieki
przekaznictwu dopaminergicznemu w szlaku
czarno-prazkowiowym, jak i w szlaku §rédmébzgo-
wiowo-korowym to obnizenie neuroprzekaznic-
twa w szlaku czarno-prazkowiowym nie musi sie
wiazal z zauwazalnym za pomocg tej metody
zmniejszeniem aktywnosci kory mézgu (Monchi
1 wsp. 2007).

Jeszcze jednym dowodem, dotyczacym réz-
nego znaczenia kory przedczotowej i prazkowia
dla funkcjonowania pamieci operacyjnej sg eks-
perymenty z opdzniong odpowiedzia (Fu-
ster 1973; Stamm 1979). W eksperymencie,
w ktoérym badano pamieé operacyjna u naczel-
nych, prezentowano podpowiedz (cze) dotycza-
ca lokalizacji bodzca wzrokowego, a nastepnie
ja usuwano. Po uplywie pewnego czasu (opdz-
nienie wynosito maksymalnie 18 sekund) pre-
zentowano oba bodzce, a zadaniem byt wybor
wlasciwego bodzca, ktéry pojawial sic w miej-
scu weze$niej demonstrowanej wskazowki. Wia-
$ciwa odpowiedz byla nagradzana. Neurony zlo-
kalizowane na brzegu gtéwnej bruzdy kory
przedczolowej mialy nietypowa aktywnosé
w okresie miedzy koficem prezentacji wskazdéw-
ki a rozpoczeciem okresu op6znienia (Fu-
ster 1973). Elektryczna stymulacja kory spowo-
dowata zaklécenie wykonania zadania, co
$wiadczy o tym, ze obszary korowe kodujg prze-
strzenna pamiec operacyjng Stamm 1969, 1979).
Przeciwnie, przerwanie pobudzenia neuronalne-
go w glowie jadra ogoniastego w koficowym eta-
pie prezentacji wskazéwki spowodowato nie-
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znaczne pogorszenie zapami¢tania zadania. Na-
tomiast przerwanie tego pobudzenia w dowol-
nej chwili, podczas okresu opdznienia, spowodo-
walo, ze procent poprawnie wykonanych zadan
nie przekraczat poziomu prawdopodobiefistwa
(Stamm 1969). Uczenie sie nastepujacych po so-
bie w réwnych odstepach czasu ruchéw palca (re-
petitive finger movement) pobudza w spos6b po-
dobny skorupe, obszary korowe i mézdzek, bez
wzgledu na dlugosé¢ sekwencji, podczas gdy
wzrost aktywno$ci prawej grzbietowej kory
przedruchowej jest proporcjonalny do wzrostu
liczby ruchéw palca okreslonych przez warunki
zadania (Sadato i wsp. 1996). Rolg skorupy jest
kontrola wykonania zadania i dlatego jej aktyw-
n0$¢ nie zalezy od dtugos$ci trwania sekwencji.
Wzbudzenie komérek jadra ogoniastego i sko-
rupy stwierdzono w zadaniach wymagajacych
przerzutno$ci uwagi i w przygotowaniu zalez-
nych od kontekstu dziatan motorycznych w ba-
daniach prowadzonych u naczelnych, ktére uczo-
no reagowal na wskazéwki przestrzenne.
Wskazéwki dotyczyly badz orientacji w prze-
strzeni, badZ rozpoczecia ruchu. W obu przy-
padkach neurony jadra ogoniastego i skorupy
byty w podobny sposéb pobudzone (Kermadi
i Boussaoud 1995). Zaburzenia funkcji wyko-
nawczych powoduja tez utrate inicjatywy i na-
pedu (Lezak 1995). Interesujace sg przypadki
pacjentdéw z obustronnymi uszkodzeniami jader
soczewkowatych (zwlaszcza galki bladej). W ob-
razie klinicznym obserwowano utrate zaintere-
sowania i niezdolno$¢ do wykonania jakiejkol-
wiek czynnosci, przy jednoczesnym braku
poczucia bezczynnoéci (LaPlane 1990). Zdolno$¢
ogniskowania uwagi na istotnych bodzcach i po-
mijania nieistotnych lub wspdtistniejacych infor-
magji jest niezbedna do odtwarzania informaciji
koniecznych do wykonania okreslonego zadania
(Levin i wsp. 1989). Pacjenci z chorobg Parkin-
sona w poréwnaniu z osobami zdrowymi sg bar-
dziej podatni na rozproszenie uwagi w testach
wzrokowych i stuchowych (Sharpe 1990; 1992).
Nie jest jednak jasne, do jakiego stopnia te trud-
nosci wynikaja z zaburzefi motorycznych. We-
dhug niektérych autoréw pogorszenie uwagi nie
jest wprost proporcjonalne do nasilenia zaburzef
motorycznych (Downes i wsp. 1989; Shar-
pe 1990; 1992). Deficyty uwagi moga tez po-
wodowa¢ subtelne trudno$ci we wzrokowym,
kierunkowym przeszukiwaniu przestrzeni, kt6-
re moze by¢ objawem zaniedbywania wzroko-
wego (Ebersbach i wsp. 1996). Nastepstwem
uszkodzen jader podstawy i nieprawidtowego
neuroprzekaznictwa dopaminergicznego sa rdz-
norodne zaburzenia wzrokowo-przestrzenne za-
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rébwno pojawiajace sie w zadaniach, w ktérych
uwaga jest istotna, jak i w takich, w ktérych
uwaga nie ma wiekszego znaczenia (Brown
i wsp. 1997).

Jadra podstawy polaczone sa zaréwno
z grzbietowa, jak i brzuszng droga przetwarza-
nia informacji wzrokowych (Baizer i wsp. 1993;
Yeterian i Pandya 1995). Grzbietowe czgsci glo-
wy i ciala jadra ogoniastego 1 grzbietowa cze$é
skorupy zwigzane sa z droga grzbietowa. Brzusz-
na cze$¢ glowy jadra ogoniastego i skorupa zwia-
zane sg z droga brzuszng (Saint-Cyr i wsp. 1990;
Webster i wsp. 1993; Yeterian i Pandya 1995).
Prazkowie uznawane jest za strukture, w ktérej
rozpoczyna sie integracja migdzy droga grzbie-
towg i brzuszng a procesami ruchowymi. Istnie-
je wiele dowod6éw potwierdzajacych te hipoteze.
Badania elektrofizjologiczne wykazuja, ze jadra
podstawy sa aktywne podczas rozpoznawania
obiektéw i ich lokalizacji w przestrzeni. Stwier-
dzono, ze neurony w brzusznym prazkowiu ma-
ja takie same wzorce pobudzenia, jak neurony
brzusznej drogi podczas zadan wzrokowego roz-
rézniania obiektéw (Caan i wsp. 1984; Brown
i wsp. 1995). Badania naczelnych (Primates) do-
wiodly, ze uszkodzenie glowy jadra ogoniastego
i grzbietowej cze$ci prazkowia prowadzi do
zaburzen przestrzennej pamieci operacyjnej
(Divac i wsp. 1967; Woodburne 1971; Levy
i wsp. 1997). Wykazaly to wyniki do§wiadczeq,
w ktérych bodZce umieszczano w réznych miej-
scach przestrzeni. Zadanie polegato na zapamie-
taniu polozenia bodZca i zmiany jego polozenia
po zakonczeniu prezentacji bodzca. Natomiast
uszkodzenie ogona oraz brzusznej czesci jadra
ogoniastego i skorupy powoduja pogorszenie wy-
konywania zadan, polegajacych na rozréznianiu
za pomoca wzroku dwéch obiektéw (Divac
i wsp. 1967; Buerger i wsp. 1974; Levy
i wsp. 1997).

Nie wiadomo doktadnie uszkodzenie jakich
obszaréw mbzgu jest przyczyna wystepowania
zaburzen obserwowanych zjawisk psychicznych.
Mozna jedynie stwierdzi¢, ze uszkodzenia jader
podstawy moga by¢ przyczyna wielu zaburzen
poznawczych, ktére tradycyjnie uwaza sie
za wynik zaburzen aktywnosci kory przedczo-
towej (Brown i Marsden 1988; Lewis
i wsp. 2003). Dotychczas nie wiadomo, w ja-
kim stopniu charakter tych zaburzed wynika
z uszkodzeni jader podstawy, a w jakim z wza-
jemnych powiazan z korg. Obecny stan wiedzy
pozwala jednakze na zrozumienie niektérych
zjawisk, zwiazanych z jadrami podstawy, takich
jak uczenie sie, pamie¢ oraz wybdr wlasciwych
zachowan (Wolters i wsp. 2007).
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