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NEUROANATOMICZNE PODLOZE AGRESIJI

WSTEP

W ubiegtym roku mineto doktadnie sto lat od stynnych doswiadczen Goltza,
ktory stwierdzit, ze obustronne usuniecie kory moézgowej u pséw powoduje
niekontrolowane reakcje agresji. To odkrycie dato poczatek licznym badaniom
zmierzajgcym do zidentyfikowania struktur centralnego uktadu nerwowego zwig-
zanych z zachowaniem agresywnym u ludzi i zwierzat.

Agresja, jako zjawisko psychospoteczne i biologiczne, jest przedmiotem zain-
teresowania kilku dyscyplin naukowych, a zatem sposob podejscia do tego zjawi-
ska, jego ramy teoretyczne, atakze definicje i klasyfikacje sg rozne. W jednym
panuje wszakze zgodnosc. WiekszoS¢ badaczy zgadza sie mianowicie co do tego,
ze jest to zjawisko heterogeniczne zaréwno w kwestii ekspresji behawioralnej, jak
i psychologicznej, a nawet i fizjologicznej regulacji.

Niezaleznie jednak 6d kategorii wjakich rozpatrujemy agresje, niezaleznie od
jej formy i rodzaju, wiadomo, ze wystagpienie reakcji agresywnej musi poprzedzié¢
pewien tancuch zdarzen. Po pierwsze jest niezbedna koordynacja szeregu funkcji
nerwowych zwigzanych z percepcja i identyfikacja bodzca, to z kolei uruchamia
odpowiednie mechanizmy motywacyjno-emocjonalne i dalej wykonawcze, zalez-
ne tez od wyuczonych wzorcéw, korygowanych przez sprzezenie zwrotne miedzy
innymi z ukfadu autonomicznego.

To co wiemy dzisiaj o neurobiologicznych mechanizmach agresji, zawdzie-
czamy gtdwnie badaniom na zwierzetach. Jestto wiedza niepetna, alejednoczesnie
stanowigca znacznie wiecej niz tylko inwentarz struktur zaangazowanych
w regulacje zachowan agresywnych. Dalecy jesteSmy wcigz od odpowiedzi na
pytanie o mechanizmy agresji u cztowieka, zwilaszcza, ze stopien komplikacji jest
w tym wypadku niepordwnanie wiekszy, aekstrapolacja musi by¢ czynionabardzo
ostroznie. Sgjednak dowody nato, ze organizacja systemu agresji u ludzi i zwierzat
jest podobna.
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MODELE AGRESJI W BADANIACH NEURQBIOLOGICZNYCH

Przedmiotem badan neurobiologdw jest najczesciej agresja afektywna (zwig-
zana z wyrazng ekspresjg emocjonalng i pobudzeniem uktadu autonomicznego)
oraz agresja towcza (stereotypowy w swym przebiegu atak na specyficzna gatun-
kowo ofiare, bez komponenty afektywnej, bez oznak pobudzenia uktadu auto-
nomicznego). Szwajcarski uczony, laureat Nagrody Nobla, W. H e s s pierwszy
stwierdzit (Hess i Brigger 1943), ze oba te rodzaje agresji, tak czesto obser-
wowane w naturze, mozna takze wywota¢ lub modulowac przez elektryczne
draznienie odpowiednich, odrebnych w obu przypadkach, struktur nerwowych, co
pozwolito zatozyc, ze agresja znajduje sie pod kontrolg specyficznych mechani-
zmow neuronalnych. Wiele laboratoriow na $wiecie postuguje sie do dzisiaj metoda
elektrycznej i obecnie takze chemicznej stymulacji okreslonych struktur dla wy-
zwoleniajednego lub drugiego typu ataku (Bandler 1988, Egger i Flynn
1963, Romaniuk i Gotebiewski 1977,Siegel i Brutus 1990).
Agresja afektywna i towcza, wywotane w taki sposob stuzajako uznane, choc nie
jedyne, modele behawioralne agresji u kota i innych gatunkéw. Majg one niepod-
wazalne zalety — w swoim zewnetrznym wyrazie przypominajg atak naturalny,
mozna je fatwo wywota¢ w powtarzalny sposéb w kontrolowanych warunkach,
aprzede wszystkim ich stabilno$¢ pozwala na systematyczne badanie i ewentualne
modyfikacje pod wptywem manipulacji eksperymentalnych. Problem, na ile atak
wywotlany draznieniem jest rzeczywiscie tozsamy w sensie fizjologicznych
i motywacyjnych mechanizméw z atakiem wystepujacym w naturze, pozostaje
jednak kontrowersyjny (Bandler 1988, Zagrodzka 1991).

Niniejszy artykut dotyczy¢ bedzie tylko agresji afektywnej. Istnieja bowiem
dowody na to, ze mechanizmy a réwniez substraty anatomiczne agresji fowczej sa
odmienne, co zostato omoéwione w poprzedniej pracy (Zagrod z ka 1991).

Przyjmujemy, ze w obrebie kategorii zwanej agresjg afektywng mozemy mieé
do czynieniaz: a) atakiem ofensywnym— gdy wystepuje konflikt, na ogét zreszta
miedzygatunkowy, z partnerem stabszym. Uwaza sie, ze u podtoza tego rodzaju
ataku lezy poped wciektosci, b) atakiem defensywnym — gdy wystepuje konflikt
z partnerem silniejszym. Obrona moze przybraé forme ucieczki czynnej lub biernej
(znieruchomienie). Formg obrony poprzedzajacg interakcje moze by¢ tak zwana
poza uspokajajaca lub, hamujaca juz toczacy sie konflikt, poza submisywna. Te
ostatnie jednak nie sg agresja, cho¢ wraz ze wszystkimi zachowaniami stricte
agresywnymi zaliczaja sie do kategorii zachowan agonistycznych. Atak defensyw-
ny poprzedza zwykle tak zwane grozenie.

Niektorzy autorzy (Blanchard i Blanchard R.J 1988) utrzymuja,
ze atak obronny i atak ofensywny r6znig sie nie tylko pod wzgledem zewnetrznego
wyrazu i wywotujgcego je bodzca, ale takze majg odrebne podtoze neuroanatomi-
czne. Nie jest to jednak w petni udowodnione. Inni autorzy, na przyktad Ban-
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d:er (1988) oraz Siegel i Brutus (1990) nie uzywajg w ogdle pojecia atak
ofensywny zajmujac sie szeroko pojetym systemem obronnym. Agresja obronna
jest o wiele lepiej zbadana niz jakakolwiek inna kategoria zachowan agonistycz-
nych i moje rozwazania na temat neuroanatomicznych substratow agresji bedg
dotyczyty gtéwnie tego, tak zwanego, systemu obronnego.

U kota, ktdry jest klasycznym obiektem badan nad agresja, reakcja obronna
zaréwno naturalna, jaki wywotanadraznieniem, sktadasie z kilku stereotypowych,
dobrze poznanych komponentéw (Bandler 1988, Hilton 1979, Siegel
i Brutus 1990). Zalicza sie do nich: przyspieszenie akcji serca, wzrost cisnienia
krwi, zwezenie naczyn krwionosnych skory i trzewi, rozszerzenie naczyn miesni
szkieletowych, przyspieszenie oddechu, pobudzenie gruczotéw potowych, pilo-
erekcje, rozszerzenie zrenic, wokalizacje, odstoniecie pazuréw. Charakterystyczng
sylwetke i ,,mimike” kota podczas ataku, przedstawiong na rysunku :, opisat
i zilustrowat Leyhausen (1979).
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Rys. 1. Typowy wzorzec behawioralny agresji obronnej kota. Wedtug P.Leyhausena (1979).

Liczne prace prowadzone w ciggu catego niemal stulecia dowodzg, ze ukitad
limbiczny (szczego6lnie ciato migdatowate), podwzgdrze i srodmbdzgowie sg zwia-
zane z wyzwalaniem, modulacja i organizacja agresji obronnej. Dopiero jednak
rozwoj technik neuroanatomicznych w ostatnich dwu dekadach pozwolit na do-
ktadniejsze okreslenie roli tych struktur i charakteru ich interakcji w kontroli
zachowan agresywnych.

10 — Kosmos
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PODWZGORZE

Wiele dowodoéw, poczawszy od wspomnianych juz do$wiadczen Hessa
i Brtiggera (1943), ktorzy wykazali, ze elektryczne draznienie przysrodkowego
podwzgdrza powoduje u normalnie spokojnych kotow manifestacje silnej reakcji
defensywnej, wskazuje, ze podwzgdrze whasnie jest gtbwnym centrum kontroli
agresji. U réznych gatunkow zwierzat elektryczna, a takze chemiczna stymulacja
wielu punktow na calej przednio-tylnej przestrzeni przysrodkowego podwzgorza
(fot. 1) wyzwala dobrze skoordynowang, ukierunkowang i petna reakcje obronna,

Fot. 1. Atak obronny wywotany poprzez elektryczne draznienie mézgu. Z pracy R. Bandlera
Brain mechanisms ofaggression as revealed by electrical and chemical stimulation: suggestion of
a central rolefor the midbrain periaqueductal grey region (1988).

podobng w swych zewnetrznych przejawach do naturalnej agresji afektywnej typu
defensywnego, tak jak to wida¢ na fotografii (fot. 1).

Badaniagrupy Siegla (Fuchs iwspotaut. 19853, b, Siegel i Brutus
1990) wykonane metodami autoradiograficznymi sugeruja, ze kluczows role w
integracji mechanizmdw koniecznych dla wystapienia afektywnej reakcji obronnej
odgrywa przednie podwzgdrze. Jego usytuowanie miedzy systemem limbicznym,
a systemem guzowo-przysadkowym, jadrem brzuszno-przysSrodkowym, a istota
szarg okotowodociggowa, wyznacza strategiczng pozycje dla regulacji agresji
afektywnej i zwigzanych z nig funkcji autonomicznych (Fuchs i wspoétaut.
1985a). Rola czesci brzuszno-przys$rodkowej miataby polega¢ na pobudzaniu
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neurondw przedniego podwzgorza, ktére ma bezposrednie potaczenie ze struktu-
rami limbicznymi. Zostaty wprawdzie takze opisane zstepujace wtdkna z brzusz-
no-przysrodkowego podwzgorza bezposrednio do istoty szarej okotowodociago-
wej(Bandler i McCulloch 1984), ale przypuszcza sie, Ze hie sg one zwigzane
z ekspresja agresji afektywnej, natomiast za ich posrednictwem podwzgorze
wptywa modulujaco na istote szare okotowodociggowa (Siegel i Brutus
1990).

125 el

Jo V
It

LH

/IO Ty

11.0 J C U
- C D
JIA N\

[
MB

Rys. 2. Lokalizacja w podwzgdrzu punktéw efektywnych dla wywotania obu rodzajéw ataku.
Atak towczy (pola prazkowane), atak obronny (pola zaczernione). Z pracy Sieglai Brutusa
(1990).

Wypada wspomnieé, ze rola podwzgorza w odniesieniu do agresji, jakkolwiek
niewatpliwa, nie jest jednakze zupetnie jednoznaczna. Paradoksalnie, elektrolity-
czne uszkodzenie obszaru efektywnego dla wyzwolenia ataku obronnego, takze
powoduje wzrost agresji afektywnej (tzw. hypotalamiczna wsciekto$é) (G 1u s-
man 1974, Olivier 1977). Jak dotad, nie udato sie w sposob satysfakcjonujacy
wyjasnic¢ dlaczego tak sie dzieje (B and ler 1988).

ISTOTA SZARA OKOLOWODOCIAGOWA

Zlokalizowana w $rédmdzgowiu istota szara okotowodociggowa (PAG) ha-
zwana zostata przez B and ler a (1988) wspolng drogg koricowg dla reakcji
obronnych. Wydaje sie,- ze struktura ta jest najnizszym poziomem centralnego
uktadu nerwowego, gdzie moze zachodzi¢ integracja ruchowych i autonomicz-
nych komponentéw reakcji obronnej.
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Stwierdzono wprawdzie, ze pojedyncze elementy reakcji obronnej mozna
wywotaé przez elektryczne draznienie jeszcze nizszych struktur centralnego ukia-
du nerwowego, to znaczy rdzenia przedtuzonego, mostu i tylnego $rédmozgowia
(Bard i Macht 1958, Bernston 1973, Smith i Flynn 1979), ale sg
to reakcje fragmentaryczne, niezorganizowane i nieukierunkowane.

Draznienie elektryczne i chemiczne (pobudzajgce aminokwasy) istoty szarej
okotowodociggowej w obszarze przedstawionym na rysunku 3, podobnie jak
draznienie podwzgorza, wyzwala dobrze skoordynowang reakcje obronng ze
wszystkimi charakterystycznymi objawami autonomicznymi (B and le r 1988).
Jednak reakcja ta, zardwno naturalna, jak i wywotana draznieniem, moze wystgpic¢
po chirurgicznym odcieciu catego podwzgérza (Ellison iFlynn 1968).
Uszkodzenie PAG natomiast uniemozliwia wywotanie ataku obronnego z normal-
nie efektywnych punktéw w podwzgérzu czy ciele migdatowatym (Hunsper-
ger 195, Skultety 1963). Band ler (1988) na podstawie badan
anatomicznych, elektrofizjologicznych i neurochemicznych uwaza, ze wtasnie
istota szara okotowodociggowa, a nie podwzgodrze, jest strukturg kluczowa
w kontroli agresji. Jako jeden z argumentow przemawiajacych na korzys¢ tej
hipotezy podaje fakt, iz pojedyncze neurony dramatycznie zwiekszajace aktyw-
noSC podczas reakcji obronnej znaleziono wiasnie w srodmoézgowiu, nie zas
w podwzgdbrzu (Adams 1968). Podwzgorze, zdaniemBandlera, stuzy ustalaniu
0goblnego poziomu reaktywnosci motywacyjnej i emocjonalnej (B and le r 1988).

Srédmézgowiowa istota szara okotowodociagowa, jak juz wspomniano, otrzy-
muje silng projekcje z przedniego podwzgoérza, a takze stanowi zrodto projekcji
eferentnej do innych obszar6w mdzgu. Sugeruje sie, ze potgczenia ze Srodkowymi

okolicami nakrywki i mostu mogg stano-
wi¢ substrat anatomiczny dla regulacji fun-
kcji sercowo-naczyniowych, zwigzanych
z agresja afektywna, a takze motorycznej
komponenty tej reakcji, jakg jest chara-
kterystyczne dlakota bicie tapa. Wydaje sie
ponadto prawdopodobne, ze wspotczulny
uktad nerwowy aktywizuje sie za posred-
nictwem zstepujacej projekcji do jadra
miejsca sinawego (gtéwnego skupiska
neuronéw noradrenergicznych). Bezpo-
$rednie potaczenie z ruchowymi i czucio-
wymi jagdrami kompleksu trojdzielnego
umozliwia wokalizacje zawsze towarzy-
Rys. 3. Lokalizacja w istocie okotowodociggowej
szarej srédmozgowia punktow efektywnych dlawy-
wotania ataku towczego (pola prazkowane) oraz ata-

ku obronnego (pola zaczernione). Z pracy Sie-
glai Brutusa (1990).
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szacg agresji afektywnej u kota (Bandler 1988 Blanchard i Blan-
char d R.J. 1988).

CIALO MIGDALOWATE

Poczawszy od teoretycznych pracPapeza(1937) i MaclLeana (1949)
wielu badaczy rozwazato role uktadu limbicznego w regulacji emocji, a w tym
takze zachowan agresywnych. W literaturze klinicznej opisywano przypadki zna-
cznych zmian osobowosci, tacznie z tendencjami do silnych, nieprowokowanych
atakow wscieklosci i aktéw gwattu u osobnikéw z guzami nowotworowymi w
roznych czeSciach uktadu limbicznego (Malamud 1967) lub padaczka skroniowa
(B e ar 1979). Sposrod wszystkich struktur uktadu limbicznego ciato migdatowate
(amygdala) wzbudzito w tym kontekscie najwieksze i, jak sie okazato, zastuzone
zainteresowanie badaczy (Bard iMountcastle 1948 Fernandez de
Molina iHunsperger 1962, Fonberg1979,Schreiner i Kling
1953, Siegel iBrutus 1990,Zagrodzka iFonberg 1978).

Woczesdniejsze prace, w ktdrych uszkadzano elektrolitycznie ciato migdatowate
dawaty zupelnie rozbiezne wyniki— Schreiner i Kling (1953) stwierdzili
na przyktad wyrazny spadek agresywnosci i ztagodnienie, podczas kiedy inni
(Bard iMountcastle 1948) po takim samym zabiegu obserwowali efekt
odwrotny. PdZniejsze doswiadczenia wyjasnity te kontrowersje. Wykazaty bo-
wiem, ze ciato migdatowate nie jest strukturg jednorodng, jak sadzono pierwotnie,
lecz kompleksem jader zr6znicowanych pod wzgledem morfologicznym, bioche-
micznym, a takze funkcjonalnym ((Kaad a 1972).

Atak obronny mozna zaobserwowac przy draznieniu podstawno-przysrodko-
wej czesci ciata migdatowatego, atakze prazka kraricowego. Reakcja ta rdzni sie
jednak od wywotanej z podwzgorza czy PAG, to znaczy: po pierwsze — nie jest
w petni ukierunkowana, po drugie — nastepuje powoli, stopniowo narastajac, po
trzecie — czesto trwa diuzej niz draznienie, po czwarte — czesto towarzyszg jej
wyladowania epileptyczne, a takze Slinienie i skurcze pyska (B andler 1988).

Uwaza sie, ze rola ciata migdatowatego w odniesieniu do emocji (w tym
agresji) jest modulujaca, ajego wptywy Kieruja sie na przysrodkowe podwzgorze
(Bandler 1988, Blanc hard iBlanchardR. J. 1988, Siegel iBrutus
1990). Jest to w zgodzie z faktem, ze przeciecie widkien eferentnych z amygdala
do podwzgorza, a takze do Srodmozgowia eliminuje atak obronny wywotany
draznieniem ciata migdatowatego (Hilton iZbrozyna 1963).

Badacze zgrupy Sie g la udowodnili, ze elektryczna stymulacja amygdala
moze zaroéwno utatwiac (jadro przysSrodkowe i podstawne), jak i hamowac (jadro
Srodkowe) reakcje obronne z podwzgoérza. Fakt ten sugeruje, ze modulujaca rola
réoznych czesci amygdala jest zrdznicowana tak, jak zréznicowana jest sama
struktura. Zrdznicowanie to znajduje swoj wyraz réwniez w niejednakowym
oddziatywaniu na rozne formy ataku. Na przyktad, draznienie podstawno-przy-
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Srodkowej czesci amygdala hamuje atak towczy wywotywany stymulacjg pod-
wzgobrza, a ukatwia atak obronny (Siegel iBrutus 1990).

Istnieje szereg danych wskazujacych, ze funkcje ciata migdatowatego obejmu-
ja rowniez analize i integracje kompleksowych bodZcow sensorycznych prowa-
dzac do pobudzeniaemocjonalnego (AggletoniMishkin 1986). Organizacja
tej struktury oraz system wewnetrznych i zewnetrznych potacze wyznacza jej
szczegblng role w przetwarzaniu informacji sensorycznych na bodZce emocjonal-
nie znaczace i przekazywaniu tak przetworzonej informacji do podwzgérza
i Srddmozgowia. Ciato migdatowate jest potaczone z korg asocjacyjng wszystkich
modalnosci, ma takze liczne koneksje z podwzg6rzem, srodmozgowiem i innymi
strukturami uktadu limbicznego, aréwniez wyjscia do uktadu autonomicznego
i ruchowego.

Istniejg dane sugerujace, ze reakcja obronna moze by¢ takze modulowana
przez inne struktury przodomoézgowia, przede wszystkim hipokamp, przegrode,
jadro tozyskowe prazka krancowego i kore przedczotowa (Blanchard i Blan-
chard R.J. 1988, Siegel i Brutus 1990).

Na podstawie istniejgcej wiedzy na temat struktur anatomicznych zaangazo-
wanych w rézny sposob w mechanizmy agresji oraz sieci ich wzajemnych potaczen
Blanchard i Blanchard R. J. (1988) nakreslili schematyczng wizje
funkcjonowania systemu obronnego, przedstawiong na rysunku 4. Wedtug tej
koncepcji, kompleksowy, wielomodalno$ciowy sygnat o ewentualnych zagrazaja-
cych bodZcach ze Srodowiska bytby najpierw integrowany i analizowany przez
ciato migdatowate, stamtad przekazywany do brzuszno-przysrodkowego pod-
wzgorza, potaczony z informacjg o stanie hormonalnym zwierzecia i dalej prze-
kazywany do przedniego podwzgérza. W miedzyczasie, ten sam sygnat wraz
z informacjg hormonalng jest réwniez opracowywany przez ,.hamujacy system
obronny”, zlokalizowany gtéwnie w bocznej przegrodzie, za poSrednictwem kté-
rego moze dokonac sie zmiana jednego wzorca obrony na inny, a takze zmiana
w 0gblnym poziomie motywacji do ataku defensywnego. Wynik takiej ,,obrébki”
takze dociera do przedniego podwzgdrza, tam wszystkie informacje zostajg zinte-
growane i razem przekazane do istoty szarej okotowodociggowej, ktdra jest
strukturg ostateczng w tym fancuchu, kontrolujacg zaréwno behawioralne, jak
i wegetatywne komponenty reakcji obronnej.

Przedstawione rozumowanie jest wcigz jeszcze tylko spekulacjg, chociaz
opartg na udowodnionych danych anatomicznych. Poznanie neuronalnych mecha-
nizméw lezacych u podstaw zachowania agresywnego wymaga jeszcze wielu
studiéw na réznych modelach zwierzecych. Szczeg6lnie interesujace sa w tym
wzgledzie badania neurochemiczne i neurofarmakologiczne, ktére zmierzajg do
odpowiedzi na pytania o charakter transmisji na specyficznych poziomach synap-
tycznych wzdtuz osi uktad limbiczny-podwzgorze-srodmaézgowie.

Agresja interpersonalna i zwigzane z nig stany lekowe stanowigjeden
z wazniejszych probleméw spotecznych. Z klinicznego punktu widzenia jest
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/ N ré6znych modalnosci.
VMH Ocena biologicznego znaczenia SEPTUM
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Rys. 4. Hipotetyczny schemat zalezno$ci miedzy strukturami uktadu nerwowego, zaangazowany-
mi w kontrole zachowania agresywnego. Wedtug Blanchard iBlanchardR. J.(1988).

istotne odrdznienie osobnikow agresywnych, ktérych zachowanie wynika z przy-
czyn socjo-psychologicznych od agresywnych pacjentéw, u ktérych wzmozona
agresywnos¢é, towarzyszaca wielu chorobom, wynika z patologicznej czynnosci
mobzgu. Poznanie osrodkowych mechanizméw zachowar agresywnych jest pod-
stawg mozliwosci leczenia, a takze modyfikacji niektorych zachowar w kierunku
bardziej pozgdanym spotecznie.

NEUROANATOMICAL SUBSTRATES OF AGGRESSION

Summary

A large number of experiments have been conducted for over one hundred years to
identify the neural and anatomical substrates of aggression. Most of these studies were
carried out on cats with the use of two, very common in natural environment, models of
aggressive behavior that can be elicited also by electrical and chemical stimulation of the
brain: affective defense (characterized by noticeable affective and autonomic components
like piloerection, pupillary dilatation, changes in blood pressure, heart rate and respiration)
and predatory attack (quiet stalking and biting of the prey). It was found that
neuroanatomical substrates for both types of attack, although located along the same
amygdala-hypothalamus-midbrain axis were in either both cases different.
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Thisreview concerns the affective defense system only, as neural bases of the predatory
attack have been described in the previous paper (Kosmos 40,1991).

The key role in aggressive behavior has been long attributed to the hypothalamus.
Carefully conducted anatomical studies using the newest autoradiographic techniques
allowed to identify specific regions within this structure that are critical for the expression
of affective defense. The resultsof Sie g e I'slaboratory (Siegel&Brutus 1990) clearly
point to the anterior hypothalamus as an integrating region for inputs from the limbic
system, and to ventromedial hypothalamus which, in turn, contains the principal outflow
pathway from the hypothalamus to the periaqueductal grey matter. The midbrain
periaqueductal grey matter (PAG) has been called by Band 1e r (1988) the "final common
path™ for affective defensive behavior. The importance of this structure is evidenced by a
number of findings. For example, stimulation of this area in animals with isolated or
lesioned hypothalamus still produces a complete defensive reactions, while lesions of the
PAG virtually eliminate defensive reactions to stimulation of hypothalamic sites that
normallyelicitdefense, as well as defensive responses to naturally threatening stimuli. The
major target of PAG include somatomotor and autonomic nuclei which are essential for the
regulation of cardiovascular and respiratory responses concomitant with affective defense
as well as for the paw striking and vocalization components of this reaction. The
amygdaloid complex of all limbic structures examined, appears to exert the most potent
modulatory influence on aggressive behavior. It has been found that medial aspects of
amygdala, i.e. medial, cortical and basomedial nuclei are associated with facilitation of
affective attack, while lateral, basolateral and central nuclei are involved in suppression of
aggression (Siegel&Brutus 1990). There is considerable evidence that the functions
of the amygdala include an analysis and integration of complex sensory input leading to
emotional arousal (Aggleton& Mishkin 1986).

Blanchard & Blanchard (1988) in their preliminary scheme of the brain systems
underlying defensive aggression suggested that amygdala is involved in integration of
complex multisensory inputs necessary for the perception of threatening stimuli. This
information passes to anterior hypothalamus where it is integrated with the information
from ventromedial hypothalamus concerning hormonal status. Meanwhile, both the
stimulus and thehormonal status have been processed also by the septal "defenseinhibitory
system™ which may promote shifts from one component of the defense pattern to another
and changes in the general level of defensiveness. The output of the inhibitory system
terminates in the same anterior hypothalamus area as the amygdala and hypothalamic
components, and all three inputs are integrated there into a diffuse path which terminates
in PAG that is capable of controlling both behavioral and visceral components of affective
aggression.
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