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DROGA SEUCHOWA SSAKOW | JEJ PODKOROWE SYSTEMY FUNKCJONALNE

Analiza informacji stuchowej zachodzi na
kilku kolejnych poziomach systemu nerwowe-
go, poczawszy od receptoréw w uchu wewnetrz-
nym, ktére przez widkna nerwu stuchowego
przekazujg sygnaty do jader rdzenia przedtuzo-
nego i dalej poprzezjadra mostu, sSrodmozgowia
i miedzymozgowia do kory mozgowej, ktora sta-
nowi ostatni poziom analizy informacji. Kora
stuchowa stanowi obszar kory nowej (neocor-
tex), odpowiadajacy przede wszystkim na
bodzce stuchowe. Jej zasieg i zr6znicowanie na

poszczegodlne pola korowe okreslony jest zasad-
niczo przez wzorzec potgczenn dochodzacych z
kilkunastu jader wzgorza i charakterystyke od-
powiedzi neuronéw korowych. Na podstawie
skorelowanych danych anatomicznych i fizjo-
logicznych prébuje sie ocenié¢ udziat i wplyw
poszczegblnych potaczenn wzgdrzowo-korowych
na generacje okreslonych wzorcow aktywnosci
neuronalnej w polach stuchowych, niosacych
biologicznie wazng informacje o bodzcu stucho-

wym.

DROGA StUCHOWA — OD RECEPTORA DO KORY StUCHOWEJ

Narzadem zmystu stuchujest ucho, sktada-
jace sie z trzech gtéwnych czesci: ucha zewne-
trznego, Srodkowego i wewnetrznego. Ucho
zewnetrzne obejmuje matzowine i kanat stucho-
wy zewnetrzny, zakoriczony btong bebenkowag
(Rye. 1). Ucho srodkowe zawiera btone beben-
kowsa i trzy kosteczki stuchowe, znajdujace sie
w jamie bebenkowej: mioteczek stykajacy sie z
btona bebenkows, kowadetko i strzemigczko.
Strzemigczko kontaktuje sie z okienkiem owal-
nym ucha wewnetrznego , ktore zawiera trzy
przylegajagce do siebie i skrecone w ksztalcie
Slimaka przestrzenie wypetnione ptynem: scho-
dy przedsionka, schody bebenka i przewdd Sli-
makowy. Schody przedsionka rozpoczynaja sie
w okienku owalnym, nastepnie poprzez szpare
osklepka taczg sie ze schodami bebenka, kon-
czacymi sie w okienku okragtymjamy bebenko-
wej . Obie przestrzenie wypetnione sg przychton-
ka . Pomiedzy nimi znajduje sie przewdd slima-
kowy wypetniony $rédchitonka. Przewdd slima-

kowy zawiera narzad Cortiego, ktéry zbudowa-
ny jest z komérek rzesatych, bedacych recepto-
rami stuchu i z towarzyszacych im komoérek
podtrzymujacych, umieszczonych w blonie
podstawnej (Kelly 1991, Gelfand 1981).

PRZEWODZENIE BODZCA AKUSTYCZNEGO W UCHU
ZEWNETRZNYM | SRODKOWYM

W uchu bodziec akustyczny przekazywany
jest kolejno droga przewodnictwa powietrznego
(ucho zewnetrzne), a nastepnie kostnego (ucho
srodkowe). Odpowiednie mechanizmy pozwala-
ja na przenoszenie energii fal dZzwiekowych nie
tylko bez strat, ale ma miejsce réwniez proces
wzmachniania bodzca. Najpierw w uchu zewne-
trznym, dzieki zjawisku rezonansu, ulega on
wzmocnieniu na btonie bebenkowej, ktéra na-
stepnie przekazuje drgania na system koste-
czek ucha s$rodkowego. Ich zadaniem jest
zminimalizowanie strat energii przy przenosze-
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Rye. 1 Schemat narzadu stuchu u czitowieka (rysunek zmodyfikowany wedtug Ketiyego 1991).

niu dZzwieku ze Srodowiska o niskim (powietrze)
do srodowiska o wysokim oporze (ciecz w uchu
wewnetrznym). Jest to mozliwe dzieki temu, ze
dzwiek przenoszony jest z duzej powierzchni
(btona bebenkowa, u cziowieka 50 mm2) na
mata powierzchnie (okienko owalne, 3 mmz2),
oraz dzieki temu, ze konstrukcja dzwigni koste-
czek stuchowych zwieksza site bodzca ok. 1,3
razy (Sitbernagl i Despopoulos 1994).

Aby ochroni¢ narzad stuchu przed uszko-
dzeniem przez dzwieki o zbyt wysokim nateze-
niu, wyksztatcit sie odruch stuchowy (ang.
acoustic reflex) i odruch wzdrygniecia (ang.
startle response). W odruchu stuchowym skur-
cze miesni ucha srodkowego, strzemigczkowe-
go, unerwionego przez nerw trojdzielny i napi-
nacza btony bebenkowej, unerwionego przez
nerw twarzowy, zwiekszajg sztywnos¢ tancucha
kosteczek i btony bebenkowej, co redukuje ilosé
przenoszonej energii. Ramie dosrodkowe odru-
chu stuchowego stanowig kolejno nerw stucho-
wy, jadro Slimakowe brzuszne (Ryc. 2), skad
informacja przekazywana jest do jader oliwko-
wych goérnych, potozonych po obu stronach
mostu. To obustronne potgczenie umozliwia
skurcz miesni obu uszu, mimo, ze stymulacja
dotyczyta tylko jednego ucha. Ramie odsrodko-
we odruchu stuchowego zaczyna sie w jadrze
oliwkowym gérnym przysrodkowym, skad po-
budzenie przekazywane jest odpowiednio do

jadra nerwu tréjdzielnego lub twarzowego, a
nastepnie wtéknami ruchowymi przekazywane
jest do odpowiednich miesni wewnagtrzbeben-
kowych. U czlowieka, w odpowiedzi na gtosny
dzwiek, efektem odruchu stuchowego jest jedy-
nie skurcz miesnia strzemiaczkowego, nato-
miast miesien napinacz btony bebenkowej od-
powiada na ekstremalnie gtosne dzwieki i jego
skurczjest czescig odruchu wzdrygniecia (Ge1-
fand 1981)

Funkcja miesni wewnatrzbebenkowych jest
ponadto ostabienie przenoszenia dzwiekéw o
niskich czestotliwosciach, ostabienie drgan re-
zonansowych w uchu wewnetrznym oraz redu-
kcja maskowania czestotliwosci wyzszych przez
Nnizsze (Brodat 1992, Kerty 1991, Gelfand
1981).

PRZEWODZENIE BODZCA AKUSTYCZNEGO W UCHU
WEWNETRZNYM

Drgania kosteczek ucha Srodkowego prze-
noszone sg na btone okienka owalnego (Ryc. 1),
ktérego wibracje powodujg przesuniecia przy-
chtonki w schodach przedsionka i schodach
bebenka, co z kolei prowadzi do wychylenia
btony okienka okragtego. Efektem tego jest po-
budzenie receptoréw stuchu znajdujacych sie w
btonie podstawnej przewodu slimakowego. Pré-
by wyjasnienia, jak rézne czestotliwosci odbie-
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Ryc. 2. Gléwne potaczenia drogi stuchowej (zmodyfikowany lysunek, wedlug Sibernagta. i despopoulosa

1994).

ranego dzwieku sg kodowane w selektywny spo-
s6b w postaci sygnatéw nerwowych w narzadzie
Cortiego zostaly podjete w teorii rezonansu
Helmholtza i teorii fali wedrujacej von Bekesye-
go (Kettly 1991, Gelfand 1981). Helmholtz
uwazat, ze btona podstawna (Ryc. 1) funkcjo-
Nnuje na zasadzie instrumentu muzycznego (np.
harfy). DZwiek o danej czestotliwosci powoduje
drgania tylko waskiego odcinka btony podstaw-
nej przypisanego tej czestotliwosci (dziatajacego
jak wibrujaca struna), pobudzajac znajdujaca
sie na tym odcinku grupe receptorow stuchu,
czyli komorek rzesatych. Natomiast Georg von
Bekesy, obserwujgc mechaniczne drgania bto-
ny podstawnej w wypreparowanym ludzkim $li-
maku stwierdzit, ze stymulacja dzwiekiem o
okreslonej czestotliwosci powoduje drgania ca-

tej blony podstawnej. Drgania te przyjmujg po-
sta¢ fali wedrujacej, ktéra przemieszcza sie od
btony okienka owalnego do osklepka. Fale we-
drujgca mozna przyréwna¢ do ruchu luznej
liny, ktérej jeden koniec jest umocowany, a
drugim ktos porusza w goére i w dot. Podobnie
jestw uchu wewnetrznym. Jako, ze Sciany prze-
wodu Slimakowego sa elastyczne, falowe prze-
mieszczenie ptynu powoduje, ze blona podstaw-
na i blona pokrywajgca wywijajg sie raz w kie-
runku schodoéw przedsionka, a raz w kierunku
schodow bebenka. Szybkos¢ i diugosé fali we-
drujacej, rozpoczynajacej sie w okienku owal-
nym stopniowo ulegajg zmniejszeniu w Kierun-
ku szczytu Slimaka, natomiast jej amplituda
rosnie do pewnego maksimum, aby nastepnie
szybko wygasna¢. Widacé wiec, ze teoria rezo-
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nansu Helmholtza i teoria fali wedrujacej von
Bekesyego uzupetniajg sie, poniewaz najwie-
ksza amplituda fali wedrujacej pojawia sie w
miejscu przewidzianym w teorii rezonansu.
R6zne czestotliwosci dzwiekéw powodujg po-
wstawanie fal wedrujacych ze szczytem ampli-
tudy w roéznych, Scisle okreslonych fragmen-
tach btony podstawnej (Ryc. 3), co zwiazane jest

Ryc. 3. Maksymalna amplituda drgan btony pod-
stawnej w zakresie czestotliwosci 8-0,2 kHz. (rysu-
nek zmodyfikowany wedtug Guytona 1991).

prawdopodobnie ze zmiang wiasnosci mechani-
cznych btony podstawnej wzdtuz slimaka. Miej-
sce najwiekszego wychylenia btony podstawnej
jest wiec charakterystyczne dla dtugosci fali
odbieranego dzwieku. Dzwieki o wyzszych cze-
stotliwosciach powoduja najwieksze wychyle-
nie blony podstawnej przy podstawie Slimaka,
natomiast dzwieki o nizszych czestotliwosciach
blizej szczytu slimaka (Gelfand 1981, Guyton
1991).

btona pokrywajgca
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UCHO WEWNETRZNE JAKO WYSOCE SELEKTYWNY
ANALIZATOR CZESTOTLIWOSCI DZWIEKU

Stuch charakteryzuje sie niezwykla sele-
ktywnoscig w stosunku do czestotliwosci
bodzca akustycznego. Na przyktad u cztowieka,
u ktérego zakres stuchu zawiera sie miedzy
20 Hz a 20 kHz, wzgledny prég rozrdézniania
czestotliwosci wynosi 0,003, co znaczy, ze czto-
wiek jest w stanie rozrézni¢ dzwiek o czestotli-
wosci 1000 Hz od 1003 Hz (Silbernagl i Despo-
poulos 1994). Teorie rezonansu i fali wedruja-
cej ttumacza podstawowy mechanizm kodowa-
nia czestotliwosci dzwieku w narzadzie Cortie-
go, gdzie btona podstawna ma okreslong loka-
lizacje czestotliwosci na swojej dtugosci, nato-
miast nie wyjasniaja mechanizmu selektywno-
Sci narzadu stuchu w stosunku do czestotliwo-
Sci dzwigkdw. Okazato sig, ze wyjasnienie tego
zjawiska tkwi w elektromechanicznych wtasci-
wosciach komérek rzesatych, tworzacych na-
rzad Cortiego.

Komorki rzesate, czyli wiasciwe receptory
stuchu sg mechanoreceptorami, przetwarzaja-
cymi energie mechaniczna (dzwiek) w potencjat
elektryczny. Nazwa ich zwigzanajest z obecno-
Scig peczka rzesek, znajdujacych sie w szczyto-
wej czesci komdrki (Ryc. 4). Komoérki rzesate
utozone sg wzdtuz przewodu slimakowego. Ich

komorki podtrzymujace

komorki rzesate
zewnetrzne

Ryc. 4. Narzad Cortiego w uchu wewnetrznym. Strzatka pokazuje kierunek przekazywania informacji
stuchowej (rysunek zmodyfikowany wedtug Brodata 1992).
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ciata komérkowe spoczywaja na btonie pod-
stawnej, natomiast rzeski tgcza sie z btong po-
krywajacq. Drgania przewodu $limakowego po-
wodujg przesuniecie btony pokrywajacej w sto-
sunku do podstawnej. Wzgledny ruch obu bton
powoduje wygiecie i podraznienie rzesek, co
prowadzi do generowania potencjatu receptoro-
wego. Ruch rzesek w jednym kierunku powo-
duje depolaryzacje komorki, w drugim— hiper-
polaryzacje. Oscylacyjny charakter przemiesz-
czania sie fali wedrujacej wzdtuz btony pod-
stawnej powoduje wiec oscylacyjne zmiany po-
tencjatu receptorowego komoérek rzesatych, co
okreslamy mianem rezonansu mechanicznego.
W zjawisku transdukcji mechanoelektrycznej
biorg udziat prady jonowe Ca2+ i K+ (Kelly
1991).

Wyrézniamy dwa rodzaje komorek rzesa-
tych: wewnetrzne i zewnetrzne (Ryc. 4). Komor-
ki rzesate wewnetrzne tworzgjeden rzad w cze-
Sci przy$rodkowej przewodu $Slimakowego (jest
ich ok. 3,5 tys.), natomiast na zewnatrz od niego
ciggna sie trzy rownolegte rzedy komorek zew-
netrznych (jest ich ok. 12.000).

Précz réznicy w liczbie i usytuowaniu na
blonie podstawnej, komoérki rzesate wewnetrz-
ne i zewnetrzne réznig sie wilasnosciami ele-
ktromechanicznymi, oraz systemem wiékien
odchodzgcych i dochodzacych. Jest to podsta-
wa ich funkcjonalnego zréznicowania.

MECHANIZMY zwiekszajace selektywnos$é narzadu
SEUCHU W STOSUNKU DO CZESTOTLIWOSCI DZWIEKU

Istniejg dwa gtdwne, dziatajgce synergisty-
cznie mechanizmy zapewniajace wysoka sele-
ktywnos$¢ narzadu stuchu w stosunku do cze-
stotliwosci dzwieku, ktére mozna krotko okre-
sli¢ jako wzmacnianie elektryczne i wzmachia-
nie mechaniczne.

Wzmacnianie elektryczne

Oparte jest na selektywnym wzmachianiu
potencjatu receptorowego wywotanego rezo-
nansem mechanicznym, przez rezonans ele-
ktiyczny.

Rezonans elektryczny to spontaniczne oscy-
lacje potencjatu btonowego w komérkach rzesa-
tych (Kerry 1991). Czestotliwos¢ tych oscylacji
jest rézna dla réznych komorek rzesatych, za-
leznie od ich potozeniawzdtuz btony podstawnej
i odpowiada czestotliwosci dZzwieku na ktory
najsilniej odpowiada dana komérka. Przy me-
chanicznym pobudzaniu rzesek, zwigzanym z
oscylacyjnym otwieraniem i zamykaniem kana-
téw jonowych (rezonans mechaniczny), zacho-
dzi zjawisko wzajemnego wzmachiania rezo-
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nansu elektrycznego i mechanicznego. W efe-
kcie dochodzi do zwiekszenia potencjatu recep-
torowego i do bardziej precyzyjnego dostrojenia
komdérki do danej czestotliwosci dzwieku.

Wzmacnianie mechaniczne

Wzmacnianie mechaniczne zwigzane jest z
niezwykla wiasciwoscia komorek rzesatych
zewnetrznych, polegajgca na tym, ze oscylacyj-
ny potencjat receptorowy komérki zewnetrznej
aktywuje jej reakcje motoryczna, to znaczy jej
wydtuzanie lub skracanie (nawet o kilkadziesiat
mikronow!). Zmiany dtugosci komorki zwie-
kszaja lub zmniejszaja wychylenie btony pod-
stawnej zaleznie od czestotliwosci dzwieku. W
efekcie powoduje to albo silniejsze pobudzenie
sasiednich komérek rzesatych wewnetrznych
(przy skurczu komoérki zewnetrznej) albo ich
zahamowanie (wwyniku wydtuzenia sie komor-
ki zewnetrznej). Tak wiec, zwiekszanie sele-
ktywnosci komorek rzesatych wewnetrznych na
czestotliwos¢ bodzca przez komorki rzesate
zewnetrzne nastepuje poprzez obnizenie progu
w zakresie charakterystycznych dla danego
miejsca, waskich zakreséw czestotliwosci.

Dalszemu zwiekszaniu selektywnosci ukta-
du w stosunku do czestotliwosci dzwieku stuza
mechanizmy hamowania obocznego, opartego
na przekaznictwie GABA-ergicznym i odsrodko-
wego hamowania poprzez wtékna cholinergicz-
ne drogi oliwkowo-$Slimakowej. Widna te tworzg
albo bezposrednie kontakty synaptyczne na ko-
morkach rzesatych zewnetrznych, albo na
widknach obwodowych neuronéw dwubieguno-
wych, ktére kontaktujg sie z komorkami rzesa-
tymi wewnetrznymi (Gelfand 1981).

Komoérki rzesate wewnetrzne i zewnetrzne
unerwione sg w rézny sposob przez widkna
dosrodkowe, co determinuje ich funkcjonalng
odrebnos¢. Z kazdg komorkag wewnetrzna kon-
taktuje sie, poprzezjedno nierozgatezione wiok-
no obwodowe, okoto dziesieciu komérek dwu-
biegunowych, czyli ma tutaj miejsce dywergen-
cja informacji stuchowej. Natomiast wiele (do
dwudziestu) komadrek rzesatych zewnetrznych
taczy sie synaptycznie z odgatezieniami wiokna
obwodowego tylko jednej komarki zwojowej, za-
chodzi wiec tu konwergencja, czyli sumowanie
przestrzenne informacji stuchowej (Gelfand
1981). Z komorkami rzesatymi wewnetrznymi
kontaktuje sie ponad 90% widkien obwodowych
nerwu stuchowego, stanowig one zatem gtéwne
zrédto informacja o bodzcu stuchowym, przeka-
zywanej i przetwarzanej na dalszych etapach
centralnej drogi stuchowej. Natomiast komorki
rzesate zewnetrzne sg gtdbwnym miejscem za-
konczen wiokien odsrodkowych, stuzacych od-
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srodkowej modulacji sygnatéw wychodzacych z
narzadu Cortiego (Fix 1997, Brodal 1992, Gel-
fand 1981).

GLOWNE POLACZENIA W OBREBIE CENTRALNEJ DROGI
StUCHOWEJ

Droga stuchowa utworzona jest system po-
taczen biegnacych poprzez stacje przekazniko-
we lezgce kolejno w rdzeniu przedtuzonym, mo-
Scie, sSrodmozgowiu, wzgorzu i korze mozgowej.

Dwubiegunowe komorki, ktore stanowig I-
rzedowe neurony drogi stuchowej tworza pota-
czenia synaptyczne z komorkami rzesatymi po-
przez wiékna obwodowe (Ryc. 4). Ich ciata ko-
mdérkowe tworzg zwdj spiralny slimaka. Wypu-
stki dosrodkowe komorek dwubiegunowych,
ktorych jest okoto 30 tysiecy, tworza nerw $li-
makowy, stanowigcy gatgzke VIII nerwu czasz-
kowego, przedsionkowo-$limakowego. Zakon-
czenia aksonalne wiékien nerwu slimakowego
znajduja sie na neuronach jader slimakowych
(Ryc. 2). Wyrézniamyjadro slimakowe grzbieto-
we i jadra Slimakowe brzuszne przednie, oraz
brzuszne tylne. Kazde witékno nerwu slimako-
wego rozgatezia sie w obrebie jader Slimako-
wych na gatgZ wstepujacy i zstepujaca. Gataz
wstepujgca tworzy synapsy z jadrem brzusz-
nym przednim, natomiast gatgz zstepujaca
kontaktuje sie z jadrem brzusznym tylnym i
grzbietowym. Neurony jader slimakowych, po-
tozone w rdzeniu przedtuzonym, stanowig II-
rzedowe neurony drogi stuchowej. Ich aksony
tworzag trzy odrebne drogi, tak zwane prazki:
grzbietowy, posredni i brzuszny. Grzbietowy
prazek stuchowy utworzony jest przez aksony
neurondw grzbietowego jadra Slimakowego. Po-
sredni prazek stuchowy zawiera aksony neuro-
néw grzbietowej czesci jader brzusznych, nato-
miast prazek brzuszny zawiera aksony z brzu-
sznej czescijader brzusznych, ktére wnikajg do
wigzki widkien spoidtowych, zwanych ciatem
czworobocznym. Prgzki grzbietowy i posredni
wnikajg do wstegi bocznej po stronie kontrala-
teralnej i ich widkna koncza sie na neuronach
jader wstegi bocznej. Odmiennie biegna widkna
prazka brzusznego, gdyz tworza synapsy nha
jadrach oliwkowych goérnych po stronie kontra-
i ipsilateralnej. Prazek brzuszny stanowi droge
dla sygnatéw zwigzanych z analiza obuuszna.
Neurony jader oliwkowych gérnych, potozone w
moscie, stanowig lll-rzedowy neuron drogi stu-
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Ryc. 5. Krzywa strojenia widkna nerwu stuchowego
cztowieka o czestotliwosci charakterystycznej 2 kHz
( zmodyfikowany rysunek wedtug Kettyego 1991).

chowej. Ich wi6kna tworzg potaczenia z kolejng
stacja przekaZznikowa drogi stuchowej,jakg sta-
nowig jadra wstegi bocznej. Neurony jader
wstegi bocznej, usytuowane w moscie, (IV-rze-
dowy neuron drogi stuchowej) wysytaja aksony
do lezacych ipsilateralnie jader wzgorka dolne-
go, lezacego w srédmozgowiu (V-rzedowy neu-
ron drogi stuchowej), ktére dalej tworza pota-
czenia z neuronami jagder ciata kolankowatego
przysrodkowego wzgorza (VI-rzedowy neuron),
jak réwniez z jagdrami asocjacyjnych zespotow
jader tylnego wzgoérza. Ich aksony tworzg pro-
mienistos¢ stuchowa, poprzez ktérg informacja
0 bodzcu akustycznym dociera do I-rzedowej
kory stuchowej (VIlI-rzedowy neuron drogi stu-
chowej) (Brodal 1991, Kelly 1991, Gelfand
1981). Kora stuchowa potozona jest w ptlacie
skroniowym koiy mézgowej. W jej obszarze wy-
dzielono pola stuchowe, réznigce sie cyto-, mie-
to- i chemo-architektonika, jak i organizacjg
potaczern podkorowych i korowych (Brugge i
Reale 1985, Imig i Morel 1983). Z punktu
widzenia specyficznosci potgczen ze struktura-
mi podkorowymi (przede wszystkim potaczen
wzgdrzowo-korowych) wyrézniamy w niej pole
1-rzedowe (A-l), pola asocjacyjne stuchowe i pola
asocjacyjne wyzszego rzedu, gdzie dochodzi do
integracji informacji stuchowej z informacjg in-
nych modalnosci (pola polimodalne).

SYSTEMY FUNKCJONALNE PRZETWARZANIA INFORMACJI StUCHOWEJ

Aby pozna¢ organizacje potaczen, stanowiag-
cych neuronalne podtoze opracowywania infor-

macji stuchowej stosuje sie strategie badawcze,
polegajace na elektrofizjologicznym mapowaniu
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struktur stuchowych , ktore nastepnie koreluje
sie z potgczeniami dochodzacymi i odchodzacy-
mi z tychze struktur. Badania takie przeprowa-
dza sie na zwierzetach, nalezacych do réznych
rzedéw ssakdéw (gryzonie, migsozerne, czy na-
czelne), charakteryzujacych sie réznym sto-
pniem rozwoju ukiadu stuchowego. Mapowanie
elektrofizjologiczne stuzy do opisu charaktery-
styki odpowiedzi neuronéw na stymulacje zroz-
nicowanymi bodzcami akustycznymi. Stosujac
tony o réznych czestotliwosciach i natezeniach
wyznacza sie tak zwang krzywg odpowiedzi
neuronu lub krzywa strojenia (ang. tuning cur-
ve) (Ryc. 5), opisujgcg zmiany zakresu czestot-
liwosci dzwieku, na jakie odpowiada neuron,
zaleznie od natezenia dzwieku. Czestotliwosé
tonu, na ktérg neurony reaguja przy jego naj-
mniejszym natezeniu nazywana jest czestotli-
woscig charakterystyczng (ang. characteristic
frequency, best frequency) danego neuronu
(Ryc. 5). Przy zwiekszaniu natezenia dzwieku
zwieksza sie zakres czestotliwosci, na ktore
neuron odpowiada. Zaleznie od ksztattu krzy-
wej odpowiedzi wyrézniamy neurony wasko
strojone (ang. narrow tuned), ktére odpowiada-
ja na waski zakres czestotliwosci dzwieku lub
szeroko strojone (ang. broad tuned), wrazliwe
na szeroki zakres czestotliwosci dzwieku, w
petnym zakresiejego natezenia. Mapowanie ele-
ktrofizjologiczne jader i pél korowych, opisujace
lokalizacje neurondéw o okreslonym zakresie
strojenia (szeroko czy wasko strojone) i jego
czestotliwos¢ charakterystyczng, umozliwito
wyznaczenie na ich obszarze grup neurondéw,
stanowiacych reprezentacje dzwiekéw o roz-
nych czestotliwosciach. Reprezentacje czestot-
liwosci dzwiekéw, o Scisle uporzadkowanym
charakterze okreslane sg mianem tonotopo-
wych i odwzorowujg one utozenie reprezentacji
czestotliwosci w Slimaku (Merzenich 1981). Sg
one obecne na kazdym poziomie drogi stucho-
wej, gdzie wystepujg rowniezjadra i pola nie-to-
notopowe, zawierajgce szeroko strojone neuro-
ny i nie posiadajace uporzadkowanej reprezen-
tacji dzwiekdéw okreslonej czestotliwosci (Imig i
Morel 1983, Gelfand 1981)

TONOTOPOWA ORGANIZACJA DROGI St UCHOWE]

Badajac organizacje tonotopowa drogi stu-
chowej kota, stwierdzono, ze we wszystkich jej
gtownych jadrach i w przynajmniej czterech
polach korowych istnieja tonotopowe reprezen-
tacje czestotliwosci dzwieku (Imig i Morer 1983,
Brugge I Reale 1985). Tworzgce je neurony,
podobnie, jak komoérki rzesate na btonie pod-
stawnej narzadu Cortiego, uszeregowane sg w
ten sposob, ze najednym Kkrancu reprezentacji
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CF (kHz)
0,7
jadro oliwkowe
goérne boczne
1
. ) grzbietono
jadro oliwkowe A
goérne przysrodkowe BN
W -> bocznie
\%
brzusznie

Ryc. 6. Tonotopowg organizacja jgdra oliwkowego
goérnego bocznego u kota.

Czestotliwosci charakterystyczne CF (kHz), sg najwyzsze w
brzuszno-przysrodkowej czesci jadra i zmniejszaja sie w
kierunku grzbietowo-bocznym. Strzatka zaznaczono gra-
dient czestotliwosci dzwigeku, od najwyzszej do najnizszej
(rysunek zmodyfikowany, wedtug Gelfanda 1981).

znajduja sie neurony odpowiadajace najsilniej-
szym pobudzeniem na dzwieki o najwyzszych
czestotliwosciach, na drugim krancu neurony
odpowiadajgce na dzwieki o czestotliwosciach
najnizszych (w obrebie spektrum wlasciwym
dla danego gatunku), natomiast pomiedzy nimi
znajduja sie odpowiednio uszeregowane neuro-
ny reagujace najsilniej na dzwieki o czestotliwo-
Sciach posrednich (Ryc. 6, 7). W jadrach stu-
chowych reprezentacja kazdej czestotliwosci
dzwieku tworzona jest przez warstwe komérek
(czyli petna reprezentacja wszystkich czestotli-
wosci z to szereg przylegajagcych do siebie
warstw, jak tuski cebuli) (Ryc. 7A). Natomiast
w korze stuchowej neurony stanowigce repre-
zentacje czestotliwosci dzwiekdw tworzg réwno-
legte pasy, ktdére obejmujg catg grubos¢ kory, a
kazdy pas zawiera wasko strojone neurony o tej
samej charakterystycznej czestotliwosci (Ryc.
9A, réwniez ryciny w art. A. Kosmal w tym
numerze KOSMOSU).

SYSTEMY PROJEKCJI DROGI St UCHOWEJ

Podanie substancji znakujacych, transpor-
towanych wzdtuz aksonu w miejsca scharakte-
ryzowane uprzednio elektrofizjologicznie, umo-
zliwito skorelowanie funkcjonalnych wtasnosci
neuronu z systemem jego potaczenn dochodza-
cych (gdy zastosowano substancje znakujace
transportowane dokomérkowo, np. fluorochro-
my typu Fast Blue, czy Diamidyno Yellow) i
odchodzgcych (gdy podano znacznik transpor-
towany odkomorkowo, kumulujgcy sie w za-
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Ryc. 7. Warstwowa strukturajgdra brzusznego MGB u kota.

A. Organizacja przestrzenna warstw wyznaczona na podstawie przebiegu widkien dosrodkowych ze wzgérka dolnego i na
podstawie dominujacej orientacji dendrytow neuronéw jadra brzusznego. Warstwy potozone przysrodkowo stanowig
reprezentacj dzwiekéw o wysokich czestotliwosciach, im potozone sg bardziej bocznie, tym nizszg czestotliwos¢ reprezen-
tuja. Strzatka zaznaczono gradient czestotliwosci dzwieku, od najwyzszej do najnizszej. B. Orientacja dendiytow w
warstwach jadra brzusznego MGB. Grube linie narysowane sa réwnolegle do dominujacej orientacji dendrytéw. Przekroje
czotowe, barwienia skrawkéw metoda Golgiego, 15-dniowy kot (rysunki zmodyfik. wedlug M oresta 1965).

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

Na podstawie potaczonych badan elektrofi-
zjologicznych i neuroanatomicznych wyodreb-
niono u miesozernych i gryzoni dwa duze syste-
my potgczen neuronalnych (Andersen i wWspo-
aut. 1980, Merzenich 1981). System projekc;ji
specyficznej zorganizowany Scisle topograficz-
nie (okreslany mianem core, strefa centralna)
obejmuje jadra i pola korowe zorganizowane
tonotopowo. Drugi komplementarny system
projekcji dyfuzyjnej tworzy projekcje topografi-
cznie rozlang (okreslany jest mianem belt, stre-
fa opasujaca) i zwigzany jest zjgdrami i polami
0 nie-tonotopowej organizacji. Oba systemy sag
przestrzennie rozdzielone i réwnolegle przetwa-
rzaja informacje o bodzcu stuchowym.

System projekcji specyficznej
Scista topografia potgczer w systemie proje-
kcji specyficznej polega na tym, ze neurony
reprezentujgce dang czestotliwos¢ na nizszym
pietrze drogi stuchowej wysylajg aksony na wy-
zsze pietro gidwnie do neuronow dostrojonych
do tej samej czestotliwosci, a wiec projekcje ta

majg charakter przestrzennie ograniczony. Sy-
stem projekcji specyficznej obejmuje widékna
nerwu stuchowego, tworzgce kontakty synapty-
czne na neuronach jadra slimakowego grzbie-
towego i brzusznego. Nastepnie aksony wycho-
dzace zjader slimakowych tworzg zakoriczenia
w tonotopowym jadrze srodkowym wzgoérka dol-
nego (Ryc. 8), ktére majg potaczenia z jadrem
brzusznym i jadrem grzbietowym ciata kolan-
kowatego przysrodkowego (MGB), oraz boczng
czescig zespotu jader tylnych wzgoérza (Imig |
Moretl 1983, Andersen iwspétaut. 1980). Ciato
kolankowate przysrodkowe jest gtowng stru-
kturg stuchowa wzgérza i skltada sie z trzech
zespotdéw jader: brzusznego, grzbietowego i
przysrodkowego, zréznicowanych morfologicz-
nie i funkcjonalnie (Caiford 1983, Jones 1985,
Morest 1964, 1965). Zorganizowane tonotopo-
wo jadro brzuszne posiada strukture warstwo-
wa (Ryc. 7). Neurony stanowigce reprezentacije
dzwiekdéw owysokich czestotliwosciach skupio-
ne sgw warstwach przysrodkowych, natomiast
neurony tworzgace reprezentacje dzwiekdéw o ni-
skich czestotliwosciach — w warstwach bocz-
nych. (Ryc. 7). Wiekszos¢ neuronéw w jadrze
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kora stuchowa

ciato kolankowate
przysrodkowe

wzgorek
dolny

przekroéj przedni

przekréj tylny

U li system specyficzny | | system dyfuzyjny

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

Rysunek zmodyfikowany. Jadra wzgorka dolnego: ICC-j.
srodkowe, ICP-j. okotosrodkowe; jadra ciatg kolankowatego
przysrodkowego: V-j. brzuszne, Dd-j. grzbietowe gtebokie,
Dc-j. grzbietowe tylne, M-j. przysrodkowe; pola stuchowe:
Al-l-rzedowe, AAF-przednie, PAF-tylne, VPAF-brzuszno-tyl-
ne, All-ll-rzedowe, T-skroniowe, EP-tylnego zakretu ekto-
sylwiusza.

brzusznym (VMGB) charakteryzuje sie waskimi
krzywymi strojenia i odpowiadaja one na sty-
mulacje dzwiekiem z krétkag latencjg ok. 30
msek. Okazuje sie, ze w VMGB istnieje prze-
strzenne zréznicowanie neurondw o0 roznych
charakterystykach odpowiedzi. Neurony poto-
zone w tylnej czescijadra odpowiadajg z dtuzsza
latencja i sa szerzej strojone niz te potozone
bardziej ku przodowi (Imig i Morer 1983). Jadra
grzbietowe glebokie, powierzchniowe i tylne, jak
ijadro przysrodkowe nie majg budowy blaszko-
wej i nie sg zorganizowane tonotopowo, cho¢
wydaje sie, ze istnieje w nich pewne uporzgdko-
wanie neuronéw o podobnych czestotliwo-
Sciach charakterystycznych. Neurony tych jg-
der sg szeroko strojone i odpowiadajg z dtuzszy-
mi latencjami, niz neurony jadra brzusznego
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(Catford 1983). O ile jadro brzuszne MGB
otrzymuje projekcje wytgcznie z jadra Srodko-
wego wzgorka dolnego, to jadra grzbietowe
otrzymujg rowniez dodatkowa projekcje zjader
okotosrodkowych i zewnetrznego wzgoérka (Imig
iMorel 1983)

Drugg strukturg o tonotopowej organizacji
jest boczna czes¢ zespotu jader tylnych wzgorza
(Pol), potozona ku przodowi i bocznie w stosun-
ku do ciata kolankowatego przysrodkowego.
Wieksza czes¢ neuronow Pol jest wasko strojo-
na i odpowiada z krétkimi latencjami na stymu-
lacje akustyczng (Imig i Morer 1983). Gradient
reprezentacji od niskiej do wysokiej czestotliwo-
sci dzwieku przebiega od czesci dziobowo-przy-
srodkowej do ogonowo-boczne;.

Aksony projekcji wzgorkowo-wzgdrzowej
tworzg geste zakoriczenia w formie kolumn,
roztozonych wzdtuz blaszek o odpowiedniej re-
prezentacji czestotliwosci dzwieku w jadrze
brzusznym MGB, w jadrze grzbietowym MGB i
dalej w Pol i co charakterystyczne, kolumny
zakonczen ciggng sie od jednego jadra do sag-
siedniego, przekraczajac granice cytoarchite-
ktoniczne poszczegoélnych jader.

Wymienione jadra wzgorza projekcji specy-
ficznej wysytajg uporzgdkowane przestrzennie
potaczenia do czterech tonotopowo zorganizo-
wanych pél kory stuchowej ptata skroniowego
(patrz tez art. A. Kosmal w tym numerze KOS-
MOSU). W korze stuchowej kota sa to: I-rzedowe
pole stuchowe (A-1), przednie pole stuchowe
(AAFj, tylne pole stuchowe (PAF) i brzusznotylne
pole stuchowe (VPAF) (Ryc. 8). Kazde z tych pdl
posiada kompletng i Scisle tonotopowo upo-
rzadkowana reprezentacje czestotliwosci. Topo-
graficzne projekcje do pél A-l1 i AAF pochodza z
sgsiadujacych obszaréw jadra brzusznego w
obszarze danej reprezentacji czestotliwosci
dzwieku, choé¢ stwierdzono réwniez istnienie
kolaterali do obu pdl korowych (Imig i Morel
1983). Réznia sie one zrodiem najsilniejszej
projekcji, ktéra w przypadku pola Al bierze
poczatek w jadrze brzusznym MGB, natomiast
w przypadku pola AAF — w czesci bocznej
zespotu jader tylnych.

Projekcje do tonotopowych pdél PAF i VPAF
pochodzg z jadra vMGB i jadra grzbietowego,
podobnie jak w przypadku poél A-1 i A, oraz
dodatkowo z grupy jader, zlokalizowanych
grzbietowo, ogonowo i brzusznie w stosunku do
jadra brzusznego (do grupy tej nalezy jadro
brzuszno-boczne, czesé€ jadra grzbietowego gte-
bokiego i gérna czes€ jadra brzusznego), o nie-
jasno zdefiniowanych granicach i nie posiada-
jacych Scisle uporzadkowanej reprezentacji
czestotliwosci. Projekcja do tych dwéch pdél z
jadra brzusznego jest stabsza niz ta do pola Al,
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a ciata komérkowe neuronéw wysytajacych pro-

jekcje z danej warstwy tworza odrebne popula-
cje nie sasiadujace ze soba.

Podsumowujac, projekcja z tonotopowego
jadra brzusznego MGB obejmuje wszystkie
cztery tonotopowe pola: Al, AAF, PAF i VPAF.
Populacja neuronéw danej warstwy, wysytaja-
cych aksony do tego samego, ograniczonego
przestrzennie obszaru lezgcego w reprezentacji
odpowiedniej czestotliwosci kazdego z pdl, zaj-
muje inng czes¢ tej warstwy jadra — centralng
dla projekcji do pol Al i AAF i obwodowg w
przypadku projekcji do PAF i VPAF (cho¢ row-
niez populacja rozsianych w czesci centralnej
neuronéw wysyta aksony do tych pél (Brugge i
Reale 1985, Imig i Morel 1983, Andersen i
wspoétaut. 1980).

Analiza obuuszna w ramach systemu projekcji spe-
cyficznej

W systemie projekcji specyficznej opisano
wydzielony uktad potaczen, w ktérym zachodzi
analiza przestrzenna bodzca dzwiekowego.
Obejmuje ona lokalizacjg Zrédta bodZca, czyli
okreslenie kierunku i odlegtosci, wjakiej sie ono
znajduje. Jednowymiarowy charakter powierz-
chni receptorowej Slimaka powoduje, ze nie
koduje ona przestrzeni akustycznej, a jedynie
spektrum czestotliwosci dzwiekdéw (inaczej niz
w przypadku dwuwymiarowej powierzchni re-
ceptorowej siatkéwki w uktadzie wzrokowym,
na ktorej zostaje zmapowana przestrzen wizu-
alna). Ukiad stuchowy dokonuje poréwnania
dzwiekéw dochodzacych do obu uszu i na tej
podstawie tworzy przestrzenng mape akustycz-
na. Analiza obuuszna obejmuje dwa wskazniki:
1) réznice w czasie dotarcia fali akustycznej do
lewego i prawego ucha (miedzyuszna réznica
czasu, ITD-interaural time difference), 2) rézni-
ce w natezeniu dZzwieku, docierajacego do lewe-
go i prawego ucha (miedzyuszna réznica nate-
zenia, lID-interaural intensity difference)
(szczegoly tego zagadnienia opisane sg w art.
w tym numerze KOSMOSU). U
ssakéw, miedzyuszna rdznica natezenia stuzy
do analizy dzwiekéw o wysokich czestotliwo-
Sciach, natomiast miedzyuszna réznica czasu
— o0 niskich. Granica miedzy wysokimi a niski-
mi czestotliwosciami jest specyficzna gatunko-
wo iwyznaczajg odlegtos¢ miedzy uszami osob-
nika, co w konsekwencji okresla dtugosci fali
dzwiekowej. Gdy odlegtos¢ miedzyuszna zwie-
ksza sie, pojawia sie tak zwana niejednoznacz-
nos¢ fazy i tym samym miedzyuszna réznica
czasu przestaje by¢ miarodajnym wskaznikiem
(Konishi 1993). Informacja o miedzyusznej réz-
nicy czasu i natezenia przetwarzanajest rowno-
legle przez dwa odrebne systemy potgczen neu-
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ronalnych, ktore biorg poczatek w jadrach $li-
makowych brzusznych (Ryc. 2). W jadrach tych
witdkna nerwu stuchowego rozgateziajg sie, two-
rzac kontakty synaptyczne z dwoma grupami
komérek, tymi, ktore rozpoznajg faze sygnatu
pobudzajacego, lecz sa niewrazliwe na zmiany
natezenia i z grupa, ktérych neurony reaguja
na zmiane natezenia dzwieku, lecz sg niewra-
zliwe na faze impulsu. Jadra Slimakowe petnig
wiec role filtra, ktéry przepuszcza informacje
albo o réznicy czasu, albo o réznicy natezenia.
Konwergencja impulséw z lewego i prawego
ucha, przekazywanych prazkiem brzusznym,
nastepuje w jadrach oliwkowych gérnych. Dro-
ga, na ktdrej dokonywana jest analiza miedzy-
usznej réznicy czasu biegnie od jader Slimako-
wych brzusznych do jadra oliwkowego gérnego
przysrodkowego, natomiast informacja o mie-
dzyusznej roznicy natezen przetwarzanajest na
drodze prowadzacej przezjadro oliwkowe gérne
boczne. Aksony neuronéw jadra oliwkowego
goérnego bocznego i przysrodkowego biegng we
wstedze bocznej, tworzgc kontakty synaptyczne
w jadrach wstegi bocznej, ktdre wysytajg pota-
czenia do jadra Srodkowego wzgérka dolnego
(Ryc. 2). We wzgérku dolnym stwierdzono obe-
cno$¢ neuronow reagujacych specyficznie na
kierunek, z jakiego dochodzi dzwiek, niezalez-
nie od jego czestotliwosci, gdyz nastepuje tam
potaczenie danych z kanatéw dostrojonych do
roznych czestotliwosci. Elektiyczna stymulacja
neuronéw we wzgérku dolnym powoduje re-
akcje orientacyjna zwierzeciaw kierunku zrodta
dzwieku. Wydaje sie wiec, ze musi w nim istniec¢
mapa przestrzeni akustycznej. Neurony reagu-
jace na kierunek, z ktérego dochodzi dZwiek,
obecne sg tez na dalszych etapach drogi analizy
obuusznej: w ciele kolankowatym przysrodko-
wym (gldwnie w tonotopowym jadrze brzusz-
nym) i polach korowych A-1 i AAF (Konishi 1993,
Kerty 1985, Gelfand 1981).

W systemie potaczen stanowiacych podtoze
analizy miedzyusznej réznicy natezenn wykryto
dwa typy odpowiedzi neuronu na pobudzenie
lewego i prawego ucha (Brugge i Reale 1985).
Neuron okreslany mianem E-l (ang. excitatory-
inhibitory) reaguje pobudzeniem na dzwiek do-
biegajacy ze strony kontralateralnej, natomiast
zahamowaniem pobudzenia na dzwiek docho-
dzacy ze strony ipsilateralnej. Drugi typ inter-
akcji okreslany jako E-E (ang. excitatory-exci-
tatory), polega na sumowaniu wejs¢ pobudza-
jacych z ucha kontralateralnego i ipsilateralne-
go. Neurony typu E-l i E-E obecne sg na wszy-
stkich poziomach drogi stuchowej poczawszy od
jader oliwkowych gérnych, poprzez wzgorki dol-
ne, jadro brzuszne ciata kolankowatego przy-
Srodkowego i pola korowe, w obrebie reprezen-
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tacji wysokich czestotliwosci (Middiebrooks i
Zook 1983). Sg one odsegregowane przestrzen-
nie, gdyz naleza do odrebnych drog projekcyj-
nych z zachowaniem Scistej topografii potaczen
pomiedzy reprezentacjami poszczegélnych cze-
stotliwosci, co wskazywatoby na odrebnos¢ fun-
kcjonalng komorek typu E-l i E-E. W kazdej ze
struktur neurony obu typéw tworza sasiaduja-
ce za sobg kolumny (Ryc. 9B). Szczegélne upo-
rzgdkowanie kolumn interakcji obuusznych
pojawia sie w I-rzedowej korze stuchowej, gdzie
kolumny E-E i kolumny E-l tworzg naprze-
mianlegte, horyzontalne pasy, utozone w po-
przek pasOw reprezentacji czestotliwosci (Ryc.
9A).Potgczenia pomiedzy jadrem brzusznym i
kora Al biegna tylko od neuronéw, tworzacych
kolumne jednego typu interakcji obuusznych,
do kolumny korowej tego samego typu, potozo-
nej w reprezentacji odpowiedniej czestotliwosci
diWIQkU (Middlebrooks i Zook 1983) (RyC 9)

Wykazano, ze neurony typu E-E sgwrazliwe
na Srednie natezenie dZzwieku dochodzacego do
obu uszu, natomiast nie reagujg na réznice
natezenia dzwieku (Geirfana 1981). Natomiast
neurony typu E-I sg wrazliwe na réznice nate-
zenia dzwieku dochodzacego do obu uszu, ale
nie sg czute najego Srednie natezenia. Sugeruje
to, ze neurony typu E-E moga stuzy¢ do analizy
odlegtosci, wjakiej znajduje sie zrédio dzwieku,
natomiast neurony typu E-I stuzg do okres$lenia
kierunku, z jakiego dochodzi dzwiek. Konwer-
gencja tych dwoch dopetniajacych sie danych,
zachodzaca prawdopodobnie w korze stucho-
wej, moze dostarcza¢ precyzyjnej informacji o
potozeniu zrodta dzwieku.

System projekcji dyfuzyjnej

Cechg charakterystyczng tego systemu jest
konwergencja informacji stuchowej z informa-
cja innych modalnosci, wzrokowa czy czuciowa,
na kazdym poziomie centralnej drogi nerwowej.
U miesozernych i gryzoni system ten zaczyna
sie od komoérek ziarnistych jadra grzbietowego
Slimakowego, ktdre wysyta aksony do nie-tono-
topowych jader okotosrodkowych i zewnetrzne-
go wzgérka dolnego. Wykazano, ze komorki
ziarniste jadra grzbietowego slimakowego
otrzymuja projekcje z jader czuciowych (tréj-
dzielnych, smukiego), jak i projekcje niespecyfi-
czne: serotoninergiczng i noradrenergiczng
(Weedman i Ryugo 1996). Jednocze$nie, analiza
potaczen dochodzacych dojader wzgérka dolne-
go u szczura (Coleman i Clerici 1987) wykaza-
fa, ze jadra okotosrodkowe, procz potaczen ze
stuchowymi jadrami sr6dmozgowia, otrzymujag
réwniez znaczaca projekcje zjader drogi czucio-
wej, jak i innych jader, nie zwigzanych ze stu-
chem. Zachodzi wiec w nich opracowywanie
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Ryc. 9. Topografia potgczen miedzy jadrem brzusz-
nym MGB i I-rzedowa korg stuchowg (Al) u kota.

A. Pole stuchowe Al, na powierzchni ktérego zaznaczono
mape tonotopowg (reprezentacje czestotliwosci dzwiekéw w
formie réwnolegtych paséw o grzbietowo-brzusznym prze-
biegu) i mape interakcji obuusznych (naprzemianlegte ko-
lumny EE i El, biegnace prostopadle do paséow
czestotliwosci). Wyodrebniono pas czestotliwosci 10kHz. B.
Kolumny EE i El w obrebie warstwy jgdra brzusznego MGB,
ktora stanowi reprezentacje czestotliwosci 10 kHz. DZ oz-
nacza grzbietowo potozong strefe Al, gdzie nie rejestrowano
zadnego typu odpowiedzi neuronéw, EE lub El, na stymu-
lacje obuuszng. Potgczenia te majg charakter Scisle topo-
graficzny, tzn. dotyczg neuronéw lezacych w tej samej
reprezentacji czestotliwosci i w tym samym typie kolumny
interakcji obuusznych (EE albo El) wjadrze brzusznym i Al
(rysunek zmodyfikowany wediug Middiebrooksa | Zooka
1983).

informacji polisensoiycznej. Ze wzgdrka dolne-
go biegna widkna do kilkunastu jader tylnego
wzgorza, skupionych w trzech zespotach: MGB,
zespole jader tylnych (Po) i zespole jadra
bocznoprzysrodkowego i nadkolankowego (Lm-
Sg) (Bowman iO1son 1988, Imig i Morel 1983)

MGB jest gtéwna stacja przekaznikowg spe-
cyficznej informacji stuchowej, i z jego jader,
okotobrzusznych i grzbietowego tylnego (neuro-
ny tych jagder MGB sa szeroko strojone) biegng
przestrzennie rozlane projekcje do nietonotopo-
wych pél kory stuchowej: pola Il-rzedowego (A-
1), pola skroniowego (T), lezacego w tylnej czesci
zakretu Sylwiusza (Andersen 1 wspélaut. 1980)
(Ryc. 8), jak i pola EP, lezgacego w tylnej czesci
zakretu ektosylwiusza (Bowman i Olson 1988).
Zespoty Po i Lm-Sg sktadaja sie z jader asocja-
cyjnych, w ktérych opracowywanajest informa-
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cja polimodalna-stuchowa, czuciowa i wzroko-
wa. Badania ilosciowe przeprowadzone na skra-
wkach mozgu psa, gdzie w MGB, Po i Lm-Sg
liczono neurony, ktére zostaty wyznakowane w
wyniku iniekcji do pél kory stuchowej, substan-
cji fluorescencyjnych transportowanych doko-
morkowo, wykazaly, ze zmienia sie udziat pro-
jekcji dokorowych pochodzgcych z tych trzech
zespotdw jgder (Malinowska i Kosmal 1998).
Pole Al ma najsilniejsze potaczenia z jagdrami
MGB, opracowujacymi specyficzng informacje
stuchowag, natomiast kolejne, coraz bardziej od-
dalone od Al pola asocjacyjne maja coraz silniej-
sze potgczenia z Po i Lm-Sg, opracowujacymi
informacje polimodalng, natomiast coraz stab-
sze z MGB.

Niejestjednoznacznie stwierdzone, czym fun-
kcjonalnie réznig sie dwa opisane systemy proje-
kcji o odmiennej organizacji polaczen: specyficz-
nej i dyfuzyjnej. Dzialajgjak dwa réwnolegte ka-
naty przetwarzania informacji stuchowej, lecz nie
wiadomo, jakim aspektom analizy informacji stu-
chowej stuzg i najakim poziomie nastepuje kon-
wergencja informacji z tych kanatéw.

Na podstawie dotychczas uzyskanych da-
nych neuroanatomicznych, dostarczajgcych
coraz petniejszej informacji o potgczeniach do-
chodzacych i wychodzacych kazdego z syste-
mow projekcji, mozna przypuszczac, ze system
projekcji specyficznej stuzy analizie jakosciowej
i przestrzennej (lokalizacja Zrédia dzwieku)
bodzca akustycznego, natomiast system dyfu-
zyjny ma za zadanie integracje informacji stu-
chowej z informacjg innych modalnosci (wzro-
kowej, czuciowej) w celu pelniejszej analizy
bodzcéw otoczenia i wywiera wptyw modulujacy
na system specyficzny (Weedman i
1996).

Przedstawione powyzej koncepcje funkcjo-
nalnego i neuroanatomicznego zréznicowania
drég projekcji oparte zostaly na rezultatach
badann przeprowadzonych na miesozernych
(kot, pies) i gryzoniach (szczur).

Ryugo

Systemy projekcji i ich funkcjonalne znaczenie
u naczelnych

U naczelnych, w poréwnaniu z miesozerny-
mi, obserwujemy znacznie silniejszy rozwéj ko-
ry stuchowej, co wigze sie z wiekszym zréznico-
wanie poél stuchowych pod wzgledem archi-
tektonicznym, jak i organizacji potaczen podko-
rowych i korowych. Podstawowy wzorzec potg-
czen wzgorzowo-korowych, roéznicujacy pota-
czenia na system projekcji specyficznej i dyfu-
zyjnej jest jednak podobny u obu tych rzedéw
ssakow.

M onika Malinowska

System projekcji specyficznej obejmuje dwa
pola korowe, usytuowane w gtebi bruzdy bocz-
nej, w zakretach skroniowych poprzecznych
Heschla. Sg one zorganizowane Scisle tonotopo-
wo i otrzymuja dominujgce projekcje z jadra
brzusznego MGB, a stabsze projekcje z jgder
grzbietowych i przysrodkowego i z zespotu jgder
asocjacyjnych nadkolankowego i granicznego
(Sg/Lim) i tylnego (Po) (Kaas i Hackett 1998,
Rauscheckerl997).

System projekcji dyfuzyjnej obejmuje pola
stuchowe wyraznie zréznicowane na dwie stre-
fy. Pierwsza strefa utworzona jest przez pola,
ktére otaczaja waskim pasem pola I-rzedowe.
Charakteryzujg sie one stabiej zaznaczona to-
notopig i otrzymuja staba projekcje z tonotopo-
wego jadra brzusznego, a silniejsza z pozosta-
tych jader MGB, jak i z Sg/Lim i Po (Kaas i
Hackett 1998, Rauschecker 1998). Druga
strefe stanowig pola nie-tonotopowe, lezace po-
nizej bruzdy bocznej, na powierzchni zakretu
skroniowego gdérnego. Badania na organizacjg
ich potaczen wzgdérzowo-korowych (Kosmal i
wspétaut. 1997) wykazaly, ze pola te sgw zréz-
nicowany sposob potaczone z jagdrami grzbieto-
wymi MGB i z polimodalnymi jadrami Sg/Lim i
jadrem przySrodkowym poduszki (PIm). Pola
potozone w tylnej czesci zakretu otrzymuija sil-
niejsze potgczenia z jadrami MGB, a stabsze z
Sg/Lim i PIm, natomiast im bardziej ku przodo-
wi, tym stabsze stajg sie potgczenia z MGB, a
silniejsze z Sg/Lim i PIm. Widac wiec, Ze istotng
cechag organizacji potaczen asocjacyjnych poél
stuchowych zakretu skroniowego, nalezgcych
do systemu dyfuzyjnego jest wzrastajgcy udziat
projekcji pochodzacych z jader polimodalnych
tylnego wzgoérza i malejgcy udziat projekcji z
jader stuchowych MGB (Kosmal i wspdéfaut.
1997, Pandye i wspétaut. 1994).

Na podstawie analizy potaczen wzgdrzowo-
korowych i charakterystyki odpowiedzi neuro-
now kory na dzwieki proste i ztozone, w tym
dzwieki specyficzne dla gatunku, Rauschecker
wyodrebnit w korze stuchowej matpy dwie fun-
kcjonalne drogi: grzbietows i brzuszng, biegng-
ce przez odmienne pola korowe zakretu skro-
niowego gornego (Rauschecker 1998, Rau-
schecker i wspotaut. 1995, 1997). Obie drogi
zaczynaja sie w sasiadujacych ze sobg, tonoto-
powych polach I-rzedowych, ktére otrzymuja
dominujaca projekcje z jadra brzusznego (z
dwéch populacji przemieszanych komoérek) i
stabsze projekcje z pozostatychjgder MGB, oraz
z zespotu jader Po i Sg/Lim.

Droge grzbietowg tworzy system potgczen
biegngcych w kierunku grzbietowo-tylnym pta-
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ta skroniowego, od pola Al do pola ciemieniowe-
go dolnego. Droga ta zwigzana jest z analizg
przestrzenng bodzca stuchowego, czyli lokaliza-
cja w przestrzeni i ruchem zrodta dzwieku.
System potgczen drogi brzusznej biegnie po-
przez kolejne pola asocjacyjne zakretu skronio-
wego gérnego w kierunku brzuszno-przednim.
Zajmuje sie ona opracowywaniem wzorca
bodZca stuchowego, czyli jego charakterystyka
jakosciowa i przebiegiem czasowym. Badania
elektrofizjologiczne wykazaty, ze neurony tych
po6l reaguja silniejszym pobudzeniem na
dzwieki ztozone, w tym dzwieki komunikacyjne,
niz na czyste tony.

Zastosowanie technik immunocytochemi-
cznych umozliwiajgcych lokalizacje biatek wig-
zacych wapn: parwalbuminy i kalbindyny, wy-
kazato zréznicowanie ich ekspresji w jadrach i
polach drogi stuchowej (Motinari i wspoétaut.
1995, Hashikawa i wspotaut. 1991, 1995). Neu-
rony i ich wypustki aksonalne, charakteryzuja-
ce sie silng ekspresja parwalbuminy, skupione
byly w strukturach tonotopowego systemu pro-
jekciji, awiec w jadrze srodkowym wzgérka do-
Inego, jadrze brzusznym i przedniogrzbietowym
MGB. Natomiast neurony charakteryzujace sie
silng ekspresjg kalbindyny, zlokalizowane byty
przede wszystkim w strukturach nie-tonotopo-
wego systemu projekcji, a wiec w jadrach oko-
tosrodkowych i grzbietowym wzgérka dolnego,
i jadrze tylnym grzbietowym MGB.

Projekcje wzgorzowo-korowe komdrek par-
walbuminowych tworzyly zréznicowane pod
wzgledem gestosci zakoriczenia w warstwach
korowych IVi lllb pdl stuchowych. Geste zakon-
czenia stwierdzono w polach Scisle tonotopo-
wych, nieco stabsze w polach je otaczajgcych i
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najstabsze w polach asocjacyjnych zakretu
skroniowego goérnego (Jones i wspotaut. 1995).
Wida¢ wiec, ze odmienna ekspresja biatek wig-
zacych wapn, parwalbuminy i kalbindyny, w
strukturach drogi stuchowej stanowi potwier-
dzenie jej zréznicowania na dwa zadanicze sy-
stemy projekcji: specyficzny i dyfuzyjny, jak
réwniez moze stanowi¢ wskazowke dalszego
réznicowania obu systemow.

Analiza dzwiekow ztozonych, do ktorych na-
leza dzwieki stuzace komunikacji wewnatrz-
gatunkowej, w tym mowa ludzka, wymagaja
analizy wielu parametréw, miedzy innymi ta-
kich, jak czestotliwos¢ i natezenie dzwieku, mo-
dulacje tych dwoch parametréw, czas trwania
dzwieku i jego periodycznosé, czy lokalizacja
Zzrédta dzwieku w przestrzeni. Wydaje sie, ze
informacja o kazdym parametrze bodzca aku-
stycznego opracowywana jest réwnolegle przez
odrebne podkorowe systemy potgczen neuro-
nalnych drogi stuchowej. W korze stuchowej
dochodzi do syntezy réznych parametrow
dzwieku, a kombinacje tych parametrow (Enret
1997), niosgce wazng biologicznie informacje o
réznych aspektach bodzZca stuchowego, anali-
zowane sg przez rownolegle dziatajgce drogi
korowe (Rauschecker 1998). Dzieki zintegro-
wanym badaniom elektrofizjologicznym, anato-
micznym i neurochemicznym udato sie opisac
niektére z takich systemoéw, cho¢ do petnego
poznania i zrozumienia procesu analizy infor-
macji stuchowej jeszcze daleko.

(W artykule stosowano terminologie anato-
miczna wedtug Aleksandrowicz R., Gielecki J.,
Gacek W. Stownik mian anatomicznych tacin-
sko-polsko-angielski 1997, Wydawnictwo Le-
karskie PZWL, Warszawa, wyd. |, str. 446.)

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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