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BUDOWA WEWNETRZNA | SYSTEM POLACZEN NERWOWYCH

Ciato migdatowate jest zespotem jader lezagcych w gtebi brzusznej czesci
ptatéw skroniowych mézgu. Ze wzgledu na swoje potozenie, potgczenia anatomi-
czne oraz znaczenie czynnosciowe zaliczane jest do tak zwanego uktadu limbicz-
nego, a wiec tej czesci centralnego uktadu nerwowego, ktéra w znacznym stopniu
jest odpowiedzialna zaregulacje proceséw o charakterze motywacyjnym. Jest ono
strukturg niejednorodng pod wzgledem morfologicznym, histochemicznym i ana-
tomicznym. Johnstonw wyniku badan nad ontogenetycznym rozwojem zarodka
ludzkiego a takze na podstawie analizy poréwnawczej budowy ciata migdatowa-
tego u przedstawicieli roznych gromad kregowcOw zaproponowat podziat tej
struktury na dwie czesci: filogenetycznie starsza okolice korowo-przysrodkowa
oraz mtodszg— podstawno-boczng (Johnston 1923). Zgodnie ztym podziatem
czes$¢ korowo-przysrodkowa jest ztozona z jader: Srodkowego, przysrodkowego,
korowego oraz jadra bocznego pasma wechowego. Natomiast w skiad okolicy
podstawno-bocznej wchodzg jadra podstawne (wielko- i drobnokomérkowe) oraz
jadro boczne (rys. 1).

Z podziatem tym sg zgodne rezultaty badan morfologicznych wskazujacych,
iz w podstawno-bocznej czesci ciata migdatowatego przewazaja komorki o budo-
wie podobnej do obserwowanych w korze mézgowej, zas w okolicy przysrodkowej
o budowie wyraznie odmiennej (McDonald 1992). Obie czesci satakze istotnie
zréznicowane histochemicznie. Neurony lezace w jadrach grupy podstawno-bo-
cznej pod wzgledem koncentracji takich neuropeptydow, jak somatostatyna, neu-
rotensyna, cholicystokinina czy GABA(kwas gamma-aminomastowy) wykazujg
znacznie wieksze podobienstwo do komérek korowych, niz neurony lezace
w czesci korowo-przysrodkowej (Roberts 1992).

Oczywiscie, struktura o tak ztozonej i zréznicowanej budowie wewnetrznej
ma takze bogatg i zr6znicowang sie¢ wewnetrznych i zewnetrznych polgczen
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neuronalnych. Ich doktadne opisanie wymagato by odrebnego opracowania tym
bardziej, ze system owych potgczen jest nieco odmienny u réznych gatunkow
zwierzat. Nie wnikajac jednak w szczegdty nalezy podkresli¢, ze w obrebie kazdej
z obu czesci ciata migdatowatego istnieje sie¢ obustronnych miedzyjadrowych
potaczen nerwowych. Jadra grupy podstawno-bocznej wysytajg liczne widkna do
jader okolicy przysrodkowej, natomiast ta ostatnia grupa w znacznie mniejszym
stopniu unerwia komarki jader podstawno-bocznych.

Rys. 1. Schemat rozmieszczenia jader
ciata migdatowatego. Na rycinie A za-
prezentowano przekrdj czotowy potkuli
mozgu kota. Nie jest tu przedstawione
jadro bocznego pasma wechowego, po-
niewaz lezy ono w przednim potozeniu
w stosunku do zademonstrowanego
przekroju. Rycina B przedstawia jadra
ciata migdatowatego od strony brzuszne;j.

Oznaczenia: B — jadro boczne, BPW —
jadro bocznego pasma wechowego, K —
jadro korowe, KG — kora groszkowata, P
— jadro przys$rodkowe, PD — jadro pod-
stawne drobno-komérkowe, PW — jadro
podstawne wie]kokomérkowe, Pw —
podwzgdrze, S — jadro $rodkowe, Wz —
wzgorze.

Nieco odmienny dla obu grup jest takze system potgczeh zewnetrznych.
Filogenetycznie starsza czes¢ ciata migdatowatego, a zwtaszcza jadro srodkowe,
ujawnia silne powiazania anatomiczne z wielkimi systemami wtdkien wychodza-
cych z réznych okolic $srodmébzgowia, a wiec systemem dopaminergicznym,
serotonergicznym i noradrenergicznym peczka przy$rodkowego przodomézgo-
wia. SzczegOlnie silne sg obustronne potgczenia tej czesci ciata migdatowatego
z przy$rodkowym podwzgérzem, rejonem przedwzrokowym, przegroda, opusz-
kami wechowymi i wieloma réznymi osrodkami podstawy mézgu, czyli struktu-
rami o podstawowym znaczeniu w regulacji nerwowych i humoralnych proceséw
autonomicznych, zachodzacych wewnatrz organizmu i towarzyszacych czesto
reakcjom o podtozu emocyjnym. Cze$¢ podstawno-boczna w nieporéwnanie
wiekszym stopniu niz przysrodkowa jest powigzana z licznymi czuciowymi
i kojarzeniowymi o$rodkami lezacymi w wyzszych pietrach uktadu nerwowego,
a zwitaszcza w korze mézgowej. Na przykiad, do regionu tego dochodza widkna
zjednomodalnych, wzrokowych i stuchowych os$rodkéw kory skroniowej oraz
czucia somatycznego — z okolic kory wyspowej i ciemieniowej. Sg znane takze
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systemy widkien nerwowych podazajacych z wielomodalnych, kojarzeniowych
osrodkéw kory przedczotowej, skroniowej i zakretu obreczy. Cze$¢ podstawno-
-boczna jest takze potgczona z wieloma rejonami nizszych pieter, zwtaszcza
z przy$rodkowym wzgdrzem i ciatem kolankowatym przysrodkowym, brzuszny-
mi okolicami hipokampu, korg $srédwechowg i gruszkowatg oraz bocznym pod-
wzgdrzem.

WCZESNIEJSZE POGLADY NA FUNKCJE CIALA MIGDALOWATEGO

Znaczna czes$¢ tych danych jest rezultatem badan przeprowadzonych w ostat-
nich dziesieciu latach. W wiekszos$ci starszych opracowan zwracano uwage na
anatomiczne powigzanie ciata migdatowatego z sgsiednimi osrodkami ukfadu
limbicznego i podstawy mdzgu. Harmonizowat z tym dorobek badan fizjologicz-
nych, w ktorych uzyskiwano przekonywajgce dowody znaczenia tej struktury
w emocyjnym zachowaniu sie zwierzat.

Ponad sto lat temu po raz pierwszy odnotowano wyrazne i wrecz nienaturalne
zmniejszenie reaktywnosci lekowej u matp poddanych obustronnemu usunieciu
skroniowej okolicy mézgu (Brown i Schafer 1888). Piecdziesiat latpdzniej
identyczne efekty uzyskano po mniejszych uszkodzeniach, Scislej powigzanych
z ciatem migdatowatym (Kltiveri Bucy 1939). U operowanych matp oprocz
zaburzeh w zachowaniu obronnym ujawniono takze wzrost napedu pitciowego
i zadziwiajgce zmiany preferencji pokarmowych, przejawiajgce sie w wyborze
diety wytacznie miesnej lub sktonnosciach do zjadania wtasnych odchod6éw. Takie
efekty operacji probowano wyjasni¢ zakladajac, iz jadra ciata migdatowatego sg
odpowiedzialne przede wszystkim za przetwarzanie informacji wechowych (Pri-
bram i Kriger 1954). Pdzniejsze prace wykazaly jednak zaangazowanie tej
struktury w rozmaitych reakcjach o charakterze emocyjnym i motywacyjnym.
Uzyskano liczne dane o udziale ciata migdatowatego w regulowaniu wiekszosci
reakcji autonomicznych. Stosujac metody draznienia pradem elektrycznym po-
szczegOlnych okolic ciata migdatowatego obserwowano zmiany ruchow oddecho-
wych, akcji serca, ci$nienia krwi, a takze rozszerzanie sie zrenic i piloerekcje.
Reakcje te nie byty wprawdzie tak gwattowne i niezmienne, jak wywotywane
przez draznienie podwzgoérza lub przegrody, jednak dostatecznie silne aby uznaé
ciato migdatowate zajeden z regulatoréw odpowiedzi emocyjnych. Swiadczyt
o tym fakt hamowania wywolywanych przez draznienie podwzgdrza reakcji
agresji u kotéw przez réwnoczesne stosowanie draznienia ciata migdatowatego.
Stymulacja rozmaitych okolic tej struktury wywotywata takze odpowiedzi obron-
ne, przejawiajace sie w postaci ucieczki lub atakowania wyimaginowanego obie-
ktu. Progi intensywnosci draznienia i wielkosci czas6w utajenia reakcji obserwo-
wane przy badaniu ciata migdatowatego byty jednak zawsze wyzsze niz te, ktére
obserwowano w doswiadczeniach nad podwzgérzem lub przegroda.
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Ujawniono takze wpltyw operacyjnych uszkodzen na formowanie sie i utrzy-
mywanie bardziej ztozonych, warunkowych form zachowania sie zwierzat. | tak,
u psoéw uszkodzenie ciata migdatowatego powodowato istotne zaburzenia
w wykonaniu wyuczonych przed operacjg klasycznych reakcji obronnych polega-
jacych na zgieciu konczyny w odpowiedzi na bodziec warunkowy sygnalizujgcy
draznienie tej tapy przez prad elektryczny (Fonberg i in. 1962). U szczuréow
obserwowano podobne pooperacyjne zaburzenia w nabywaniu klasycznych re-
akcji emocyjnych przejawiajgcych sie zahamowaniem wykonania pokarmowych
reakcji  instrumentalnych prze z bodziec sygnalizujagcy bodziec bolowy
(Goddard 1964).

Znaczace byty takze wyniki badan poswieconych wptywowi uszkodzen ciata
migdatowatego na instrumentalne reakcje unikania. Ogolnie méwiac, reakcje
instrumentalne zmieniajg prawdopodobieAstwo zastosowania nagrody lub kary.
Metodg préb i bledow zwierzeta uczg sie reagowac na okre$lony bodziec warun-
kowy sygnalizujgcy mozliwos¢ pojawienia sie bodzca bezwarunkowego. Na przy-
ktad reakcja czynnego unikania polega na wykonaniu okreslonego aktu ruchowego
podczas dziatania bodzca warunkowego i dzieki temu uniknigcia zastosowania
bodzca awersyjnego. W powszechnym przekonaniu tempo wytwarzania i poziom
wykonania takich reakcji oraz wielkosc¢ ich czasoéw utajenia sa dobrymi miernika-
mi poziomu motywacji lekowej u badanych zwierzat.

Po operacyjnym usunieciu catego ciata migdatowatego wielu autoréw obser-
wowato zaburzenia w wytwarzaniu reakcji unikania i znaczne wydtuzenie ich
czasOw utajenia. Kontrowersje budzity jednak rezultaty uzyskane po uszkodze-
niach réznych czesci lub nawet pojedyrczych jader tej struktury. Niektorzy bada-
cze obserwowali pogorszone nabywanie reakcji po uszkodzeniach jader podstaw-
no-bocznych (Horvath 1963), inni za$ podobny wynik uzyskiwali u zwierzat
poddanychlezjom w korowo-przysrodkowej czesci ciata migdatowatego (W erka
i Zielinski 1978). Sprzeczne byly takze doniesienia dotyczace znaczenia
poszczeg6lnych grup jader w nabywaniu i utrzymaniu reakcji biernego unikania,
polegajacej na powstrzymaniu sie od wykonania okre$lonego aktu ruchowego
w celu unikniecia bodZca bolowego. Wiekszo$¢ badaczy ttumaczyto pooperacyjne
efekty behawioralne zmianami motywacyjnymi lub r6znymi zaburzeniami wrazli-
wosci bélowej, sprzecznosci za§ — skutkami zroznicowanych pod wzgledem
wielko$ci i lokalizacji operacyjnych uszkodzen lub odmienno$ciami zastosowa-
nych procedur do$wiadczalnych.

Zwracano takze uwage na szersze konsekwencje fizjologiczne, jakie wnosi
procedura treningu instrumentalnych reakcji obronnych. Szybkos¢ i poziom wy-
twarzania tych reakcji, ich czasy utajenia i szereg innych wskaznikéw behawio-
ralnych w znacznym stopniu zalezy od modalnosci bodzcéw warunkowych stoso-
wanych w badaniach (Zielinski i in. 1991). Istotng role odgrywa takze
intensywnos$¢ i czas trwania awersyjnych lub bélowych bodzcow bezwarunko-
wych. W naszym laboratorium badano wptyw uszkodzeniajgdra srodkowego ciata
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migdatowatego na nabywanie i utrzymanie instrumentalnej reakcji ucieczki wy-
wotywanej przez podawany w tapy szok elektryczny (W e r k a 1980). Reakcja
ucieczki tym rozni sie od reakcji unikania, iz wykonanie przez zwierze okreslonego
aktu ruchowego przerywa jedynie dziatanie bodzca bdlowego, natomiast nie
umozliwia jego unikniecia. Operowane zwierzeta sprawnie wykonywaty reakcje
ucieczki, zaobserwowano jedynie pewne wydtuzenie czasoéw utajenia reakcji.
Najciekawsze byty wyniki pomiaru wartosci progu reaktywnos$ci na rézne inten-
sywnos$ci bodzca bdlowego. Wsrod sesji treningowych prowadzono specjalne
sesje testowe, podczas ktérych w kolejnych prébach stosowano coraz to wyzsza
intensywnos¢ szoku przerywanego natychmiast po wykonaniu wyuczonej reakcji
lub tez po uptywiejednej minuty, o ile odpowiedz nie wystapita. Prog reaktywnosci
byt niemal identyczny u operowanych i nieoperowanych zwierzat co wskazywato,
iz operacja nie zmienita w sposob zasadniczy wrazliwo$ci na bodziec bélowy.
Natomiast czasy utajenia reakcji instrumentalnych, wykonywanych przy niskich
natezeniach szoku elektrycznego, byty znacznie dtuzsze u operowanych kotéw
(rys. 2). Rdznice pomiedzy operowanymi i kontrolnymi osobnikami zanikaty
dopiero w prébach, w ktorych stosowano silniejsze bodzce bezwarunkowe.

Nalezy podkresli¢, iz reakcje instramentalne wywotywane bodzcami bolowy-
mi nie sg zdeterminowane wylgcznie czuciowg wrazliwoscig zwierzat na bol.
Rownie istotnym czynnikiem jest pamie¢ doswiadczen nabytych w przesztosci
oraz odpowiednio wysoki poziom motywacji lekowej. Zaréwno u zwierzatjak i u
ludzi sg znane bowiem przypadki, gdy ta sama intensywno$¢ bodZca awersyjnego
powoduje rdzna reaktywnos¢ zaleznie od okolicznosci i uprzednich doswiadczen.
Nie nalezy takze zapomina¢, iz bodziec bolowy posiada dwoiste znaczenie biolo-
giczne. Po pierwsze, jest czynnikiem wywotujacym bezwarunkowa reakcje rucho-
wag oraz emocyjng, po drugie, w procedurach wytwarzania obronnych reakcji
instrumentalnych jest sygnatem informujacym o tym, ze bél i strach bedzie trwat
tak dtugo, dopdki nie zostanie wykonana instrumentalna reakcja ucieczki. Reakcja
jestwiec skutkiem zintegrowania informacji czuciowej z odpowiednim poziomem
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motywacji lekowej. Zaburzenia w wykonaniu instrumentalnych reakcji obronnych
moga wynikac nie tylko ze zmian w odbiorze sygnatéw pochodzacych z otoczenia
lub tez zmian o charakterze motywacyjno-emocyjnym, ale takze z upo$ledzenia
proceséw integracyjnych. Nalezy sadzi¢, iz takie wtasnie zaburzenia ujawniono
u kotéw z uszkodzeniem jadra Srodkowego.

Jeszcze do konca lat siedemdziesiatych rzadko prezentowano opinie, ze ciato
migdatowate jest jedna ze struktur mozgowych o funkcjach kojarzeniowych,
przypominajacych dziatanie osrodkéw kory moézgowej. Przewazat poglad, iz
podstawowa rolg tej struktury jest oddziatywanie na poziom okreslonego napedu.
W tym oddziatywaniu niektorzy badacze nie dostrzegali wyraznego funkcjonalne-
go zréznicowania poszczegOlnych jader lub filogenetycznie odmiennych czesci
ciata migdatowatego (Zbrozyna 1960) a nawet sugerowali, ze gtéwna przyczy-
ng zmian w motywacyjnym zachowaniu sie zwierzatjest wytgcznie draznienie lub
uszkadzanie przebiegajacych przez te strukture wtdkien nerwowych, podazajacych
zwhaszcza z sasiedniej kory gruszkowatej (Grossman i in. 1975). Mimo
pojawiania sie kontrowersyjnych danych, wiekszo$¢ autorow wykazywata jednak
istnienie funkcjonalnego zréznicowania, niektdrzy zas uwazali, ze pobudzajaco na
poziom motywacji wptywa okolica korowo-przysrodkowa, natomiast hamujgco
oddziatywuje podstawno-boczny fragment ciata migdatowatego (Fonberg
1968). Jednym z powoddw sugerowania takiej wiasnie lokalizacji czynnosciowej
byta interpretacja szeregu znanych juz danych anatomicznych. Ujawnity one
silniejsze powigzania czesci grzbietowo-przysrodkowej z nizszymi pietrami ukta-
du nerwowego, odpowiedzialnymi w szczegélnosci za wywotywanie reakcji auto-
nomicznych i emocyjnych, za$ kompleksu podstawno-bocznego — z wyzszymi
pietrami o raczej hamujacym lub modulujgcym oddziatywaniu na motywacyjne
zachowanie sie zwierzat.

UDZIAL CIALA MIGDALOWATEGO W INTEGRACJI INFORMACJI CZUCIOWYCH

Nawet pobiezna analiza obecnie znanych faktéw dotyczacych systemu pota-
czen ciata migdatowatego z innymi rejonami mézgu, a zwtaszcza zjego wyzszymi
pietrami skfania do przekonania, ze struktura ta, niezaleznie od zaangazowania
w regulacji procesdw motywacyjnych, jest czescig systemu analizy i przetwarzania
informacji pochodzacych ze Srodowiska zewnetrznego. Inaczej méwigc, do wspél-
nego integrujacego osrodka, jakim jest ciato migdatowate, droga konwergencji sg
przekazywane informacje pochodzace z réznych systemow czuciowych. Naste-
pnie informacje te sa opracowywane pod wzgledem motywacyjnym.

Juz w latach piecdziesigtych pojawily sie pierwsze badania wskazujgce na
stusznos$¢ takiego pogladu. Wykazano, iz elektryczne draznienie réznych okolic
ciata migdatowatego wywotuje reakcje orientacyjne. Ten typowy dla kregowcow
zespot reakeji bezwarunkowych polega na przerwaniu aktualnie wykonywanych
czynnosci, zwrocie gtowy i wyraznym zainteresowaniu sie zwierzecia nowym, nie
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rozpoznanym jeszcze bodzcem. Wystepowanie reakcji orientacyjnej jest, jak sie
powszechnie sgdzi, wstepnym ale niezmiernie istotnym elementem catego zespotu
proceséw przystosowujacych organizm do odbioru i przetwarzania informacji
pochodzacych z otoczenia i warunkujgcych adekwatnos¢ jego reagowania. Ciato
migdatowate jest jedng ze struktur osSrodkowego ukitadu nerwowego, ktora
w pewnym stopniu wspotuczestniczy w odbiorze tych informacji, a zwtaszcza
decyduje o emocyjno-motywacyjnej formie odpowiedzi.

Poglad ten wysmienicie potwierdzaty wyniki badan przeprowadzonych przez
Downera na matpach (Downer 1961). U zwierzat przeprowadzono kombina-
cjetrzech typéw operacji (rys. 3). Po pierwsze, przecieto skrzyzowanie wzrokowe,
aby mozliwe byto dokorowe przewodzenie informacji wzrokowych jedynie z oka

ZMIENIONE ZACHOWANIE
EMOCYJINE

Rys. 3. Schemat doswiadczenia Downera (Do w ner 1961) przeprowadzonego na matpach
z przecigtym skrzyzowaniem wzrokowym (SW), spoidtowym systemem wiokien (Sp) oraz jedno-
stronnie uszkodzonym fragmentem kory skroniowej i ciatem migdatowatym (KS + CM). Na rycinie
A przedstawiono przekazywanie informacji wzrokowej do nieuszkodzonej potkuli mézgowej za
posrednictwem nieprzestonietego oka, natomiast na rycinie B — do potkuli, w ktorej dokonano
uszkodzenia(Aggleton i Mishkin 1986).

potozonego po tej samej stronie co odpowiednie wzrokowe osrodki korowe. Po
drugie, przecieto spoidtowe systemy wiokien tgczacych osrodki lezace w obu
potkulach mézgowych, aby uniemozliwié¢ przekazywanie przetworzonych infor-
macji wzrokowych z jednej do drugiej potkuli. Trzecia operacja polegata na
uszkodzeniu ciata migdatowatego i fragmentu sasiedniej kory skroniowej, ale
tylko w jednej potkuli. Po okresie rekonwalescencji badano reaktywnos¢ zwierzat
na bodzce wzrokowe przestaniajac raz jedno, raz drugie oko. Stwierdzono, ze
reakcje emocyjne matp bylty wyraznie zmienione i z reguty stabsze tylko wtedy,
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gdy zwierzetom pozwalano spoglada¢ na bodzce okiem lezagcym po stronie usz-
kodzonego ciata migdatowatego. Warto podkresli¢, ze wszystkie zwierzeta przed
operacjami, jak i wtedy gdy pozwalano im spoglada¢ okiem lezacym po stronie
nieuszkodzonych struktur, przejawiaty zachowanie agresywne w stosunku do
eksperymentatora.

Bardzo zblizone wyniki uzyskiwali p6Zniej i inni autorzy, prowadzacy badania
na réznych gatunkach zwierzat i stosujgcy bodzce odmienne od wzrokowych.
Zawsze jednak obserwowano zmiany w zachowaniu emocyjnym wtedy, gdy
uszkodzenie dotyczyto ciata migdatowatego lub widkien tgczacych te strukture
z czuciowymi osrodkami kory potylicznej lub skroniowej. Uszkodzenia zlokali-
zowane jedynie w korowych okolicach czuciowych nie wywotywaty podobnych
efektow.

U wielu gatunkéw zwierzat wykryto w ciele migdatowatym liczne neurony
reagujagce na proste i ztozone bodzce o roéznej modalnosci. Aktywnos¢ tych
komorek, jak wykazano, mniej byta jednak skorelowana z fizycznymi cechami
bodzcow, ale raczej z ich whasciwosciami motywacyjnymi (O’Keefe i Bou-
rna 1969). U kotobw zauwazono na przyktad, ze reaktywno$¢ neuronow potozo-
nych w poszczegdlnych czuciowych obszarach kory mézgowej wykazuje zalez-
nos$¢ od wiasciwosci fizycznych bodzca, takich jak czestotliwos$¢ lub modalnosé.
Natomiast szereg neuronow ciata migdatowatego, zwtaszcza znajdujacych sie w
jego grzbietowej czesci, wykazuje wzrost aktywnosci, gdy wzrokowym bodzcem
prezentowanym zwierzeciu byta swobodnie poruszajgca sie biata myszka, a nie
figura geometryczna lub bryta. Aktywno$é neuronéw obserwowanych w pod-
wzgorzu, bedgcym jednym z niewatpliwych podkorowych regulatoréw procesow
emocyjnych, charakteryzuje sie wieksza intensywnoscia i szybkoscig odpowiedzi
i bez poréwnania wieksza zaleznoscig od emocjogennych cech bodzca (Rolls
i in. 1976).

Wielu waznych informacji dostarczyty badania roli ciata migdatowatego
w zachowaniach typowych dla danego gatunku. Uszkodzenie struktury zasadniczo
zmienia zachowanie pokarmowe, obronne i ptciowe (Cormier 1981). Zmian
tych nie mozna tlumaczy¢ jedynie zmniejszeniem lub zwiekszeniem poziomu
okreslonego napedu. Wykazano na przyktad, iz matpy poddane rozlegtym uszko-
dzeniom ciata migdatowatego wykazywaty matg wybidrczos¢ pokarmowa pota-
czong z ogromng tapczywoscia jedzenia. Mogto to sugerowaé znaczny wzrost
napedu. Te same zwierzeta ujawnity jednak duzg behawioralng odpornos$¢ na
dtugotrwate gtodzenie, stabo reagujac na widok lub zapach pokarmu, ktéry im
pokazywano, ale nie podawano (Schwartzbaum 1961). Nie nalezy sadzi¢,
iz te anomalie behawioralne wynikaty z niezdolnosci odbierania bodzcéw wzro-
kowych lub wechowych. W badaniach klinicznych, prowadzonych u pacjentéw
z uszkodzeniami lub ogniskami padaczkowymi zlokalizowanymi w ciele migda-
towatym, obserwowano zaburzeniaw rozpoznawaniu zapachéw. Zaburzeniate nie
polegaty jednak na obnizonej zdolnosci wykrywania woni, ale na niemoznosci
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okre$lenia, czy sg one przyjemne, czy tez odrazajgce. Z kolei, u chomikéw
syryjskich po uszkodzeniach ciata migdatowatego obserwowano zanik szeregu
zachowan spotecznych, typowych dla zwierzat zyjagcych w stadzie. Nie byty to
jednak zmiany wynikajace po prostu ze wzrostu lub spadku lekliwosci czy tez
agresywnosci, ale raczej z nieumiejetnosci adekwatnego zachowania sie w kon-
kretnej sytuacji.

Istotnym czynnikiem wptywajagcym na reaktywno$¢ behawioralngjest dziata-
nie bodzcéw bezwarunkowych. Ich rola przejawia sie nie tylko w wywotaniu
konkretnych reakcji bezwarunkowych i gatunkowo specyficznych form zachowa-
nia sie, ale takze w procesach formowania sie r6znych reakcji warunkowych,
a wsrod nich reakcji klasycznych. Reakcje te sg wytwarzane przez wielokrotne
kojarzenie okre$lonego bodZca biologicznie obojetnego, czesto nazywanego po-
tencjalnym bodzcem warunkowym, z bodzcem bezwarunkowym. W nastepstwie
takiej procedury bodziec pierwotnie obojetny nabywa wiasciwosci wywotywania
emocyjnej i ruchowej reakcji podobnej do tej, ktérg wywotuje bodziec bezwarun-
kowy.

Po obustronnym uszkodzeniu jadra bocznego ciata migdatowatego ujawniono
u szczuréw zaburzenia w klasycznych warunkowych reakcjach emocyjnych (L e-
D oux i in. 1990). W badaniach tych u cze$ci zwierzat wywotywano wzrost
tetniczego cisnienia krwi i zahamowanie reaktywnosci ruchowej w odpowiedzi na
kojarzony z szokiem elektrycznym bodziec stuchowy. W innej grupie szczuréw
zastosowano tak zwane pseudowarunkowanie. Jest to procedura doswiadczalna,
w ktorej potencjalny bodziec warunkowy i bodziec bezwarunkowy sg stosowane
przypadkowo, bez korelacji czasowej, wskutek czego nie wytwarza sie asocjacja
miedzy tymi bodzcami. Zgodnie z oczekiwaniami, pseudowarunkowanie nie
spowodowato pojawienia sie reakcji emocyjnych w odpowiedzi na bodziec stu-
chowy. U szczuréw poddanych uszkodzeniu jadra bocznego, ani pseudowarunko-
wanie, ani nawet procedura warunkowania klasycznego nie spowodowata poja-
wienia sie tych reakcji, mimo ze nie byly uposledzone reakcje orientacyjne na
bodziec stuchowy i reakcje bezwarunkowe wywotywane szokiem elektrycznym.
Nalezy wiec sadzié, iz zmiany w klasycznych reakcjach warunkowych po uszko-
dzeniu jadra bocznego nie wynikaly z pogorszonej zdolnosci do wykrywania
bodZca bélowego, ani tez z zaburzenia podstawowych mechanizmow percepcyj-
nych. Pogorszone byty natomiast zdolnosci integrowania informacji przekazywa-
nych przez oba bodzce.

Uszkodzenia jader ciata migdatowatego powodujg nie tylko zaburzenia
w formowaniu sie powigzan miedzy bodZzcem warunkowym i bezwarunkowym,
ale takze w ich przetwarzaniu. Swiadcza o tym wyniki prac JonesaiMishkina,
w ktérych wykazano pooperacyjne upos$ledzenie transferu instrumentalnej reakcji
pokarmowej, a wiec zdolnosci do wykonania reakcji pierwotnie wytworzonej na
okreslony warunkowy bodziec wzrokowy, w odpowiedzi nainny bodziec tej samej
modalnosci (Jones i Mishkin 1972). Podobne zaburzenia obserwowano
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takze przy probie transferu obronnej reakcji instrumentalnej na bodzZce o odmien-
nej modalnosci. Byly one szczegélnie gtebokie i trwate po uszkodzeniu jadra
Srodkowego ciata migdatowatego (Werka i Zielinski 1992).

FUNKCJONALNA ORGANIZACJA CIALA MIGDALOWATEGO

Badacze prébujacy okresli¢ funkcjonalna organizacje ciata migdatowatego
czesto podkreslali, ze behawioralne efekty draznienia pragdem elektrycznym lub
operacyjnych uszkodzen lokalizowanych w jej czesSci korowo-przysrodkowej sg
w znacznym stopniu posrednie pomiedzy obserwowanymi w badaniach czucio-
wych okolic korowych i wywotywanymi z takich podkorowych struktur limbicz-
nych, jak przegroda lub podwzg6rze. Wciaz jednak niewystarczajaca jest liczba
prac, w ktérych przeprowadzono uszkodzenia czgstkowe, a wiec ograniczone
Scisle do okreslonegojadra lub niewielkiej ich grupy w ciele migdatowatym. Mimo
to niektérzy badacze postawili teze, ze korowo-przysrodkowa czes$¢ ciata migdato-
watego, zwlaszcza jej jadro Srodkowe, jest podstawowym osrodkiem opracowu-
jacym pod wzgledem motywacyjnym informacje pochodzace z otoczenia (Kapp
i in. 1992). Odmienng natomiast role przypisywano podstawno-bocznej grupie
jader. Niektorzy autorzy nazwali jg czuciowg stacjg przekaznikowg (Le D oux
i in. 1990) lub sensoryczng bramkg ciata migdatowatego (Aggleton i Mish-
kin 1986). Funkcja jej neuronow jest przekazywanie informacji czuciowych
z wyzszych pieter uktadu nerwowego do jadra srodkowego i innych osrodkdéw
kojarzeniowych potozonych w cze$ci korowo-przysrodkowej ciata migdatowate-

0.
’ W cyklu doswiadczen, w ktorych przeprowadzono czastkowe uszkodzenia
ciata migdatowatego, uzyskalismy nie tylko przekonywajace dowody stusznosci
tej hipotezy, ale takze dane pozwalajace na jej uzupetnienie lub modyfikacje. W
trzech grupach szczurow, a wiec nieoperowanych, poddanych uszkodzeniu jadra
srodkowego lub tez w trzeciej grupie fragmentu jadra bocznego i podstawnego
wielkokomérkowego, prowadzono trening instrumentalnych reakcji czynnego
unikania w odpowiedzi na bodZce warunkowe dwu réznych modalnosci o odmien-
nej sile refleksogennej: stuchowe i wzrokowe (Werka i Zielinski 1992).
W treningu instrumentalnych reakcji obronnych bodZce stuchowe sg z reguly
silniejsze od wzrokowych. W pierwszym doswiadczeniu badano transfer reakcji
unikania w nastepstwie zmiany bodzca stuchowego na wzrokowy, natomiast
w drugim — wzrokowego na stuchowy. W$réd pomiaréw réznych wskaznikdw
behawioralnych rejestrowano liczbe tak zwanych reakcji miedzyprobowych. Po-
legajg one na wykonaniu przez zwierze aktéw ruchowych podobnych do reakcji
unikania, jednak nie w odpowiedzi na bodziec warunkowy, ale pojawiajgcych sie
w przerwach miedzy kolejnymi jego ekspozycjami. Zwiekszenie liczby reakcji
miedzyprébowych w czasie treningu instrumentalnych reakcji obronnych $wiad-
czy o wzroscie motywacji lekowej na calg sytuacje doswiadczalna.
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Zgodnie z przewidywaniami, zastosowanie silniejszego warunkowego bodzca
stuchowego u nieoperowanych szczuréw spowodowato szybkie nabywanie reakcji
unikania i niskg czestotliwo$¢ reakcji miedzyprébowych. Sprawny byt takze
transfer reakcji na stabszy bodziec wzrokowy, mimo iz towarzyszyt temu czasowy
spadek poziomu wykonania reakcji unikania. Zwigkszyta sie tez liczba reakcji
miedzyprébowych, $wiadczac o pewnym wzroscie pobudzenia lekowego. U nie-
operowanych zwierzat, u ktérych reakcji unikania wytwarzano pierwotnie na
bodziec wzrokowy, obserwowano wolniejsze tempo nabywania reakcji instrumen-
talnej oraz wysoka czestotliwo$¢ reakcji miedzyprébowych. Wprowadzenie sil-
niejszego bodzca stuchowego spowodowato szybkie zwiekszenie poziomu wyko-
naniareakcji unikaniai spadek liczby reakcji wykonywanych w przerwach miedzy
prébami.

Z tym bardzo stabilnym wzorcem zachowania nieoperowanych szczuréw,
obserwowanym uprzednio przy zastosowaniu podobnej procedury doswiadczalnej
(Zielinski i in. 1991), kontrastowaty wyniki u operowanych zwierzat (rys.
4). U szczurdéw z uszkodzeniem jadra Srodkowego zanotowano poczatkowo sto-

Rys. 4. Sredni poziom wykonania reakcji unikania u kontrolnych i operowanych szczuréw w dwu
sesjach treningu, w ktérych stosowano bodzce warunkowe odmienne pod wzgledem modalnosci
i sity refleksogennej. We wszystkich grupach, u czesci zwierzat reakcje unikania wytwarzano
najpierw na bodziec stuchowy po czym zamieniano go bodZzcem wzrokowym. U innej cze$ci
zastosowano odwrotng kolejnosé bodzcow. Rezultaty sg zestawione w postaci par stupkdw, sposrod
ktérych lewy dotyczy sesji treningowej bezposrednio poprzedzajacej wprowadzenie nowego bodzca,
natomiast prawy — pierwszej sesji z nowym bodzcem warunkowym. Wykres A przedstawia wyniki
uzyskane w grupie kontrolnej, B — w grupie z uszkodzonym jadrem $rodkowym, C — w grupie
z uszkodzonym fragmentem jadra bocznego i podstawnego wielkokomorkowego.

sunkowo wysoki poziom wykonania instrumentalnych reakcji unikania. Po wpro-
wadzeniu nowego bodzca poziom ten wyraznie i dtugotrwale obnizyt sie, nieza-
leznie od tego czy nowy bodziec byt silniejszy czy tez skabszy od uprzednio
stosowanego. Wprawdzie w grupie nieoperowanych zwierzat takze obserwowano
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podobne zjawisko, ale zaistniato ono tylko po wprowadzeniu stabszego bodzca
wzrokowego i nigdy nie miato tak dramatycznego charakteru. Obserwujac opero-
wane szczury mozna bylo odnie$¢ wrazenie, ze zwierzeta uczyly sie reakcji
unikania od poczatku. To, ze powodem zaburzenia nie mogto by¢ uposledzenie
zdolnosci ruchowych ani pamieci, wynika z obserwacji poczynionych w poczat-
kowym okresie treningu. Zwierzeta z takimi uposledzeniami nie mogtyby osiggnaé
tak wysokiego, jak zarejestrowano, poziomu reakcji instrumentalnych. Pogorszo-
ny transfer reakcji byt najprawdopodobniej nastepstwem zaburzehA zaréwno
w tworzeniu sie dostatecznie silnych asocjacji pomiedzy bodZzcem warunko-
wym i odpowiednim poziomem motywacji lekowej, ale takze zdolnosci do wyko-
rzystywania i modyfikowania tych asocjacji.

Zupetnie odmienne rezultaty uzyskano u szczuréw poddanych uszkodzeniu
fragmentu jadra bocznego i podstawnego wielkokomdrkowego. Zwierzeta te
zachowywalty sie tak, jakby nie nastgpita zmiana jako$ci bodzca warunkowego.
Swiadczyto o tym stosunkowo wolne, acz systematyczne doskonalenie reakcji
unikania, niezaleznie od tego w jakiej kolejnoSci w treningu wystapity bodzce
warunkowe o ro6znej modalnosci i sile refleksogennej. Upo$ledzona wiec byta
zdolnos¢ analizowania specyficznych i niespecyficznych cech informacji zawar-
tych w nowym bodZcu, nie za$ ocena jego ogbélnego znaczenia motywacyjnego.

W doswiadczeniach tych nie ujawniono zadnych behawioralnych symptoméw
obnizenia lub podwyzszenia poziomu napedu lekowego, zarbwno u szczuréw
poddanych uskodzeniujadra Srodkowego, jak tez fragmentu podstawno-bocznego.
Nabywanie instrumentalnych reakcji unikania i poziom wykonania reakcji mie-
dzyprébowych byly prawie jednakowe w obu grupach operowanych zwierzat.
Kolejny wiec raz uzyskano dowody przeczace poglagdowi o przeciwstawnym
oddziatywaniu obu czesci ciata migdatowatego na poziom motywacji lekowej.

Rezultaty naszych badan sg w znacznym stopniu zgodne z hipotezami przed-
stawionymi na poczatku rozdziatu. Jadro Srodkowe jest niewatpliwie jednym
z najistotniejszych osrodkéw integrowania informacji czuciowych ze stanami
motywacyjnymi. Sadzimy, iz szczeg6lne znaczenie tego jadra przejawia sie
w regulacji osrodkowych mechanizméw wywotywanych bodzcami bezwarun-
kowymi zwtaszcza bolowymi (Werka 1980). Ponadto, jadro srodkowe opraco-
wuje pod wzgledem motywacyjnym wszelkie informacje dostarczane przez syg-
naly zbiezne w czasie zbodZzcami bezwarunkowymi, potegujac wywotywane przez
nie reakcje uktadu nerwowego i uktadu wewnatrzwydzielniczego. Potwierdzity to,
miedzy innymi, wyniki naszych prac ujawniajgcych istotny wptyw uszkodzenia
tego jadra na analgezje postresowa (W erkaiM arek 1990), awiec na zesp6t
mechanizméw nerwowych i humoralnych powodujacych obnizenie reaktywnosci
bélowej w odpowiedzi na dziatanie awersyjnych i bélowych czynnikdéw zewne-
trznych. Analgezja postresowg nie jest zjawiskiem jednorodnym. Nawet ten sam
rodzaj bodZca stresowego, zaleznie od czasu jego trwania, czestosci wystepowa-
nia, intensywnosci, charakteru innych towarzyszacych mu warunkéw $rodowiska,
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anawet tego czy oddziatywuje na caty organizm czy tez na okreslone jego okolice,
moze wywotywac rézne reakcje stresu i odmienne formy analgezji. Nie wnikajac
w catoksztatt bardzo ztozonych i wcigz mato poznanych mechanizméw i ich
podtoza anatomicznego nalezy stwierdzié, iz niektore sposréd owych form zalezg
od oddziatywan humoralnych, zwtaszcza przysadkowo-nadnerczowego systemu
endokrynalnego. Jadro $rodkowe, za posrednictwem wielu struktur podstawy
madzgu, jest zaangazowane w regulacji tego systemu wewnatrzwydzielniczego i za
jego posrednictwem — w wywotywaniu rozmaitych reakcji przystosowawczych.

Mozna wiec sadzi¢, ze neurony potozone wjgdrach podstawno-bocznej czesci
ciata migdatowatego sa czeScig systemu przekazujagcego czuciowe informacje
pochodzace ze $srodowiska zewnetrznego do osrodkéw integrujgcych w korowo-
-przysrodkowej czesci ciata migdatowatego. Przypuszczamy, iz podstawowa rolg
tej czesci jest przekazywanie informacji pochodzacych przede wszystkim od
sygnatow, ktére w treningu nabierajg wiasno$ci bodZzcéw warunkowych. Wstepne
dane uzyskane w nieukonczonych jeszcze badaniach znaczeniajgdra bocznego
i podstawnego wielkokomo6rkowego w analgezji postresowej ujawniajg brak
udziatu tych struktur w regulacji mechanizméw obnizenia reaktywnos$ci bolowej
w odpowiedzi na rdzne bodzce bezwarunkowe.

Podstawno-boczna czes¢ ciata migdatowatego nie jest jednak jedynie czucio-
wa stacjg przekaznikowa. Nalezy sadzi¢, ze odpowiada takze za analize i integro-
wanie informacji pochodzacych od r6znomodalnych bodzcéw o odmiennej emo-
cjogennosci. Zaréwno w naturalnym srodowisku, jak i w warunkach laboratoryj-
nych, zwierzeta stykajg sie zwykle z kompleksem bodZzcéw a nie jedynie
z izolowanymi pojedyrczymi informacjami czuciowymi. Nawet sygnaty, ktére w
treningu nabierajg wiasnosci bodZzcow warunkowych, pojawiaja sie w otoczeniu
innych bodZzcow o odmiennej modalnosci i whasciwosciach emocjogennych. Ana-
liza i integrowanie tych informacji w o$rodkowym uktadzie nerwowym jest
istotnym warunkiem pojawienia sie behawioralnych reakcji adaptacyjnych.

Szereg uzyskanych w ostatnich latach danych wskazuje, ze ciato migdatowate
jest jedng z najwazniejszych struktur mézgowych odpowiedzialnych za procesy
analizowania i integrowania bodzcéw réznigcych sie modalnoscia i niespecyficz-
nymi wiasciwosciami emocjogennymi(B ay 1lis i Gaffan 1991,Murray
1992, Murray i Mishkin 1985). Wykazano ponadto, ze rola ciata
migdatowatego polega na podtrzymywaniu w pamieci krotkotrwatej zaleznosci
istniejacych pomiedzy potencjalnym bodZcem warunkowym i innymi towarzyszg-
cymi mu sygnatami z otoczenia w celu ich powigzania ze zbieznym w czasie
bodzcem bezwarunkowym (Cormier 1981). W badaniach nie uzyskano jednak
dostatecznych danych o funkcjonalnej lokalizacji tych proceséw. Rezultaty na-
szych prac pozwalajg sadzi¢, iz zachodzg one gtdwnie w podstawno-bocznej czesci
ciata migdatowatego. Hipoteza ta wymaga jednak potwierdzenia w specjalnych
badaniach.
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THE AMYGDALA — A SENSORY AND MOTIVATIONAL INTEGRATOR

Summary

The amygdala is a group of nuclei located in the anterior portion of the temporal lobe,
and composed of two parts: the corticomedial and the basolateral groupings. They differin
regard to cellular and histochemical structure, as well as in their intrinsic connections and
interconnections with other brain regions. The amygdala participates in the mediation of
several autonomic and emotional reactions. Its contribution to the learning mechanisms is
also unquestionable. Several authors hypothesized earlier that its corticomedial complex
was involved in excitation, and the basolateral group of nuclei, in inhibition ofemotion and
motivational processes. However, in the last decade the amygdala was shown a main
stimulus-analyzing system integrating external cues of all sensory modalities with
emotional and motivational states. Post-lesion transfer of avoidance responses to
conditioned stimuli of another modality was studied in our laboratory. The results showed
that corticomedial part of the amygdala processed unconditioned reinforcers, and the
primary cues that occurred in temporal proximity to the reinforcers, by augmenting neural
and endocrine responses to their occurrence. The basolateral complex is significant mostly
in analysis of stimuli that acquire conditioned reinforcing properties. It elaborates and
processes all of the salient details of external cues and prevents the loss of information from
short-term memory.
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