Wolicjonalne mechanizmy inicjowania ruchu
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Streszczenie. Artykul stanowi przeglgd wiedzy nad procesami mdzgowymi odpowie-
dzialnymi za proste wolicjonalne dziatania motoryczne. Procesy te manifestujg sie pod
postacig potencjalu gotowosci — aktywnosci elektrycznej mozgu (rejestrowanej przez elek-
troencefalograf) pojawiajacej sie na moment przed wykonaniem ruchu w okolicach czub-
ka gltowy. W artykule omowiona zostaje zarowno charakterystyka tego potencjatu — jego
ksztalt i zaleZnosé od warunkdéw specyficznych dla wykonywanego zadania, jak réwniez
jego doktadniejsza lokalizacja mozgowa. Zrozumienie mechanizmoéw odpowiedzialnych za
powstawanie najbardziej podstawowych dzialan jest pierwszym koniecznym do uczynienia
krokiem na drodze do wyjasnienia bardziej ztozonych ludzkich zachowan.

Stowa kluczowe: dzialania motoryczne, dzialania wolicjonalne, potencjal gotowosci

Wyobrazmy sobie robota, ktérego jedynym zadaniem jest naci$niecie pewnego przy-
cisku. Nie jest wcale konieczne aby robot, wzgledem ktérego stawiamy wyltaczne takie
wymagania, byl maszyna nadmiernie wyrafinowana. Powinien posiadaé¢ on jakis odpo-
wiednik ludzkiego palca, jak réwniez powinien byé w stanie uzy¢ 6w quasi-palec w wia-
domym celu. Umiejetnosé nacisnigcia przycisku nie musialaby byé¢ przeto wcale oparta
na skomplikowanych mechanizmach. Robot méglby naciskaé¢ przycisk automatycznie
na przyktad za sprawa znajdujacej sie¢ w jego wnetrzu, nakreconej sprezyny. Kiedy po-
stawilibySmy takiego robota przed przyciskiem ten z cala pewnoscia wykonalby swoje
zadanie jak nalezy: nacisnatby przycisk.

Pytanie o przyczyne naci$niecia przycisku przez robota wydaje si¢ by¢ co najmniej
trywialne. 7 tatwoscia sformutujemy na tak zadane pytanie odpowiedz: ,,Robot naci-
snal przycisk za sprawg odkrecajacej sie sprezyny znajdujacej sie w jego wnetrzu”, albo
podobna: ,, Robot nacisnal przycisk, poniewaz kto§ w pewien specyficzny sposéb umie-
Scil sprezyne w jego wnetrzu.” Pytanie o przyczyne nacisniecia przycisku traci jednak
na trywialnosci, jezeli na miejscu robota postawimy jakiego$ cztowieka. Zalézmy zatem,
ze to jednak czlowiek a nie robot, wywolal rzeczone zdarzenie. Czy w jego przypad-
ku réwniez mozemy zrzuci¢ odpowiedzialno$é na jakas znajdujaca sie w jego wnetrzu
»Sprezyne”?

Préba odpowiedzi na pytanie o przyczyne dzialania czlowieka nastrecza powazniej-
szych trudnosci — mozemy jej bowiem udzieli¢ na kilku poziomach. Zamiast odwolywaé
sie do ,mechanicznej sprezyny”, powiemy najprawdopodobniej, ze ktos chcial nacisnaé
dany przycisk. Jako ze tego typu dzialanie wiaze sie najczesciej z wywolaniem jakie-
go$ innego zdarzenia, mozemy tez powiedzie¢, ze chcial — przyktadowo — wlaczy¢
telewizor. W tym drugim przypadku zaktadamy zatem implicite, ze posiadal on okre-
Slona wiedze o Swiecie tj. wiedze odnosnie prawdopodobnych skutkéw swojego dziata-
nia. Mogto sie jednak wydarzy¢ i tak, ze czlowiek ten w ogdle nie mial ochoty nacisnaé
na przycisk, ale zostal do tego dzialania przez kogos zmuszony. W tej sytuacji odpowiedz
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na rzeczone pytanie brzmiataby: , X nacisnal przycisk za sprawa rozkazu/polecenia wy-
danego przez Y.

Jak widzimy, odpowiedz na pytanie o przyczyne dzialania czlowieka uwiklana jest
w siatke psychologicznych i srodowiskowych czynnikéw. Chcac zatem odpowiedzieé
na pytanie w zaprezentowany powyzej sposéb, powinnismy wziaé pod uwage psychi-
ke danej osoby, wlaczajac w to jej motywacje, checi, przyzwyczajenia czy posiadana
przezen wiedze, jak réwniez drobiazgowa charakterystyke srodowiska w jakim w da-
nym momencie si¢ znajduje. Odpowiedz ta jest zatem znacznie bardziej skomplikowana,
niz w przypadku robota, dla ktérego zadne $rodowiskowe czy psychologiczne czynniki
nie maja znaczenia, a dla ktérego istotna jest wylacznie odkrecajaca si¢ sprezyna.

Jednak odpowiedz na pytanie o przyczyne dzialania czlowieka moze by¢ takze udzie-
lona z perspektywy neurofizjologicznej, czyli z perspektywy zdarzen w systemie neuro-
nalnym czlowieka. Przyjmujac taki wlasnie punkt widzenia, konieczne jest odwolanie
sie do innych jeszcze poje¢ niz che¢ czy motywacja, a mianowicie do pojeé¢ pozwala-
jacych opisa¢ zachowanie moézgu, rozumianego tym razem jako zwyczajny biologiczny
organ. Sposob ten blizszy jest w pewnym sensie opisywaniu zachowania sprezyny, kté-
ra w przypadku naszego wyimaginowanego robota odpowiadata za powstawanie ruchu.
Odpowiadajac z perspektywy neurofizjologicznej wskazujemy na to co musi sie wydarzyé
w mébzgu, azeby spowodowalo to powstawanie dzialania.

W niniejszym artykule przyjrzymy sie przyczynom powstawania ruchu, spoglada-
jac nan wlaénie z perspektywy aktywnosci elektrycznej ludzkiego mézgu. Niebagatel-
ne znaczenie ma tutaj aspekt zlozonosci podejmowanego dzialania. Jezeli prosty ruch
palcem przyrownamy do bardziej ztozonej czynnosci, takiej jak chociazby wykonanie
uktadu tanecznego, odkryjemy, ze przyczyny rozpatrywane na poziomie psychologiczno-
srodowiskowym nie réznia sie pod wzgledem stopnia zlozonosci. Inaczej jednak kwestia
ta przedstawia sie w przypadku préb wyjaénienia tego zjawiska w odniesieniu do neurofi-
zjologii mézgu. Wydaje sig, ze podobnie jak wykonanie przez robota uktadu tanecznego
wymaga skomplikowanego wewnetrznego instrumentarium, tak samo w przypadku pra-
cy naszego moézgu mamy do czynienia z procesami o bardziej ztozonej naturze. Z tego
wlasnie powodu w niniejszym artykule skupie sie przede wszystkim na bardzo prostych
dziataniach - takich jak ruch palcem. Za ,winowajce” takich dzialan jest uznawana
od lat 60. aktywnos¢ mézgu, ktora ujawnia sie na wykresach elektroencefalografu jako
potencjal gotowosci. Artykut stanowi przeglad literatury dotyczacej tej wlasnie specy-
ficznej aktywnosci mozgu.

1. Aktywno$é elektryczna moézgu zwigzana z powstawaniem ruchu

W 1950 roku Bates przeprowadzil serie interesujacych eksperymentéw. Badanemu
przyczepiano dwie elektrody do glowy - pierwsza w okolicach pola ruchowego, druga
natomiast zmieniala swojg lokalizacje zaleznie od konkretnych warunkow eksperymen-
talnych. Ponadto dwie elektrody umieszczano nad migéniami zginaczami przedramie-
nia. Za pomocy elektrod dokonywano pomiaréw aktywnosci elektrycznej mézgu (EEG)
i mig$ni (EMG). Zadaniem osoby badanej bylo gwaltowne Sciskanie tekturowego cylin-
dra w tempie dziesie¢ razy na minute. Zapis aktywnosé elektrycznej z obu tych okolic
(mézgu i miesni) przeprowadzany byl symultanicznie. Wynik pojedynczej rejestracji
nie ukazywal znaczacych réznic w aktywnosci elektrycznej mozgu w czasie, w ktérym
uczestnik badania wykonywal wspomniany ruch reka. Dopiero dzieki nalozeniu na siebie
wielu nagran w taki sposéb, by zapis aktywnosci elektrycznej miedni reki znajdowat sie
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zawsze W tym samym miejscu, pewne zmiany daly sie zaobserwowaé. Po uplywie 20-
40 ms od poczatku zapisu elektromiogramu wskazujacego na ruch, wystepowatla ma-
ta zmiana potencjaléw w okolicach bruzdy Rolanda zlokalizowanej w potkuli moézgu
przeciwleglej wzgledem uzytej konczyny. Batesowi nie udalo sie¢ jednak znalez¢é zmian
potencjaléw poprzedzajacych wykonanie ruchu (Bates 1951).

Dopiero czternascie lat p6zniej Kornhuber i Deecke jako pierwsi zaobserwowali u czto-
wieka! zmiany w EEG poprzedzajace wykonanie dzialania motorycznego. Procedura
ktéra zastosowali, przypominala te uzyta przez Batesa: badany wykonywal wolicjonal-
ne ruchy o zmiennych interwatach podczas ktérych dokonywano jednoczesnie pomiaréw
EEG i EMG. Znaleziona wéwczas specyficzna aktywnosé elektryczna mézgu wystepujaca
przed wykonaniem ruchu zyskala miano Bereitschaftspotential®, natomiast ta nastepu-
jaca po ruchu: reafferentes Potential (Kornhuber, Deecke 1965).

Badania na ludziach z wykorzystaniem EEG, zapoczatkowane pod koniec XIX wieku
przez Bergera (Luck 2004), przez dekady koncentrowaly sie przede wszystkim na analizie
rytmu aktywnosci elektrycznej moézgu. Istotny zwrot nastapit w 1964 roku za sprawa
opisania przez Greya Waltera komponentu CNV (Walter, Cooper, Aldridge, Mccal-
lum, Winter 1964), od kiedy to blizej zaczeto sie przygladaé¢ tzw. potencjalom wywo-
tanym (ERP), czyli potencjalom skorelowanym z wystapieniem okreslonego bodzca.
Jedna z powazniejszych trudnosci przy badaniu potencjaléw wywolanych, w poréwna-
niu z badaniem rytmu aktywnosci elektrycznej, jest ich wielko$¢. Readiness potential
charakteryzuje si¢ amplitudg od dziesieciu do stu razy mniejsza od rytmu alfa.

Pézniejsze badania niemieckich naukowcéw przyniosty propozycje dalszego podziatu
aktywnosci elektrycznej moézgu zwiazanego z wykonaniem ruchu. Obok postulowanego
wczesniej reafferentes Potential, zaproponowano podzial aktywnosci elektrycznej po-
przedzajacej ruch na trzy komponenty (Deecke, Scheid, Kornhuber 1969):

1. Wolno narastajacy readiness potential, zaczynajacy sie okoto 850 ms przed ruchem
i wystepujacy obustronnie i symetrycznie nad przedérodkowymi i zadrodkowymi
okolicami moézgu, osiggajacy maksimum w gérnych czesciach tych okolic.

2. Pre-motion positivity, bedacy réwniez obustronnie symetryczny i zaczynajacy sie
86 ms przed poczatkiem EMG.

3. Motor potential, zaczynajacy si¢ 56 ms przed wskazaniem EMG i osiagajacy mak-
simum nad przeciwlegla przed$rodkowa okolicg kory motorycznej odpowiedzialnej
za reke.

Zdaniem Kornhubera i Deeckego, readiness potential odzwierciedla wczesny przygo-
towawczy proces poprzedzajacy ruch, natomiast pre-motion positivity i motor potential
sg Scisle zwiazane z poczatkiem ruchu i przypuszczalnie pojawiaja sie na skutek akty-
wacji kory motorycznej (Deecke, Grozinger, Kornhuber 1976).

W ramach dalszych badan potencjaléw zwiazanych z ruchem (MRP — Motor Related
Potentials) udalo si¢ zaobserwowaé wystepowanie najwezeéniejszych potencjaléw nawet
na 1-2 sekundy przed wykonaniem dziatania. Ponadto wysnuwane byty rézne propozycje
klasyfikacji komponentow sktadajacych sie na ruchowa aktywnosé elektryczna. Shibasaki
wyro6znil 8 rodzajow aktywnosci zwigzanej z ruchem palcem: BP, NSO, P50, N10, N+-50,
P+90, N+160 i P300 (Shibasaki, Barrett, Halliday, Halliday 1980). Cztery pierwsze od-

! Zmiany pola elektrycznego przed wykonaniem ruchu u szczura zaobserwowal w 1961 roku
Caspar (za: Kornhuber, Deecke 1965).

2Obecnie réwnie czesto na okreslenie potencjatu elektrycznego wystepujacego przed wyko-
naniem ruchu uzywa si¢ okreslenia readiness potential.
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nosity sie do aktywnosci elektrycznej mézgu przed ruchem, natomiast pozostate do tej
nastepujacej juz po nim. Klasyfikacja Shibasakiego jako jedna z pierwszych uwzglednita
pojawiajace sie juz wezesniej obserwacje (Deecke, Grozinger, Kornhuber 1976) zjawiska
naglego wzrostu poziomu nachylenia readiness potential na okoto 400 ms przed poczat-
kiem ruchu. Wezesna faza potencjalu zachowala pierwotna nazwe (Bereitschaftspoten-
tial), natomiast pézna zyskala miano ,ujemnego nachylenia” (Negative Slope — NS).
Réwniez w pozniejszych badaniach Deeckego dystynkcje w obrebie readiness potential
zostaly uwzglednione. Wprowadzono nazwy BP1 dla oznaczenia wczesnej fazy oraz BP2
dla péiniejszej (Cui, Deecke 1999). W literaturze pojawia sie réwniez neutralne wobec
przedstawionych klasyfikacji okreslenie slow negativity, odnoszace sie do aspektu powol-
nego wzrastania ujemnych potencjatéw. W niniejszej pracy, dla zachowania przejrzy-
stosci, stosowany bedzie termin ,,potencjal gotowosci”. Kiedy trzeba bedzie odnies$¢ sie
do poszczegdlnych jego komponentéw, mowa bedzie odpowiednio o wezesnym i péznym
potencjale gotowosci.

2. Charakterystyka potencjalu gotowos$ci

Potencjal gotowosci rézni si¢ w zaleznoéci od czesci ciala, ktéra zostaje wprawiona
w ruch oraz cech wykonywanego zadania, ktérego ruch ten jest elementem. Poszcze-
gélne wystapienia potencjalu gotowosci moga sie réznié miedzy soba: (1) czasem wy-
stapienia potencjalu, np. ruch planowany poprzedzony jest wczesniejszym potencjatem
niz ruch spontaniczny (Libet, Gleason, Wright, Pearl 1983); (2) amplituda, np. czesci
ciala bardziej odlegle od mézgu przejawiaja generalnie mniejsza amplitude (Jankelowitz,
Colebatch 2002); (3) miejscem wystepowania najwickszej amplitudy, np. w zaleznosci
od uzytej czeéci ciala (z powodu somatotopowej struktury® kory ruchowej posiadajacej
znaczny udzial w generowaniu sygnalu); (4) gradientem zmian, np. w chorobie Par-
kinsona poczatek potencjalu gotowosci ma mniejsza amplitude niz w przypadku oséb
zdrowych (Dick i in. 1989).

Réznice w potencjale gotowosci powodowane moga by¢ czynnikami zaréwno natury
motorycznej, jak réwniez zmianami w obrebie elementu mentalnego (np. stopnia inten-
cjonalnosci ruchu). Kutas i Donchin (Kutas, Donchin 1974) wykazali, ze na wielko$é
potencjaléw ma wplyw sitla wlozona w zadanie. Badania Slobounova (Slobounov, Hal-
lett, Newell 2004) pokazaly natomiast, ze o ile sita ma wplyw na amplitude potencjaléw,
o tyle réwnie istotnym elementem wplywajacym na ksztalt potencjaléw poprzedzaja-
cych ruch jest postrzegana wartosé silty — wplywa ona pozytywnie na ostatnie 100 ms
poprzedzajace ruch.

Dla ostatnich 100 ms ma znaczenie réwniez ciezar, jaki badany musi podnies$¢ rusza-
jac palcem (Kristeva, Cheyne, Deecke 1991). Badanie Simonetty (Simonetta, Clanet,
Rascol 1991) pokazalo, ze potencjal gotowosci odpowiada nie tylko za poczatkowy mo-
ment ruchu, ale cala sekwencje ruchéw. W przeprowadzonym przez nich eksperymencie
badani wykonywali dwa rodzaje ruchéw: w warunku A — prosty pojedynczy ruch, nato-
miast w warunku B — zlozong sekwencje ruchéw zaczynajaca sie jednakze od prostego
ruchu z warunku A. Analiza wynikéw wykazala, ze zadanie z warunku B poprzedzo-
ne bylo potencjalem gotowosci o wigkszej amplitudzie oraz o wczesniejszym poczatku.
Réznice ujawniaja sie réwniez przy zestawieniu pojedynczych ruchéw jednego palca
($rodkowy palec prawej reki) z symultanicznymi ruchami dwéch palcéw (Srodkowe pal-
ce prawej i lewej reki). W pierwszym przypadku potencjal gotowosci osiaga wieksza

3Poszczegblne obszary kory ruchowej odpowiadaja poszczegdlnym czesciom ciata.
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amplitude (Kitamura, Shibasaki, Kondo 1993).

Juz wczesne badania nad potencjalem gotowosci wykazaly jego wrazliwo$¢ na za-
angazowanie uczestnikow eksperymentéw w zadanie. W przypadku, w ktorym zadanie
eksperymentalne zaczyna nudzi¢ badanych, lub w ktérym zaczynaja oni wykonywaé
je w sposéb automatyczny, obserwowane jest znaczne obnizenie amplitudy potencjatu
gotowosci (Kornhuber, Deecke 1965). Podobnie w przypadku procesu uczenia: zada-
nia stanowiace novum dla badanego poprzedzone sa wiegkszym potencjalem gotowosci
niz te same, ale juz wyuczone (Taylor 1978). Warto zwrdcié tez uwage na aspekt woli-
cjonalnoéci ruchow. W badaniach nad aktywnoscia elektryczng mézgu zwiazana z wy-
konywaniem czynnosci motorycznych pozwala sie badanym na samodzielne wybieranie
momentu ruchu lub prosi sie ich o reagowanie w okreslony sposéb w zaleznosci od po-
jawiajacej sie wskazowki. Zasadniczo obserwuje sie wystepowanie wiekszego potencjatu
gotowosci w przypadku ruchéw wolicjonalnych niz ruchéw zewnetrznie wywoltanych (in-
dukowanych). Jako przyklad przywolajmy badanie Praamastry (Praamstra, Stegeman,
Horstink, Brunia, Cools 1995), w ktérym potencjal gotowosci dla ruchéw dzojstikiem
wybranych samodzielnie przez badanego mial wyzszg amplitude niz potencjal dla ruchu,
ktérego kierunek okredlony byt z gory. Choé¢ wydawacé by sie mogto, ze dla pojawienia sie
potencjalu gotowosci niezbedny jest odpowiedni ,nadzér $wiadomosci”, to badania Kel-
lera i Heckhausena (za: Lang 2003) wykazaly, ze $wiadome skupienie na wlasnych ru-
chach nie jest konieczne do jego wystapienia. Oczywiscie, zaprezentowane powyzej czyn-
niki nie sa jedynymi majacymi wplyw na potencjaly okoloruchowe (zobacz tez: Lang
2003; Shibasaki, Hallett 2006). W dalszej czesci artykulu przyjrzymy sie blizej zrédlom
sygnalu oraz rozwazymy za co wlasciwie sygnal ten odpowiada.

3. Zrodia potencjalu gotowosci

Woezesny potencjal gotowosci, pojawiajacy sie 1-2s przed ruchem, jest obustronnie sy-
metryczny, z maksymalng amplitudg pojawiajaca sie na elektrodach na czubku glowy.
Okoto 500 ms przed ruchem sytuacja ulega zmianie — sygnal lateralizuje si¢ do pétkuli
przeciwleglej wzgledem uzytej reki. W tej poznej fazie najwigksza amplitude potencjatu
mozemy zaobserwowaé nieco nizej, nad kora motoryczna (Deecke i in. 1969). Cecha elek-
troencefalografii jest niska rozdzielczosé przestrzenna, ktora utrudnia doktadne wskaza-
nie zrodel sygnalu. Na podstawie samej tylko informacji odnosnie lokalizacji elektrod,
na ktorych obserwowane sa najwieksze amplitudy, mogliby$my wskaza¢ dwa potencjalne
zrodla sygnatu: dodatkowe pole ruchowe (supplementary motor area — SMA) znajdu-
jace w okolicy czubka glowy (elektroda Cz?*), oraz pierwszorzedowa kore motoryczna
(elektrody C3 dla palca prawej reki i C4 dla palca lewej reki). W przypadku rozwaza-
nego ruchu spodziewalibySmy sie zatem najpierw aktywacji SMA, a dopiero w dalszej
kolejnoéci aktywacji kory motorycznej. Nie wszystkie wyniki badan potwierdzaja jednak
ten model. Kontrowersje dotycza zwtaszcza zrodla wezesnego komponentu potencjatu
gotowosci.

Analizy Praamstry z uzyciem elektroencefalografu wskazaly na wystepowanie trzech
dipoli wplywajacych na sygnal podczas wolicjonalnych ruchéw palcem: jednego w SMA
oraz dwoch w pierwszorzedowej korze motorycznej (Praamstra, Stegeman, Horstink,
Cools 1996). Na zrédla sygnatu znajdujace sie w wymienionych powyzej obszarach

YW niniejszej pracy postugiwaé bedziemy sie nazewnictwem elektrod wg systemu 10/20.
System ten, oprécz nazewnictwa, okresla réwniez potozenie a takze proporcje odlegtosci migdzy
elektrodami (Jasper 1958; Zyss 2007).
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wskazuja réwniez pézniejsze badania z uzyciem magnetoencefalografii, potwierdzajace
role SMA we wczesnym komponencie potencjatu, i pierwszorzedowej kory motorycznej
w p6Zniejszym (Erdler i in. 2000; Weilke i in. 2001). Z drugiej jednak strony, czasowo
przestrzenny model dipolowy Bockera upatruje Zrodet sygnalu w zakrecie przysrod-
kowym — poczatkowy komponent potencjalu miatby pochodzi¢ z tylnej czeéci zakretu
przysrodkowego, natomiast p6zniejszy z wierzcholka tego samego zakretu (Bocker, Bru-
nia, Berg-Lenssen 1994). Co istotne, badacze ci uwazaja, ze w powstawaniu potencjatu
gotowoéci nie bierze udziatu SMA.

Wskazywane sa rowniez inne zrédla pochodzenia wezesnego sygnalu. Wyniki prze-
prowadzanych na malpach badan Shimy wykazaly, ze obok SMA aktywuja sie réwniez
czedel przednia i tylna zakretu obreczy (Shima i in. 1991). Pola teaktywowaly sie nawet
przy wykonywaniu prostych ruchéw. Aktywnos$é zakretu obreczy potwierdzaja takze
badania z uzyciem funkcjonalnego rezonansu magnetycznego (Ross Cunnington, Win-
dischberger, Deecke, Moser 2003), a obszar ten zostal uwzgledniony w modelu propo-
nowanym przez Kornhubera i Deeckego (Deecke, Kornhuber 2003) (zobacz takze: Cui,
Deecke 1999). Uwazaja oni, ze wczesny sygnal pochodzi z SMA oraz motorycznej czesci
zakretu obreczy (cingulate motor area).

Niezaleznie od wplywu innych niz SMA struktur na powstawanie potencjalu go-
towosci, wiekszos¢ badaczy zgadza sie, ze decydujaca role w jego poczatkowej fazie
odgrywa SMA. Obszary znajdujace sie przed obszarami motorycznymi juz od poczat-
kow XX wieku postrzegane sg jako odpowiedzialne za bardziej abstrakcyjne aspekty
ruchu (Graziano, Aflalo 2007). SMA, lezace przed pierwszorzedowa kora motoryczna,
powinno w takim razie, zgodnie z tym tradycyjnym podzialem, przejawiaé¢ raczej ,wy-
sokopoziomowe” funkcje. Deecke i Kornhuber okreslaja funkcje SMA w nieco metafo-
ryczny sposob. Przyjmuja, ze ,w sekwencji zdarzen od SMA do pierwszorzedowej kory
motorycznej, SMA plynie pod prad pierwszorzedowej kory motorycznej w kaskadzie wo-
licjonalnych ruchéw i ukierunkowuje motywacje w dzialanie” (Deecke, Kornhuber 2003,
p. 292 ttum. wlasne)®. Natomiast zdaniem Ecclesa (Eccles 1982) SMA inicjuje i reguluje
wolicjonalne ruchy przyczyniajac sie w ten sposéb do kontroli wykonywania zaplanowa-
nych ruchéw. Badania na malpach (makakach japonskich) pokazuja natomiast istotna
role SMA w sytuacji, w ktorej do wykonania ruchu niezbedna jest informacja znajdu-
jaca sie w pamieci. Przy wykonywaniu przez malpy wyuczonej sekwencji trzech ruchéw
zaobserwowano wieksza aktywacje 41% komorek znajdujacych sie w SMA, niz przy
wykonywaniu ruchu kierowanego wskazéwka wzrokowa (Mushiake, Inase, Tanji 1991).
Roéwniez badania z uzyciem przezczaszkowej stymulacji magnetycznej (TMS) pokazu-
ja, ze struktura ta pelni istotna role w generowaniu ruchu (Fried i in. 1991; Makoshi,
Kroliczak, van Donkelaar 2011)

Feinberg i inni wykazali, ze jeden z dwoch rodzajéw zespolu anarchicznej reki spowo-
dowany jest miedzy innymi lezjami w obszarach zawierajacych SMA (Feinberg, Schin-
dler, Flanagan, Haber 1992). Osoby z uszkodzonym SMA przejawiaja zatem zachowania,
ktére nie podlegaja wolicjonalnej kontroli, np. wykonuja niepotrzebne w danej chwili
operacje na przedmiotach. Z drugiej jednak strony, zauwazono deficyty ruchowe polega-
jace na zredukowaniu liczby spontanicznych ruchow u pacjentéw z wycieta tylng czescia
SMA (Krainik i in. 2001). Badania Grézesa i Decety’ego pokazaly aktywacje SMA nieza-
leznie od zadania eksperymentalnego w sytuacji, w ktérej dochodzi do percepcji obiek-

50Org: ,(...) leads the activation of MI in time, that is it is upstream in the final volitional
cascade when it comes to the transition of intention into actual execution of movement”.
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téw, stanowiacych pewna oferte (affordance) dotykowa (Grezes, Decety 2002). Réwniez
zadania polegajace na samym tylko wyobrazeniu dzialania motorycznego aktywuja ten
obszar (Jankelowitz, Colebatch 2002). Na podstawie wynikéw tych badan mozna zasu-
gerowad role SMA w formowaniu planéw motorycznych, jak réwniez wydawaniu polecen
odnosnie natychmiastowej realizacji tych planéw. Podczas obserwacji obiektu, stanowia-
cego czytelna oferte (affordance) dla podmiotu, mozliwe jest automatyczne wytworzenie
pewnej reprezentacji programu motorycznego. Taki program motoryczny moze nastep-
nie zosta¢ dopuszczony, lub niedopuszczony do realizacji. W zespole anarchicznej reki
mielibySmy zatem do czynienia z nadmiernym dopuszczaniem do realizacji pewnych
powstatych spontanicznie reprezentacji®.

Yazawa i jego grupa badawcza przyjrzeli sie doktadniej rozktadowi aktywnosci w ob-
szarze SMA. Badacze ci zaobserwowali zaczynajaca sie réwnoczesnie aktywnos$¢ obu
czesci SMA: SMA wlasciwego oraz obszaru ,,.SMA-plus” obejmujacego struktury ro-
stralnie przylegte do dodatkowego ujemnego pola ruchowego (supplementary negative
motor area). Aktywno$é obu tych obszaréw rézni sie funkcjonalnie. W wigkszosci przy-
padkéw obserwuje si¢ wigksza amplitude aktywnosci dla SMA wlasciwego (Yazawa i in.
2000).

Zespolowi Cunningtona (Ross Cunnington, Windischberger, Moser 2005) udalo si¢
natomiast zaobserwowaé réznice w aktywacji miedzy pre-SMA i SMA. W ich ekspery-
mencie przeprowadzonym z uzyciem aparatury fMRI, przed badanymi stawiano dwa ro-
dzaje zadan: ogladanie filmu przedstawiajacego wykonanie gestu lub wykonanie dowol-
nego gestu w reakcji na pojawiajaca sie wskazowke. Zaréwno dla pre-SMA jak i SMA
wlasciwego zauwazono wiekszg aktywnosé w przypadku samodzielnego wykonywania
przez badanych dziatania niz w przypadku, w ktérym tylko obserwowali oni nagranie.
Aktywnosé pre-SMA pojawiala sie niemal natychmiast po prezentacji wskazéwki, na-
tomiast aktywno$¢ SMA wladciwego powiazana byla z wykonaniem ruchu (Cunnington
i in. 2005). Odnotujmy w tym miejscu, ze rezultaty badan na zwierzetach (Rizzolatti,
Luppino, Matelli 1996) pokazuja, ze pre-SMA nie jest bezposrednio potaczone z pierw-
szorzedowa kora motoryczna. Nie jest zatem mozliwe, zeby obszar ten uczestniczyt w ge-
nerowaniu wolicjonalnych ruchéw bez posrednictwa SMA wlasciwego.

Wedlug Cunningtona (Cunnington i in. 2005) pre-SMA generuje i koduje motorycz-
ne reprezentacje w trakcie ciagtej aktywnosci przed ruchem a takze utrzymuje te re-
prezentacje w gotowosci do dzialania. Grupa Rushworth przypisuje temu obszarowi
réwniez aspekt wyboru odpowiednich dla danego kontekstu zbioréw dziatan (planéw
motorycznych) (Rushworth, Walton, Kennerley, Bannerman 2004). Wcze$niejsze bada-
nia zespolu Cunnningtona (Cunnington, Windischberger, Deecke, Moser 2002) pokaza-
ly, ze pre-SMA aktywuje sie¢ wezedniej w przypadku ruchéw wolicjonalnych niz takich,
ktére wywolane sa pojawiajaca sie wskazéwka. Co interesujace, stwierdzono brak po-
dobnej réznicy dla SMA wlasciwego oraz rostralnej czesci zakretu obreczy — obie te
struktury byty tak samo aktywne w obu warunkach eksperymentalnych. Wolicjonalnosé
ruchow powinni$my zatem wigzaé¢ nie z calym SMA jak dotychczas sadzono, ale ra-
czej z jego przednia czescig. Podobnie ma sie rzecz z mechanizmami uczenia. Badania
Nakamury (Nakamura, Sakai, Hikosaka 1998), przeprowadzone na malpach, wskazuja,
iz raczej pre-SMA (a nie SMA-wlasdciwe) jest zaangazowane w przyswajanie nowych se-
kwencyjnych czynnosci. Pogladem do$¢ powszechnym jest przyjmowanie, ze aktywnosé

5Pojecie reprezentacji uzywane jest tutaj w znaczeniu fizjologicznym: jako neurofizjologiczny
»plan” | ktéry poddany realizacji, spowoduje pewna okreslong reakcje behawioralng. Plan taki
nie musi posiada¢ wlasnosci fenomenalnych.
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pre-SMA zwigzana jest z bardziej skomplikowanymi procesami motorycznymi (Nachev,
Kennard, Husain 2008; Picard, Strick 1996; Yazawa i in. 2000).

Zdaniem Nacheva (Nachev i in. 2008) kwestia wolicjonalnosci odruchéw podnoszona
czesto jako istotna przy aktywacji okolic SMA moze byé¢ réwnie dobrze odbiciem proble-
mu zlozonosci proceséw poznawczych kontrolujacych dziatanie. Jak sugeruja wspomnia-
ni badacze, w momencie w ktérym warunki przestaja by¢ wyznaczone przez zewnetrzne
czynniki staja sie one ,nieprzezroczyste”. Nie mamy bowiem pewnosci, jakiego typu
mechanizmy i strategie u osoby badanej spowodowaly wystapienie danej reakcji. Mo-
ze si¢ zdarzy¢, ze reakcja bedzie miata ekwifinalny charakter, tzn. ze taka sama reakcja
behawioralna moze by¢ efektem réznych strategii. Wolicjonalno$¢ dziatania wiaze sie
z koniecznoscia podjecia przez podmiot samodzielnej decyzji. Samodzielna decyzja jest
efektem o wiele wiekszej liczby czynnikéw niz zwyczajne reagowanie na sygnal. Ponadto,
moga wystepowaé roéznice miedzy badanymi, a takze miedzy poszczegdlnymi probami
co do sposobu, w jaki podejmuja oni swoje decyzje. W najczedciej stosowanej postaci
zadan wolicjonalnych, badany decyduje o czasie (momencie) wykonania czynnosci. De-
cydowanie o czasie wymaga chociazby przywolania z pamieci momentéw wykonywania
poprzednich zadan oraz ciaglego odnoszenia ich do obecnego czasu. Réznice miedzy
dziataniem dowolnym, a wywolanym przez zewnetrzny sygnal zaleza od wielu czynni-
kow. Przykladowo kwestia stopnia dowolnosci dzialania moze zaleze¢ od poziomu jego
zlozonodci.

Kolejny z obszaréw, uwazany za zréodlo wczesnego sygnalu, przednia cze$é¢ zakre-
tu obreczy, odpowiada za przeprowadzanie zmian miedzy dzialaniami motorycznymi w
momencie, w ktérym zadna zewnetrzna wskazoéwka nie precyzuje kierunku zmiany. Oso-
by, ktérym usunieto ten obszar kory moézgowej wolniej dokonuja zmian w zadaniach, w
ktorych oczekiwana przez nich nagroda zostala zredukowana (Passingham, Bengtsson,
Lau 2010). Przednia czesé zakretu obreczy bywa tez postrzegana jako struktura od-
powiadajaca za oceng efektu dzialan (Rushworth i in. 2004), chociaz ostatnie badania
przypisuja te role raczej przylegtemu do niej obszarowi (paracingulate cortex) (Bengts-
son, Lau, Passingham 2009).

Funkcje wolicjonalnego inicjowania ruchu przypisywane sg réwniez innym korowym
obszarom. W badaniach Soona (Soon, Brass, Heinze, Haynes 2008) proszono bada-
nych, aby w dowolnie wybranych przez siebie momentach decydowali si¢ nacisnaé jeden
z dwoch przyciskéw oraz zapamietywali literke, jaka zostala wy$wietlona na ekranie
podczas podejmowania decyzji o ruchu. Celem badania, przeprowadzonego z uzyciem
aparatury fMRI, bylo sprawdzenie, ktére obszary mdzgu odpowiadaja za podejmowa-
nie decyzji odnosnie ruchu (nacisniecie prawego lub lewego przycisku). Na podstawie
zastosowania techniki rozpoznawania wzoréw aktywacji mézgu, okazato sie, ze decy-
zje odnosnie wyboru przycisku mozna ,odczytaé” ze wzoru pobudzenia kory czotowo-
biegunowej i fragmentu kory ciemieniowej rozciagajacej sie od przedklinka do tylnej
czesci zakretu obreczy. W przypadku kory czolowo-biegunowej, jej specyficzna aktyw-
noéc¢ zostalta zarejestrowana na okoto 10 s. przed poczuciem $wiadomosci podejmowania
decyzji.

Wyniki badan zespolu Soona (Soon i in. 2008) uwzgledniaja zatem jeszcze jeden,
wczesny skladnik procesu poprzedzajacego sam ruch. Ich zdaniem, te wczesna faze
aktywnosci mézgu tworza dwa procesy: pierwszy ma swoje zroédlo w korze czotowo-
biegunowej i odpowiada za specyficzny rezultat podjetej decyzji; drugi zachodzi w SMA,
a jego zadaniem jest okreslenie czasu realizacji decyzji motorycznej. Wyniki badan ze-
spolu Soona oraz wczesniejsze ustalenia, pozwalaja zaproponowaé nastepujacy schemat
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powstawania dzialania motorycznego. Pierwszym elementem ,Sciezki ruchowej” bytaby
zatem kora czolowo-biegunowa, odpowiedzialna za decyzje odnoénie charakteru reakc;ji.
Nastepnie, jak sugeruje Soon i inni (2008), informacja ta moze by¢ przechowywana w ob-
szarze ciemieniowym. Kolejng struktura na drodze do powstania ruchu bytby SMA (oraz
pewne obszary zakretu obreczy), w ktérym ustalany jest czas realizacji decyzji. Ostat-
nim przystankiem w tym szlaku korowym bytaby pierwszorzedowa kora motoryczna
realizujaca zadania typowo wykonawcze. Zauwazmy jednak, ze tak naszkicowany model
ma ograniczony zasieg zastosowania i praktycznie sprawdza si¢ tylko w specyficznych
warunkach eksperymentalnych. W trakcie codziennej, zwyczajnej aktywnosci organi-
zmu w dynamicznie zmieniajacym si¢ $rodowisku decyzje odnosnie ruchu nie moga by¢
podejmowane z az tak duzym wyprzedzeniem.

Wyobrazmy sobie sytuacje, w ktorej postanawiamy wybrac sie w odwiedziny do zna-
jomego. Znajomy niedawno sie przeprowadzil i bedzie to pierwsza okazja, aby odwiedzié
go w nowym miejscu. Nie znamy, co prawda, numeru mieszkania, ale wiemy, ze w okre-
slonym bloku mieszkalnym, przy domofonie znajduja sie karteczki z nazwiskami miesz-
kancow. Stajemy pod drzwiami, a nastepnie wybieramy przycisk na domofonie, obok
ktérego znajduje sie nazwisko znajomego. Podjecie decyzji o tym, ktory guzik naci-
sna¢ nie moglo nastapi¢ 10 sekund wczedniej, poniewaz wtedy nie posiadaliSmy jeszcze
wiedzy o lokalizacji guzika laczacego z mieszkaniem naszego znajomego. Mozna zary-
zykowaé stwierdzenie, ze wiekszo$¢ typowej ,aktywnosci decyzyjnej” cztowieka blizsza
jest raczej przedstawionej tu sytuacji, niz tej wystepujacej w przywotanych ekspery-
mentach naukowych. Dziesig¢ sekund to zdecydowanie zbyt dlugi okres czasu dla wigk-
szoSci podejmowanych przez nas decyzji. Zarysowany powyzej schemat nie przystaje
zatem do codziennych sytuacji. Nalezy tutaj wyraznie podkresli¢, iz proponowany wzo-
rzec jest uprawniony tylko dla specyficznych warunkéw eksperymentalnych i odnoszenie
go do ,normalnej” aktywnosci podmiotu wymaga jego daleko idacych modyfikacji.

4. Podsumowanie

Czesto spotykane wiazanie poszczegdlnych obszaréw kory ze Scisle okreslonymi funk-
cjami poddawane jest krytyce (Graziano, Aflalo 2007). Nie wydaje sie prawdopodobne,
aby miedzy obszarami korowymi istnialy Scisle wytyczone granice. Zdaniem Nacheva
(Nachev i in. 2008) kora to raczej pewne kontinuum, a nie obszar podzielony na poje-
dyncze moduly czy subregiony. Badacze ci zwracaja uwage na fakt, ze ustalone w eks-
perymentach réznice wewnatrz SMA pokazuja raczej wzgledna niz absolutna réznice
w liczbie komérek, ktére aktywuja sie w zaleznosci od charakterystyki wykonywanego
przez badanych zadania. Nalezy zatem z pewna rezerwa traktowaé zarysowane powyzej
podejscie przypisujace odrebne funkcje poszczegdlnym obszarom kory. Sasiadujace ze
soba neurony, nawet jezeli naleza do réznych anatomicznych struktur, moga realizo-
waé te same lub bardzo podobne dziatania. Wytyczenie doktadnych granic obszaréow
korowych, ktére odpowiadaja za powstawanie ruchu moze zatem okazaé sie niemozliwe.

Zajmujac sie zagadnieniem ruchu, nawet tak prostego jak ruch palcem, musimy mieé
rowniez na uwadze, ze aktywnos$¢ uktadu neuronalnego odpowiadajaca za jego przygo-
towanie i wykonanie nie ogranicza sie wylacznie do wskazanych powyzej obszaréow ko-
rowych. Lista struktur bioracych udzial w generowaniu dzialan motorycznych obejmuje
réwniez: jadra podstawy, wzgdrze, mézdzek i rdzen kregowy (Pockett 2006). Struktu-
ry te pozostaja oczywiscie w zwiazkach z kora. Zwlaszcza polaczenie jader podstawy
z SMA wydaje sie by¢ dosé istotne dla interesujacych nas kwestii (Mushiake i in. 1991).
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Brunia i Boxtel zwracaja natomiast uwage na Sciezke laczaca mézdzek z obszarami koro-
wymi — uszkodzenie jadra zebatego, stanowiacego strukture moézdzku uniemozliwia po-
wstawanie potencjalu gotowosci (Brunia, Boxtel 2001). Aktywno$¢ obszaréw korowych
jest jednak tym, co najbardziej interesuje badaczy dokonujacych pomiaréw przy uzy-
ciu elektroencefalografu. Jakkolwiek obszary te uznaje sie czesto za inicjujace rozmaite
reakcje, wspdlczesnie wskazuje sie raczej na petle zapewniajace nieustanny obieg infor-
macji migdzy réznymi obszarami. Petle takie mialyby taczyé obszary korowe z jadrami
podstawy (Mushiake i in. 1991) oraz wzgérzem (Brunia, Boxtel 2001).

Na poczatku niniejszego tekstu przyjrzeliémy sie kwestii przyczyn ,dzialania” pew-
nego bardzo prostego robota. Robot 6w naciskal przycisk dzieki odkrecajacej sie w jego
wnetrzu sprezynie. Analiza przyczyn analogicznie wygladajacego dzialania podjetego
przez czlowieka, poczyniona z perspektywy ludzkiej ,mozgowej sprezyny”, przedsta-
wia nam obraz dalece bardziej skomplikowany. Miara elektrycznej aktywnosci mézgu od-
powiadajacej za generowanie ruchu jest potencjal gotowosci. Zaczyna si¢ on 1-2 s przed
podjeciem dzialania w postaci wolno rosnacego gradientu aktywnosci. Okoto 500 ms
przed wystapieniem ruchu gradient ten zaczyna gwaltownie rosnaé¢. Poczatkowa czesé
sygnalu spowodowana jest prawdopodobnie aktywnoscig SMA wladciwego oraz pre-
SMA, jak réwniez przylegtymi do nich obszarami zakretu obreczy, natomiast péZzniejsza
jest efektem dzialania kory motorycznej. Dla dopelnienia obrazu konieczne jest dookre-
§lenie warunkéw, w ktérych mamy do czynienia z takim ksztattem potencjalu gotowosci.
W wigkszosci eksperymentéw zadaniem badanych jest wykonywanie pewnego (okreslo-
nego lub wybieranego z ograniczonego zbioru) dzialania, np. ruchu palcem lub nad-
garstkiem w dowolnie wybranych przez nich momentach (najczesciej z przynajmniej
kilkunastosekundowym interwatem).
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Volitional mechanisms of movement initiation
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Abstract. The article presents an overview of brain processes responsible for simple
volitional motoric actions. These processes manifested in the form of readiness poten-
tial — a specific potential (registered by electroencephalography technique) appearing a
moment before movement execution around vertex of the head. The article provides a
detailed characteristic of this potential — it’s shape and dependence on the specification
of tasks, as well as the exact location in the brain. Understanding the mechanisms re-
sponsible for such basic operations is the first step that needs to be taken in order to find
an explanation of a more complexr human behaviour.
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