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DROGA SŁUCHOWA SSAKÓW I JEJ PODKOROWE SYSTEMY FUNKCJONALNE

Analiza informacji słuchowej zachodzi na 
kilku kolejnych poziomach systemu nerwowe­
go, począwszy od receptorów w uchu wewnętrz­
nym, które przez włókna nerwu słuchowego 
przekazują sygnały do jąder rdzenia przedłużo­
nego i dalej poprzez jądra mostu, śródmózgowia 
i międzymózgowia do kory mózgowej, która sta­
nowi ostatni poziom analizy informacji. Kora 
słuchowa stanowi obszar kory nowej (neocor­
tex), odpowiadający przede wszystkim na 
bodźce słuchowe. Jej zasięg i zróżnicowanie na

poszczególne pola korowe określony jest zasad­
niczo przez wzorzec połączeń dochodzących z 
kilkunastu jąder wzgórza i charakterystykę od­
powiedzi neuronów korowych. Na podstawie 
skorelowanych danych anatomicznych i fizjo­
logicznych próbuje się ocenić udział i wpływ 
poszczególnych połączeń wzgórzowo-korowych 
na generację określonych wzorców aktywności 
neuronalnej w polach słuchowych, niosących 
biologicznie ważną informację o bodźcu słucho­
wym.

DROGA SŁUCHOWA — OD RECEPTORA DO KORY SŁUCHOWEJ

Narządem zmysłu słuchu jest ucho, składa­
jące się z trzech głównych części: ucha zewnę­
trznego, środkowego i wewnętrznego. Ucho 
zewnętrzne obejmuje małżowinę i kanał słucho­
wy zewnętrzny, zakończony błoną bębenkową 
(Rye. 1). Ucho środkowe zawiera błonę bęben­
kową i trzy kosteczki słuchowe, znajdujące się 
w jamie bębenkowej: młoteczek stykający się z 
błoną bębenkową, kowadełko i strzemiączko. 
Strzemiączko kontaktuje się z okienkiem owal­
nym ucha wewnętrznego , które zawiera trzy 
przylegające do siebie i skręcone w kształcie 
ślimaka przestrzenie wypełnione płynem: scho­
dy przedsionka, schody bębenka i przewód śli­
makowy. Schody przedsionka rozpoczynają się 
w okienku owalnym, następnie poprzez szparę 
osklepka łączą się ze schodami bębenka, koń­
czącymi się w okienku okrągłym jamy bębenko­
wej . Obie przestrzenie wypełnione są przychłon- 
ką . Pomiędzy nimi znajduje się przewód ślima­
kowy wypełniony śródchłonką. Przewód ślima­

kowy zawiera narząd Cortiego, który zbudowa­
ny jest z komórek rzęsatych, będących recepto­
rami słuchu i z towarzyszących im komórek 
podtrzymujących, umieszczonych w błonie 
podstawnej (Kelly 1991, Gelfand 1981).

PRZEWODZENIE BODŹCA AKUSTYCZNEGO W UCHU 

ZEWNĘTRZNYM I ŚRODKOWYM

W uchu bodziec akustyczny przekazywany 
jest kolejno drogą przewodnictwa powietrznego 
(ucho zewnętrzne), a następnie kostnego (ucho 
środkowe). Odpowiednie mechanizmy pozwala- 
ją na przenoszenie energii fal dźwiękowych nie 
tylko bez strat, ale ma miejsce również proces 
wzmacniania bodźca. Najpierw w uchu zewnę­
trznym, dzięki zjawisku rezonansu, ulega on 
wzmocnieniu na błonie bębenkowej, która na­
stępnie przekazuje drgania na system koste­
czek ucha środkowego. Ich zadaniem jest 
zminimalizowanie strat energii przy przenosze-
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Rye. 1. Schemat narządu słuchu u człowieka (rysunek zmodyfikowany według K e llye g o  1991).

niu dźwięku ze środowiska o niskim (powietrze) 
do środowiska o wysokim oporze (ciecz w uchu 
wewnętrznym). Jest to możliwe dzięki temu, że 
dźwięk przenoszony jest z dużej powierzchni 
(błona bębenkowa, u człowieka 50 mm2) na 
małą powierzchnię (okienko owalne, 3 mm2 ), 
oraz dzięki temu, że konstrukcja dźwigni koste­
czek słuchowych zwiększa siłę bodźca ok. 1,3 
razy (S ilb e r n a g l  i D e spo po u lo s  1994).

Aby ochronić narząd słuchu przed uszko­
dzeniem przez dźwięki o zbyt wysokim natęże­
niu, wykształcił się odruch słuchowy (ang. 
acoustic reflex) i odruch wzdrygnięcia (ang. 
startle response). W odruchu słuchowym skur­
cze mięśni ucha środkowego, strzemiączkowe- 
go, unerwionego przez nerw trójdzielny i napi- 
nacza błony bębenkowej, unerwionego przez 
nerw twarzowy, zwiększają sztywność łańcucha 
kosteczek i błony bębenkowej, co redukuje ilość 
przenoszonej energii. Ramię dośrodkowe odru­
chu słuchowego stanowią kolejno nerw słucho­
wy, jądro ślimakowe brzuszne (Ryc. 2), skąd 
informacja przekazywana jest do jąder oliwko­
wych górnych, położonych po obu stronach 
mostu. To obustronne połączenie umożliwia 
skurcz mięśni obu uszu, mimo, że stymulacja 
dotyczyła tylko jednego ucha. Ramię odśrodko­
we odruchu słuchowego zaczyna się w jądrze 
oliwkowym górnym przyśrodkowym, skąd po­
budzenie przekazywane jest odpowiednio do

jądra nerwu trójdzielnego lub twarzowego, a 
następnie włóknami ruchowymi przekazywane 
jest do odpowiednich mięśni wewnątrzbęben- 
kowych. U człowieka, w odpowiedzi na głośny 
dźwięk, efektem odruchu słuchowego jest jedy­
nie skurcz mięśnia strzemiączkowego, nato­
miast mięsień napinacz błony bębenkowej od­
powiada na ekstremalnie głośne dźwięki i jego 
skurcz jest częścią odruchu wzdrygnięcia (G e l - 
fand  1981).

Funkcją mięśni wewnątrzbębenkowych jest 
ponadto osłabienie przenoszenia dźwięków o 
niskich częstotliwościach, osłabienie drgań re­
zonansowych w uchu wewnętrznym oraz redu­
kcja maskowania częstotliwości wyższych przez 
niższe (B r o d al  1992, Ke l l y  1991, G elfand  
1981).

PRZEWODZENIE BODŹCA AKUSTYCZNEGO W UCHU 

WEWNĘTRZNYM

Drgania kosteczek ucha środkowego prze­
noszone są na błonę okienka owalnego (Ryc. 1), 
którego wibracje powodują przesunięcia przy- 
chłonki w schodach przedsionka i schodach 
bębenka, co z kolei prowadzi do wychylenia 
błony okienka okrągłego. Efektem tego jest po­
budzenie receptorów słuchu znajdujących się w 
błonie podstawnej przewodu ślimakowego. Pró­
by wyjaśnienia, jak różne częstotliwości odbie-
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Ryc. 2. Główne połączenia drogi słuchowej (zmodyfikowany lysunek, według S ib e r n a g la . i d e s po po u lo s a  

1994).

ranego dźwięku są kodowane w selektywny spo­
sób w postaci sygnałów nerwowych w narządzie 
Cortiego zostały podjęte w teorii rezonansu 
Helmholtza i teorii fali wędrującej von Bekesye- 
go (Kelly 1991, Gelfand 1981). Helmholtz 
uważał, że błona podstawna (Ryc. 1) funkcjo­
nuje na zasadzie instrumentu muzycznego (np. 
harfy). Dźwięk o danej częstotliwości powoduje 
drgania tylko wąskiego odcinka błony podstaw- 
nej przypisanego tej częstotliwości (działającego 
jak wibrująca struna), pobudzając znajdującą 
się na tym odcinku grupę receptorów słuchu, 
czyli komórek rzęsatych. Natomiast Georg von 
Bekesy, obserwując mechaniczne drgania bło­
ny podstawnej w wypreparowanym ludzkim śli­
maku stwierdził, że stymulacja dźwiękiem o 
określonej częstotliwości powoduje drgania ca­

łej błony podstawnej. Drgania te przyjmują po­
stać fali wędrującej, która przemieszcza się od 
błony okienka owalnego do osklepka. Falę wę­
drująca można przyrównać do ruchu luźnej 
liny, której jeden koniec jest umocowany, a 
drugim ktoś porusza w górę i w dół. Podobnie 
jest w uchu wewnętrznym. Jako, że ściany prze­
wodu ślimakowego są elastyczne, falowe prze­
mieszczenie płynu powoduje, że błona podstaw­
na i błona pokrywająca wywijają się raz w kie­
runku schodów przedsionka, a raz w kierunku 
schodów bębenka. Szybkość i długość fali wę­
drującej, rozpoczynającej się w okienku owal­
nym stopniowo ulegają zmniejszeniu w kierun­
ku szczytu ślimaka, natomiast jej amplituda 
rośnie do pewnego maksimum, aby następnie 
szybko wygasnąć. Widać więc, że teoria rezo­
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nansu Helmholtza i teoria fali wędrującej von 
Bekesyego uzupełniają się, ponieważ najwię­
ksza amplituda fali wędrującej pojawia się w 
miejscu przewidzianym w teorii rezonansu. 
Różne częstotliwości dźwięków powodują po­
wstawanie fal wędrujących ze szczytem ampli­
tudy w różnych, ściśle określonych fragmen­
tach błony podstawnej (Ryc. 3), co związane jest

Ryc. 3. Maksymalna amplituda drgań błony pod­
stawnej w zakresie częstotliwości 8-0,2 kHz. (rysu­
nek zmodyfikowany według G u y to n a  1991).

prawdopodobnie ze zmianą własności mechani­
cznych błony podstawnej wzdłuż ślimaka. Miej­
sce największego wychylenia błony podstawnej 
jest więc charakterystyczne dla długości fali 
odbieranego dźwięku. Dźwięki o wyższych czę­
stotliwościach powodują największe wychyle­
nie błony podstawnej przy podstawie ślimaka, 
natomiast dźwięki o niższych częstotliwościach 
bliżej szczytu ślimaka (Gelfand 1981, Guyton 
1991).

UCHO WEWNĘTRZNE JAKO WYSOCE SELEKTYWNY 

ANALIZATOR CZĘSTOTLIWOŚCI DŹWIĘKU

Słuch charakteryzuje się niezwykłą sele­
ktywnością w stosunku do częstotliwości 
bodźca akustycznego. Na przykład u człowieka, 
u którego zakres słuchu zawiera się między 
20 Hz a 20 kHz, względny próg rozróżniania 
częstotliwości wynosi 0,003, co znaczy, że czło­
wiek jest w stanie rozróżnić dźwięk o częstotli­
wości 1000 Hz od 1003 Hz (Silbernagl i Despo- 
poulos 1994). Teorie rezonansu i fali wędrują­
cej tłumaczą podstawowy mechanizm kodowa­
nia częstotliwości dźwięku w narządzie Cortie- 
go, gdzie błona podstawna ma określoną loka­
lizację częstotliwości na swojej długości, nato­
miast nie wyjaśniają mechanizmu selektywno­
ści narządu słuchu w stosunku do częstotliwo­
ści dźwięków. Okazało się, że wyjaśnienie tego 
zjawiska tkwi w elektromechanicznych właści­
wościach komórek rzęsatych, tworzących na­
rząd Cortiego.

Komórki rzęsate, czyli właściwe receptory 
słuchu są mechanoreceptorami, przetwarzają­
cymi energię mechaniczną (dźwięk) w potencjał 
elektryczny. Nazwa ich związana jest z obecno­
ścią pęczka rzęsek, znajdujących się w szczyto­
wej części komórki (Ryc. 4). Komórki rzęsate 
ułożone są wzdłuż przewodu ślimakowego. Ich

komórki dwubiegunowe 
zwoju spiralnego ślimaka

błona

komórka rzęsata 
wewnętrzna

blaszka spiralna

pokrywająca

komórki podtrzymujące

komórki rzęsate 
zewnętrzne

Ryc. 4. Narząd Cortiego w uchu wewnętrznym. Strzałka pokazuje kierunek przekazywania informacji 
słuchowej (rysunek zmodyfikowany według B r o d a la  1992).
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ciała komórkowe spoczywają na błonie pod- 
stawnej, natomiast rzęski łączą się z błoną po­
krywającą. Drgania przewodu ślimakowego po­
wodują przesunięcie błony pokrywającej w sto­
sunku do podstawnej. Względny ruch obu błon 
powoduje wygięcie i podrażnienie rzęsek, co 
prowadzi do generowania potencjału receptoro­
wego. Ruch rzęsek w jednym kierunku powo­
duje depolaryzację komórki, w drugim— hiper- 
polaryzację. Oscylacyjny charakter przemiesz­
czania się fali wędrującej wzdłuż błony pod­
stawnej powoduje więc oscylacyjne zmiany po­
tencjału receptorowego komórek rzęsatych, co 
określamy mianem rezonansu mechanicznego. 
W zjawisku transdukcji mechanoelektrycznej 
biorą udział prądy jonowe Ca2+ i K+ (Kelly 
1991).

Wyróżniamy dwa rodzaje komórek rzęsa­
tych: wewnętrzne i zewnętrzne (Ryc. 4). Komór­
ki rzęsate wewnętrzne tworzą jeden rząd w czę­
ści przyśrodkowej przewodu ślimakowego (jest 
ich ok. 3,5 tys.), natomiast na zewnątrz od niego 
ciągną się trzy równoległe rzędy komórek zew­
nętrznych (jest ich ok. 12.000).

Prócz różnicy w liczbie i usytuowaniu na 
błonie podstawnej, komórki rzęsate wewnętrz­
ne i zewnętrzne różnią się własnościami ele­
ktromechanicznymi, oraz systemem włókien 
odchodzących i dochodzących. Jest to podsta­
wą ich funkcjonalnego zróżnicowania.

MECHANIZMY z w ię k s za ją c e  se le k tyw n o ść  n ar ząd u  

SŁUCHU W STOSUNKU DO CZĘSTOTLIWOŚCI DŹWIĘKU

Istnieją dwa główne, działające synergisty- 
cznie mechanizmy zapewniające wysoką sele­
ktywność narządu słuchu w stosunku do czę­
stotliwości dźwięku, które można krótko okre­
ślić jako wzmacnianie elektryczne i wzmacnia­
nie mechaniczne.

Wzmacnianie elektryczne 
Oparte jest na selektywnym wzmacnianiu 

potencjału receptorowego wywołanego rezo­
nansem mechanicznym, przez rezonans ele- 
ktiyczny.

Rezonans elektryczny to spontaniczne oscy­
lacje potencjału błonowego w komórkach rzęsa­
tych (Kelly 1991). Częstotliwość tych oscylacji 
jest różna dla różnych komórek rzęsatych, za­
leżnie od ich położenia wzdłuż błony podstawnej 
i odpowiada częstotliwości dźwięku na który 
najsilniej odpowiada dana komórka. Przy me­
chanicznym pobudzaniu rzęsek, związanym z 
oscylacyjnym otwieraniem i zamykaniem kana­
łów jonowych (rezonans mechaniczny), zacho­
dzi zjawisko wzajemnego wzmacniania rezo­

nansu elektrycznego i mechanicznego. W efe­
kcie dochodzi do zwiększenia potencjału recep­
torowego i do bardziej precyzyjnego dostrojenia 
komórki do danej częstotliwości dźwięku.

Wzmacnianie mechaniczne 
Wzmacnianie mechaniczne związane jest z 

niezwykłą właściwością komórek rzęsatych 
zewnętrznych, polegającą na tym, że oscylacyj­
ny potencjał receptorowy komórki zewnętrznej 
aktywuje jej reakcję motoryczną, to znaczy jej 
wydłużanie lub skracanie (nawet o kilkadziesiąt 
mikronów!). Zmiany długości komórki zwię­
kszają lub zmniejszają wychylenie błony pod­
stawnej zależnie od częstotliwości dźwięku. W 
efekcie powoduje to albo silniejsze pobudzenie 
sąsiednich komórek rzęsatych wewnętrznych 
(przy skurczu komórki zewnętrznej) albo ich 
zahamowanie (w wyniku wydłużenia się komór­
ki zewnętrznej). Tak więc, zwiększanie sele­
ktywności komórek rzęsatych wewnętrznych na 
częstotliwość bodźca przez komórki rzęsate 
zewnętrzne następuje poprzez obniżenie progu 
w zakresie charakterystycznych dla danego 
miejsca, wąskich zakresów częstotliwości.

Dalszemu zwiększaniu selektywności ukła­
du w stosunku do częstotliwości dźwięku służą 
mechanizmy hamowania obocznego, opartego 
na przekaźnictwie GABA-ergicznym i odśrodko­
wego hamowania poprzez włókna cholinergicz- 
ne drogi oliwkowo-ślimakowej. Włóna te tworzą 
albo bezpośrednie kontakty synaptyczne na ko­
mórkach rzęsatych zewnętrznych, albo na 
włóknach obwodowych neuronów dwubieguno­
wych, które kontaktują się z komórkami rzęsa- 
tymi wewnętrznymi (Gelfand 1981).

Komórki rzęsate wewnętrzne i zewnętrzne 
unerwione są w różny sposób przez włókna 
dośrodkowe, co determinuje ich funkcjonalną 
odrębność. Z każdą komórką wewnętrzną kon­
taktuje się, poprzez jedno nierozgałęzione włók­
no obwodowe, około dziesięciu komórek dwu­
biegunowych, czyli ma tutaj miejsce dywergen­
cja informacji słuchowej. Natomiast wiele (do 
dwudziestu) komórek rzęsatych zewnętrznych 
łączy się synaptycznie z odgałęzieniami włókna 
obwodowego tylko jednej komórki zwojowej, za­
chodzi więc tu konwergencja, czyli sumowanie 
przestrzenne informacji słuchowej (Gelfand 
1981). Z komórkami rzęsatymi wewnętrznymi 
kontaktuje się ponad 90% włókien obwodowych 
nerwu słuchowego, stanowią one zatem główne 
źródło informacja o bodźcu słuchowym, przeka­
zywanej i przetwarzanej na dalszych etapach 
centralnej drogi słuchowej. Natomiast komórki 
rzęsate zewnętrzne są głównym miejscem za­
kończeń włókien odśrodkowych, służących od­
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środkowej modulacji sygnałów wychodzących z 
narządu Cortiego (Fix 1997, Brodal 1992, Gel- 
f a n d  1981).

GŁÓWNE POŁĄCZENIA W OBRĘBIE CENTRALNEJ DROGI 

SŁUCHOWEJ

Droga słuchowa utworzona jest system po­
łączeń biegnących poprzez stacje przekaźniko­
we leżące kolejno w rdzeniu przedłużonym, mo­
ście, śródmózgowiu, wzgórzu i korze mózgowej.

Dwubiegunowe komórki, które stanowią I- 
rzędowe neurony drogi słuchowej tworzą połą­
czenia synaptyczne z komórkami rzęsatymi po­
przez włókna obwodowe (Ryc. 4). Ich ciała ko­
mórkowe tworzą zwój spiralny ślimaka. Wypu­
stki dośrodkowe komórek dwubiegunowych, 
których jest około 30 tysięcy, tworzą nerw śli­
makowy, stanowiący gałązkę VIII nerwu czasz­
kowego, przedsionkowo-ślimakowego. Zakoń­
czenia aksonalne włókien nerwu ślimakowego 
znajdują się na neuronach jąder ślimakowych 
(Ryc. 2). Wyróżniamy jądro ślimakowe grzbieto­
we i jądra ślimakowe brzuszne przednie, oraz 
brzuszne tylne. Każde włókno nerwu ślimako­
wego rozgałęzia się w obrębie jąder ślimako­
wych na gałąź wstępującą i zstępującą. Gałąź 
wstępująca tworzy synapsy z jądrem brzusz­
nym przednim, natomiast gałąź zstępująca 
kontaktuje się z jądrem brzusznym tylnym i 
grzbietowym. Neurony jąder ślimakowych, po­
łożone w rdzeniu przedłużonym, stanowią II- 
rzędowe neurony drogi słuchowej. Ich aksony 
tworzą trzy odrębne drogi, tak zwane prążki: 
grzbietowy, pośredni i brzuszny. Grzbietowy 
prążek słuchowy utworzony jest przez aksony 
neuronów grzbietowego jądra ślimakowego. Po­
średni prążek słuchowy zawiera aksony neuro­
nów grzbietowej części jąder brzusznych, nato­
miast prążek brzuszny zawiera aksony z brzu­
sznej części jąder brzusznych, które wnikają do 
wiązki włókien spoidło wy ch, zwanych ciałem 
czworobocznym. Prążki grzbietowy i pośredni 
wnikają do wstęgi bocznej po stronie kontrala- 
teralnej i ich włókna kończą się na neuronach 
jąder wstęgi bocznej. Odmiennie biegną włókna 
prążka brzusznego, gdyż tworzą synapsy na 
jądrach oliwkowych górnych po stronie kontra- 
i ipsilateralnej. Prążek brzuszny stanowi drogę 
dla sygnałów związanych z analizą obuuszną. 
Neurony jąder oliwkowych górnych, położone w 
moście, stanowią Ill-rzędowy neuron drogi słu-

Ryc. 5. Krzywa strojenia włókna nerwu słuchowego 
człowieka o częstotliwości charakterystycznej 2 kHz 
( zmodyfikowany rysunek według K e llye g o  1991).

chowej. Ich włókna tworzą połączenia z kolejną 
stacją przekaźnikową drogi słuchowej, jaką sta­
nowią jądra wstęgi bocznej. Neurony jąder 
wstęgi bocznej, usytuowane w moście, (IV-rzę- 
dowy neuron drogi słuchowej) wysyłają aksony 
do leżących ipsilateralnie jąder wzgórka dolne­
go, leżącego w śródmózgowiu (V-rzędowy neu­
ron drogi słuchowej), które dalej tworzą połą­
czenia z neuronami jąder ciała kolankowatego 
przyśrodkowego wzgórza (VI-rzędowy neuron), 
jak również z jądrami asocjacyjnych zespołów 
jąder tylnego wzgórza. Ich aksony tworzą pro- 
mienistość słuchową, poprzez którą informacja 
o bodźcu akustycznym dociera do I-rzędowej 
kory słuchowej (VII-rzędowy neuron drogi słu­
chowej) (Brodal 1991, Kelly 1991, Gelfand 
1981). Kora słuchowa położona jest w płacie 
skroniowym koiy mózgowej. W jej obszarze wy­
dzielono pola słuchowe, różniące się cyto-, mię­
ło- i chemo-architektoniką, jak i organizacją 
połączeń podkorowych i korowych (Brugge i 
Reale 1985, Imig i Morel 1983). Z punktu 
widzenia specyficzności połączeń ze struktura­
mi podkorowymi (przede wszystkim połączeń 
wzgórzowo-korowych) wyróżniamy w niej pole 
1-rzędowe (A-l), pola asocjacyjne słuchowe i pola 
asocjacyjne wyższego rzędu, gdzie dochodzi do 
integracji informacji słuchowej z informacją in­
nych modalności (pola polimodalne).

SYSTEMY FUNKCJONALNE PRZETWARZANIA INFORMACJI SŁUCHOWEJ

Aby poznać organizację połączeń, stanowią­
cych neuronalne podłoże opracowywania infor­

macji słuchowej stosuje się strategie badawcze, 
polegające na elektrofizjologicznym mapowaniu
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struktur słuchowych , które następnie koreluje 
się z połączeniami dochodzącymi i odchodzący­
mi z tychże struktur. Badania takie przeprowa­
dza się na zwierzętach, należących do różnych 
rzędów ssaków (gryzonie, mięsożerne, czy na­
czelne), charakteryzujących się różnym sto­
pniem rozwoju układu słuchowego. Mapowanie 
elektrofizjologiczne służy do opisu charaktery­
styki odpowiedzi neuronów na stymulację zróż­
nicowanymi bodźcami akustycznymi. Stosując 
tony o różnych częstotliwościach i natężeniach 
wyznacza się tak zwaną krzywą odpowiedzi 
neuronu lub krzywą strojenia (ang. tuning cur­
ve) (Ryc. 5), opisującą zmiany zakresu częstot­
liwości dźwięku, na jakie odpowiada neuron, 
zależnie od natężenia dźwięku. Częstotliwość 
tonu, na którą neurony reagują przy jego naj­
mniejszym natężeniu nazywana jest częstotli­
wością charakterystyczną (ang. characteristic 
frequency, best frequency) danego neuronu 
(Ryc. 5). Przy zwiększaniu natężenia dźwięku 
zwiększa się zakres częstotliwości, na które 
neuron odpowiada. Zależnie od kształtu krzy­
wej odpowiedzi wyróżniamy neurony wąsko 
strojone (ang. narrow tuned), które odpowiada­
ją na wąski zakres częstotliwości dźwięku lub 
szeroko strojone (ang. broad tuned), wrażliwe 
na szeroki zakres częstotliwości dźwięku, w 
pełnym zakresie jego natężenia. Mapowanie ele­
ktrofizjologiczne jąder i pól korowych, opisujące 
lokalizację neuronów o określonym zakresie 
strojenia (szeroko czy wąsko strojone) i jego 
częstotliwość charakterystyczną, umożliwiło 
wyznaczenie na ich obszarze grup neuronów, 
stanowiących reprezentacje dźwięków o róż­
nych częstotliwościach. Reprezentacje częstot­
liwości dźwięków, o ściśle uporządkowanym 
charakterze określane są mianem tonotopo- 
wych i odwzorowują one ułożenie reprezentacji 
częstotliwości w ślimaku (M er ze n ic h  1981). Są 
one obecne na każdym poziomie drogi słucho­
wej, gdzie występują również jądra i pola nie-to- 
notopowe, zawierające szeroko strojone neuro­
ny i nie posiadające uporządkowanej reprezen­
tacji dźwięków określonej częstotliwości (Im ig  i 
M o r el  1983, G e lfan d  1981).

TONOTOPOWA ORGANIZACJA DROGI SŁUCHOWEj

Badając organizację tonotopową drogi słu­
chowej kota, stwierdzono, że we wszystkich jej 
głównych jądrach i w przynajmniej czterech 
polach korowych istnieją tonotopowe reprezen­
tacje częstotliwości dźwięku (Im ig  i M o r el  1983, 
B ru g g e  i Re a le  1985). Tworzące je neurony, 
podobnie, jak komórki rzęsate na błonie pod- 
stawnej narządu Cortiego, uszeregowane są w 
ten sposób, że na jednym krańcu reprezentacji

CF (kHz)

Ryc. 6. Tonotopową organizacja jądra oliwkowego 
górnego bocznego u kota.

Częstotliwości charakterystyczne CF (kHz), są najwyższe w 
brzuszno-przyśrodkowej części jądra i zmniejszają się w 
kierunku grzbietowo-bocznym. Strzałką zaznaczono gra­
dient częstotliwości dźwięku, od najwyższej do najniższej 
(rysunek zmodyfikowany, według Gelfanda 1981).

znajdują się neurony odpowiadające najsilniej­
szym pobudzeniem na dźwięki o najwyższych 
częstotliwościach, na drugim krańcu neurony 
odpowiadające na dźwięki o częstotliwościach 
najniższych (w obrębie spektrum właściwym 
dla danego gatunku), natomiast pomiędzy nimi 
znajdują się odpowiednio uszeregowane neuro­
ny reagujące najsilniej na dźwięki o częstotliwo­
ściach pośrednich (Ryc. 6, 7). W jądrach słu­
chowych reprezentacja każdej częstotliwości 
dźwięku tworzona jest przez warstwę komórek 
(czyli pełna reprezentacja wszystkich częstotli­
wości z to szereg przylegających do siebie 
warstw, jak łuski cebuli) (Ryc. 7A). Natomiast 
w korze słuchowej neurony stanowiące repre­
zentację częstotliwości dźwięków tworzą równo­
ległe pasy, które obejmują całą grubość kory, a 
każdy pas zawiera wąsko strojone neurony o tej 
samej charakterystycznej częstotliwości (Ryc. 
9A, również ryciny w art. A. K o sm a l  w  tym 
numerze KOSMOSU).

SYSTEMY PROJEKCJI DROGI SŁUCHOWEJ

Podanie substancji znakujących, transpor­
towanych wzdłuż aksonu w miejsca scharakte­
ryzowane uprzednio elektrofizjologicznie, umo­
żliwiło skorelowanie funkcjonalnych własności 
neuronu z systemem jego połączeń dochodzą­
cych (gdy zastosowano substancje znakujące 
transportowane dokomórkowo, np. fluorochro- 
my typu Fast Blue, czy Diamidyno Yellow) i 
odchodzących (gdy podano znacznik transpor­
towany odkomórkowo, kumulujący się w za­

V
brzusznie

grzbietowo
A

przyśrod- ^ 
kowo -> bocznie

jądro oliwkowe 
górne przyśrodkowe

0,7
jądro oliwkowe 
górne boczne

1
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Ryc. 7. Warstwowa struktura jądra brzusznego MGB u kota.

A. Organizacja przestrzenna warstw wyznaczona na podstawie przebiegu włókien dośrodkowych ze wzgórka dolnego i na 
podstawie dominującej orientacji dendrytów neuronów jądra brzusznego. Warstwy położone przyśrodkowo stanowią 
reprezentacj dźwięków o wysokich częstotliwościach, im położone są bardziej bocznie, tym niższą częstotliwość reprezen­
tują. Strzałką zaznaczono gradient częstotliwości dźwięku, od najwyższej do najniższej. B. Orientacja dendiytów w 
warstwach jądra brzusznego MGB. Grube linie narysowane są równolegle do dominującej orientacji dendrytów. Przekroje 
czołowe, barwienia skrawków metodą Golgiego, 15-dniowy kot (rysunki zmodyfik. według M o r e s t a  1965).

kończeniach aksonalnych, np. biocytyna, czy 
fluorochrom Fluoro Ruby).

Na podstawie połączonych badań elektrofi- 
zjologicznych i neuroanatomicznych wyodręb­
niono u mięsożernych i gryzoni dwa duże syste­
my połączeń neuronalnych (An d e r se n  i wspó- 
aut. 1980, M e r ze n ic h  1981). System projekcji 
specyficznej zorganizowany ściśle topograficz­
nie (określany mianem core, strefa centralna) 
obejmuje jądra i pola korowe zorganizowane 
tonotopowo. Drugi komplementarny system 
projekcji dyfuzyjnej tworzy projekcję topografi­
cznie rozlaną (określany jest mianem belt, stre­
fa opasująca) i związany jest z jądrami i polami 
o nie-tonotopowej organizacji. Oba systemy są 
przestrzennie rozdzielone i równolegle przetwa­
rzają informację o bodźcu słuchowym.

System projekcji specyficznej
Ścisła topografia połączeń w systemie proje­

kcji specyficznej polega na tym, że neurony 
reprezentujące daną częstotliwość na niższym 
piętrze drogi słuchowej wysyłają aksony na wy­
ższe piętro głównie do neuronów dostrojonych 
do tej samej częstotliwości, a więc projekcje ta

mają charakter przestrzennie ograniczony. Sy­
stem projekcji specyficznej obejmuje włókna 
nerwu słuchowego, tworzące kontakty synapty­
czne na neuronach jądra ślimakowego grzbie­
towego i brzusznego. Następnie aksony wycho­
dzące z jąder ślimakowych tworzą zakończenia 
w tonotopowym jądrze środkowym wzgórka dol­
nego (Ryc. 8), które mają połączenia z jądrem 
brzusznym i jądrem grzbietowym ciała kolan­
kowatego przyśrodkowego (MGB), oraz boczną 
częścią zespołu jąder tylnych wzgórza (Im ig  i 
M o r e l  1983, A n d e r s e n  i współaut. 1980). Ciało 
kolankowate przyśrodkowe jest główną stru­
kturą słuchową wzgórza i składa się z trzech 
zespołów jąder: brzusznego, grzbietowego i 
przyśrodkowego, zróżnicowanych morfologicz­
nie i funkcjonalnie (Ca lf o r d  1983, J o n es  1985, 
M o r e st  1964, 1965). Zorganizowane tonotopo­
wo jądro brzuszne posiada strukturę warstwo­
wą (Ryc. 7). Neurony stanowiące reprezentację 
dźwięków o wysokich częstotliwościach skupio­
ne są w warstwach przyśrodkowych, natomiast 
neurony tworzące reprezentację dźwięków o ni­
skich częstotliwościach — w warstwach bocz­
nych. (Ryc. 7). Większość neuronów w jądrze
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wzgórek
dolny

przekrój przedni

przekrój tylny

kora słuchowa

ciało kolankowate 
przyśrodkowe

U l i  system specyficzny | | system dyfuzyjny

Ryc. 8. Przestrzenna organizacja systemu specyficz­
nego i dyfuzyjnego u kota, opracowana przez Ande­
rsena i współaut. (1980).

Rysunek zmodyfikowany. Jądra wzgórka dolnego: ICC-j. 
środkowe, ICP-j. okołośrodkowe; jądra ciałą kolankowatego 
przyśrodkowego: V-j. brzuszne, Dd-j. grzbietowe głębokie, 
Dc-j. grzbietowe tylne, M-j. przyśrodkowe; pola słuchowe: 
AI-I-rzędowe, AAF-przednie, PAF-tylne, VPAF-brzuszno-tyl- 
ne, All-II-rzędowe, T-skroniowe, EP-tylnego zakrętu ekto­
sylwiusza.

brzusznym (vMGB) charakteryzuje się wąskimi 
krzywymi strojenia i odpowiadają one na sty­
mulację dźwiękiem z krótką latencją ok. 30 
msek. Okazuje się, że w vMGB istnieje prze­
strzenne zróżnicowanie neuronów o różnych 
charakterystykach odpowiedzi. Neurony poło­
żone w tylnej części jądra odpowiadają z dłuższą 
latencją i są szerzej strojone niż te położone 
bardziej ku przodowi (Im ig  i M o r e l  1983). Jądra 
grzbietowe głębokie, powierzchniowe i tylne, jak 
i jądro przyśrodkowe nie mają budowy blaszko­
wej i nie są zorganizowane tonotopowo, choć 
wydaje się, że istnieje w nich pewne uporządko­
wanie neuronów o podobnych częstotliwo­
ściach charakterystycznych. Neurony tych ją­
der są szeroko strojone i odpowiadają z dłuższy­
mi latencjami, niż neurony jądra brzusznego

(Calfo r d  1983). O ile jądro brzuszne MGB 
otrzymuje projekcję wyłącznie z jądra środko­
wego wzgórka dolnego, to jądra grzbietowe 
otrzymują również dodatkową projekcję z jąder 
okołośrodkowych i zewnętrznego wzgórka (Im ig  
i M o r e l  1983).

Drugą strukturą o tonotopowej organizacji 
jest boczna część zespołu jąder tylnych wzgórza 
(Pol), położona ku przodowi i bocznie w stosun­
ku do ciała kolankowatego przyśrodkowego. 
Większa część neuronów Pol jest wąsko strojo­
na i odpowiada z krótkimi latencjami na stymu­
lację akustyczną (Im ig  i M o r e l  1983). Gradient 
reprezentacji od niskiej do wysokiej częstotliwo­
ści dźwięku przebiega od części dziobowo-przy- 
środkowej do ogonowo-bocznej.

Aksony projekcji wzgórkowo-wzgórzowej 
tworzą gęste zakończenia w formie kolumn, 
rozłożonych wzdłuż blaszek o odpowiedniej re­
prezentacji częstotliwości dźwięku w jądrze 
brzusznym MGB, w jądrze grzbietowym MGB i 
dalej w Pol i co charakterystyczne, kolumny 
zakończeń ciągną się od jednego jądra do są­
siedniego, przekraczając granice cytoarchite- 
ktoniczne poszczególnych jąder.

Wymienione jądra wzgórza projekcji specy­
ficznej wysyłają uporządkowane przestrzennie 
połączenia do czterech tonotopowo zorganizo­
wanych pól kory słuchowej płata skroniowego 
(patrz też art. A. K o sm a l  w  tym numerze KOS­
MOSU). W korze słuchowej kota są to: I-rzędowe 
pole słuchowe (A-I), przednie pole słuchowe 
(AAFj, tylne pole słuchowe (PAF) i brzuszno tylne 
pole słuchowe (VPAF) (Ryc. 8). Każde z tych pól 
posiada kompletną i ściśle tonotopowo upo­
rządkowaną reprezentację częstotliwości. Topo­
graficzne projekcje do pól A-I i AAF pochodzą z 
sąsiadujących obszarów jądra brzusznego w 
obszarze danej reprezentacji częstotliwości 
dźwięku, choć stwierdzono również istnienie 
kolaterali do obu pól korowych (Im ig  i M o r e l  
1983). Różnią się one źródłem najsilniejszej 
projekcji, która w przypadku pola Al bierze 
początek w jądrze brzusznym MGB, natomiast 
w przypadku pola AAF — w części bocznej 
zespołu jąder tylnych.

Projekcje do tonotopowych pól PAF i VPAF 
pochodzą z jądra vMGB i jądra grzbietowego, 
podobnie jak w przypadku pól A-I i A, oraz 
dodatkowo z grupy jąder, zlokalizowanych 
grzbietowo, ogonowo i brzusznie w stosunku do 
jądra brzusznego (do grupy tej należy jądro 
brzuszno-boczne, część jądra grzbietowego głę­
bokiego i górna część jądra brzusznego), o nie­
jasno zdefiniowanych granicach i nie posiada­
jących ściśle uporządkowanej reprezentacji 
częstotliwości. Projekcja do tych dwóch pól z 
jądra brzusznego jest słabsza niż ta do pola Al,
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a ciała komórkowe neuronów wysyłających pro­
jekcje z danej warstwy tworzą odrębne popula­
cje nie sąsiadujące ze sobą.

Podsumowując, projekcja z tonotopowego 
jądra brzusznego MGB obejmuje wszystkie 
cztery tonotopowe pola: AI, AAF, PAF i VPAF. 
Populacja neuronów danej warstwy, wysyłają­
cych aksony do tego samego, ograniczonego 
przestrzennie obszaru leżącego w reprezentacji 
odpowiedniej częstotliwości każdego z pól, zaj­
muje inną część tej warstwy jądra — centralną 
dla projekcji do pól Al i AAF i obwodową w 
przypadku projekcji do PAF i VPAF (choć rów­
nież populacja rozsianych w części centralnej 
neuronów wysyła aksony do tych pól (Bru g g e  i 
Re ale  1985, Im ig  i M o r e l  1983, A n d e r se n  i 
współaut. 1980).

Analiza obuuszna w  ramach systemu projekcji spe­
cyficznej

W systemie projekcji specyficznej opisano 
wydzielony układ połączeń, w którym zachodzi 
analiza przestrzenna bodźca dźwiękowego. 
Obejmuje ona lokalizacją źródła bodźca, czyli 
określenie kierunku i odległości, wjakiej się ono 
znajduje. Jednowymiarowy charakter powierz­
chni receptorowej ślimaka powoduje, że nie 
koduje ona przestrzeni akustycznej, a jedynie 
spektrum częstotliwości dźwięków (inaczej niż 
w przypadku dwuwymiarowej powierzchni re­
ceptorowej siatkówki w układzie wzrokowym, 
na której zostaje zmapowana przestrzeń wizu­
alna). Układ słuchowy dokonuje porównania 
dźwięków dochodzących do obu uszu i na tej 
podstawie tworzy przestrzenną mapę akustycz­
ną. Analiza obuuszna obejmuje dwa wskaźniki:
1) różnicę w czasie dotarcia fali akustycznej do 
lewego i prawego ucha (międzyuszna różnica 
czasu, ITD-interaural time difference), 2) różni­
cę w natężeniu dźwięku, docierającego do lewe­
go i prawego ucha (międzyuszna różnica natę­
żenia, IID-interaural intensity difference) 
(szczegóły tego zagadnienia opisane są w art. 
P. K u śm ie r k a  w  tym numerze KOSMOSU). U 
ssaków, międzyuszna różnica natężenia służy 
do analizy dźwięków o wysokich częstotliwo­
ściach, natomiast międzyuszna różnica czasu 
— o niskich. Granica między wysokimi a niski­
mi częstotliwościami jest specyficzna gatunko­
wo i wyznaczają odległość między uszami osob­
nika, co w konsekwencji określa długości fali 
dźwiękowej. Gdy odległość międzyuszna zwię­
ksza się, pojawia się tak zwana niejednoznacz­
ność fazy i tym samym międzyuszna różnica 
czasu przestaje być miarodajnym wskaźnikiem 
(K o nishi 1993). Informacja o międzyusznej róż­
nicy czasu i natężenia przetwarzana jest równo­
legle przez dwa odrębne systemy połączeń neu-

ronalnych, które biorą początek w jądrach śli­
makowych brzusznych (Ryc. 2). W jądrach tych 
włókna nerwu słuchowego rozgałęziają się, two­
rząc kontakty synaptyczne z dwoma grupami 
komórek, tymi, które rozpoznają fazę sygnału 
pobudzającego, lecz są niewrażliwe na zmiany 
natężenia i z grupą, których neurony reagują 
na zmianę natężenia dźwięku, lecz są niewra­
żliwe na fazę impulsu. Jądra ślimakowe pełnią 
więc rolę filtra, który przepuszcza informację 
albo o różnicy czasu, albo o różnicy natężenia. 
Konwergencja impulsów z lewego i prawego 
ucha, przekazywanych prążkiem brzusznym, 
następuje w jądrach oliwkowych górnych. Dro­
ga, na której dokonywana jest analiza między­
usznej różnicy czasu biegnie od jąder ślimako­
wych brzusznych do jądra oliwkowego górnego 
przyśrodkowego, natomiast informacja o mię­
dzyusznej różnicy natężeń przetwarzana jest na 
drodze prowadzącej przez jądro oliwkowe górne 
boczne. Aksony neuronów jądra oliwkowego 
górnego bocznego i przyśrodkowego biegną we 
wstędze bocznej, tworząc kontakty synaptyczne 
w jądrach wstęgi bocznej, które wysyłają połą­
czenia do jądra środkowego wzgórka dolnego 
(Ryc. 2). We wzgórku dolnym stwierdzono obe­
cność neuronów reagujących specyficznie na 
kierunek, z jakiego dochodzi dźwięk, niezależ­
nie od jego częstotliwości, gdyż następuje tam 
połączenie danych z kanałów dostrojonych do 
różnych częstotliwości. Elektiyczna stymulacja 
neuronów we wzgórku dolnym powoduje re­
akcję orientacyjną zwierzęcia w kierunku źródła 
dźwięku. Wydaje się więc, że musi w nim istnieć 
mapa przestrzeni akustycznej. Neurony reagu­
jące na kierunek, z którego dochodzi dźwięk, 
obecne są też na dalszych etapach drogi analizy 
obuusznej: w ciele kolankowatym przyśrodko­
wym (głównie w tonotopowym jądrze brzusz­
nym) i polach korowych A-I i AAF (K o nish i 1993, 
K e lly  1985, Ge lfan d  1981).

W systemie połączeń stanowiących podłoże 
analizy międzyusznej różnicy natężeń wykryto 
dwa typy odpowiedzi neuronu na pobudzenie 
lewego i prawego ucha (B r u g g e  i Re a le  1985). 
Neuron określany mianem E-I (ang. excitatory- 
inhibitory) reaguje pobudzeniem na dźwięk do­
biegający ze strony kontralateralnej, natomiast 
zahamowaniem pobudzenia na dźwięk docho­
dzący ze strony ipsilateralnej. Drugi typ inter­
akcji określany jako E-E (ang. excitatory-exci­
tatory), polega na sumowaniu wejść pobudza­
jących z ucha kontralateralnego i ipsilateralne- 
go. Neurony typu E-I i E-E obecne są na wszy­
stkich poziomach drogi słuchowej począwszy od 
jąder oliwkowych górnych, poprzez wzgórki dol­
ne, jądro brzuszne ciała kolankowatego przy­
środkowego i pola korowe, w obrębie reprezen­
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tacji wysokich częstotliwości (M id d le b r o o k s  i 
Z oo k  1983). Są one odsegregowane przestrzen­
nie, gdyż należą do odrębnych dróg projekcyj­
nych z zachowaniem ścisłej topografii połączeń 
pomiędzy reprezentacjami poszczególnych czę­
stotliwości, co wskazywałoby na odrębność fun­
kcjonalną komórek typu E-I i E-E. W każdej ze 
struktur neurony obu typów tworzą sąsiadują­
ce za sobą kolumny (Ryc. 9B). Szczególne upo­
rządkowanie kolumn interakcji obuusznych 
pojawia się w I-rzędowej korze słuchowej, gdzie 
kolumny E-E i kolumny E-I tworzą naprze- 
mianległe, horyzontalne pasy, ułożone w po­
przek pasów reprezentacji częstotliwości (Ryc. 
9A).Połączenia pomiędzy jądrem brzusznym i 
korą Al biegną tylko od neuronów, tworzących 
kolumnę jednego typu interakcji obuusznych, 
do kolumny korowej tego samego typu, położo­
nej w reprezentacji odpowiedniej częstotliwości 
dźwięku (M id d le b r o o k s  i Z o o k  1983) (Ryc. 9).

Wykazano, że neurony typu E-E są wrażliwe 
na średnie natężenie dźwięku dochodzącego do 
obu uszu, natomiast nie reagują na różnicę 
natężenia dźwięku (Ge lfan d  1981). Natomiast 
neurony typu E-I są wrażliwe na różnicę natę­
żenia dźwięku dochodzącego do obu uszu, ale 
nie są czułe na jego średnie natężenia. Sugeruje 
to, że neurony typu E-E mogą służyć do analizy 
odległości, wjakiej znajduje się źródło dźwięku, 
natomiast neurony typu E-I służą do określenia 
kierunku, z jakiego dochodzi dźwięk. Konwer­
gencja tych dwóch dopełniających się danych, 
zachodząca prawdopodobnie w korze słucho­
wej, może dostarczać precyzyjnej informacji o 
położeniu źródła dźwięku.

System projekcji dyfuzyjnej
Cechą charakterystyczną tego systemu jest 

konwergencja informacji słuchowej z informa­
cją innych modalności, wzrokową czy czuciową, 
na każdym poziomie centralnej drogi nerwowej. 
U mięsożernych i gryzoni system ten zaczyna 
się od komórek ziarnistych jądra grzbietowego 
ślimakowego, które wysyła aksony do nie-tono- 
topowych jąder okołośrodkowych i zewnętrzne­
go wzgórka dolnego. Wykazano, że komórki 
ziarniste jądra grzbietowego ślimakowego 
otrzymują projekcje z jąder czuciowych (trój­
dzielnych, smukłego), jak i projekcje niespecyfi­
czne: serotoninergiczną i noradrenergiczną 
(W eed m an  i Ry u g o  1996). Jednocześnie, analiza 
połączeń dochodzących do jąder wzgórka dolne­
go u szczura (Co le m a n  i C leric i 1987) wykaza­
ła, że jądra okołośrodkowe, prócz połączeń ze 
słuchowymi jądrami śródmózgowia, otrzymują 
również znaczącą projekcję z jąder drogi czucio­
wej, jak i innych jąder, nie związanych ze słu­
chem. Zachodzi więc w nich opracowywanie

Ryc. 9. Topografia połączeń między jądrem brzusz­
nym MGB i I-rzędową korą słuchową (Al) u kota.

A. Pole słuchowe Al, na powierzchni którego zaznaczono 
mapę tonotopową (reprezentacje częstotliwości dźwięków w 
formie równoległych pasów o grzbietowo-brzusznym prze­
biegu) i mapę interakcji obuusznych (naprzemianległe ko­
lumny EE i El, biegnące prostopadle do pasów 
częstotliwości). Wyodrębniono pas częstotliwości 10kHz. B. 
Kolumny EE i El w obrębie warstwy jądra brzusznego MGB, 
która stanowi reprezentację częstotliwości 10 kHz. DZ oz­
nacza grzbietowo położoną strefę Al, gdzie nie rejestrowano 
żadnego typu odpowiedzi neuronów, EE lub El, na stymu­
lację obuuszną. Połączenia te mają charakter ściśle topo­
graficzny, tzn. dotyczą neuronów leżących w tej samej 
reprezentacji częstotliwości i w tym samym typie kolumny 
interakcji obuusznych (EE albo El) wjądrze brzusznym i Al 
(rysunek zmodyfikowany według M id d l e b r o o k s a  i Z o o k a  
1983).

informacji polisensoiycznej. Ze wzgórka dolne­
go biegną włókna do kilkunastu jąder tylnego 
wzgórza, skupionych w trzech zespołach: MGB, 
zespole jąder tylnych (Po) i zespole jądra 
bocznoprzyśrodkowego i nadkolankowego (Lm- 
Sg) (B o w m an  i O lso n  1988, Im ig  i M o r e l  1983).

MGB jest główną stacją przekaźnikową spe­
cyficznej informacji słuchowej, i z jego jąder, 
okołobrzusznych i grzbietowego tylnego (neuro­
ny tych jąder MGB są szeroko strojone) biegną 
przestrzennie rozlane projekcje do nietonotopo- 
wych pól kory słuchowej: pola Il-rzędowego (A-
II), pola skroniowego (T), leżącego w tylnej części 
zakrętu Sylwiusza (An d e r s e n  i współaut. 1980) 
(Ryc. 8), jak i pola EP, leżącego w tylnej części 
zakrętu ektosylwiusza (B o w m an  i O lso n  1988). 
Zespoły Po i Lm-Sg składają się z jąder asocja­
cyjnych, w których opracowywana jest informa-
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cja polimodalna-słuchowa, czuciowa i wzroko­
wa. Badania ilościowe przeprowadzone na skra­
wkach mózgu psa, gdzie w MGB, Po i Lm-Sg 
liczono neurony, które zostały wyznakowane w 
wyniku iniekcji do pól kory słuchowej, substan­
cji fluorescencyjnych transportowanych doko- 
mórkowo, wykazały, że zmienia się udział pro­
jekcji dokorowych pochodzących z tych trzech 
zespołów jąder (Malinowska i Kosmal 1998). 
Pole Al ma najsilniejsze połączenia z jądrami 
MGB, opracowującymi specyficzną informację 
słuchową, natomiast kolejne, coraz bardziej od­
dalone od Al pola asocjacyjne mają coraz silniej­
sze połączenia z Po i Lm-Sg, opracowującymi 
informację polimodalną, natomiast coraz słab­
sze z MGB.

Nie jest jednoznacznie stwierdzone, czym fun­
kcjonalnie różnią się dwa opisane systemy proje­
kcji o odmiennej organizacji połączeń: specyficz­
nej i dyfuzyjnej. Działają jak dwa równoległe ka­
nały przetwarzania informacji słuchowej, lecz nie 
wiadomo, jakim aspektom analizy informacji słu­
chowej służą i na jakim poziomie następuje kon­
wergencja informacji z tych kanałów.

Na podstawie dotychczas uzyskanych da­
nych neuroanatomicznych, dostarczających 
coraz pełniejszej informacji o połączeniach do­
chodzących i wychodzących każdego z syste­
mów projekcji, można przypuszczać, że system 
projekcji specyficznej służy analizie jakościowej 
i przestrzennej (lokalizacja źródła dźwięku) 
bodźca akustycznego, natomiast system dyfu­
zyjny ma za zadanie integrację informacji słu­
chowej z informacją innych modalności (wzro­
kowej, czuciowej) w celu pełniejszej analizy 
bodźców otoczenia i wywiera wpływ modulujący 
na system specyficzny (Weedman i Ryugo

1996).
Przedstawione powyżej koncepcje funkcjo­

nalnego i neuroanatomicznego zróżnicowania 
dróg projekcji oparte zostały na rezultatach 
badań przeprowadzonych na mięsożernych 
(kot, pies) i gryzoniach (szczur).

Systemy projekcji i ich funkcjonalne znaczenie 
u naczelnych

U naczelnych, w porównaniu z mięsożerny­
mi, obserwujemy znacznie silniejszy rozwój ko­
ry słuchowej, co wiąże się z większym zróżnico­
wanie pól słuchowych pod względem archi­
tektonicznym, jak i organizacji połączeń podko- 
rowych i korowych. Podstawowy wzorzec połą­
czeń wzgórzowo-korowych, różnicujący połą­
czenia na system projekcji specyficznej i dyfu­
zyjnej jest jednak podobny u obu tych rzędów 
ssaków.

System projekcji specyficznej obejmuje dwa 
pola korowe, usytuowane w głębi bruzdy bocz­
nej, w zakrętach skroniowych poprzecznych 
Heschla. Są one zorganizowane ściśle tonotopo- 
wo i otrzymują dominujące projekcje z jądra 
brzusznego MGB, a słabsze projekcje z jąder 
grzbietowych i przyśrodkowego i z zespołu jąder 
asocjacyjnych nadkolankowego i granicznego 
(Sg/Lim) i tylnego (Po) (Kaas i Hackett 1998, 
Rauscheckerl997).

System projekcji dyfuzyjnej obejmuje pola 
słuchowe wyraźnie zróżnicowane na dwie stre­
fy. Pierwsza strefa utworzona jest przez pola, 
które otaczają wąskim pasem pola I-rzędowe. 
Charakteryzują się one słabiej zaznaczoną to- 
notopią i otrzymują słabą projekcję z tonotopo- 
wego jądra brzusznego, a silniejszą z pozosta­
łych jąder MGB, jak i z Sg/Lim i Po (Kaas i 
Hackett 1998, Rauschecker 1998). Drugą 
strefę stanowią pola nie-tonotopowe, leżące po­
niżej bruzdy bocznej, na powierzchni zakrętu 
skroniowego górnego. Badania na organizacją 
ich połączeń wzgórzowo-korowych (Kosmal i 
współaut. 1997) wykazały, że pola te są w zróż­
nicowany sposób połączone z jądrami grzbieto­
wymi MGB i z polimodalnymi jądrami Sg/Lim i 
jądrem przyśrodkowym poduszki (Plm). Pola 
położone w tylnej części zakrętu otrzymują sil­
niejsze połączenia z jądrami MGB, a słabsze z 
Sg/Lim i Plm, natomiast im bardziej ku przodo­
wi, tym słabsze stają się połączenia z MGB, a 
silniejsze z Sg/Lim i Plm. Widać więc, że istotną 
cechą organizacji połączeń asocjacyjnych pól 
słuchowych zakrętu skroniowego, należących 
do systemu dyfuzyjnego jest wzrastający udział 
projekcji pochodzących z jąder polimodalnych 
tylnego wzgórza i malejący udział projekcji z 
jąder słuchowych MGB (Kosmal i współaut. 
1997, Pandye i współaut. 1994).

Na podstawie analizy połączeń wzgórzowo- 
korowych i charakterystyki odpowiedzi neuro­
nów kory na dźwięki proste i złożone, w tym 
dźwięki specyficzne dla gatunku, Rauschecker 
wyodrębnił w korze słuchowej małpy dwie fun­
kcjonalne drogi: grzbietową i brzuszną, biegną­
ce przez odmienne pola korowe zakrętu skro­
niowego górnego (Rauschecker 1998, Rau­
schecker i współaut. 1995, 1997). Obie drogi 
zaczynają się w sąsiadujących ze sobą, tonoto- 
powych polach I-rzędowych, które otrzymują 
dominującą projekcję z jądra brzusznego (z 
dwóch populacji przemieszanych komórek) i 
słabsze projekcje z pozostałych jąder MGB, oraz 
z zespołu jąder Po i Sg/Lim.

Drogę grzbietową tworzy system połączeń 
biegnących w kierunku grzbietowo-tylnym pła­
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ta skroniowego, od pola Al do pola ciemieniowe­
go dolnego. Droga ta związana jest z analizą 
przestrzenną bodźca słuchowego, czyli lokaliza­
cją w przestrzeni i ruchem źródła dźwięku. 
System połączeń drogi brzusznej biegnie po­
przez kolejne pola asocjacyjne zakrętu skronio­
wego górnego w kierunku brzuszno-przednim. 
Zajmuje się ona opracowywaniem wzorca 
bodźca słuchowego, czyli jego charakterystyką 
jakościową i przebiegiem czasowym. Badania 
elektrofizj o logiczne wykazały, że neurony tych 
pól reagują silniejszym pobudzeniem na 
dźwięki złożone, w tym dźwięki komunikacyjne, 
niż na czyste tony.

Zastosowanie technik immunocytochemi- 
cznych umożliwiających lokalizację białek wią­
żących wapń: parwalbuminy i kalbindyny, wy­
kazało zróżnicowanie ich ekspresji w jądrach i 
polach drogi słuchowej (M o linar i i współaut. 
1995, Hash ik a w a  i współaut. 1991, 1995). Neu­
rony i ich wypustki aksonalne, charakteryzują­
ce się silną ekspresją parwalbuminy, skupione 
były w strukturach tono topowego systemu pro­
jekcji, a więc w jądrze środkowym wzgórka do­
lnego, jądrze brzusznym i przedniogrzbietowym 
MGB. Natomiast neurony charakteryzujące się 
silną ekspresją kalbindyny, zlokalizowane były 
przede wszystkim w strukturach nie-tonotopo- 
wego systemu projekcji, a więc w jądrach oko- 
łośrodkowych i grzbietowym wzgórka dolnego, 
i jądrze tylnym grzbietowym MGB.

Projekcje wzgórzowo-korowe komórek par- 
walbuminowych tworzyły zróżnicowane pod 
względem gęstości zakończenia w warstwach 
korowych IV i Illb pól słuchowych. Gęste zakoń­
czenia stwierdzono w polach ściśle tonotopo- 
wych, nieco słabsze w polach je otaczających i

najsłabsze w polach asocjacyjnych zakrętu 
skroniowego górnego (Jo n es  i współaut. 1995). 
Widać więc, że odmienna ekspresja białek wią­
żących wapń, parwalbuminy i kalbindyny, w 
strukturach drogi słuchowej stanowi potwier­
dzenie jej zróżnicowania na dwa zadanicze sy­
stemy projekcji: specyficzny i dyfuzyjny, jak 
również może stanowić wskazówkę dalszego 
różnicowania obu systemów.

Analiza dźwięków złożonych, do których na­
leżą dźwięki służące komunikacji wewnątrz- 
gatunkowej, w tym mowa ludzka, wymagają 
analizy wielu parametrów, między innymi ta­
kich, jak częstotliwość i natężenie dźwięku, mo­
dulacje tych dwóch parametrów, czas trwania 
dźwięku i jego periodyczność, czy lokalizacja 
źródła dźwięku w przestrzeni. Wydaje się, że 
informacja o każdym parametrze bodźca aku­
stycznego opracowywana jest równolegle przez 
odrębne podkorowe systemy połączeń neuro- 
nalnych drogi słuchowej. W korze słuchowej 
dochodzi do syntezy różnych parametrów 
dźwięku, a kombinacje tych parametrów (Eh r e t  
1997), niosące ważną biologicznie informację o 
różnych aspektach bodźca słuchowego, anali­
zowane są przez równolegle działające drogi 
korowe (Ra u sc h e c k e r  1998). Dzięki zintegro­
wanym badaniom elektrofizjologicznym, anato­
micznym i neurochemicznym udało się opisać 
niektóre z takich systemów, choć do pełnego 
poznania i zrozumienia procesu analizy infor­
macji słuchowej jeszcze daleko.

(W artykule stosowano terminologię anato­
miczną według Aleksandrowicz R., Gielecki J., 
Gacek W. Słownik mian anatomicznych łaciń- 
sko-polsko-angielski 1997, Wydawnictwo Le­
karskie PZWL, Warszawa, wyd. I, str. 446.)

AUDITORY PATHWAY IN MAMMALS AND ITS SUBCORTICAL FUNCTIONAL SYSTEMS

Summary

The first part of the article concerns the functional 
anatomy of the ear. It describes transmission of the press­
ure wave in the outer and middle ear, the role of ossicular 
system and intratympanic muscles in attenuation of loud 
sounds. Special attention is paid to the mechanism of 
coding frequencies of sounds along the basiliar membrane 
of inner ear; two theories concerning this mechanism: of 
resonance by Helmholtz and of travelling wave by von 
Bekesy are overviewed. The mechanism of electrical and 
mechanical resonance, increasing the selectivity of hair 
cells to the frequency of sounds is explained. This part

overviews also the central auditory pathway: main subcor- 
tical and cortical stages and their connections in mammals. 
The second part of the article discusses the connectivity 
patterns and functional significance of the main projection 
systems, specific and diffuse, of the auditory pathway in 
carnivora and rodents. Tonotopic organization and binaural 
synthesis inside a specific projection system are described. 
The organization of the auditory pathways in primates into 
parallel streams, one for processing of spatial information 
(dorsal stream), and the other for processing of auditory 
patterns (ventral stream) is overviewed.
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