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Zanim przystgpie do wlasciwego tematu niniejszego referatu zajme
si¢ przedstawieniem w ogélnych zarysach stosunkéw miedzy pobudze-
niem i hamowaniem w nizszych cze$ciach osrodkowego ukladu nerwo-
wego, gdyz analiza tych stosunkéw pozwoli nam nastepnie latwiej zorien-
towac sie, jak oba te procesy przebiegajg w korze moézgowej.

Jednym z pierwszych faktow, ktoéry rzucil sie w oczy Sherringtonowi
juz na poczatku jego wspaniatych badan nad fizjologia rdzenia kregowego
byt fakt idealnej niemal koordynacji odruchéw rdzeniowych. Okazalo sie,
ze przy kazdym akcie odruchowym poszczegdlne mieénie nie tylko harmo-
nijnie wspoldziatajag ze sobg, ale réwniez nie przeszkadzajg sobie wza-
jemnie, co sprawia, ze okreslony ruch, wywolany draznieniem nerwoéw
dosrodkowych odbywa sie zawsze gtadko i sprawnie.
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Ryec. 1.

Sherrington wykazal, ze zjawisko to jest spowodowane pewng podsta-
wowsg wlasciwoscig dziatalnosci rdzeniowej: wlasciwosé ta polega na tym,
ze podraznienie regeptoréow, ktore prowadzi do skurczu okreslonych
miesni konczyny, np. mieéni zginajgcych, jednoczesnie wywoluje catko-
wite rozluznienie migéni antagonistow, np. rozginaczy. Miesnie te zostajg
rozluznione tak bardzo, jak to ma miejsce przy przecieciu nerwu rucho-
wego, co Swiadczy o tym, ze impulsy wyzwalane przez odpowiednie
motoneurony zostajag w rdzeniu kompletnie zablokowane. Sherringtonow-
ski schemat, przedstawiajacy te stosunki i znajdujgcy sie w kazdym nie-
mal podreczniku fizjologii, obrazuje ryc. 1.
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Jezeli przeskoczymy 50 lat badan w tej dziedzinie i zwrécimy sie
do najbardziej nowoczesnego schematu hamowania antagonistycznego,
podanego przez Eccles’a, to zobaczymy, ze schemat ten zadziwiajaco jest
podobny do jego pierwowzoru (ryc. 1.). Roznica polega na tym, ze wediug
obecnego stanu wiedzy przypuszcza sie, ze istniejg oddzielne neurony
pobudzeniowe i hamulcowe i, ze impulsy przychodzace z receptoréw po
widknach dosrodkowych do rdzenia pobudzajg pewne neurony interka-
larne, ktore z kolei posytajg impulsy do motoneurondéw miesni antagoni-
stycznych, powodujgc ich zahamowanie. Zahamowanie to nie moze sie
oczywiscie niczym objawi¢ woéwczas, gdy motoneurony te sg nieczynne,
natomiast ich dzialanie blokujgce staje sie natychmiast widoczne, jesli
zostajg one z innych zrodet pobudzone.

Z powyzszego stanu rzeczy nieuchronnie wynika nastepny fakt, nie
mniej wazny od poprzedniego, dotyczacy dziatalnosci rdzeniowej. Jesli
Jednoczesnie przez draznienie odpowiednich receptoréw zostaig wywolane
dwa przeciwne sobie odruchy, jeden pobudzajacy dang grupe motoneuro-
now, a drugi hamujacy te grupe, wowczas miedzy obydwoma tymi odru-
chami odbedzie sie walka, w wyniku ktoérej slabszy z tych odruchéw zo-
stanie zwyciezony przez silniejszy.

Przyktad takiej walki przedstawiony jest na ryc. 1. Draznienie lewego
nerwu strzalkowego u odmozdzonego kota wywoluje zgiecie konczyny,
przejawiajgce sie m. in. w skurczu miesnia dwuglowego uda. Jesli na tle
tego odruchu podraznimy jeden z nerwéw konczyny prawej, wywotamy
w ten sposdb zgiecie prawej konczyny wraz z wyprostowaniem konczyny
lewej. Motoneurony migsni zginaczy lewej konczyny zostang wiec przez
antagonistyczny odruch zahamowane tym silniej, im silniej zostal podraz-
niony nerw przeciwlegty.

Tak wiec stwierdzamy, iz w kazdym akcie odruchowym rdzenia krego-
wego pobudzenie jednych osrodkéw zwigzane jest z zahamowaniem innych
ofrodkow oraz ze dwa odruchy antagonistyczne dzialajgc jednoczesnie
walczg o neurony wchodzgce w skiad ich lukéw odruchowych z catkowi-
tym lub czesciowym zwyciestwem jednego z nich. Tak przedstawia sie
ogélny obraz hamowania antagonistycznego, najprostszego zapewne
rodzaju hamowania w ukladzie nerwowym. Co by sie dziato, gdyby to
hamowanie w ukladzie nerwowym zawiodlo, na co najlepiej nam wska-
zuje zatrucie zwierzecia strychning, kiedy kazdy bodziec dosrodkowy .
wywoltuje ogblne, rozprzestrzenione pobudzenie. )

Oprocz jednak opisanego tu hamowania, ktére zachodzi réwnolegle do
pobudzenia i jest mu niejako réwnorzedne, spotykamy sie jeszcze w rdze-
niu kregowym z innym rodzajem hamowania, ktére mozna by nazwac
narzuconym i ktore polega na tym, iz pobudzenie pewnych wyzszych
osrodkow nerwowych powoduje hamowanie neuronéw rdzeniowych.

Pierwszym, ktory wpadl na §lad tego rodzaju hamowania, byt zapewne
Seczenow. Wykazal on jeszcze w 1862 roku, ze draznienie krysztatkiem
soli wzgérkéow wzrokowych zaby pozbawionej polkul moézgowych powo-
duje zahamowanie odruchu zginania draznionej kwasem konczyny.
O istnieniu hamowania narzuconego dowiadujemy sie¢ najlatwiej w ten
sposobb, iz po usunieciu odpowiednich wyzszych o$rodkéw okreslone odru-
chy rdzeniowe ulegaja znacznemu wzmozeniu. Tak na przykiad przeciecie
pnia mézgowego tuz ponizej jadra czerwonego (nucleus rubgr) sprawia,
iz wszystkie odruchy proprioceptywne, przewaznie pfrostowmlkqw, 59 tajk
wzmozone, iz konczyny przybierajg posta¢ sztywnych, nie dajgcych sie
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zgigé pretow. Zjawisko takie nosi nazwe zjawiska wyzwalania (release
phenomenon).

Nalezy dodaé, ze wyzsze osrodki moga wywiera¢ na nizsze o$rodki nie
tylko wplyw hamujacy, ale i torujacy. W ten sposéb nizsze osrodki pozo-
stajg stale pod kontrolg wyzszych systemow koordynacyjnych, precyzu-
jacych 1 regulujacych ich dziatalnosc. :

Jezeli przejdziemy teraz od rdzenia kregowego do wyzszych osrodkow
nerwowych, zobaczymy, ze i tutaj réwniez spotykamy sie z jednej strony
ze stosunkami antagonistycznymi miedzy osrodkami, oraz z drugiej strony
ze stosunkami hamowania i torowania narzuconego. Najwigce] przykia-
dow tego rodzaju, ze wzgledu na ogromng ilos¢ odnosnych badan, dostarcza
nam czynnosé¢ podwzgorza. Juz Hess w swoich klasycznych pracach w la--
tach trzydziestych wykazal, ze podwzgérze mozna podzieli¢ na dwie anta-
gonistyczne w stosunku do siebie czeéci: tylna reprezentuje ukiad sympa-
tyczny i zawiaduje czynnoéciami, ktére Hess nazwal ergotropowymi, pod-
czas gdy przednia reprezentuje uklad parasympatyczny i zawiaduje czyn-
nodciami trofotropowymi ustroju. Nastepnie Ranson, Magoun, Beattie i inni
wykazali, Ze termoreguiacja podwzgoérza odbywa sie za pomocg dwoch
antagonistycznych osrodkéw: osrodek, zawiadujacy czynnosciami prowa-
dzacymi do obnizenia cieploty ciata (pocenie sig, dyszenie, rozszerzenie
naczyn skornych), znajduje sie w przedniej czeSci podwzgorza, osrodek
zawiadujgcy reakcjami, ktore podwyzszajg cieplote ciata (drzenie, piloerek-
cja, zwezenie naczyn skérnych), znajduje sie w tylnej czeéci podwzgorza.
Nauta, zgodnie z badaniami wielu innych autoréw, stwierdzil w sposob
bodaj najbardziej przekonywujacy, iz w podwzgérzu mamy antagoni-
styczne w stosunku do siebie osrodki snu i czuwania.

Wreszcie ukoronowaniem tych wszystkich badan bylo niewatpliwie
wykrycie w podwzgérzu i wyjasnienie struktury osrodka pokarmowego.
W latach czterdziestych Ranson i jego wspolpracownicy stwierdzili, ze po
zniszczeniu nucleus ventromedialis hypothalami nastepuje u zwierzat
znaczna hiperfagia, z czego mozna wywnioskowa¢, ze osrodek ten
hamuje dalsze pobieranie pokarmu. W pieédziesigtych latach Anand
i Brobeck stwierdzili, iz uszkodzenie podwzgérza w okolicy nucleus late-
ralis powoduje to, iz zwierzeta przestajg pobiera¢ pokarm i, jesli nie sg
sztucznie karmione, ging. Podraznienie tego osrodka powoduje pobieranie
przez zwierze pokarmu. Badania tego rodzaju, powtorzone nastepnie
przez wielu autorow, ustalily ostatecznie, iz oSrodek pokarmowy znajduje
sie w podwzgérzu i sklada sie z dwoch czesci: pierwsza, znajdujgca si€
w nucleus lateralis, ktéra nazwiemy osrodkiem pokarmowym dodatnim,
zawiaduje pobieraniem przez zwierze pokarmu, tj. za jej posrednictwem
odbywa sie bezwarunkowy odruch pokarmowy, i druga, ktérg nazwiemy
oérodkiem pokarmowym ujemnym, zawiaduje przerywaniem aktu jedze-
nia, gdy zwierze jest nasycone. Migdzy tymi dwoma osrodkami istniejg
stosunki antagonistyczne, tj. pobudzenie jednego z nich hamuje drugi
i odwrotnie. Stosunki te sa schematycznie przedstawione na ryc. 2.

Osrodki podwzgorzowe podlegajg jednak roéwniez hamowaniu narzu-
conemu, ktore daje sie z latwoscig wyjawic¢ dzigki zjawiskom oswoba-
dzania wystepujacym po usunieciu wyzszych pieter ukladu nerwowego.
Oto jeden z wielu przykladéow. Usunigcie u kota potkul moézgowych powo-
duje napady wécieklosci (sham rage) polegajgce na maksymalnym rozsze-
rzeniu zrenic, syczeniu, piloerekeji, szczerzeniu zgbow, ogromnym wydzie-
laniu adrenaliny itp. Napady te sg wywolywane przez pobudzenie tylnej
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czeSci podwzgorza i jak wykazaly badania Barda 1 Mountcastle, hamowanie g
ich u normalnego zwierzecia przychodzi z kory mozgowej, mianowicie
przede wszystkim z lobus piriformis, gyrus amygdalae, a takze z gyrus
cinguli. Tak wiec regulowanie i precyzowanie dziatania nizszych o$rodkéw
przez wyzsze na drodze zaré6wno hamowania, jak i torowania jest ogodlng
zasadg funkcjonowania ukladu nerwowego.

Przechodze obecnie do omoéwienia procesow pobudzenia i hamowania
w korze moézgowej. Nie ulega niemal watpliwosci, ze 1 tutaj winnismy sie
spotka¢ z obydwoma opisanymi rodzajami zaleznosci miedzy pobudze-
niem i hamowaniem i wlasnie dopiero co przeprowadzone rozwazania
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Ryc. 2. Struktira osSrodka pokarmowego w podwzgobrzu.

bedg dla nas nicig przewodnig przy analizie stosunkéw panujacych
w korze mozgowej.

Kora mozgowa jest zaréwno zbiorem osrodkéw koordynacyjnych bardzo
ztozonych i filogenetycznie pdznych odruchéow bezwarunkowych, takich
jak: zachowanie sie macierzynskie, pewne odruchy obronne na widok
okre§lonych postaci (np. wstret malp do petzajacych lub niesamowicie
wygladajacych stworzen) itp., jak i narzadem wytwarzania si¢ nabywa-
nych w ciggu zycia polgczen warunkowych. Poniewaz pierwsza z tych
rol kory moézgowej zostala wykryta stosunkowo niedawno i mato na jej
temat posiadamy informacji, podczas gdy druga, dzieki badaniom szkoly
Pawlowa, znana jest bez porownania dokladniej, przeto tg druga wytacznie
w naszych rozwazaniach sie zajmiemy.

Przede wszystkim w zakresie dzialalnosci korowej spotykamy sie
w nader szerokim zakresie, by¢ moze nawet szerszym niz w osrodkach
nizszych, z hamowaniem antagonistycznym, ktore przez Pawlowa zostato
nazwane hamowaniem zewnetrznym, biernym lub bezwarunkowym. Oto
jeden z ogélnie znanych przykladow. Jesli jednoczesnie z pokarmowym
bodzcem warunkowym zadziala bodziec wywolujacy reakcje obronna,
a nawet dostatecznie silng reakcje orientacyjng, odruch warunkowy okaze
sie znacznie zmniejszony lub calkowicie zniesiony, gdyz odruch obronny
jest odruchem antagonistycznym w stosunku do odruchu pokarmowego.
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Miedzy o$rodkiem pokarmowym dodatnim i os$rodkiem obronnym (znaj-
dujagcym sie w tylnej czesci podwzgorza) istnieja bowiem stosunki anta-
gonistyczne (co zostalo ostatnio bezposrednio potwierdzone w pigknych
pracach Lissaka i jego wspotpracownikéw), w wyniku czego pobudzony
oérodek obronny posyta impulsy hamulcowe do osrodka pokarmowego
i to uniemozliwia normalny przebieg warunkowego odruchu pokarmo-
wego.

Zupelnie te same wyniki mozemy otrzyma¢ wowczas, gdy wytworzymy
u zwierzecia na rozne bodzce odruchy warunkowe pokarmowe i obronne
i nastepnie bodzce warunkowe, sygnalizujagce oba wzmocnienia, zastosu-
jemy jednocze$nie. Przekonamy sie wtedy, ze oba odruchy warunkowe
wzajemnie sie hamuja, przy czym przewaga jednego odruchu nad
drugim lbedzie zalezala od sily wzmocnienia pokarmowego lub obronnego.

Opisane przed chwilg doswiadczenia pod wzgledem swe] istoty nie
roznig sie zupeinie od doswiadczen majacych na celu badanie antagoniz-
moéw w zakresie odruchow rdzeniowych, mimo ze sg wykonywane na
czuwajacym zwierzeciu i dotyczg odruchow nabytych. W przypadku
jednak gdy mamy do czynienia z odruchami warunkowymi, mamy
moznoé¢ w inny jeszcze, jak mi sie wydaje, ciekawszy i miejako bardzie]
naturalny sposéb wykazywa¢ antagonizm migdzysrodkowy. Przypusctmy,
ze wytworzyliSmy u zwierzecia na dany bodziec odruch warunkowy pokar-
mowy i nastepnie przez zmiane wzmocnienia pokarmowego na obronne
przeksztatcamy go na odruch warunkowy obronny lub odwrotnie. Céz
sie woweczas bedzie dziato?

Rzecz te ilustrujg ryc. 3a i 3b. Jak wida¢ z ryc. 3a, odruch warunkowy
obronny na bodziec, ktory by! uprzednio bodzcem warunkowym pokar-
mowym, pozostaje przez diuzszy czas, a by¢ moze na stale, kartowatym.
Podobnie dzieje sie z reakcjg warunkowg pokarmowa na bodziec, ktorego
przesztosé byla obronna (ryc. 3b). ‘

Objasnienie tych stosunkéw nie przedstawia trudnosci. Wezmy pod
uwage przerobke odruchu obronnego na pokarmowy. Na skutek powsta-
lych uprzednio polaczen warunkowych miedzy osrodkiem danego bodzca
a ofrodkiem obronnym, kazde zastosowanie tego bodzca wywotuje pobu-
dzenie oérodka obronnego, ktore pocigga za sobg hamowanie osrodka
pokarmowego. Skutkiem tego wytworzenie si¢ polaczen warunkowych
miedzy osrodkiem bodzca warunkowego a osrodkiem pokarmowym jest
utrudnione. O tym, iz tlumaczenie to jest stuszne, tzn. ze rzieczywiscie
utajone pobudzenie oérodka obronnego ,bruzdzi” i uniemozliwia wytwo-
rzenie sie pelnocennego odruchu pokarmowego na damny bodziec, swiadczy
fakt, iz wystarczy wzmoc pobudliwo$¢ osrodka obronnego (przez zastoso-
wanie bodzca bezwarunkowego obronnego), aby ujawni¢ dawng nature
bodzca warunkowego, tj. aby na bodziec ten pojawila sig znow reakcja
obronna.

Dotychczas mowiliSmy o antagonizmie miedzy roznorodnymi odruchami
warunkowymi, spowodowanym antagonizmem odpowiednich o$rodkow
bezwarunkowych. Obecnie przejdziemy do Zz] awisk hamowania w zakresie
odruchéw warunkowych jednorodnych (tj. wzmacnianych tym samym
bodzcem bezwarunkowym), czyli do zjawisk, nazwanych przez Pawlowa
hamowaniem wewnegtrznym.

Zaczne od przedstawienia nastgpujgcych, nader instruktywnych do-
$wiadczen A. Zbrozyny. Autor ten prowadzil doswiadczenia w ten sposoéb,
iz w czasie aktu jedzenia stosowatl okreslony bodziec ,;obojetny” i po kilku
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Ryc. 3a. Przeksztalcenie odruchu warunkowego pokarmowego na odruch
warunkowy obronny.

lose wqdzielane] slmq
o 0

o /
I S \ ;\\ / \\./
) \ /v \/
l enens o \ / .“ @roscossanss ...,
q ‘ . ’/ y ’ .\./ “‘. < e g "
i , “ ‘... [
21
ot
O .1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 18 19 20 22 23 25

bodziec konTvolnq

e bOdziEC obvonm{ dodalni
~——e bodziec obronny hamulcowy

Ryc. 3b. Przeksztalcenie odruchu warunkowego obronnego na odruch °
warunkowy pokarmowy.
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sekundach jego dzialania wzmacniat go przez odebranie psu miski z po-
karmem. Po mniejszej lub wiekszej ilosci takich skojarzen wytwarzal si¢
odruch warunkowy przerwania jedzenia: polegal on na tym, ze pies na
dzwiek bodzca warunkowego zwiastujgcy odbieranie pokarmu unosit
leb znad miski i przestawal jes¢, mimo iz w misce znajdowal sie jeszcze
pokarm. Wydzielanie élifr}gy zmniejszato sie przy tym w tym samym stop-
niu, co wowczas gdy pies skonczyt jes¢ swa porcje pokarmu w sposéb
naturalny.

Jak winniémy wytlumaczy¢ sobie to na pozor antybiologiczne 1 niece-
lowe zachowanie sie psa, ktory zamiast stara¢ sie przed zalbraniem/
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Ryc. 4. Wytwarzanie pokarmowego odruchu warunkowego
na hamulec pierwotny (h) i nowy bodziec (n).

pokarmu zjeé¢ go jak najwiecej, czyni przeciwnie, przerywajac w Srodku
akt jedzenia.

Wydaje sig, ze nasze wiadomosci dotyczace struktury osrodka pokar-
mowego w podwzgérzu pozwalajg w calosci fakt ten zrozumie¢. Mozemy
przypuscié, ze podobnie jak rozpoczecie aktu jedzenia odbywa sie dzigki
pobudzeniu oérodka pokarmowego dodatniego, tak tez zakonczenie aktu
jedzenia ma miejsce dzigki uruchomieniu osrodka pokarmowego ujem-
nego i co za tym idzie zahamowaniu antagonistycznemu orodka dodatnie-
go. Tak wiec na zasadzie ogodlnych praw odruchow warunkowych mozemy
stad wywnioskowa¢, iz podobnie jak bodziec obojetny, poprzedzajacy
rozpoczecie jedzenia, po pewnej ilosci skcjarzen zaczyna pobudza¢ ma
drodze warunkowej oérodek pokarmowy dodatni, tak tez bodziec
obojetny poprzedzajacy zakonczenie jedzenia zaczyna pobudza¢ warun-
kowo o$rodek pokarmowy ujemny. Przerwanie aktu jedzenia na taki
bodziec nie jest niczym innym, jak wilasnie znakiem widomym pobudzenia
tego ostatniego osrodka i zahamowania osrodka pokarmowego dodatniego.
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Przejdzmy obecnie do nastepnej grupy faktéw, ktore otrzymalismy
w naszych doswiadczeniach przeprowadzanych z G. Szwejkowskq. Jezeli
wsréd szeregu dodatnich pokarmowych bodzcow warunkowych stosujemy
stale jeden bodziec roéznigcy sie od innych (a wiec nie zgeneralizowany
z nim:) bez wzmocnienia, woéwczas bodziec ten nie staje sie, jak to przy-
puszczal Pawtow, bodzcem ,,0bojetnym”, lecz nakiera bardzo silnych wtlas-
nosci hamulccwych w stosunku do reakcji pokarmowej. O jego hamulco-
wym znaczeniu mozemy sie przekona¢ w ten sposob, iz gdy prébujemy
przz=ksztalci¢ bodziec ten ma bodziec warunkowy pokarmowy dodatni,
okazuje sie, iz przeksztalcenie to przebiega bardzo opornie: odruch na ten
bodziec nigdy nie osigga tej samej wielkosci, co odruch na bodziec od
samego poczatku wzmacniany przez pokarm (ryc. 4). Innymi slowy,
lbedziec ten posiada niemal doktadnie te same wlasnosci, co bodziec warun-
kowy obronny, ktory zostal mastepnie przerobiony na pokarmowy (por.
ryc. 3b i 4). Bodziec stosowany stale bez wzmocnienia i niepodobny do
zadnego bodzca warunkowego dodatniego nazwaliSmy hamulcem
pierwotnym nie bardzo rozumiejgc, jak mozna jego wlasnosci
wyttumaczy¢. Otdéz znajgc obecnie strukture osrodka pokarmowego, wy-
jasnienie jego dzialania nie nastrecza trudnocsci. Pies w kamerze doswiad-
czalnej otrzymuje pokarm tylko na bodzce warunkowe, podczas gdy
w przerwach nigdy go nie dostaje. Mozna wigc przypuszczac, ze
w okresie przerw pobudzony jest oSrodek pokarmowy ujemny. Jesli na
tym tle stcsujemy stale bez wzmocnienia okreslony bodziec, powstajg
polgczenia warunkowe migdzy osrodkiem tego bodzca a ujemnym osrod-
kiem pokarmowym. Poniewaz osrodek ten dziala hamujgco na osrodek
pokarmcwy dodatni, nic wiec dziwnego, ze przerbbka takiego bodzca na
bodziec warunkowy dodatni jest utrudniona na zasadzie tego samego me-
chanizmu, co przeréobka bodzca warunkowego obronnego na pokarmowy.
Stad identycznos¢ krzywych obydwoéch tych przeksztalcen.

Os$rodek pokarmowy dodatni jest w stosunkach antagonistycznych nie
tylko z osrodkiem pokarmowym ujemnym, ale rowniez, jak mowiliSmy
poprzednio, z osrodkami odruchéw obronnych. Wynika stad, ze o$rodek po-
karmowy ujemny jest w stosunku do osrodka obronnego raczej synergi-
styczny. Istnieje duzo danych wskazujgcych na to, ze tak jest w istocie.
Tak np. jesli pies ma na stojaku wytworzone odruchy warunkowe zaréwno
pokarmowe, jak i obronne, wowczas czgsto sie zdarza, ze zaraz po zjedzeniu
pokarmu, tj. wtedy gdy najsilniej jest pobudzony u niego osrodek pokar-
mowy ujemny, pojawia sie zarazem ,spontanicznie” reakcja warunkowa
obronna. Nic wiec dziwnego, ze gdy hamulec pokarmowy pierwotny
przeksztalcaliSmy na bod ziec warunkowy obronny, przeksztalcenie to
odbylo sie bardzo szybko i bodziec ten juz po paru wzmocnieniach bodz-
cem nocyceptywnym wywolywal pelng warunkowsg reakcje obronng
(por. ryc. 3a).

Jesli nasze przypuszczenia, dotyczace mechanizmu dzialania bodzca
hamulcowego pierwotnego sg stuczne, woéwczas nalezato wykona¢ ostatnie
doswiadczenie sprawdzajgce, polegajgce na jednoczesnym stosowaniu
bodzcow warunkowych pokarmowych dodatnich i ujemnych, tak jak sto-
sowalidmy poprzednio bodzce warunkowe pokarmowe i obronne dla wyka-
zania antagonizmu miedzy odpowiednimi dwoma o$rodkami. Doswiad-
czenia tego rodzaju wykonala G. Szwejkowska na dwdch psach i wyniki
ich nie mogg budzi¢ zadnej watpliwosci. Jednoczesne stosowanie lbodzca
warunkowego dodatniego z bodzcem hamulcowym pierwotnym powodo-
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walo zawsze zmniejszenie wielkosci odruchu warunkowego na bodziec
dodatni (ryc. 5).

Tak wigc dochodzimy do wniosku, ze u podstawy zjawiska ktoére przez
Pawlowa zostalo nazwane hamowaniem wewnetrznym, lezy pobudzenie
osrodka antagonistycznego w stosunku do cérodka odpowiedzialnego za
dany odruch warunkowy dodatni.

Nalezy tu przestrzec, ze dotychczas jedynie w osrodku pokarmowym
stwierdzono bezposrednio istnienie dwéch antagonistycznych czesci. Czy
struktura osrodkéw bezwarunkowych obronnych jest taka sama, pozostaje
jeszcze do zbadania. Za tym iz tak jest w istocie, przemawialby fakt, ze
jak poprzednio moéwiliSmy, caly osrodkowy ukiad nerwowy Zwierzat
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Ryc. 5. Antagonizm pomigdzy dodatnimi i ujemnymi pokarmowymi odruchami
warunkowymi. Pies nr 1.

wyzszych wydaje sie by¢ zbudowany na takim wspoidzialaniu, a raczej
przeciwstawlaniu si¢ sobie par antagonistycznie ze sobg zwigzanych
osrodkow. .

Przystepujemy obecnie do ostatniej czes$ci naszych rozwazan, miano-
wicie do rozpatrzenia mechanizmu dziatania nie hamowania wewnetrz-
nego pierwotnego, o ktérym mowiliSmy dotychczas, ale takiego hamowa-
nia wewnetrznego, ktore bylo przedmiotem wieloletnich badan szkotly
Pawltowa, hamowania nawarstwionego na pcbudzenie, a wiec czy to wyga-
szania, czy roOznicowania, czy wreszcie opdzniania. We wszystkich tych
rodzajach hamowania bodziec warunkowy dodatni zostaje na skutek nie-
wzmacniania bgdz na stale, bagdz w okreslonych okolicznosciach, badz
wreszcie w okreslonym odcinku czasowym, przeksztalcony na
bodziec warunkowy hamulcowy. Juz we wczesnym okresie badan nad
‘fizjologig wyzszych czynnosci nerwowych Pawlow doszed! do niezmier-
nie waznego wniosku, ze zanikanie odruchu warunkowego na skutek jego
niewzmacniania zachodzi dzieki procesowi hamowania, specyficznego dla
dziatalnosci korowej, ktore zostalo przez niego nazwane hamowaniem
wewnetrznym czynnym lub warunkowym — w szerokim znaczeniu tego
stowa.

Powstaje przed nami zagadnienie, jak winniSimy sobie przedstawiaé
mechanizm fizjologiczny tego wlasnie hamowania.
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Zwroctmy sie najpierw do faktéw. Kilka lat temu zajmujgc sie wraz
z G. Szwejkowskq zagadnieniem chronicznego wygasania odruchéw wa-
runkowych stwierdziliSmy fakt nastepujacy. Wygasanie chroniczne (tj.
takie, ktére przeprowadzamy stopniowo z dnia na dzien, nie za$ na jednym
seansie doswiadczalnym) dobrze utrwalonego odruchu warunkowego odby-
wa sie na ogo6l powoli, stopniowo i zazwyczaj w sposdb mieregularny,
podczas gdy odnawianie sie odruchu warunkowego na skutek ponownego
wzmacniania bodzca warunkowego zachodzi w sposdb nieomal blyska-
wiczny. Tak wiec istnieje wyrazna asymetria miedzy procesem wyga-
szania i wznawiania odruchu warunkowego (ryc. 6). Fakt ten wyjasnia-
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Ryc. 6. Wygaszanie i wznawianie pokarmowego odruchit warunkowego.

lismy sobie w oparciu o sformutowang juz dawno przez Pawlowa zasade
nawarstwiania réznych przeciwnych sobie treningdéw, wediug
ktorej poprzednio wytworzone polgczenia warunkowe bynajmniej nie
zostaly ,,zmyte” przy przeksztalcaniu znaczenia warunkowego danego
bodzca przez nowopowstale polgczenia, lecz pozostaja nienaruszone
1 mozna je za pomocyg odpowiednich ,testéow’” wykryé. Doswiadczenia
nasze na przestrzeni wielu lat zasade te w pelni potwierdzily. Przypo-
minam choc¢by, o czym poprzednic byla juz mowa, iz bodziec warunkowy
obronny przerobiony na pokarmowy zachowuje w sposéb utajony swoje
poprzednie znaczenie warunkowe i Ze znaczenie to latwo jest wykry¢,
jesli bodziec ten zastosowa¢ na tle wzmozonej pobudliwosci obronnej.
Otoz przypusciliSmy, iz przy treningu hamulcowym danego bodzca
warunkowego dodatniego miedzy osrodkiem tego bodzca i osrodkiem po-
karmowym wytwarzaja sie polaczenia hamulcowe, niezaleznie od istniejg-
cych juz i bynajmniej nie zanikajgcych polaczen pobudzeniowych i, ze te
wiasnie polgczenia pobudzeniowe nie pozwalaja nowym antagonistycznym
polaczeniom nalezycie sie rozwingé. Tlumaczenie to, ktére wlasciwie byto
po prostu innym sformulowaniem otrzymanych faktéw doswiadczalnych
i ktorego bynajmniej nie moglismy traktowaé¢ jako zadowalajgce, w $wietle
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przyjetych przez nas obecnie schematéw powinno ulec pewnej modyfi-
kacji. Mozemy mianowicie przypuscié, iz chroniczne wygasanie, podobnie
jak inne znane rodzaje hamowania wewnegtrznego powstaje w ten Sposoéb,
iz miedzy o$rodkiem danego bodzca i oérodkiem pokarmowym ujemnym
wytwarzaja sie polgczenia warunkowe, przy zachowaniu wytworzonych
poprzednio polaczen miedzy osrodkiem tego bodica i osrodkiem pokar-
mowym dodatnim. Trudno$¢ wytwarzania sie potgczen z osrodkiem pokar-
mowym ujemnym jest tu zupelnie zrozumiata. Bodziec warunkowy dzieki
istnieniu dawnych polgczen wywoluje pobudzenie dodatniego osrodka
pokarmowego, ktore dzieki antagonizmowi z osrodkiem ujemnym utrzy-
muje ten ostatni w stanie hamowania, co nie pozwala na wytwarzanie sig
w nalezytym stopniu polaczen miedzy osrodkiem bodzca i tym ostatnim
osrodkiem.

Dochodzimy tutaj, jak mi sie¢ wydaje, do niezmiernie waznych wnios-
koéw. Poprzednio mowiliémy, iz w zakresie nizszych czynnosci ukladu ner-
wowego mozemy rozrézni¢ dwa rodzaje hamowania: hamowanie antago-
nistyczne, gdy dany bodziec pobudza okreslone grupy neuronow i nie-
jako réwnolegle hamuje inne grupy, dzialajace antagonistycznie do pierw-
szych, oraz hamowanie narzucone, kiedy pobudzanie wyzszych osrodkow
hamuje oérodki nizsze. Otoz, jak widzimy obecnie, dokladnie z tym samym
podzialem mamy do czynienia w stosunkach miedzy pobudzeniem i hamo-
waniem na poziomie korowym. Hamowanie wewnetrzne, z ktorym mielis-
my do czynienia w dos§wiadczeniach Zbrozyny, gdzie bodziec sygnalizowal
koniec aktu jedzenia lub w doswiadczeniach Szwejkowskiej, gdy wytwa-
rzano odruch hamulcowy na bodziec, ktéry nigdy nie byt bodzcem warun-
kowym dodatnim, mozemy uwaza¢ jako hamowanie po prostu antagoni-
styczne do pobudzenia. Tutaj bowiem na dany bodziec po prostu wytwa-
rzamy hamulcowy pokarmowy odruch warunkowy na tych samych pra-
wach na jakich wytwarza sie¢ odruch dodatni. Natomiast w tych przypad-
kach, w ktérych bodziec warunkowy dodatni zostal przeksztalcony na bo-
dziec hamulcowy, a wiec w tych wszystkich rodzajach hamowania we-
wnetrznego, ktérych badaniem na przestrzeni kilku dziesigtkow lat zaj-
mowala sie szkola Pawlowa, mamy do czynienia z hamowaniem nawar-
stwionym na pobudzenie, tj. analogicznym do hamowania, ktore nazwa-
liSmy narzuconym.

Przy takim postawieniu sprawy rozwigzuje sie sama przez si¢ owa
antynomia dotyczaca hamowania, ktora dreczyla Pawlowa w ciggu wielu
lat. Z jednej strony Pawtow uwazal, iz hamowanie jest procesem odnowy,
procesem anabolicznym, odpoczynkiem komorek nerwowych po pobu-
dzeniu; z drugiej strony hamowanie jest przeciez procesem par excel-
lence czynnym, latwiej jeszcze ulegajacym czy to znuzeniu, czy uposle-
dzeniu niz proces pobudzenia, jednym slowem stanem wymagajacym
jeszcze wiekszego wydatkowania energii niz stan pobudzenia. Jak pogo-
dzié te sprzecznosé? Wydaje sie, ze przy obecnym naszym ujgciu przestaje
ona istnieé. Tam gdzie pobudzenie jednego osrodka wywoluje proste
hamowanie o§rodka antagonistycznego, tam stwarzamy temu osrodkowi
wszelkie warunki dla odpoczynku, odnowy itd., gdyz oérodek ten znajduje
sic w stanie bezczynnosci. Natomiast tam gdzie proces hamowania zostaje
nawarstwiony na proces pobudzenia, gdzie proces pobudzenia musi byé
przezen niejako przezwyciezony, tam oczywiscie mamy do czynienia
z owym drugim obliczem procesu hamowania, kiedy wymaga on od uktadu
nerwowego zwiekszonych, a nie zmnijejszonych resursow.
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Przedstawilem tutaj hipotetyczne mechanizmy wszelkiego rodzaju sto-
sunkéw, jakie zachodzg miedzy pobudzeniem a hamowaniem w korze moéz-
gowej. W odniesieniu do naszych rozwazan mozna by wysungé¢ jedno
zastrzezenie, mianowicie to, ze osrodki, ktérymi operowalem, mialy ponie-
kad charakter abstrakcyjry, ze nie byly nigdzie zlokalizowane, ze pro-
cesy, o ktorych mowitem, odbywaly sie po prostu gdzies w korze moéz-
gowej. Fizjolog w przeciwienstwie do fizyka lubi widzie¢ zjawiska, kto-
rymi operuje w konkretnej postaci i niezupelnie zadowala si¢ hipotezami,
ktore wprawdzie doskonale mogg tlumaczy¢ obserwowane fakty, ale ktore
nie sg odniesione, przynajmniej z grubsza, do pewnych okreslonych struk-
tur czy systemow morfologicznych. Czynigc wiec zados¢ tej tendencji
myslenia fizjologicznego, chciatbym postawi¢ ostatnie kropki nad i i wska-
za¢, gdzie mamy prawo doszukiwa¢ sie owych polgczen warunkowych
miedzy osrodkami, o ktorych dotychczas byla mowa.

Znowu zaczne od krotkiego przedstawienia faktow. W doswiadczeniach
S. Brutkowskiego, J. Konorskiego, W. Lawickiej, I. Stepien i L. Stepien,
wykonanych w 1950—52 roku, zostalo przez nas stwierdzone, ze jesli
u psow z wytworzonymi pokarmowymi ruchowymi odruchami warunko-
wymi, zarowno pobudzeniowymi jak i hamulcowymi, usuwamy okolice
przedczotowg kory mozgowej, a wiec gyrus proreus i gyrus orbitalis do
sulcus praesylvius, wowczas odruchy warunkowe pobudzeniowe pozostajg
nienaruszone, natomiast odruchy hamulcowe ulegajag wiekszemu lub
mniejszemu uposledzeniu, a nawet zupeinej zagladzie; ze niedomoga ta
jest specyficzna dla uszkodzenia w okolicy przedczolowej; Ze jest ona
czesciowo odwracalna; mianowicie ponowny trening odruchow hamulco-
wych prowadzi do czesciowej ich restytucji; ze wreszcie, fakt moze naj-
wazniejszy, uposledzenie proceso6w hamowania nie jest jednakowe dla
wszystkich odruchéow hamulcowych: im silniejszy byl odruch pobudze-
niowy, ktory musial by¢ przezwyciezony przez proces hamowania, tym
rozhamowanie jest silniejsze; tak wiec subtelne réznicowanie jest silniej
zaburzone niz latwe roznicowanie, hamowanie warunkowe jest bardziej
uposledzone niz roéznicowanie, natomiast bodzce hamulcowe pierwotne nie
ulegajg zadnemu rozhamowaniu.

Poniewaz zachodzilo podejrzenie, ze fakt ten moze by¢ zwigzany ze
wzmozong ruchliwosciag lokomocyjng zwierzat po uszkodzeniach czolo-
wych, przeto S. Brutkowski wykonal analogiczne doswiadczenia na odru-
chach warunkowych $linowych, zas W. fawicka na odruchach wa-
runkowych glosowych, gdyz wiadomo nam bylo, ze reakcje glosowe
psa po operacjach czolowych wulegaja raczej oslabieniu niz wzmo-
zeniu. Na ryc. 7 i 8 przedstawione sg wyniki do$wiadczen z odruchami
slinowymi i gtosowymi. Jak wida¢ z tych rycin po usunieciu okolic przed-
czolowych i tu i tam wystepuje rozhamowanie dokladnie takie samo, jak
w stosunku do odruchéw ruchowych.

Tak wiec nie ulega watpliwosci, ze okolica przedczoilowa stanowi jakgs
stacje pqsr.ednia, w przebiegu narzuconego odruchu warunkowego hamul-
cowego 1 ze po ich zniszczeniu na placu boju pozostaje jedynie czysty
odruch pobudzeniowy, nie zantagonizowany przez proces hamowania.
W ktorym wiec miejscu tuku odruchu hamulcowego ogniwo to ucze-
stniczy? ,

- Odpowiedz na to pytanie bedzie raczej hipotetyczna, gdyz brakuje nam
Jeszcze pewnych doswiadczen, ktére sg dopiero w toku. Przede wszystkim
nie zakonczyliSmy jeszcze badan, dotyczacych kardynalnego zagadnienia,
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Ryc. 7. Zaburzenia hamulcowego odruchu warunkowego (hamowanie warunkowe)
po obustronnym usunieciu okolicy czolowej u psow.

czy odruchy hamulcowe obronne sg réwniez rozhamowane po uszko-
dzeniach przedczolowych. Na ten temat mamy dotychczas do dyspozyciji
jedng tylko serie doswiadczen W. Lawickiej, wykonang jednak bez
zarzutu. Wytworzono u psa w kamerze odruchowo-warunkowej odruchy
warunkowe obronne, za§ w innym pomieszczeniu odruchy glosowe
pokarmowe. Zarbwno w sytuacji pokarmowej, jak i obronnej, oprocz
odruchéw warunkowych dodatnich byly wyrobione odruchy warunkowe
hamulcowe, mianowicie réznicowanie i hamowanie warunkowe. Po usu-
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Ryc. 8. Rozhamowanie hamulcowych odruchéw glosowych po obustronnym usunieciu
okolicy czolowej psa.
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Ryc. 9a. Wplyw usuwania okolicy przedczolowej na ruchowe obronne odruchy
warunkowe u psa.

nieciu okolicy przedczotowej okazalc sie, iz odruchy hamulcowe pokar-
mowe ulegly ogromnemu, dlugotrwalemu rozhamowaniu, podczas gdy
odruchy hamulcowe obronne pozostaly nienaruszone (ryc. 9).

Jesli dane te potwierdzg sie w nastepnych seriach do$§wiadczen tj. jesli
okaze sie, ze uposledzenie hamowania dotyczy nie wszelkich odru-
chow warunkowych, lecz tylko niektérych, wowcezas rozhamowanie odru-
chéw hamulcowych pokarmowych trzeba bedzie wytlumaczy¢ w sposob

nastepujacy.
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Ryc. 9b. Wplyw usuwania okolicy przedczolowej na ruchowe pokarmowe odruchy
warunkowe u psa.
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Przypuszczamy, ze okolica przedczolowa, a raczej zapewne jej czese
orbitalna, stanowi nadrzedng stacje korowg nad osrodkiem pokarmowym
ujemnym, podobnie jak okolica gyrus compositus anterior stanowi (zgodnie
z danymi Babkina) nadrzedng stacje korowa osrodka pokarmowego dodat-
niego. Istnienie nadrzednych stacji korowych odruchéw bezwarunkowych
zakladat juz od dawna Pawtow, nazywajac je ,przedstawicielstwami koro-
wymi” tych odruchow. Ostatnio Asratian i jego wspolpracownicy wyka-
zali, jak bardzo rozmaite odruchy bezwarunkowe zostaja znieksztatcone
i niejako zdegradowane po usunieciu kory mozgowej. Za istnieniem
takich oérodkéw przemawia rowniez i to, ze np. sam oérodek pokarmowy
w podwzgérzu nie posiada przeciez bezposrednich polaczen anatomicznych
z roznymi analizatorami, jakie musiatyby istnie¢, gdyby polgczenia warun-
kowe mialy sie tworzy¢ wprost miedzy okolicami projekcyjnymi kory
moézgowej i jagdrem bocznym podwzgorza. Natomiast, jak pouczajg nas
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e et 5 . wzrokowa
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Ryc. 10 Hipotetyczny przebieg tuku odruchowego ha-
mulcowego pokarmowego odruchu warunkowego

dane morfologiczne oraz elektrofizjologiczne, roézne okolice kory moézgo-
- wej posiadajg nader rozgalezione i obfite polgczenia z innymi okolicami
kory, zarowno pobliskimi, jak i oddalonymi. Tak np. okolica przedczotowa
lgczy sie za pomocg dlugich widkien skojarzeniowych ze wszystkimi chyba
okolicami projekcyjnymi lub ich pobliskim otoczeniem. Tak wiec mamy
prawo przypusci¢, ze pokarmowe odruchy hamulcowe tworzg sie w ten
sposbb, iz miedzy projekcjami korowymi odpowiednich analizatoréw
a okolicg przedczotowg na podlozu istniejgcych polgczen anatomicznych
tworzg sie polgczenia fizjologiczne, a ta okolica z kolei przekazuje otrzy-
mane pobudzenie do o$rodka pokarmowego ujemnego w pedwzglrzu
(ryc. 10).

Jakie sg argumenty przemawiajgce na korzys¢ tej hipotezy? Przede
wszystkim wielu autoréow zaobserwowalo, ze zwierzgta pozbawione okolic
przedczolowych staja sie czesto zartoczniejsze, anizeli byly przed operacjs.
Ze swej strony zauwazyliSmy, ze psy po usunieciu okolic przedczolowych
spozywajg podany pokarm znacznie dluzej niz psy normailne, a po zjedze-
niu pokarmu dluzej niz tamte wydzielajg $line (ryc. 11). Latwo byto zau-
wazy¢, ze dlugotrwaty akt jedzenia odbywa si€ bynajmniej nie z powodu
uszkodzenia aparatu ruchowego pyska (co dzieje sie, gdy uszkodzenie
obejmuje odpowiednig okolice ruchowg), lecz po prostu dlatego, ze psy
bezczolowe nie moga sie ,,oderwac” od miski, wylizujac ja w ciggu diu-
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giego czasu, mimo ze nie ma w niej juz wcale pokarmu. Jesk przypom-
nimy sobie, iz zgodnie z doswiadczeniami Zbrozyny akt przerwania jedze-
nia odbywa sie dzieki pobudzeniu osérodka po&{armowegq ujemnego, fakt
ten bedzie bezposrednim dowodem uposledzenia czynnosci tego osrodka.
Tak wiec istnienie zwigzku czynnos$ciowego miedzy okolicg przedczo&owa
a ofrodkiem pokarmowym ujemnym wydaje sie nie budzi¢ watpliwosci.
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Ryc. 11. Por6wnanie warunkowego i bezwarunkowego wydzielania §liny u pséw
przed i po operacjach czolowych.

Ommecee—f, or—0

Co wiecej jednak, Le Gros Clark i Meyer niedawno wykazali, iz miedzy
okolicg przedczolowg a nucleus ventromedialis hypothalami (tj. oSrodkiem
pokarmowym ujemnym) istniejg bezposrednie polgczenia anatomiczne, co
stanowi dla nas ostatnie brakujace ogniwo przeprowadzonych tutaj
rozwazan.

Nalezy przypuszcza¢, ze podobng strukture posiadaé musi réwniez tuk
odruchowy dodatniego odruchu warunkowego i ze usuniecie okreslonych
okolic korowych (jakich tego dokladnie nie wiemy) bedzie dla tego odru-
chu stanowilo taki sam czynnik niszczacy, jak usuwanie okolic przedczo-
towych dla odruchu hamulcowego. Wkraczamy tu juz jednak w nows
dziedzine zagadnien dotyczacych struktury fizjologicznej odruchu warun-
kowego, dziedzine, ktéra nie stanowi juz przedmiotu naszych dzisiejszych
rozwazan,

Otrzymano: 7. XI. 1957 r..



