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ALPHA BAND EEG ACTIVITY
DURING VISUAL ATTENTION TASKS

Abstract. Most psychophysiological experiments on visual attention report parallel
changes between the state of attention and electrophysiological alpha band activity
(8-12 Hz). The studies focus typically on two different phenomena. One group of re-
search shows a decrease in the amplitude of EEG frequency spectrum in the alpha
band in the regions of cortex that are processing task-relevant information, and an-
other group indicate an increase in alpha activity in the regions of cortex that are pro-
cessing task-irrelevant information. These findings are typically discussed on the ba-
sis of different neuronal mechanisms: (1) activity in the alpha band is a correlate of
cortical idling, (2) the alpha band is related to increased inhibition. This review of
visual attention experiments focuses on procedural differences between these studies.
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We conclude that both phenomena are not contradictory and may be explained on the
grounds of the same neuronal mechanism of alpha oscillations which are synchronized
by the inhibitory network: by a relative decrease in bottom-up activation or by increase
in top-down regulated inhibition.

David LaBerge (1990), podsumowujac w swej pracy 100 lat badan psycholo-
gicznych po$wieconych badaniu mechanizméw uwagi, pisze, ze od czasow Wil-
liama Jamesa nie dokonano zadnych zasadniczych odkry¢ w tym zakresie. Do
dzisiaj nie ma psychologicznego modelu uwagi w pelni akceptowanego przez
og6l zajmujacych sie tym tematem badaczy. Niektorzy uwazaja wrecz, ze nie
da sie opracowa¢ kompletnego modelu uwagi na podstawie samych badan
psychologicznych (Crick, 1997). System uwagi wydaje sie zbyt skomplikowa-
ny, a metody uzywane w laboratoriach psychologicznych 1 wnioski z nich pty-
nace zbyt ograniczone, aby bylo to mozliwe (LaBerge, 2001). Obiecujacym
kierunkiem badan jest potaczenie wiedzy psychologicznej z danymi pochodza-
cymi z laboratoriéw badajacych biologiczne podtoze funkeji psychicznych, czyli
dzialanie mézgu. We wspolczesnej psychologii coraz czeéciej daje sie zauwazyé
tego typu mezalianse, skutkujace opracowaniem bardziej adekwatnych modeli
funkcji poznawczych. Jednym z nich jest model uwagi zaproponowany przez
Posnera (Posner 1 in., 2006; Fernandez-Duque, Posner, 2001), ktéry wyrdznia
trzy gtéwne funkcje uwagi 1 postuluje istnienie trzech odrebnych sieci neuro-
nalnych zawiadujacych ich dzialaniem. Sa to: (1) sie¢ orientacyjna (orienting
network) — stuzaca zwracaniu uwagi na dochodzace bodzce, szczegdlnie na ich
lokalizacje w przestrzeni; (2) sie¢ czujnoéci (vigilance network) — odpowie-
dzialna za osiaganie i1 utrzymywanie odpowiedniego poziomu pobudzenia;
(3) sie¢ zarzadzajaca (wykonawcza, executive network) — kontrolujaca przebieg
procesow uwagowych. Te trzy systemy maja doSwiadczalne uzasadnienie
w badaniach wykorzystujacych metody neuroobrazowania funkcjonalnego
(przede wszystkim fMRI 1 PET) oraz w analizie zaburzenia proceséw uwagi
w roznych stanach patologicznych (Posner, Raichle, 1998; Fernandez-Duque,
Posner, 2001). Wszystkie teorie dotyczace uwagi, a w szczeg6lnoSci model
uwagi selektywnej, zakladaja, ze jest to proces zlozony (Posner, Presti, 1987,
LaBerge, 1990; Rueda, Posner, Rothbart, 2005), zawierajacy w sobie co naj-
mniej dwa mechanizmy: (1) aktywizacje wybranej, odpowiedniej informacji
oraz (2) aktywne hamowanie nie wybranej, nierelewantnej informacji (Ha-
sher, Zacks, 1988), dzieki ktérym mozliwe jest selektywne przetworzenie
bodzZca. Za odpowiedni przebieg obu mechanizméw odpowiadajg funkcje za-
rzadzajace (executive functions; por. Posner, 1999; Miyake 1 in., 2000; Badde-
ley, 1996), ktére pelnig role nadrzedna w stosunku do wczes$niej wymienio-
nych systeméw uwagi. Ma to rowniez swoje odzwierciedlenie w organizacji
neuronalne] — za funkcje zarzadcze odpowiedzialny jest tzw. przedni system
uwagi, zlokalizowany w korze przedczotowej mézgu (Posner i in., 2006).

W tym artykule zglebiamy relacje miedzy okreslonymi funkcjami uwagi,
zwlaszcza mechanizmami aktywacji 1 hamowania, a aktywnos$cia mézgu, mie-
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rzong bezposrednimi metodami elektrofizjologicznymi. Jak wykazemy w dal-
szej czesci artykulu, procesy uwagi w istotny sposéb moduluja aktywno$éé sieci
komoérek nerwowych rejestrowang za pomoca EEG. W dokonanym tu przegla-
dzie badan koncentrujemy sie na uwadze wzrokowej, aczkolwiek nie jest to
jedyny rodzaj uwagl — mozemy sobie wyobrazi¢ procesy uwagi w modalnosci
stuchowej czy tez zogniskowane na przezyciach emocjonalnych. Mechanizmy
uwagl wzrokowej sa jednak najlepiej poznane, gdyz stosunkowo latwo jest ja
zdefiniowaé 1 wywolywaé doS§wiadczalnie.

Rytmy w zapisie EEG
jako odzwierciedlenie stanéw psychicznych

Pierwszy opis czynnoéci elektrycznej mézgu pojawit sie w roku 1875 w pracy
Richarda Catona po§wieconej badaniom mézgéw kotéw i kréolikow. Niezalez-
nie od niego polski uczony Adolf Beck (1890) nie tylko opisal lokalizacje nie-
ktorych funkcji zmystowych w korze zwierzat, ale jako pierwszy zauwazyt
desynchronizacje aktywnosci oscylacyjnej spowodowana wzbudzeniem. Naro-
dziny elektroencefalografii taczy sie jednak z pracami Hansa Bergera, ktéry
dokonal pierwszego zapisu ludzkiego EEG (Berger, 1929; por. Shaw, 2003). Za
gltéwne zrédio sygnaltu EEG uznaje sie aktywnoséé synaptyczna na dendrytach
duzych pobudzajacych komoérek piramidalnych — ze wzgledu na wzajemnie
réwnolegle ulozenie tych komérek, ktére powoduje powstawanie prostopa-
dtych do powierzchni kory dipoli elektrycznych. Dipole elektryczne na dendry-
tach innych komérek niwelujq sie, gdyz sa one ulozone w sposéb nieuporzad-
kowany 1 nie generuja sygnatu na tyle mocnego, aby moéglt zostaé zarejestro-
wany na powierzchni skéry gtowy. Amplituda fal aktywnoéci elektrycznej moé-
zgu rejestrowana przez elektrody EEG zalezy przede wszystkim od synchroni-
zacjl zespoléw blisko potozonych komérek. Dopiero zsynchronizowane dziata-
nie wielu komoérek generuje dostatecznie silny sygnal, ktéry moga zarejestro-
wac elektrody przyklejone na skorze gtowy (Wrébel, 1997, 2000).
Zarejestrowany sygnal EEG czesto poddaje sie analizie czestotliwoéciowe;j’
— w ten sposob wyodrebnia sie poszczegdlne pasma (rytmy, oscylacje) z zapisu
EEG. Przyjelo sie nazywaé poszczegélne rytmy literami greckiego alfabetu.
Wyréznia sie pie¢ podstawowych rytméw, ktérym odpowiadaja oscylacje
w okreS§lonych zakresach czestotliwoséci. Sa to: (1) rytm delta (0,5-4 Hz),
(2) rytm theta (5-7 Hz), (3) rytm alfa (8-12 Hz), (4) rytm beta (1-30 Hz) oraz
(5) rytm gamma (powyzej 30Hz). Badacze dziela tez podstawowe rytmy na
mniejsze podzakresy, co czesto jest podyktowane ich funkcjonalnymi wtasci-
wosciami (np. Wrébel 1 in., 2007). Uwaza sie, ze funkcje aktywnos$ci oscylacyj-
nej sieci neuronalnej zaleza zaréwno od czestotliwosci okre§lonego rytmu, jak
1 od miejsca jego wystepowania (por. da Silva, Pfurtscheller, 1999). W niniej-

! Drugim obok analizy czestotliwoéciowej (widma EEG) najczesciej stosowanym
sposobem analizy zapisu EEG jest metoda uérednionych potencjaléw skorelowanych
z bodzcem (ERP, event-related potentials).
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szym artykule zajmujemy sie oscylacyjna aktywno$cia rytmu alfa 1 jej poten-
cjalng rola w mechanizmie uwagi.

Juz Berger odkryl, ze zapis EEG jest niezwykle rytmiczny i ze rejestracje
z elektrod potylicznych, w czasie gdy badani maja zamkniete oczy, przejawiaja,
wyrazne oscylacje w czestotliwosci okolo 10 Hz. Nazwal te oscylacje ,falami
pierwszego rzedu” lub ,falami alfa”. To réwniez ten badacz jako pierwszy spo-
strzegt zwiazek miedzy uwaga a falami alfa. W jego doéwiadczeniach amplitu-
da pasma alfa malala wraz ze wzrostem poziomu aktywno$ci poznawczej,
dlatego postawil on hipoteze o odwrotnym zwiazku miedzy aktywnoS$cig pa-
sma alfa 1 uwaga. Przez dlugi czas sadzono, ze rytm alfa odzwierciedla stan
wzglednej bezczynnosci mézgu (przyjmuje sie nawet, ze warunkiem osiagnie-
cia stanu relaksacji jest pojawienie sie w zapisie EEG rytmu alfa). Obecnie
uwaza sie, ze rytm alfa moze byé¢ réwniez przejawem aktywnego hamowania
w korze mézgu. Hipotezy te byly przedmiotem wielu badan, z ktérych najbar-
dziej reprezentatywne przedstawiamy ponize;.

AKTYWNOSC W PASMIE ALFA ]
JAKO ODZWIERCIEDLENIE STANU BEZCZYNNOSCI

Wspélczeénie najbardziej popularnym paradygmatem w elektrofizjologii uzy-
wanym w badaniu zjawiska uwagi wzrokowej jest paradygmat przestrzennego
roznicowania (spatial cueing; Parasuraman, 1998). Kazda préba w takiej pro-
cedurze zaczyna sie od bodzca przygotowawczego (cue), informujacego uczest-
nika badania, w ktérym miejscu pola widzenia pojawi sie bodziec docelowy
(target). Po pewnym czasie oczekiwania, nastepuje ekspozycja bodzca docelo-
wego, z ktéorym zwiazane jest wykonanie przez uczestnika badania okreslone-
go zadania (np. rozréznianie pomiedzy cienkimi i grubymi paskami). Wyko-
rzystuje sie rowniez odmiane tego zadania, w ktérym osoby badane proszone
sa o koncentracje wzroku przez caly czas trwania proby w punkcie fiksacji
wyéwietlonym na monitorze. W tego typu procedurze bada sie efekt przenie-
sienia uwagli w polu widzenia bez poruszania oczyma (covert attention),
a w centrum zainteresowania badaczy jest aktywno$¢é mézgu w czasie pomie-
dzy bodZcem przygotowawczym a docelowym.

W jednym z badan nad aktywnos$cia EEG podczas wykonywania zadania
angazujacego uwage wzrokowa Sauseng 1 wspoétpracownicy (2005) zastosowali
wlaénie paradygmat przestrzennego réznicowania. W procedurze ekspery-
mentu jako bodZca przygotowawczego uzyli strzalki, ktéora wskazywata lewa
lub prawa strone ekranu — miejsce, gdzie mial pojawié¢ sie bodziec docelowy.
Po czasie odroczenia, wahajacym sie miedzy 600 a 800 ms, nastepowala eks-
pozycja bodzca docelowego, ktéra trwata 50 ms. BodZzcem docelowym byty
cienkie lub grube czarne paski. Zadaniem uczestnika badania bylo rozréznie-
nie paskéw cienkich od grubych, przy jednoczesnym fiksowaniu wzroku
w Srodkowe] czeSci ekranu wskazywane] przez krzyzyk. Analize wynikow
przeprowadzono w pieciu rejonach moézgu: ciemieniowo-potylicznym lewym,
ciemieniowo-potylicznym prawym, przedczolowym prawym, przedczotowym
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lewym 1 przys$rodkowo-przedczolowym. Jak sie okazalo, tylko amplituda
w pasmie alfa (6,9-14,3 Hz) istotnie zmieniata sie podczas stanu uwagi. Efekt
zaobserwowano w rejonach ciemieniowo-potylicznych, przeciwstronnych do
pola widzenia objetego uwaga. Amplituda widma sygnatu w paémie alfa istot-
nie spadata juz okoto 200 ms przed ekspozycja bodZca docelowego. Zmniejsze-
nie amplitudy w paSmie alfa przed pojawieniem sie bodzZca docelowego nie
bytlo wywolane zmiang sytuacji bodZcowej w polu widzenia. Efekt ten byt
prawdopodobnie rezultatem przesuniecia uwagi (ale nie wzroku) w strone
wskazana przez bodziec przygotowawczy. Ponadto stwierdzono efekt synchro-
nizacji fazowe] w paSmie alfa (podobienstwa przebiegu czasowego sygnalu
EEG w pas$mie alfa w réznych miejscach rejestracji) pomiedzy rejonem cie-
mieniowo-potylicznym objetym uwaga a obszarem przyérodkowo-przedczoto-
wym, co jest zgodne z wczeéniej opisanymi neuronalnymi modelami uwagi,
w ktérych okolice przedczolowe pelnia funkcje sterujaca nizszymi pietrami
ukladu wzrokowego (LaBerge, 2001; Posner 1 in., 2006).

Podobne wyniki uzyskali Thut 1 wspdtpracownicy (2006). W swoim ekspe-
rymencie réwniez zastosowali paradygmat przestrzennego réznicowania, jed-
nak jako bodzca przygotowawczego zamiast strzatki uzyli bodzca stuchowego.
Ton o czestotliwoéci 100 Hz lub 800 Hz informowal uczestnika badania, ze
bodziec pojawi sie odpowiednio po lewej lub po prawej stronie ekranu. Zada-
niem uczestnika badania bylo raportowanie, czy w danej probie pojawil sie
bodziec docelowy czy nie. Bodzcem docelowym byt maty tréjkat, eksponowany
przez 40 ms. Ze wzgledu na réznice indywidualne w zakresie czestotliwoéci
pasma alfa (Klimesch i in., 1998) w eksperymencie okreélano zakres tego pa-
sma oddzielnie dla kazdego badanego. W tym celu wykonywano analize spek-
tralna sygnatu z okolicy potylicznej z okresu przed bodZcem przygotowawczym
1 lokalizowano charakterystyczny pik pasma alfa w widmie czestotliwo$cio-
wym. Dalsza analize prowadzono na pasmie od 4 Hz ponizej okreslonej w ten
spos6b wartosci piku do 2 Hz powyzej.

Wyniki tego eksperymentu wykazaty, ze w okresie miedzy bodzcem przy-
gotowawczym a bodzcem docelowym amplituda sygnalu w pasmie alfa® byla
istotnie mniejsza w prawym rejonie ciemieniowo-potylicznym niz w lewym
rejonie ciemieniowo-potylicznym, gdy uczestnik badania kierowal uwage na
lewy obszar pola widzenia. Nie uzyskano zadnych istotnych réznic w czasie
wtedy, gdy uczestnik badania zwracal uwage na prawy obszar pola widzenia.
Co ciekawe, Thut i wspélautorzy (2006) wykazali réwniez zalezno$é miedzy
indeksem lateralizacji dla pasma alfa a czasem reakceji odpowiedzi na detekcje
bodzZca docelowego. Im mniejsza byla w danej prébie aktywno$é w pasmie alfa
w rejonie objetym uwaga w poréwnaniu z rejonem przeciwstronnym, tym czas
odpowiedzi na bodziec docelowy byt krétszy. Wyniki te wiaza wiec wiekszy
spadek aktywno$ci w paSmie alfa z lepszym przygotowaniem na ekspozycje
bodzZca docelowego.

% Srednia bezwzgledna wartoéé amplitudy w paémie alfa.
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Prébe powigzania efektywnoéci percepcji bodzcéw wzrokowych z moca
widma czestotliwoéciowego EEG w réznych pasmach podjat réwniez Hansl-
mayer wraz ze wspétpracownikami (2007). W przeprowadzonym eksperymen-
cie przez 57 ms eksponowano jedna z czterech liter (p, q, b, d). Ekspozycje
litery maskowano za pomoca znaku, ktéry sktadal sie ze zlgczenia wszystkich
czterech liter. Uczestnicy badania mieli za zadanie rozroznié litere, ktéra byta
eksponowana. Zostali oni podzieleni na dwie grupy: w jednej znalazly sie oso-
by z niskimi wynikami w detekeji liter (§rednio 26%), w drugiej — osoby z wy-
sokim stopniem detekcji liter (Srednio 58%). Grupy te, jak wynika z analizy
EEG z czasu sprzed ekspozycji liter, réznity sie jedynie aktywnos$cia w pasmie
alfa (8-12 Hz). Okazalo sie, ze grupa z lepsza detekcja wykazywala istotnie
mniejszg aktywnoé¢ sygnalu w pasmie alfa w poréwnaniu z grupa ze stabg
detekcja liter. R6znice te byly obserwowane gtéwnie w okolicach ciemieniowo-
potylicznych. W badaniu tym przeprowadzono réwniez analizy zmienno$ci
aktywnoé$ci EEG w poszczegdlnych prébach. Uzyto tutaj wskaznika synchro-
nizacji w fazie (phase locking value), ktory mowi o podobienstwie sygnatéow
rejestrowanych w tym samym czasie, ale w réznych miejscach. Duze podo-
bienstwo sygnaléw sugeruje, ze zespoly neuronalne w miejscach rejestracji
potaczone sa w funkcjonalne zespoly komérkowe. Na podstawie wynikéw tej
analizy mozna stwierdzié, ze wskaznik synchronizacji w fazie dla pasma alfa
jest odwrotnie zalezny od stopnia detekeji liter. Czyli im bardziej kora mdzgo-
wa osoby badanej synchronizowata swa aktywno$é w pasmie alfa w danej
proébie, tym mniejsze bylo prawdopodobienstwo, ze zauwazy ona eksponowana,
litere. Dodatkowo zaobserwowano pozytywny zwiazek wskaznika synchroni-
zacji w fazie w paémie beta (20-30 Hz) i gamma (30-35 Hz) z poziomem detek-
¢ji liter. Taki uktad wynikéw jest zgodny z hipoteza o aktywno$ci w pasmie
alfa jako wskazniku stanu bezczynnoéci (tutaj nalezatoby raczej méwié o bez-
uwadze lub stanie biegu jalowego); wskazuje réwniez na to, ze to oscylacje
w wyzszych czestotliwoéciach skorelowane sa z procesami uwagi 1 detekeji
bodzca.

Wiele innych eksperymentéw potwierdzilo spadek aktywnosci w paémie
alfa w rejonach ciemieniowo-potylicznych podczas angazowania uwagi wzro-
kowej (Bastiaansem, Brunia, 2001; Vasquez i in., 2001). Wyniki wszystkich
tych prac wspieraja tradycyjng juz hipoteze, w ktorej taczy sie aktywnos§é
w paSmie alfa ze stanem bezczynnoéci (idling). Zgodnie z tg teoria spadek
aktywnos$ci w tym paémie jest dobrym wskaznikiem wzbudzenia zespotéw
komoérkowych i aktywacji danych obszaréw kory (Pfurtscheller, Stancak, Ne-
uper, 1996). Natomiast wzrost amplitudy w pasmie alfa wskazuje na zmniej-
szenie aktywnos$ci funkcjonalnej danych obszaréw, ktére — jak sie przyjmuje —
nie przetwarzaja wtedy zadnych informacji zmystowych lub nie sa zaangazo-
wane w wykonywanie ruchéw (w przypadku kory ruchowej).
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AKTYWNOSC W PASMIE ALFA
JAKO ODZWIERCIEDLENIE PROCESOW HAMOWANIA

Liczna grupa badan z ostatnich lat poddaje w watpliwos§¢ hipoteze o oscyla-
cjach w pasmie alfa jako fizjologicznym odpowiedniku stanu bezczynnosci
(przeglad zob. Klimesch i in., 2007). Przyczynily sie do tego gléwnie dwa ro-
dzaje obserwacji: po pierwsze, zauwazono zwiekszenie aktywnoséci w pasSmie
alfa przy wykonywaniu niektérych typow zadan, takich jak przechowywanie
informacji w pamieci (Klimesch, 1999; Schack, Klimesch, 2002) czy hamowa-
nie wyuczonych reakcji (Hummel 1 in., 2002, 2004); po drugie, w niektérych
eksperymentach nad uwaga wzrokowa wykazano zwiekszenie amplitudy
w paémie alfa w obrebie obszaréw kory mézgu zwiazanych z przetwarzaniem
tej czeSci pola widzenia, ktora uczestnik badania mial ignorowaé¢ (Worden
11in., 2000; Kelly 1 in., 2006).

Badania proceséw pamieci i hamowania wyuczonych reakcji
za pomoca EEG

W badaniach elektroencefalograficznych dotyczacych pamieci pokazano
wzrost amplitudy oscylacji w pasmie alfa podczas utrzymywania w pamieci
wezeéniej eksponowanych obiektéw (Klimesch, 1999; Schack, Klimesch, 2002;
Jensen i in., 2002). W badaniu Jensena (2002) na poczatku kazdej proby eks-
ponowano ciag szeéciu liter. Badanie podzielono na trzy warunki, ktére rézni-
ly sie liczba liter do zapamietania (2, 4 lub 6 liter). Po ekspozycji liter naste-
powal czas przechowywania (trwajacy 2,8 sekundy), po ktérym wysSwietlano
pojedyncza, litere. Zadaniem uczestnika badania bylo stwierdzenie, czy litera
wyéwietlona na koncu préby byla eksponowana w ciggu liter z poczatku proby.
Wyniki badania wykazaly, ze w czasie przechowywania liter nastepowat istot-
ny wzrost amplitudy w pa$mie alfa gléwnie w obszarze ciemieniowym w sto-
sunku do okresu kontrolnego, przed proba. Dodatkowo zauwazono, ze stopien
wzrostu amplitudy tego pasma zalezy od liczby obiektéw, ktére osoba miata
zapamietaé — amplituda wzrastata wraz z liczba przechowywanych w pamieci
obiektéw.

Réwniez w badaniu dotyczacym aktywnoécig kory motorycznej wyniki
ulozyly sie zgodnie z hipoteza hamowania (Hummel i in., 2002). W tym ekspe-
rymencie w jednym z warunkéw badania zadaniem uczestnikow bylo wyko-
nywanie na klawiaturze odpowiedniego ruchu palcami po ekspozycji bodzca
wzrokowego. W innym warunku badany mial powstrzymaé ruch palca po eks-
pozycji tego samego bodZca wzrokowego. Okazato sie, ze w pierwszej sytuacji
zaobserwowano spadek oscylacji w paémie alfa, rejestrowane) z elektrody
umieszczonej nad kora ruchowa, natomiast w drugiej — wzrost tej aktywnosci.
Dodatkowo odkryto, ze tylko osoby, ktére przechodzily trening w zadaniu ru-
chowym, wykazywaly wzrost aktywnoéci w pasmie alfa w drugiej sytuacji,
a u os6b z grupy kontrolnej, bez treningu, nie zanotowano tego wzrostu.
Zwiekszenie amplitudy sygnalu w pasmie alfa zinterpretowano wiec jako od-
zwierciedlenie aktywnego hamowania wykonania wyuczonego ruchu.
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Badania EEG
nad hamowaniem przetwarzania informacji wzrokowej

Réwniez w badaniach nad uwaga wzrokowa uzyskano wyniki wspierajace
hipoteze aktywnoséci w pas$mie alfa jako fizjologicznego korelatu proceséw
hamowania. W badaniach Wordena (Worden i in., 2000) zastosowano zmody-
fikowany paradygmat réznicowania przestrzennego. Jako bodZca przygoto-
wawczego uzyto strzatki, ktéra wskazujac w lewo lub w prawo, informowata
uczestnika badania, na ktéra strone pola widzenia mial zwracaé uwage. Po
czasie odroczenia, rOwnym 1 sekundzie, eksponowano bodziec docelowy, kté-
rym byla w jednym warunku litera T, przedstawiona w jednej z czterech kon-
figuracji (nie obrécona, obrécona o 90, 180 lub 270 stopni), natomiast w dru-
gim warunku — kropka, poruszajaca sie w czterech mozliwych kierunkach.
Zadaniem osoby badanej byla dyskryminacja orientacji lub kierunku porusza-
nia sie bodZca. Bodziec docelowy pojawial sie z réwnym prawdopodobien-
stwem po stronie wskazanej przez strzatke lub po stronie przeciwnej. Bodziec
pojawiajacy sie po stronie przeciwnej mial byé¢ ignorowany przez osobe bada-
na. Analiza aktywno$ci w pasmie alfa w obszarach ciemieniowo-potylicznych
wykazala poczatkowy spadek amplitudy w pasémie alfa zaréwno w obszarze
przeciwstronnym, jak i tozstronnym do pola widzenia objetego uwaga, ktory
trwal okoto 400 ms. Po tym czasie nastepowal istotny wzrost amplitudy pa-
sma alfa, ale tylko w obszarze tozstronnym pola widzenia objetego uwaga,
a wiec tej czeéci pola widzenia, ktéra miata by¢ ignorowana. Wynik ten suge-
ruje, ze pasmo alfa skorelowane jest z aktywnym hamowaniem obszaréw kory
nie zwiazanych z wykonywaniem zadania.

Kelly ze wspodtpracownikami (2006) rowniez wykazali wzrost amplitudy
sygnatu pasma alfa w obszarze mézgu tozstronnym do pola widzenia objetego
uwaga. W ich badaniu kazda préba zaczynala sie ekspozycja krzyzyka, w kté-
ry wpleciona byla strzatka wskazujaca w lewo lub w prawo. Po obu stronach
krzyzyka, po ukazaniu sie strzatki, pojawialy sie na biatym tle litery od A do
H oraz litera X. Uczestnicy badania przez osiem sekund po ekspozycji krzyzy-
ka z wpleciong strzatka mieli za zadanie intencjonalnie skupia¢ uwage w polu
widzenia wskazanym przez strzatke w celu liczenia ekspozycji litery X, jedno-
czeénie fiksujac wzrok na érodku ekranu wskazanym przez krzyzyk. Analiza
wynikéw wykazala, ze w czasie, gdy uczestnicy badania mieli uwazaé¢ na po-
jawiajace sie litery, nastepowatl istotny wzrost osyclacji w pasmie alfa w ob-
szarach tozstronnych do pola widzenia objetego uwaga. Nie zaobserwowano
natomiast spadku aktywno$ci w pasmie alfa w obszarach przeciwstronnych,
co — zdaniem autoréw — sugeruje aktywne hamowanie w tozstronnych polach
wzrokowych, przetwarzajacych informacje wzrokowa z obszaréw pola widze-
nia nie zwigzanych z wykonywaniem zadania.

Inne badanie, w ktéorym takze stwierdzono wzrost aktywno$ci w paémie
alfa podczas zadania uwagowego, wykonano z uzyciem magnetoencefalografii
(MEG) (Yamagishi i in., 2003). Jest to technika mierzaca aktywnoéé mézgu za
pomoca, rejestracji pola magnetycznego towarzyszacego pradom plynacym
w moézgu. W tym eksperymencie uczestnicy badania mieli za zadanie ocenia-
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nie nachylenia zottych paskéw pojawiajacych sie jednoczeénie na lewo 1 na
prawo od punktu fiksacji wzroku. Bodziec przygotowawczy (kétko lub krzyz),
pojawiajacy sie na poczatku préby, informowal osobe badana, na ktéry pasek
ma zwracac¢ uwage (lewy czy prawy). Jednocze$nie podczas ekspozycji bodzeéw
docelowych, w prawym polu widzenia pojawiala sie czerwono-zielona siatka,
1 to wlaénie odpowiedz na te siatke badano. Natomiast zadanie dyskryminacji
nachylenia linii miato na celu kierowanie uwagi do i od siatki. Paradoksalnie
analiza wynikéw wykazata, ze amplituda sygnatu w pasmie alfa jest istotnie
wieksza, gdy uwaga zwrdcona byta w kierunku bodzca (siatki). Wydaje sie, ze
obserwowany tutaj wzrost amplitudy moégl byé spowodowany specyficznym
paradygmatem badawczym, w ktéorym stosunkowo maty bodziec docelowy
umieszczony zostal na tle duzych paséw. Wzrost aktywnosci mégt byé nastep-
stwem raczej intencjonalnego hamowania percepcji czerwono-zielonej siatki
niz zwracania uwagi w kierunku bodzca, ktory byt de facto dystraktorem za-
dania.

DYSKUSJA

Poczawszy od obserwacji Bergera, az do ostatnich badan z uzyciem elektroen-
cefalografii, wiadomo, ze zmiany aktywno$ci w pasmie alfa koreluja ze zmia-
nami stanu uwagi. Jednak nie do konca wiadomo, jakim doktadnie procesom
uwagowym towarzyszg obserwowane fluktuacje amplitudy w zakresie pasma
alfa. W paradygmacie, w ktéorym osoba badana ma za zadanie przemieszczaé
reflektor uwagi bez poruszania oczyma, nastepuje istotna zmiana aktywnosci
alfa w obszarach ciemieniowo-potylicznych. W wielu badaniach zauwazono
spadek amplitudy pasma alfa w okolicach kory analizujacych te fragmenty
pola widzenia, na ktére osoba miala kierowaé uwage. W innych z kolei reje-
strowano wzrost aktywnoéci alfa w okolicach kory nie zwigzanych bezposred-
nio z wykonywaniem zadania (najcze$ciej z okolic tozstronnych — ipsilateral-
nych — do prezentowanych wzrokowo bodzcéw) lub tez w okolicach zaangazo-
wanych aktywnie w tlumienie okreSlonej aktywnoéci. Obydwa te zjawiska
(zaré6wno wzrost, jak 1 spadek aktywnos$ci w pasmie alfa) sa prawdopodobnie
wynikiem dzialania wyzszych pieter systemu przetwarzajacego informacje
wzrokowe, czyli proceséw typu géra-dét® (top-down processing), na co wskazu-
je kilka przestanek.

Po pierwsze, zmiany aktywno$ci alfa obserwowano w czasie pomiedzy
bodZcem przygotowawczym 1 docelowym, kiedy nie eksponowano bodzZcéw
zmyslowych. Oznacza to, ze rejestrowane w tym okresie zmiany aktywnosci
neuronalne] maja zrédlo w wewnetrznych procesach mézgowych. Po drugie,
w do$éwiadczeniu wzorowanym na klasycznej obserwacji Bergera, w ktorym
osoby badane otwieraty oczy w calkowitych ciemnosciach, okazato sie, ze réw-
niez wtedy nastepowato obnizenie aktywnos$ci w pasémie alfa (Moosmann i in.,

3 Wedltug koncepcji pamieci operacyjnej Baddeley (1992) procesy géra-dot naleza do
szerokiej klasy zjawisk kontrolowanych przez centralnego wykonawece.
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2003). W tej sytuacji obserwowano wiec identyczny jak w przypadku analizy
bodzcéw wzrokowych efekt bez doznan percepcyjnych — nawet jeéli do kory
wzrokowe] nie dociera zadne pobudzenie, amplituda pasma alfa ulega zmniej-
szeniu przez sam fakt ,przygotowywania sie” ukladu wzrokowego do odbioru
bodzcéw. Po trzecie, udalo sie wykazaé korelacje oscylacji alfa rejestrowanych
jednoczeénie w okolicach czotowych i ciemieniowo-potylicznych podczas zada-
nia wymagajacego wzmozonej uwagi wzrokowej (Sauseng i in., 2005). Taka
korelacja moze Swiadezyé o funkcjonalnym powigzaniu platéw czotowych (kté-
rym, jak wspomnieliSmy wyzej, przypisuje sie sterowanie funkcjami kontrol-
nymi) z percepcyjnymi okolicami ciemieniowo-potylicznymi.

Hamowanie vs bezczynnos¢

Dwie opisane wyzej hipotezy badawcze przypisuja oscylacjom w pasémie alfa
rézne funkcje. Jedna — starsza — opisuje aktywno§¢é w tym pasmie jako ,stan
bezczynnos$ci”, a druga, zaproponowana ostatnio, postuluje, ze oscylacje alfa
odzwierciedlaja procesy hamowania. Jak dotad, nie opublikowano zbyt wielu
badan dotyczacych uwagi wzrokowej, ktére wspieratyby hipoteze o hamowa-
niu (Worden i in., 2000; Yamagishi i in., 2003; Kelly 1 in., 2006). Réwniez ba-
dania korelujace aktywnosé¢ EEG 1 fMRI interpretuje sie jako wyniki przecza-
ce tej hipotezie (Moosmann 1 in., 2003; Oakes 1 in., 2004; Laufs i in., 2006).
Laufs 1 wspétautorzy (2006) wykazali, ze amplituda w pasémie alfa w ptatach
czotowych 1 ciemieniowych jest odwrotnie zalezna do sity sygnatu BOLD. Tak
samo w badaniach Oaksa i wspélpracownikéw (2004) okazalo sie, ze sposrod
wszystkich pasm amplituda oscylacji w pasmie alfa korelowala ujemnie
z wielko§cia pobudzenia mierzonego za pomocg fMRI. A wiec im mniejszy byt
obserwowany w okreélonym obszarze kory metabolizm komoérek nerwowych,
tym wieksza byla tam amplituda pasma alfa. Wynik ten jest tylko pozornie
sprzeczny z hipoteza o hamowaniu, ktéra postuluje, ze wzrost amplitudy
w pasmie alfa wywolany jest oscylacyjna aktywnos$cia komérek hamujacych.
Biorac pod uwage, ze tylko 15% neurondéw w korze stanowig neurony hamuja-
ce (Braitenberg, Schiiz, 1991), jest bardzo prawdopodobne, ze aktywno$¢ me-
taboliczna komérek hamujacych nie jest w ogble widoczna w sygnale BOLD.

Rézny kierunek zmian amplitudy pasma alfa (spadek lub wzrost) moze
by¢ wynikiem zastosowania réznych procedur badawczych. Przyjrzyjmy sie
badaniom, ktére wykazywaly wzrost aktywnoéci w pasmie alfa (z elektrod
rejestrujacych aktywnos$é kory z okolic tozstronnych do prezentowanych bodz-
cow) w trakcie wykonywania zadan angazujacych uwage wzrokowa. Okazuje
sie, ze we wszystkich eksperymentach ich uczestnicy musieli ignorowaé dys-
traktory pojawiajace sie w polu widzenia: (1) w badaniu autorstwa Kelly
1 wspétpracownikéw (2006) bodziec docelowy pojawial sie przeciwstronnie do
dystraktora; (2) Yamagishi ze wspélpracownikami (2003) eksponowali bodziec
docelowy na tle dystraktora; (3) w eksperymencie Wordena i wspétpracowni-
kéw (2000) uczestnicy badania mieli za zadanie ignorowaé bodzce pojawiajace
sie po stronie przeciwnej od wskazanej przez bodziec przygotowawczy.
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Podobnie w badaniu Hummela i wspélautoréow (2002) dotyczacym reakeji
motorycznych osoba badana byla instruowana, aby powstrzymywaé sie od
wezeénie] wyuczonego (by¢é moze dominujacego) ruchu. We wszystkich poda-
nych wyzej przyktadach rytm alfa moze byé wyznacznikiem sprawnos$ci proce-
sow zwigzanych z aktywnym hamowaniem irrelewantnych informacji. Wzrost
amplitudy w paémie alfa bylby wyznacznikiem zwiekszenia efektywno$ci mo-
dulacji hamujacej ,,gbra-dét’, natomiast jej spadek odzwierciedlalby czasowe
ostabienie hamowania (Klimesch 1 in., 2007). Hipoteza ta jest o tyle ciekawa,
ze — zgodnie z zaprezentowang na wstepie artykutu definicja — aktywne ha-
mowanie jest, obok aktywizacji, niezwykle waznym mechanizmem uwagi se-
lektywnej (Rueda, Posner, Rothbart, 2005; Hasher, Zacks, 1988). Aktywnoé¢
w paSmie alfa moze wiec odzwierciedlaé oscylacje sieci bedace podtozem me-
chanizmu hamowania nierelewantnych treéci (np. informacji pojawiajacych
sie w tozstronne) reprezentacji pola uwagowego w korze wzrokowej).

Wydaje sie, ze zmiany amplitudy sygnalu w pasmie alfa (wzrost i spadek)
moga by¢ spowodowane aktywno$cia tej samej, rozlanej sieci hamujacej komd-
rek w korze moézgu. Oscylacje w sieci nerwowe] powstaja dzieki naprzemien-
nemu aktywowaniu komoédrek pobudzajacych i hamujacych. Dziatanie sieci
hamujacej sprawia, ze neurony pobudzajace generujg potencjaly czynnoéciowe
okresowo — tylko w specyficznym oknie czasowym — wtedy, gdy hamowanie
stabnie. Im silniejsza jest aktywno$é sieci hamujacej, tym jej wplyw na syn-
chronizacje oscylacji jest wiekszy. Synchroniczna aktywnoéé neuronéw pobu-
dzajacych jest dobrze rejestrowana przez elektrody przyklejone do skoéry cza-
szki w postaci wzrostu mocy w pasmie alfa. Oslabienie hamowania, spowodo-
wane na przyklad silnym pobudzeniem aferentnym z obwodu, przyczynia sie
do zmniejszania synchronicznej aktywnosci komoérek pobudzajacych i1 tym
samym do spadku mocy w pasmie alfa. Hipoteza ta dobrze wyjasnia zjawisko
wzrostu aktywnoéci w pasmie alfa obszaréw kory nie zaangazowanych w wy-
konywanie zadania. Thumaczy ona takze spadek aktywno$ci neuronalnej
w okolicach objetych wzmozona uwaga wzrokowa,.

Wyniki uzyskiwane w obydwu prezentowanych w tej pracy grupach badan
mozna wiec wyjaéni¢ dziataniem jednego mechanizmu — zmianami wzgledne;j
aktywnosci w sieci hamujacych komérek kory. W zaleznoéci od zastosowanej
procedury mechanizm ten przejawialby sie wzrostem (gdy zwiekszenie hamo-
wania wymusza zwiekszenie synchronizacji komdérek pobudzajacych) badz
spadkiem amplitudy oscylacji w pasmie alfa (gdy silne pobudzenie z obwodu
dochodzi do réznych czeSci kory z rbézng faza i1 powoduje desynchronizacje
w sieci oscylacyjnej komoérek kory). Badania rytméw alfa w réznych stanach
uwagl sugeruja waznag, role czotowych obszaréw moézgu kontrolujacych dziala-
nie sieci neuronalnych, co mozna obserwowaé jako modulujacy wplyw proce-
sow ,,géra-dot”.
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