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ODRUCH WZDRYGNIECIA

WSTEP

Charakterystyczng cechg organizmow zywych jest ciggta wymiana informacji
z otoczeniem. Proces wymiany jest tym bardziej rozbudowany, im bardziej jest
ztozony organizm. W rezultacie u cztowieka wymiana ta osigga juz takie rozmia-
ry, ze tworzy ona nowa jako$¢ okreslang mianem metabolizmu informacyjnego
(Kepinski 1974).

Wymiana informacji z otoczeniem ma charakter dwukierunkowy. Poprzez
rozbudowany system wejS¢ sensorycznych docierajg do ukiadu nerwowego
zwierzecia olbrzymie ilosci informacji pochodzacych zaréwno zwnetrza ciala, jak
i z otoczenia. Docierajgce do organizmu bodzce sg analizowane pod wzgledem
ich znaczenia biologicznego. Informujg one zwierze miedzy innymi o zrédtach
pokarmu, o zagrozeniach atakiem ze strony innych osobnikéw, o obecnosci
partnera seksualnego oraz o wszelkich zmianach srodowiska. Zwrotnie zwierze
przekazuje wiele informacji do otoczenia.

Nie liczac naturalnych okresowych zmian, srodowisko w dtuzszej perspekty-
wie zmienia sie dos¢ wolno. Taka stabilnos¢ srodowiska zewnetrznego powoduje,
ze w oparciu o informacje docierajgce z otoczenia u ssakow jest wytwarzany
specyficzny wzorzec srodowiska. Przykladem jest reprezentacja przestrzenna
srodowiska znajdujgca sie u matp w obszarze tylnej kory ciemieniowej (Stein
1992). Reprezentacja ta jest egocentryczna, to znaczy opiera sie o uktad odnie-
sienia, w ktorego centrum znajduje sie osobnik, ktdiy ja wytwarza. Neuronalna
reprezentacja srodowiska jest istotnym dla zycia uktadem odniesienia wykorzy-
stywanym do kontroli zachowania zwierzecia. W zaleznosci od niej jest selekcjo-
nowana i oceniana informacja docierajaca poprzez wejscia sensoryczne. Z ol-
brzymiej ilosci informacji docierajgcych do mézgu wybierane sg te o istotnym
znaczeniu biologicznym. Na tej podstawie sg uruchamiane zlozone reakcje
organizmu.

Kazda zmiana struktury srodowiska w wyniku pojawienia sie w nim nowych
elementow niesie ze soba potencjalne zagrozenie i wymaga jakosciowej oceny
nowego wzorca bodzcéw. Dlatego zmiana wzorca informacji sensorycznej wywo-
tuje wyrazna reakcje organizmu. Jesli pojawiajaca sie zmianajest bez znaczenia
dla danego osobnika, to wewnetrzna reprezentacja $rodowiska moze zostaé
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uzupetniona o nowy element a zwigzany z nig bodziec przestaje wptywac¢ na
zachowanie organizmu. Takie zniesienie lub zmiejszenie reakcji organizmu na
okreslony bodziec nazywamy habituacjg (Davis | Fite 1984, Zietinski 1993).

Pojawienie sie nowych, istotnych biologicznie bodzcéw wptywa na zmiane
zachowania zwierzecia. W konsekwencji nastepuje zwiekszenie prawdopodo-
bienstwa okreslonej reakcji organizmu lub zwiekszenie intensywnosci odpowie-
dzi na ten bodziec. Taki proces zwiekszenia efektywnosci bodzca okresla sie
mianem uwrazliwienia, czyli sensytyzacji (Davis 1974, Zietinski 1993).

Nowe, nieoczekiwane bodzce wywotujg zawsze w organizmie silng uogélniong
reakcje, nazywang reakcjg orientacyjna (Paviov 1927). W trakcie doswiadczen
nad odruchami warunkowymi u pséw Pawtéw zauwazyt, ze kazdorazowe poja-
wienie sie nowego bodzca zakidcato wykonywanie zadania do$wiadczalnego,
wywotujac charakterystyczne zmiany w zachowaniu zwierzecia. Reakcja taka
wigze sie z zespotem objawow wegetatywnych i somatycznych (Sokotow 1963).
Wsréd reakcji wegetatywnych dominuja zmiany czynnosci ukitadu krazenia
(wzrost tetna i cisnienia krwi), uktadu oddechowego, zmiany czynnosci bioele-
ktrycznej mézgu w postaci reakcji wzbudzenia oraz rozszerzenie Zrenic. Nato-
miast w obrazie zmian somatycznych obserwujemy szereg ztozonych objawdéw,
takich jak wzrost napiecia miesniowego oraz otwarcie oczu, weszenie, zwrocenie
glowy w kierunku bodzca, nastuchiwanie i inne.

Szczeg6lng grupe bodzcow stanowig sygnaty o duzym natezeniu. Ich inten-
sywnos$¢ moze Swiadczy¢ o bezposrednim zagrozeniu zycia zwierzecia. Dlatego
bodzce takie jak btysk, huk czy niespodziewany dotyk wywotujg odruch orien-
tacyjny poprzedzony charakterystyczng reakcja ruchowa. W wyniku krotko-
trwatego pobudzenia miesni — zginaczy pojawia sie przykurcz catego ciala,
okreslany jako wzdrygniecie. Dlatego te ruchowa reakcje organizmu na silny
bodziec nazwano odruchem wzdrygniecia (ang. startle reflex) (Davis i Fite 1984).
Reakcja wzdiygniecia wystepuje uwiekszosci gatunkéw kregowcow. Jej wielkosé
zalezy od cech osobniczych, od poziomu leku, uwagi, stresu, progéw czutosci
odpowiednich wejs¢ sensorycznych oraz charakteru bodzca (Davis i Sollberger
1971). Latwos¢ pomiaru odpowiedzi ruchowej spowodowata, ze reakcja wzdryg-
niecia jest wykorzystywana w badaniach metabolizmu informacyjnego, a w
szczegOlnosci poziomu leku, zjawisk habituacji i sensytyzacji oraz wptywu Srod-
kéw farmakologicznych na te zjawiska.

ODRUCH WZDRYGNIECIA NA BODZIEC AKUSTYCZNY

Odruch wzdrygniecia stanowi odpowiedz zwierzecia na silny bodziec Swietl-
ny, dotykowy lub dzwiekowy. W tym ostatnim przypadku méwimy o tak zwanym
akustycznym odruchu wzdrygniecia (ang. acoustic startle reflex, ASR). R6zne
gatunki zwierzat wykazujg odmienng wrazliwos¢ na cechy bodzca. Na przyktad
gryzonie tatwiej reagujg na bodzZzce dzwiekowe, natomiast ptaki sa bardziej
podatne na bodzce $wietlne (Hoffman i Ison 1980).

Typowa miarg reaktywnosci zwierzecia na dany bodziec jest czas utajenia,
czyli okres pomiedzy momentem podania bodZca a pojawieniem sie reakcji. Czas
utajenia, nazywany rowniez latencjg reakcji wzdrygniecia, jest rozny w zalezno-
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éci od gatunku zwierzecia. U szczuréw czas utajenia ASR wynosi okoto 10 ms
(Ison iwspétaut. 1973) a u gotebi czas ten osigga 20 ms (Stitt i wspotaut. 1976).
U cztowieka latencja reakcji wzdrygniecia mierzona mrugnieciem powieki siega
40 ms (Peak 1931).

Innym parametrem opisujacym odruch wzdrygniecia jest amplituda odpo-
wiedzi. W wyniku krotkotrwatego skurczu miesni wzrasta chwilowy nacisk
konczyn zwierzecia na podioze. Maksimum tego nacisku okre$la amplitude
wzdrygniecia. Amplituda reakcji zalezy miedzy innymi od sity miesni oraz masy
ciata, dlatego w badaniach ontogenetycznych wielkos¢ odpowiedzi okresla sie za
pomocg znormalizowanej amplitudy. Normalizacje przeprowadza sie dzielac
amplitude reakcji wzdrygniecia przez ciezar ciata. Amplituda znormalizowana
jest wiec parametrem bezwymiarowym (Btaszczyk i Tajchert , Nie opublikowa-
ne dane wiasne).

Reakcje wzdrygniecia na bodziec akustyczny bada sie w specjalnych komo-
rach dZwiekoszczelnych (fot. 1). Na zdjeciu przedstawiono stanowisko do bada-
nia ASR firmy Coulbourn. W komorze sg umieszczone 4 platformy, ktore reje-
strujg zmiany nacisku konczyn szczura na podioze w odpowiedzi na silny sygnat
akustyczny (rys. 1). Reakcje te rozpoczyna skurcz miesni zginaczy przednich
konczyn pojawiajacy sie u szczura po 6 ms od momentu podania bodZca
dzwiekowego. Po kolejnych 1-2 ms pojawia sie aktywnos$¢ miesni tylnych
koﬁczyn (Ison iWSpél’G.Ut. 1973, Szabo 1965, Hoffman i Searte 1968, Marsh
i wspétaut. 1973). Reakcja wzdrygniecia jest krétkotrwata i u wiekszosci gatun-

Fol. 1. Stanowisko do badania reakcji wzdrygniecia na bodziec akustyczny.
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kow jej catkowity czas trwania nie przekracza 80-500 ms (Seaman i wspotaut.
1994). Szybkos¢ pojawiania sie odpowiedzi oraz jej przejsciowy charakter swiad-
czg o tym, ze ASRjest odruchem o stosunkowo krotkiej petli, zawierajacej jedynie
kilka synaps. Niezwykle krétki czas utajenia reakcji pozwala na oszacowanie, ze
pomiedzy jadrem sSlimakowym, rozpoczynajacym tuk odruchowy ASR, a odpo-
wiednig grupg neuronéw ruchowych (motoneuronéw) rdzenia kregowego znaj-
duje siejedna lub najwyzej dwie synapsy nerwowe (Ison i wspétaut. 1973, szabo
1965).

Rys. 1. Przykiadowy zapis zmian amplitudy reakcji wzdrygniecia u szczura mierzonej
zmiang nacisku na podtoze.

Na rysunku zaznaczono najwazniejsze parametry analizowane w badanich ASR: S — moment po-
dania bodzca dzwiekowego, L — czas utajenia (latencja), A — amplituda odpowiedzi.

Ciekawych informacji na temat ASR dostarczyly badania, w ktérych zmie-
niano charakterystyke bodzca akustycznego. Wykazano, ze wielkosé reakcji
wzdrygniecia na bodziec akustyczny nie zalezy od dtugosci bodzca, a raczej od
szybkosci jego narastania. Wydtuzenie bodzca powyzej 6 ms nie powoduje
wzrostu amplitudy odpowiedzi (Fieshier 1965, Marsh iwspotaut. 1973). Z kolei
wzrost czasu narastania bodzca wywotuje spadek amplitudy reakcji wzdrygnie-
cia. Przyjmuje sie, ze odruch wzdrygniecia u szczuréw pojawia sie w przypadku,
gdy bodziec akustyczny osigga natezenie 90 dB nie dtuzej niz w ciggu 12 ms
(Freshier 1965). Wyniki nowszych badan sugeruja, ze u ponad 65% szczuréw
reakcje wzdrygniecia moze wywota¢ juz bodziec o natezeniu 80 dB i czasie
narastania kréotszym niz 12 ms (Chabot i Taylor 1992). Natomiast przy diuz-
szych czasach narastania bodzca reakcja nie pojawi sie nawet na dzwiek
0 natezeniu 140 dB.

Doswiadczenia prowadzone na ludziach, u ktérych badano czas reakcji
mrugniecia powieka sugeruja, ze wartos¢ progowa bodzca stuchowego moze by¢
jeszcze nizsza (Biumenthal | Goode 1991). Przy duzych natezeniach dzwieku
najwiekszy wptyw na amplitude reakcji ma szybko$¢ narastania bodzca w ciggu
pierwszych 0,25 ms (Marsh i wspétaut. 1973).

Wzdrygniecie, poczatkowo uwazane za odpowiedz typu ,wszystko albo nic”,
jest reakcja modyfikowalng. Ulega ona zmianie pod wptywem bodzcoéw przygo-
towawczych (ostrzegawczych, zwanych réwniez modulujagcymi, ang. prepulse)
poprzedzajgcych pojawienie sie wkasciwego bodzca (Reijmers | Peeters 1994).
Zmniejszenie amplitudy odpowiedzi wzdrygniecia u szczuréw wystepuje pod



Odruch luzdrygniecia 353

wptywem bodZcédw ostrzegawczych o réznej modalnosci: dZzwiekowych (Hoffman
i Searte 1968), wzrokowych (Buckiand i wspétaut. 1969) oraz dotykowych
(Pinckney 1976). Zmiany amplitudy oraz zmiany latencji wzdrygniecia wywotane
bodzcami modulujgacymi sg od siebie niezalezne (Hoffman i Ison 1980). Autorzy
ci stwierdzili, ze obnizenie amplitudy reakcji wzdrygniecia wywotywane przez
bodziec modulujacy nie zalezy od intensywnosci bodzca wywotujacego reakcje.
Zmniejszenie amplitudy reakcji ma miejsce przy zastosowaniu bodZca przygoto-
wawczego okoto 100 ms przed bodZzcem wywotujacym odruch wzdrygniecia. Czas
utajenia reakcji wzdrygniecia ulega skréceniu na skutek dziatania bodzca
ostrzegawczego, pojawiajacego sie na kilka (zwykle mniej niz 10) milisekund
przed bodzcem wywotujacym reakcje. Taki sam efekt dziatania bodzcéw przy-
gotowawczych zaobserwowano u réznych gatunkéw zwierzat, w tym i u cztowie-
ka (Hoffman ilson 1980)

W wielu pracach (patrz Hoffman ilson 1980) autorzy potwierdzajg fakt, ze
dla szczuréw maksymalne skrécenie latencji reakcji uzyskuje sie dziatajac
bodZzcem modulujacym, niezaleznie od jego modalnosci, na 4 milisekundy przed
bodzcem wywotujacym reakcje, a maksymalne zmniejszenie amplitudy (o okoto
50%) — na 30 do 80 ms (Hoffman i Ison 1980). Za pomoca dwdéch bodzcéw
modulujacych mozna zmniejszy¢ zaréwno amplitude, jak i skréci¢ latencje tej
samej reakcji wzdrygniecia. Efekty dziatania podwojnych bodZzcéw moduluja-
cych sa wzajemnie niezalezne, to znaczy, amplituda i latencja ASR ulegng
zmniejszeniu o doktadnie takg samg wartos¢, jak przy badaniu zmian pod
wptywem pojedynczego bodzca modulujgcego. Jednoczesnie, przy niezmiennym
czasie pomiedzy bodzcem modulujagcym a bodzcem wywotujacym reakcje, wraz
ze wzrostem natezenia bodzca modulujgcego nastepuje zmniejszanie sie ampli-
tudy reakcji az do momentu, gdy bodziec modulujacy osigga natezenie zdolne
wywotac reakcje wzdrygniecia. Bodziec modulujacy musi by¢ nieco mocniejszy
dla skrécenia latencji reakcji niz dla zmniejszenia jej amplitudy. Efekt zmniej-
szenia amplitudy ASR zmienia sie proporcjonalnie do wzrostu czasu dziatania
bodZca modulujacego (Reijmers i Peeters 1994). Jednak bodziec modulujacy,
wystepujacy na okoto 0-10 ms przed wlasciwym bodzcem moze powodowad
zwiekszenie amplitudy reakcji wzdrygniecia. Zjawisko takie obserwuje sie przy
wiekszych natezeniach bodzca modulujgcego oraz przy zwiekszonej liczbie préb.
Ze wzgledu na krotki odstep pomiedzy bodZcami akustycznymi mozna wykluczy¢
wplyw procesdw uczenia na zmiany amplitudy ASR.

Amplituda reakcji wzdrygniecia na bodziec akustyczny u szczura ulega
zwiekszeniu réwniez pod wptywem tta akustycznego w postaci szumu. Wzrost
jest tym wiekszy, im wyzsze jest natezenie szumu i diuzszy jego czas dziatania
(Davis 1974, Davis i Fite 1984). Amplituda reakcji wzdrygniecia wzrasta w ciggu
pierwszych 30 minut dziatania tla. Dalsze wydtuzenie dziatania tta akustycznego
ma jedynie niewielki wplyw na zwiekszenie amplitudy odpowiedzi. Efekt tla
zanika bardzo szybko po przerwaniu szumu i juz mniej wiecej po kwadransie
wielko$¢ amplitudy odpowiedzi wraca do poziomu charakterystycznego dla
odpowiedzi ASR na tle ciszy (Davis 1974).

Krétkie zaniki tla akustycznego sa odbierane przez zwierze jako bodzce
modulujace i moga obniza¢ ASR zaleznie od swojej dtugosci oraz odstepu czasu
pomiedzy bodZzcami (Leitner i wspotaut. 1993). Amplitude odpowiedzi wyraznie
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redukujg przerwy w szumie o dtugosci co najmniej 2 ms. Wynika to z fizjologi-
cznych mechanizmoéw aktywnosci komérek nerwowych drogi stuchowej (Marsh
i wspétaut. 1973). Mianowicie, pod wptywem szumu w komérkach drogi stucho-
wej powstaja potencjaly czynnosciowe. Po wygenerowaniu potencjatu czynno-
Sciowego w neuronie nastepuje okres catkowitej niewrazliwosci, a nastepnie
okres obnizonej pobudliwosci na kolejne bodzce. Okresy te, trwajace okoto 1 ms
kazdy, nazywane sa odpowiednio: czasem refrakcji bezwglednej oraz czasem
refrakcji wzglednej. Dlatego wiaczenie szumu po przerwie krotszej niz okres
refrakcji tych komorek nie wywotuje zadnej odpowiedzi tych komorek a co za
tym idzie, ASR, lub wywotuje odpowiedz zmniejszong (Marsh i wspétaut. 1973).

Zmniej szenie ASR moze nastepowac réwniez wwyniku powtérzeniatego samego
bodzZca. Jesli kolejny bodziec akustyczny pojawi sie po czasie krétszym niz 0,5 do
10 sekund, kolejna odpowiedz bedzie miata nizszg amplitude. Nie jest to jednak
zaleznos¢ liniowa. Wyniki, jakie otrzymano w badaniach nad odruchem wzdrygnie-
cia u miodych szczuréw pokazaty, ze dla krotkich odlegtosci pomiedzy impulsami
obserwuje sie wzrost amplitudy ASR (Btaszczyk i Tajchert, nie opublikowane
dane wilasne). Stosujac paiy identycznych bodzcow akustycznych o odstepie
zmieniajagcym sie w zakresie od 0 do 11 ms stwierdzono, ze amplituda ASR przy
odlegtosci miedzy impulsami rzedu 8 ms jest istotnie mniejsza niz przy innych
interwatach (rys. 2).

Rys. 2. Wartosci amplitudy ASR znormalizowanej do ciezaru ciata zwierzecia u obu
pici szczuréw w odpowiedzi na pary bodzcow akustycznych o réznej odlegtosci miedzy
impulsami (ISI).

Btaszczyk I Tajchert (Nie opublikowane dane wlasne) wykazali réwniez, ze
u szczuréw w okresie rozwoju osobniczego amplituda ASR wzrasta z wiekiem
zwierzecia. Analiza danych doswiadczalnych wskazuje, ze wzrost ten jest Scisle
skorelowany z ciezarem ciata. Z tego wzgledu dalszg analize prowadzono na
danych znormalizowanych (amplitudy ASR zostaty podzielone przez ciezary ciata
szczurdw). Tak przeksztatcona amplituda w zasadzie nie zmienia sie w kolejnych
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tygodniach eksperymentu. Jedynie po pierwszej sesji doswiadczalnej nastgpit
wyrazny spadek znormalizowanej amplitudy reakcji wzdrygniecia, zwigzany z
habituacjg szczurdéw, czyli z ich przyzwyczajeniem do nowej sytuacji. W kolej-
nych sesjach eksperymentalnych wielkos¢ amplitudy ASR pozostawata na sta-
tym poziomie, przy czym dla samcow byt on zawsze wyzszy niz dla samic (rys. 3).
Moze to by¢ zwigzane z szybszym rozwojem uktadu miesniowego u samcéw.

Rys. 3. Wartosci znormalizowanej amplitudy ASR w rozwoju ontogenetycznym szczu-
row w kolejnych tygodniach eksperymentu.

Reakcja wzdrygniecia na akustyczne bodzce ztozone nie ulega natomiast
dalszym zmianom, nawet jesli wprowadzimy kolejny bodziec akustyczny (Ison
i Krauter 1974). Sugeruje to, ze mechanizmy reakcji wzdrygniecia oraz mecha-
nizmy modulacji tej odpowiedzi sg od siebie niezalezne (Russo i wspétaut. 1975).
Autorzy ci stwierdzili, ze wielokrotna prezentacja tego samego bodzca zmniejsza
jego zdolnos¢ do wywotania reakcji wzdrygniecia (zjawisko habituacji). Nie
zmienia natomiast jego efektywnosci jako bodzZzca modulujacego.

Czas narastania bodzca, ktory, jak wspominalismy, jest istotnym parame-
trem decydujacym o wielkosci odruchu wzdrygniecia wywotanego przez ten
bodziec, nie ma znaczenia jako parametr bodZzca modulujgcego (Ison 1978).
Innymi stowy, wielkos¢ amplitudy ASR nie zalezy od czasu narastania bodzca
modulujacego.

PODLOZE ANATOMICZNE AKUSTYCZNEGO ODRUCHU WZDRYGNIECIA

Odruch wzdrygniecia na bodziec akustyczny ma wzglednie prosty i dobrze
poznany obwdd neuronalny (Davis | wspétaut. 1982, Davis | wspétaut. 1993).
Podstawowy schemat tuku odruchowego ASR przedstawia rysunek 4. Bodziec
akustyczny wywotujacy odruch wzdrygniecia pobudza komorki narzadu Cortie-
go Slimaka. Stad impulsy nerwowe sg przekazywane do czesci tylno-brzusznej
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jadra slimakowatego VCN (ang. posteroventral cochlear nucleus). Obustronne
uszkodzenie jadra slimakowatego znosi akustyczny odruch wzdrygniecia. Nato-
miast elektryczne draznienie VCN wywotuje u szczuréw reakcje podobng do
wzdrygniecia pojawiajaca sie z latencjg okoto 7 milisekund. Wiékna z VCN
wychodzace przysrodkowo i brzusznie tworzg brzuszny szlak stuchowy (ang.
VAS, ventral acoustic stria). Uszkodzenie tej drogi znosi lub znacznie uposledza
reakcje wzdrygniecia.

Rys. 4. Schemat tuku odruchowego wzdryg-
niecia w odpowiedzi na bodziec akustyczny
z zaznaczeniem najwazniejszych szlakéw
nerwowych.

A — wodocigg mézgu. AN — nerw stuchowy, CNIC
— jadro $rodkowe wzg6rkéw czworaczych tylnych,
CU — jadro ogoniaste, DLL — jadro grzbietowe
wstegi bocznej, MLF — przysrodkowy peczek pod-
tuzny, nVIl — jadro nerwu VII, RGlI — jadro siatko-
wate olbrzymiokomorkowe, RPC—jadro siatkowate
tylnego mostu, RST — droga siatkowo-rdzeniowa,
TSV — droga rdzeniowa nerwu V, VCN — boczne
jadro $limaka, VLL—jadro brzuszne wstegi bocznej.

Druga synapsa tuku odruchu wzdrygniecia znajduje sie w grzbietowym (DLL)
i brzusznym (VLL) jadrze wstegi bocznej (ang. dorsal and ventral nuclei of the
lateral lemniscus). Obustronne uszkodzenie tych struktur nerwowych eliminuje
akustyczny odruch wzdrygniecia. Do catkowitego zniesienia reakcji wzdrygniecia
w odpowiedzi na bodziec akustyczny podawany do jednego ucha konieczne jest
obustronne uszkodzenie obydwu jader DLL i VLL. Oznacza to, ze czes¢ widkien
wychodzacych z jadra slimakowatego ma potgczenia z jadrami DLL i VLL po
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przeciwnej stronie. Draznienie pradem elektrycznym jgader wstegi bocznej (za-
rowno DLL, jak i VLL) wywotuje odpowiedzi o cechach reakcji wzdrygniecia
pojawiajace sie po czasie utajenia okoto 6 milisekund. Na tym poziomie pojawia
sie roznicowanie odpowiedzi na draznienie. Jednostronna stymulacja jadra
grzbietowego wywotuje tylko odpowiedZ w konczynach po tej samej stronie ciata.
Z kolei przy draznieniu jadra brzusznego wstegi bocznej obserwuje sie odpowiedz
po obu stronach ciata.

Zjader wstegi bocznej witdkna nerwowe biegng do brzuszno-przysrodkowego
obszaru jadra siatkowatego tylnego mostu (RPC, ang. nucleus reticularis pontis
caudalis). Réwniez i w tym przypadku obustronne uszkodzenie RPC znosi
odruch wzdrygniecia na bodziec akustyczny. Elektryczne draznienie RPC wywotuje
reakcje miesniowg podobng do wzdrygniecia ze Srednig latencja okoto 5 milisekund.
Wyniki te wskazuja, ze RPC stanowi wazne ogniwo odruchu wzdrygniecia.

Komoérki nerwowe RPC wysytajg aksony droga siatkowo-rdzeniowa do wszy-
stkich poziomoéw rdzenia kregowego. Droga ta przebiega w bocznym peczku
podiuznym dajac bezposrednia projekcje do motoneuronéw rdzenia kregowego.
Oprocz tego istnieja réwniez potaczenia posrednie z motoneuronami rdzenia
poprzez neurony wstawkowe rdzenia kregowego (interneurony). W tym ostatnim
przypadku motoneurony otrzymuja projekcje zjadra brzusznego wstegi bocznej
(Davis | Fite 1984).

ODRUCH WZDRYGNIECIA WZMAGANY LEKIEM JAKO MODEL DO BADAN
FARMAKOLOGICZNYCH

Wielkos¢ reakcji wzdiygniecia zalezy od stanu emocjonalnego zwierzecia, aw
szczegblnosci od poziomu leku. Na tej podstawie Brown i wspoOtpracownicy
(1951) wykazali, ze amplituda reakcji wzdrygniecia moze by¢ zwiekszona jesli
bodziec akustyczny, ktéryja wywotuje, jest poprzedzony bodZzcem warunkowym
kojarzonym uprzednio z bdlem. W procedurze obronnego warunkowania klasy-
cznego bodziec taki jak na przyktad swiatlo, dZzwiek czy strumien powietrza jest
podawany w zestawieniu z silnym bodzcem boélowym, najczesciej szokiem ele-
ktrycznym. Nastepnie ten sam bodziec warunkowy jest podawany jako bodziec
modulujacy przed wlasciwym bodzcem akustycznym w doswiadczeniu ASR.
Zgodnie z oczekiwaniem obserwowano zwiekszenie reakcji wzdrygniecia. Zjawi-
sko to nazwano odruchem wzdrygniecia potegowanego lekiem (ang. fear-poten-
tiated startle paradigm) (Davis 1986).

Poziom leku jest okreslany poprzez wzrost amplitudy wzdrygniecia w obe-
cnosci bodzca warunkowego uprzednio kojarzonego z bdlem w poréwnaniu
z normalng odpowiedzig ASR, uzyskiwang bez tego bodzca. W badaniu ASR
potegowanego lekiem sam bodziec warunkowy nie wywotuje wzdrygniecia, a bo-
dziec bezwarunkowy, wyzwalajacy reakcje wzdrygniecia, nigdy nie jest bodzcem
bdélowym. Efekt zwiekszenia amplitudy jest zalezny od intensywnosci szoku
elektrycznego uzywanego podczas treningu warunkowej reakcji obronnej (Davis
i Astrachan 1978). Okazalo sie, ze umiarkowany poziom szoku powoduje zna-
czne podwyzszenie amplitudy wzdiygniecia. Natomiast zaréwno bardzo niskie,
jak i bardzo wysokie natezenia pradu drazniacego nie wywotujg istotnej zmiany
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ASR. Wzrost amplitudy wzdrygniecia w obecnosci obronnego bodzca warunko-
wego kojarzonego uprzednio z bélem jest efektem diugotrwatym i obserwowanym
jeszcze co najmniej miesiac po zakonczeniu treningu (Cassella i Davis 1985).
Procedura taka umozliwia wiec badanie pamieci dtugotrwatej.

Warto réwniez wspomnieé, ze obserwowany w procedurze potegowania le-
kiem wzrost reakcji wzdrygnieciajest Scisle skorelowany z wielkoscig tak zwanej
reakcji zamierania (ang. freezing), wykorzystywang jako miara leku (Leaton
i Borszcz 1985). Zamieranie jest reakcjg obronng obserwowana u matych
zwierzat w przypadku silnego zagrozenia. Polega ona na pozostawaniu zwierze-
ciaw bezruchu w charakterystycznej pozie.

Odruch wzdrygniecia potegowany lekiem jest réwniez dobrym modelem do
badania wpltywu lekéw na poziom leku (Davis 1986). Stanowi czutg nieinwazyjng
metode pozwalajgcg na wyeliminowanie problemu zmiennos$ci osobniczej. Po-
ziom leku jest bowiem okreslany jako réznica wielkosci amplitudy ASR u tego
samego zwierzecia. Metoda ta pozwala zaréwno na ocene efektdéw specyficznych
leku (zmniejszenie amplitudy reakcji wzdrygniecia w obecnosci warunkowego
bodzca obronnego) jak i efektéw niespecyficznych (zmniejszenie amplitudy re-
akcji wzdrygniecia pod nieobecnos¢ bodzca warunkowego), a wiec na ocene
iloSciowg i jakoSciowg dziatania danego leku. R6znorodne leki redukujgce lek,
takiejak morfina czy diazepam, zmniejszaja ASR potegowany lekiem. Z kolei leki
zwiekszajgce lek, jak na przykiad johimbina, wykazujg dziatanie odwrotne.
Jednoczes$nie leki te prawie nigdy nie oddziatywujg na amplitude ASR w sytuacji,
gdy nie wystepuje bodziec warunkowy. Bodzca bélowego nie wprowadza sie
podczas testu, co eliminuje problem zmienionej przez lek wrazliwosci na bol
i pozwala bada¢ wpltyw lekéw na pamieé¢ zaréwno w procesie uczenia sie, jak
i odtwarzania informacji. Badanie reakcji wzdrygniecia potegowanego lekiem
stwarza dobrg alternatywe przy testowaniu zwigzkoéw zwiekszajgcych lek réw-
niez dlatego, ze odpowiedz zostaje podwyzszona, a nie jak w wiekszosci metod
— ostabiona.

Zwiekszenie reakcji wzdrygniecia badano réwniez na podstawie analizy
czynnosci bioelektrycznej w miesniach szyi szczura (elektromiogramow). Zwie-
kszenie tej aktywnosci obserwuje sie nawet w przypadku, gdy nie ma zauwazal-
nej reakcji posturalnej (Casset1a i wspélaut. 1986). Scista korelacja pomiedzy
wielkoscig odpowiedzi posturalnej wyrazonej zmiang nacisku na podtoze oraz
amplitudg elektromiogramu pozwala na zastosowanie tej drugiej metody w pre-
cyzyjnych badaniach latencji odruchu wzdrygniecia. Czas utajenia reakcji
wzdrygniecia mierzony za pomocg elektromiogramu zmniejsza sie w obecnosci
obronnego bodzca warunkowego z 8 do 5 milisekund. Sugeruje to, ze bodziec
warunkowy skraca transmisje informacji w obwodzie neuronalnym odpowie-
dzialnym za ASR (Cassel1a i wspélaut. 1986, Davis 1986).

Wyniki badan, w ktérych stosowano draznienie elektryczne poszczegélnych
struktur na drodze nerwowej reakcji wzdiygniecia (VCN, VLL i RPC) (BERGI Davis
1985) dowodza, ze lek zmienia transmisje nerwowa na poziomie VLL lub RPC.
W procesie tym jest zaangazowane ciatlo migdatowate. Nawet stabe draznienie
elektryczne jadra centralnego ijgdra srodkowego ciata migdatowatego znaczaco
podwyzsza amplitude reakcji wzdrygniecia (Rosen i Davis 1986). Efekt ten
pojawia sie w ciggu kilku milisekund od momentu rozpoczecia stymulacji.
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Obserwowane zmiany odruchu wzdrygniecia sg obiektywna miarg warunkowego
leku (Hitchcock i Davis 1986). Stwarza to mozliwos¢ okreslenia miejsca dziata-
nia lekéw zmieniajgcych wielkos¢ reakcji wzdiygniecia potegowanej lekiem.
Odruch wzdrygniecia jest bardzo interesujacym modelem doswiadczalnym
znajdujacym coraz szersze zastosowanie zaréwno w badaniach behawioralnych,
neurofizjologicznych, jak i farmakologicznych. Na podstawie badan nad ASR
mozliwe bedzie poznanie zaréwno mechanizmoéw pamiecijak i proceséw selekcji
informacji docierajacej do uktadu nerwowego. W ostatnim czasie takie badania
zapoczatkowano w Instytucie Biologii Doswiadczalnej im. M. Nenckiego PAN,
dzieki dotacji Fundacji na Rzecz Nauki Polskiej w ramach Programu BRAIN'94.

MAMMALIAN STARTLE REFLEX
Summary

The mammalian startle rellex can be activated by a sudden intense stimulus (e.g., touch, sound
pulse, light flash). This reflex is a part of acomplex reaction, commonly called the orienting response.
Many somatic and vegetative symptoms accompany this reaction. The most pronounced motor
component of the startle reflex results from a strong transient muscle contraction of the whole body.
This short-latency response begins in the head and spreads down the body producing transitory
flexor contractions that can be measured as changes in the ground reaction forces. Acoustic startle
reflex measurements have been successfully used in a variety of experiments to assess changes in
auditory functioning, to evaluate the emotional state of the animal and to study the influence of
some psychotropic drugs on the nervous system.

LITERATURA

Berg W. K., Davis M., 1985 Associative learning modifies startle reflexes at the lateral lemniscus.
Behav. Neurosci. 99. 191-199.

BiumenthalT. D., Goode C. T., 1991. The startle eyeblink response to low intensity acoustic stimuli.
Psychophysiology 28, 296-306.

Buckland G., Buckland J., Jamieson C., Ison J. R., 1969. Inhibition of startle response to acoustic
stimulation produced by visual prestimulation. J. Comp. Physiol. Psychol. 67, 493-496.

Brown J. S., Kalish I. I., Farber |.E.. 1951. Conditioned fear as revealed by magnitude of startle
response to an auditory stimulus. J. Exp. Psychol. 41, 317-327.

Cassella J. V., Davis M.. 1985. Fear-enhanced acoustic startle is not attenuated by acute or chronic
imipramine treatment in rats. Psychopharmacology 87, 278-282.

CassellaJ. V., Harty P. T., Davis M., 1986. Fear conditioning pre-pulse inhibition anddrug modulation
oj a short latency startle response measured electromyographically from neck muscles in the rat.
Physiol. Behav. 36, 1187-1 191.

Chabot C. C., Taylor D., 1992. Daily rhythmicihj of the rat acoustic startle response. Physiol. Behav.
51, 885-889.

Davis M.. 1974. Sensitization ofthe rat startle response by noise. Comp. Physiol. Psychol. 87, 571-581.

Davis M., 1986. Pharmacological and anatomical analysis of fear conditioning using the fear-poten-
tiated startle paradigm. Behav. Neurosci. 100, 814-824.

Davis M., Sollberger A., 1971. Tiuenty-four periodicity of the startle response in rats. Psychon.Sci.
25, 37-39.

Davis M.. Astrachan D.l., 1978. Conditioned fear and startle magnitude: effects of differentfootshock
or backshock intensities used in training. J. Exp. Psychol. Anim. Behav. 4, 95-103.

Davis M., Fite S. E., 1984. Intrinsic and extrinsic mechanisms of habituation and sensitization:
implicationsfor the design and analysis of experiments. [W:] Peeke H. V. S., Petrinovich L. (red.)
Habituation. Sensitization, and Behavior. Academic Press, Inc. New York, 287-321.

Davis M., Gendelman D. S., Tischler M. D ., Gendelman P. M. ,1982. A primary acoustic startle circuit:
Lesion and stimulation studies. Neurosci. 2, 791-805.



360 Katarzyna Tajchert iwspoétautorzy

Davis M., Falts W. A,, Campeau S., Kim M. ,1993. Fear-potentiated startle: a neural and pharmacolo-
gical analysis. Beh. Brain Res. 58, 175-198.

Fieshier M., 1965. Adequate acoustic stimulus for startle reaction in the rat. Comp. Physiol. Psychol.
60, 200-207.

Hitchcock J. M., Davis M., 1986. Lesions of the amygdala, but not of the cerebellum or red nucleus,
block conditioned fear as measured with the potentiated startle paradigm. Behav. Neurosci. 100,
11. 22

Hoffman H. S.. Searle J. L., 1968. Acoustic and temporal factors in the evocation ofstartle. J. Acoust.
Soc. Am. 47, 489-497.

Hoffman H. S., Ison J. R., 1980. Reflex modification in the domain ofstartle: 1. Some empirical findings
and their implication for how the nervous system processes sensory input. Psych. Rev. 87,
175-189.

Ison J.R.. 1978. Reflex inhibition and reflex elicitation by acoustic stimuli differing in abruptness of
onset and peak intensity. Anim. Learn. Behav. 6, 106-110.

Ison J. R., Krauter E. E.. 1974. Reflex-inhibiting stimuli and the refractory period ofthe acoustic startle
reflex in the rat. 3. Comp. Physiol. Psychol. 86, 420-425.

IsonJ. R.,McAdam D.W.. Hammond G. R.. 1973. Latency and amplitude changes in the acoustic startle
reaction produced by variation in auditory prestimulation. Physiol. Behav. 10, 1035-1039.

Kepinski A., 1974. Melancholia. PZWL. Warszawa, 156 str.

Leaton R. N., Borszcz G. S.. 1985. Potentiated startle: Its relation tofreezing and shock intensity in
rats. J. Exp. Psychol. Anim. Behav. Processes 11. 421-428.

Leitner D. S., Hammond G. R.. Springer C. P., Ingham K. M., Mekitlo A. M., Bodison P. R., Aranda M.
T., Shawaryn M. A., 1993. Parameters affecting gap detection in the rat. Percept. Psychophys. 54,
395-405.

Marsh R., Hoffman H. S.. Stitt C. L., 1973. Temporal integration in the acoustic startle reflex of the
rat. J. Comp. Physiol. Psychol. 82, 507-511.

Paviov I. P.. 1927. Conditioned reflexes. G. V. Anrep (red.) Oxford Uniwersity Press, London, 130-183.

Peak H., 1931. Modification of the lid-reflex by voluntarily inducedsets. Psychol. Monogr. 47, 135-147.

Pinckney L. A., 1976. Inhibition of the startle reflex in the rat by prior tactile stimulation. Anim. Learn.
Behav. 4, 467-472.

Reijmers L. G. J. E.. Peeters B. W. M. M., 1994. Effects of acoustic prepulses on the startle reflex in
rats: a parametric analysis. Brain Res. 661, 174-180.

Rosen J. B., Davis M., 1986. Electrical stimulation of the amygdala enhances acoustically and
electrically-elicited startle. Soc. Neurosci. Abstr. 12. 517.

Russo J. M.. Reitner L. A, Ison J. R., 1975. Repetitive exposure does not attenuate the sensory impact
of the habituated stimulus. J. Comp. Physiol. Psychol. 88, 665-669.

Seaman R. L., Beblo D. A.. RastearT. G., 1994. Modification of acoustic and tactile startle by single
microwave pulses. Physiol. Behav. 55, 587-595.

Sokotow Y. N.. 1963. Perception and the conditioned reflex. New York: Pergamon, 7-42.

Stein J. F., 1992. The representation of egocentric space in the posterior parietal cortex. Behav. Brain
Sei. 15. 691-700.

Stitt C. L., Hoffman H. S, Marsh R. R.. Schwartz G. M., 1976. Modification of the pigeon’s visual
startle reaction by sensory environment. J. Comp. Physiol. Psychol. 90, 601-619.

Szabo ., 1964. Analysis of the muscular action potentials accompanying the acoustic startle reaction.
Acta Physiol. Hung. 27, 167-178.

Zietinski K., 1993. Warunkowanie a powstawanie asocjacji. Kosmos 42, 427-453.



