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POLACZENIA NEURONALNE KORY SKRONIOWEJ LEZACE U PODSTAW
OPRACOWYWANIA INFORMACJI StUCHOWEJ

Z otaczajgcego srodowiska, informacja stu-
chowa dociera drogg wstepujacych potgczen
neuronalnych do wydzielonego obszaru kory
skroniowej, odpowiedzialnej za analize i dalsze
opracowanie tej informacji. W przeciwienstwie
do zwierzat o gtadkiej powierzchni kory mézgo-
wej, na przykiad gryzoni (szczur), stosunkowo
tatwo jest zlokalizowaé obszar kory stuchowej u
gatunkoéw, ktorych kora mézgowa jest pofatdo-
wana, a najej powierzchni utworzyly sie bruzdy
i zakrety, o wzglednie statym i charakterystycz-
nym rysunku. | tak u przedstawicieli rzedu
miesozernych (kota, psa), kora stuchowa zlo-
kalizowanajest na powierzchni zakretu ektosyl-
wiusza lezacego pomiedzy bruzdami suprasyl-
wiusza i ektosylwiusza (SS, AES, PES, Ryc. 10),

natomiast w mézgach naczelnych kora ta lezy
w glebi bruzdy bocznej (LS) i na powierzchni
zakretu skroniowego goérnego (STG, Rye. 1A, B).
0 potozeniu kory stuchowej u gryzoni mozemy
ogoblnie powiedzieé, ze lezy onaw obszarze kory
skroniowej na bocznej powierzchni pétkul moz-
gowych (TE, Ryc. ID). Kompleksowe badania
prowadzone réznymi metodami wykazaty, ze
kora stuchowa jest strukturg ztozong, awyroz-
nione w jej obszarze pola korowe réznia sie pod
wzgledem wiasciwosci funkcjonalnych i mor-
fologicznych. Aby okresli¢ zréznicowanie oraz
zasieg pél koiy stuchowej zaréwno u gryzoni, jak
1wyzszych gatunkéw ssakéw, musimy uciec sie
do bardziej szczeg6towych badan anatomicznych,
elektrofizjologicznych i behawioralnych.

POLA KORY StUCHOWEJ | METODY ICH IDENTYFIKOWANIA

Pola korowe nie sa pojeciem jednoznacz-
nym. Lokalizacja i obszar, jaki one zajmujag
zalezg od stopnia rozwoju filogenetycznego kory
mozgowej danego gatunku, jak tez kryterium,
jakim postugujemy sie celem ich zidentyfikowa-
nia. Z drugiej jednak strony pola korowe okre-
slone wedtug réoznych kryteriow w duzym sto-
pniu pokrywajg sie, poniewaz rozwdj funkcjo-
nalny i zréoznicowanie morfologiczne kory moéz-
gowej przebiegaty w procesie filogenezy réwno-
legle i wzajemnie sie warunkujg. Pola korowe
moga wiec by¢ wydzielone na postawie specyfi-
cznych dla danego obszaru kory witasciwosci
kodowania informacji stuchowej, wyroézniaja-
cych cech budowy komdrkowej (cytoarchitekto-

niki) czy chemoarchitektoniki, jak tez chara-
kterystycznej organizacji potaczern neuronal-
nych, ktéra stanowi podstawe opracowywania
informacji stuchowej.

POLA KOROWE W BADANIACH ELEKTROFIZJOLOGICZNYCH

Prezentowanie w warunkach doswiadczal-
nych tonéw o okreslonej czestotliwosci i inten-
sywnosci, powoduje pojawienie sie potencjatow
czynnosciowych neuronéw lezacych w struktu-
rach podkorowych i obszarach korowych drogi
stuchowej. Aktywnos¢ neuronéw pobudzanych
tonami o danej czestotliwosci i intensywnosci
moze by¢ wyznaczona poprzez krzywa pobudli-
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wosci charakterystyczng dla kazdego neuronu.
Odpowiedzi neuronéw na tony pojawiajgce sie
w otoczeniu sg rozne, a krzywa zapisu ich
aktywnosci moze by¢ ostra (w ksztatcie odwré-
conegj litery V) lub tez ptaska. Neurony, ktorych
krzywe aktywnosci sa ostre i waskie sa sele-
ktywnie wrazliwe na dzwieki o waskim zakresie
czestotliwosci i krotkim odroczeniu odpowiedzi.
Szerokie i ptaskie krzywe zapisu aktywnosci
charakteryzuja neurony o niskiej selektywno-
Sci, reagujace na dzwieki o szerokim zakresie
czestotliwosci. Reprezentacje neuronéw o réz-
nej charakterystyce odpowiedzi znajdujg sie w
kolejnych strukturach podkorowych osrodko-
wego ukiadu stuchowego, poczawszy od recep-
tora, az do kory moézgowej. Powyzsza witasci-
wos¢ drogi stuchowej sprawia, ze w korze méz-
gowej mozemy mowi¢ o odwzorowaniu dwéch
stuchowych systemow funkcjonalnych. Zgod-
nie z danymi Andersena | wspétaut. (1980) te
dwa systemy dochodza do funkcjonalnie roz-

Ryc. 1 Lokalizacja kory stuchowej.
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nych pdl korowych. Jeden z nich, nazywany
specyficznym lub srodkowym, odnosi sie przede
wszystkim do kodowania i analizy czystych to-
noéw, z relatywnie ostrg krzywa strojenia. Sy-
stem ten reprezentowany jest w centralnie po-
tozonych, tonotopowych polach kory stuchowej.
Drugi, okreslanyjako system dyfuzyjny, z prze-
waga reprezentacji neurondéw o szeroko strojo-
nych krzywych i brakiem Scistej organizaciji to-
notopowej, charakteryzuje pola korowe lezace
na obrzezu pdl tonotopowych.

Pionierskie prace Woolseya (1971), Wool-
seya I Walzla (1942, 1982) oraz Merzenicha i
wspoétaut. (1977) okreslity zasadniczy schemat
funkcjonalnej organizacji stuchowej kory moz-
gowej. Badania te prowadzone byty metoda ele-
ktrofizjologiczna rozktadu potencjatéw czynno-
sciowych w zakrecie ektosylwiusza kory skro-
niowej moézgu kota, wywotanych draznieniem
widékien nerwowych nerwu stuchowego. Sche-
mat organizacji kory stuchowej oparty na reje-

A. Polozenie kory stuchowej w moézgu matp makakoéw w giebi bruzdy bocznej (LS) i na powierzchni gérnego zakretu
skroniowego (STG), prawej potkuli mozgowej. Linig przerywana zaznaczono obszar w giebi bruzdy pokazany w B. B.
Lokalizacja tonotopowych pdl kory stuchowej w mézgu maltpy: Al — pierwszorzedowa kora stuchowa; R — pole przednie;
L — pole boczne; CM — pole tylne przysrodkowe; a— pole przednie przysrodkowe. C. Pola kory stuchowej w mézgu kota,
pokazane na powierzchni lewej pétkuli: Al — pierwszorzedowa kora stuchowa; Ali — drugorzedowe pole korowe; AAF —
pole przednie; EP — obszar tylny ektosylwiusza; PAF — pole grzbietowe gtebi bruzdy ektosylwiusza; VPAF — pole brzuszne
gtebi bruzdy ektosylwiusza; AES — przednia bruzda ektosylwiusza; PES — tylna bruzda ektosylwiusza; SS — bruzda
suprasylwiusza. A — c, Ryc. zmodyfikowane, wedtug carpentera, 1985. p. Pola kory stuchowej mézgu szczura, ukazane
na powierzchni lewej pétkuli: TE1 — pierwszorzedowa kora stuchowa; TEIlv, TE2c, TE2d, TE3r — parasensoiyczne pola
kory stuchowej. D, Ryc. zmodyfikowana, wedtug Romanskiego iLe Doux, 1993b.
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stracji potencjatéw wywotanych zaktadat istnie-
nie kilku pdél korowych. Autorzy wyrdznili pier-
wszorzedowe, tonotopowe pola korowe (Al, AAF,
Ryc. 1Ci 2), potozone w Srodkowej i przedniej
czesci zakretu ektosylwiusza oraz pola parasen-
soryczne (All, EP) lezace ponizej i do tylu w
stosunku do pierwszorzedowej kory stuchowej
(Ryc. 1C). W polach tonotopowych, neurony
stanowigce reprezentacje tonow okreslonej cze-
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stotliwosci uktadaja sie w linie zorientowane w
kierunku grzbietowo-brzusznym (Ryc. 2). Neu-
rony stanowigce reprezentacje tonéw o niskiej
czestotliwosci znaleziono w tylnej czesci pola Al,
podczas gdy reprezentacje tonéw o wyzszych
czestotliwosciach zlokalizowano ku przodowi
tego pola. Gradient reprezentacji czestotliwosci
tonéw w polu AAF, stanowi lustrzane odbicie
uktadu tych linii w polu Al (Ryc. 2). Opisany

Ryc. 2. A. Schematycznie przedstawiona tonotopowa organizacja koiy stuchowej w mézgu kota.

Obszar kory pokazany na rysunku, obejmuje zakrety ektosylwiusza i sylwiusza, ograniczone przez bruzde suprasylwiusza
(SS). Na powierzchni kory zaznaczono bruzdy zakretu ektosylwiusza: przednia (AES) i tylng (PES) oraz pola korowe: Al, Ali
i AAF. Linie ciagte w polach Al i AAF wyznaczajg linie korowych reprezentacji okreslonej czestotliwosci. Naniesione powyzej
cyfry odpowiadajg wartosciom czestotliwosci (kHz). Ryc. zmodyfikowana, wedtug Merzenicha i wspétaut. (1977).

Ryc. 2 B. Organizacja tonotopowa koiy stuchowej mézgu psa.

Strona lewa ryciny: schemat $limaka z zaznaczonymi punktami draznienia miejsc reprezentacji tonéw réznych czestotii-
wosci. Strona prawa ryciny: trzy pola zakretu ektosylwiusza: przednie (AES), srodkowe (MES) oraz tylne (PES) z
naniesionym rozktadem reprezentacji tonéw okreslonej czestotliwosci w polach MES i AES. Cyfry powyzej i w polu AES
odpowiadajg wartosciom poszczeg6lnych czestotliwosci (kHz). Ryc. zmodyfikowana, wedtug Tunturiego (1962).
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schemat organizacji kory stuchowej potwier-
dzony zostat w ogélnych jego zarysach przez
pozniejsze badanie elektrofizjologiczne (mapo-
wanie mikroelektrodami), weryfikujac obszar
niektorych poél korowych. Dodatkowe pola wy-
dzielone przez REALEAI Imiga (1980) to pole tylne
(PAF) i brzuszne (VPAF, Ryc. 1C), potozone w
zagtebieniu tylnej bruzdy ektosylwiusza, w ob-
szarze kory nie badanym przez wymienionych
wczesniej autorow. Polate, sg podobniejak pola
Al i AAF zorganizowane tonotopowo, co daje
podstawe do wiaczenia ich do wspolnego obsza-
ru pierwszorzedowej kory stuchowej (Andersen
i wspétaut. 1980).

U innych przedstawicieli rzedu miesozer-
nych na przyktad u psa, uktad pdl kory stucho-
wej wykazuje pewne rdznice zwigzane z odmien-
nym, jak u kota rysunkiem bruzd kory skronio-
wej. W badaniach prowadzonych w latach
1950-1962 Tunturi zidentyfikowat w zakrecie
ektosylwiusza cztery pola kory stuchowej, z kté-
rych pole srodkowej i przedniej czesci zakretu
ektosylwiusza, podobnie jak u kota, wykazujg
ukiad tonotopowy. W tylnym obszarze zakretu
ektosylwiusza zidentyfikowano grupy neuro-
néw pobudzane dzwiekami o szerokim zakresie
czestotliwosci, jednakze sekwencje tonotopowe
nie zostaly poznane. Nie zidentyfikowano réw-
niez pola drugorzedowej kory stuchowej (Ali),
ktére w korze skroniowej psa moze by¢ inaczej
zlokalizowane, na przyktad w gtebi Srodkowej
czesci bruzdy ektosylwiusza (Ryc. 2B), ktéra nie
istnieje w korze skroniowej kota, aw mézgu psa
nie byla badana. Znacznie bardziej niz u kota
rozwinieta stuchowa kora asocjacyjna lezy w
moézgu psa w brzusznej czesci kory skroniowej,
zakrecie ztozonym tylnym i zakrecie sylwiusza.
Jednakze obszar ten zostat wigczony do kory
stuchowej na podstawie badan morfologicz-
nych, a nie elektrofizjologicznych, przede wszy-
stkim na podstawie rozktadu potaczenr wzgoérzo-
wo-korowych, biegnacych z jagder obszaru tyl-
nego wzgoérza (badania wtasne).

W moézgach naczelnych kora stuchowa zna-
cznie sie rozrasta i réznicuje, szczeg6lnie w
obszarach nie-tonotopowych. Centralnie poto-
zone pola pierwszorzedowej kory stuchowej oto-
czone sa przez pierwszo-, drugo- i trzeciorzedo-
we pola asocjacyjne, oraz pola polimodalne
(Rye. 1A, B; Ryc. 4). Nazwy pdl tonotopowych:
pole przednie (R), przednio-boczne (AL lub RL),
boczne (L) i tylno-przysrodkowe (CM) uwzgled-
niajg ich potozenie w stosunku do Al. W polu Al
reprezentacja tonéw o wysokiej czestotliwosci
znajduje sie w tylnej czesci pola w zagtebionym
w bruzdzie obszarze zakretu skroniowego, pod-
czas gdy reprezentacja ton6éw o niskiej czestot-
liwosci zlokalizowana jest ku przodowi pola —
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w czesci powierzchniowej zakretu skroniowego.
W tonotopowym polu R, podobnie jak u mieso-
zernych, uktad reprezentacji tonéw okreslonej
czestotliwosci jest przeciwstawny w stosunku
do tego w polu Al. W ostatnio prowadzonych
badaniach elektrofizjologicznych (Rauschecker
i wspotaut. 1997), w ktérych rejestrowano od-
powiedzi neuronéw na czyste tony o réznej
czestotliwosci oraz na dzwieki ztozone, autorzy
stwierdzaja, ze pola Al, R i CM nie sgjednorod-
ne. Podczas, gdy neurony pél Al i R zawierajg
liczne neurony odpowiadajgce pobudzeniem na
prezentowane w warunkach doswiadczalnych
czyste tony owaskim zakresie czestotliwosci, to
neurony w polu CM pobudzane sg dzwiekami o
szerokim zakresie czestotliwosci, jak rowniez
dzwiekami o bardzo wysokiej czestotliwosci,
istotnymi przy lokalizacji Zrédet dzwieku w
przestrzeni. Podobny typ neuronéw zidentyfi-
kowano réwniez w czesci przedniej zakretu
ektosylwiusza kory skroniowej kota (Rauschec-
ker 1997). Na tej podstawie autorzy sugeruja,
ze pole CM naczelnych jest homologiczne z
polem przednim kory stuchowej moézgu kota.
Pola kory stuchowej potozone u naczelnych na
powierzchni gérnego zakretu skroniowego sta-
nowig asocjacyjny obszar kory stuchowej i stuzg
analizie dzwiekéw ztozonych. Jednakze chara-
kterystyka funkcjonalna kory asocjacyjnej jest
pozhana w znacznie mniejszym stopniu w po-
réwnaniu z obszarami tonotopowymi tej kory,
przede wszystkim ze wzgledu na jej ztozone
morfofunkcjonalne cechy, ale réwniez dlatego,
ze nie bylo odpowiednich metod badawczych.
Liczna populacja neuronéw kory asocjacyjnej
wydaje sie by¢ zwigzana z kodowaniem i prze-
twarzaniem sygnatéw zwigzanych z wokalizacjg
stuzacq porozumiewaniu sie osobnikéw tego
samego gatunku. W badaniach elektrofizjolo-
gicznych prowadzonych w ostatnich latach
przez Rauscheckera | wspotpracownikéw
(1995) wykazano, ze neurony obszaru lezgcego
w zakrecie gérnym skroniowym uaktywniajg sie
na krzyk matpy. W doswiadczeniu, w ktérym
dzwiek ztozony, jakim jest krzyk, rozbity zostaje
na elementy sktadowe prezentowane oddzielne,
potencjat czynnosciowy neuronéw gérnego za-
kretu skroniowego nie pojawia sie. Z filogene-
tycznego punktu widzenia kora ta moze stano-
wi¢ odpowiednik pol korowych mézgu ludzkie-
go, odpowiedzialnych za analize skiadowych
fonetycznych mowy ludzkiej. Wiadomo, ze usz-
kodzenie tylnego obszaru gérnego zakretu skro-
niowego w moézgu ludzkim powoduje zaburze-
nia percepcji mowy. Badania eksperymentalne
prowadzone na zwierzetach pozwalajg na po-
znanie mechanizmow kodowania i analizy
dzwiekéw, kierunku rozwoju ewolucyjnego tego
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obszaru kory moézgowej, jak tez zrozumienia
podioza zaburzeri mowy ludzkiej.

ZROZNICOWANIE CYTOARCHITEKTONICZNE KORY
StUCHOWEJ

Kora stuchowa ssakoéw charakteryzuje sie,
podobnie, jak pozostaty obszar nowej kory (iso-
cortex), szesciowarstwowym wzorem budowy.
Podstawowy podziat nawarstwy to: | —warstwa
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drobinowa, Il — warstwa ziarnista zewnetrzna,
Il — warstwa piramidowa zewnetrzna, IV —
warstwa ziarnista wewnetrzna, V — warstwa
piramidowa wewnetrzna oraz VI — warstwa
komoérek wieloksztattnych (Ryc. 3). Podstawg
podziatu na szes¢ warstw korowych byty bada-
nia Brodmann'a dotyczace struktury komérko-
wej kory mézgowej w rozwoju ontogenetycz-
nym, kilku gatunkéw zwierzat, jak tez mozgu
ludzkiego. Jednakze u osobnikéw dorostych w

Oumn

\

Ryc. 3. Budowa komdrkowa pierwszorzedowej kory stuchowej u kota.

Cyframi rzymskimi zaznaczono poszczegélne warstwy korowe, cyframi arabskimi oznaczono odlegtosci od powierzchni
kory. Metoda Golgi'’ego. Ryc. zmodyfikowana, wedtug w inera (1984a).
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obszarach kory rozwijajacych sie wczesniej w
procesie filogenezy (allocortex), szesSciowar-
stwowy wzdOr budowy nie jest zachowany, nato-
miast w nowej korze (isocortex) pojawiajg sie
liczne podwarstwy. W procesie filogenezy, ma
miejsce réznicowanie warstw korowych zwigza-
ne z réznicowaniem typow budowy neurondw,
jak tez zwiekszaniem ich ilosci, szczeg6lnie neu-
ronéw krétkoaksonalnych (ziarnistych). Sa one
zgrupowane przede wszystkim w dwédch war-
stwach korowych Il i IV, natomiast pozostate
warstwy korowe (oprécz warstwy pierwszej)
zbudowane sg gtdéwnie z komorek piramido-
wych. Cechg charakterystyczng tonotopowych
pol kory stuchowej u naczelnych jest nagroma-
dzenie krétkoaksonalnych komorek ziarnis-
tych. Jedne z pierwszych badan budowy komaér-
kowej Von Economo i Koskinasa (1925) okresla-
ja ten typ kory jako ,koniocortex”, zwracajac
uwage na jej specyficzng ceche rozmytej war-
stwowosci, spowodowanej rozproszeniem duzej
ilosci neurondéw ziarnistych we wszystkich gor-
nych warstwach korowych.

We wczesnym okresie badan struktury kory
mozgowej stosowano metody barwien komorek
nerwowych (perikarionéw), jak tez metode bar-
wien zmielinizowanych widkien nerwowych. W
oparciu o te metody stwierdzono, ze kolumny
komérek nerwowych utozone prostopadle do
powierzchni kory poprzedzielane sg wigzkami
zmielinizowanych wtdkien nerwowych wnikaja-
cych do kory z istoty biatej mdzgu. Promienisty
uktad kolumnjest szczeg6lnie dobrze widoczny
w obszarze pierwszorzedowej kory stuchowej.
Im kora stuchowa jest bardziej odlegta od pdl
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pierwszorzedowych, tym wspomniana budowa
promienista staje sie mniej wyrazna. Ponadto,
w korze stuchowej obserwuje sie wigzki akso-
néw, ktére biegngc réwnolegle do powierzchni
kory, tworza wewnagtrzkorowe potgczenia po-
miedzy polami korowymi.

Badajac przez wiele lat budowe komérkowa
kory mézgowej naczelnych, poczawszy od pry-
mitywnych form maitpiatek do matp czleko-
ksztattnych, Pandya i Sanides (1973) stwierdzi-
li, ze w korze stuchowej naczelnych réznicowa-
nie podl korowych i ogélny wzrost gestosci neu-
ronéw obu podstawowych typoéw: piramido-
wych i nie-piramidowych, ma miejsce wzdtuz
trzech wyréznionych paséw: wewnetrznego
(CiS), srodkowego (STP) i bocznego (STG) (Ryc.
4A). Obszarem macierzystym (progenitor zone)
procesu réznicowaniajest strefa korowa lezaca
w sasiedztwie kory limbicznej, na styku trzech
ptatébw mézgowych: czotowego, skroniowego i
wyspy (Ryc. 4A, strzatka). W kazdym z tych
paséw wyrézniono kilka pél korowych z coraz
bardziej zaawansowang budowg warstw koro-
wych i skomplikowang organizacjg potaczen
srodkorowych (Rye. 4B). W pasie wewnetrznym
(cis) ukrytym w gtebi bruzdy bocznej ptata skro-
niowego (Rye. 4B), budowa komorkowa jest
najbardziej zblizona do stosunkowo prostej bu-
dowy kory limbicznej. Charakterystyczng cechg
tego pasajest wydatna warstwa V z najliczniej-
szymi neuronami piramidowymi. Kolejne pola
korowe charakteryzuja sie zwiekszeniem liczby
i réznicowaniem rozmaitych typow neuronal-
nych. Znajduje to odbicie w zwiekszonej gesto-
sci neuronéw w kolejnych polach cytoarchite-

Ryc. 4. Schematyczny rysunek powierzchni bocznej mézgu matpy ilustrujacy cytoarchitektoniczng organi-

zacje kory stuchowej.

A. Trzy pasy réznicowania budowy komdrkowej: CiS — pas wewnetrzny, najblizszy korze limbicznej, o najnizszym stopniu
zréznicowania komorkowego; STP — pas srodkowy, obszar intensywnego wzrostu warstwy 1V (obejmuje kore tonotopows);
STG — pas boczny, obszar zréznicowania warstwy Il komérek piramidowych (kora asocjacyjna). B. Rozkiad pdl
cytoarchitektonicznyh w trzech pasach korowych pokazanych w A. Ryc. zmodyfikowana, wedtug Pandya i Yeteriana (1985).
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ktonicznych. Pas srodkowy (STP, Ryc. 4A) poto-
zony jest rownolegle do bruzdy bocznej, na
sptaszczonej powierzchni zakretu skroniowego,
réwniez ukrytej w glebi tej bruzdy. Jego cechag
dominujaca jest réznicowanie neuronéw krot-
koaksonalnych warstwy 1V, az do pojawienia sie
budowy typu ,koniocortex”. W pasie tym lezg
pierwszorzedowe pola kory stuchowej. Pas bo-
czny (STG, Ryc. 4A) potozony jest wzdtuz zew-
netrznej powierzchni gérnego zakretu skronio-
wego. Jego cecha charakterystyczngjest inten-
sywne réznicowanie warstwy lll z narastajaca
liczbg neurondéw piramidowych réznej wielko-
Sci. Réznicowanie budowy komérkowej w ob-
szarze pasa STG staje sie zrozumiate w Swietle
asocjacyjnej funkcji tej kory. Neurony pirami-
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dowe warstwy lll, szczegélnie liczne w tym polu,
tworzg bliskie i odlegte potaczenia neuronalne
(asocjacyjne) z obszarami korowymi zaréwno tej
samej, jak i przeciwlegtej potkuli mozgowej.

U przedstawicieli rzedow miesozernych i
gryzoni, zaréwno kora stuchowa pierwszorzedo-
wa, jak tez jej obszar asocjacyjny, sa zdecydo-
wanie mniej zré6znicowane w poréwnaniu z na-
czelnymi, zaréwno pod wzgledem budowy ko-
moérkowej jak tez liczby wydzielonych pél koro-
wych, a szczegblnie pdél asocjacyjnych. W iden-
tyfikowaniu pél korowych u tych zwierzat, za-
sadnicze znaczenie odgrywa charakterystyka
funkcjonalna oraz analiza rozkladu potaczen
wzgorzowo-korowych.

POLACZENIA NEURONALNE KORY StUCHOWEJ

Potaczenia neuronalne kory stuchowej two-
rzone sg przez kilka systemow aksonalnych
pochodzacych z r6znych zrodet. Sa to: 1) aksony
neuronoéw skupionych w jadrach tylnej czesci
wzgoérza, 2) aksony neurondéw poza wzgorzo-
wych o okreslonym charakterze neurochemicz-
nym, ktére biorg udziat w modulacji informac;ji
stuchowej, 3) aksony neuronéw poél stuchowych
lezacych w poétkuli przeciwlegtej i biegnacych
poprzez spoidto wielkie moézgu (potaczenia
spoidiowe), oraz 4) potgczenia wewnatrz-koro-
we: biegngce wewnatrz poszczegélnych pél ko-
rowych, pomiedzy przylegtymi polami korowy-
mi, jak tez pomiedzy odlegtymi obszarami kory
asocjacyjnej.

UKEAD ZAKONCZEN WZGORZOWYCH W KORZE SEUCHOWEJ

Rozktad zakoriczert aksonalnych neuronéw
wzgorzowych w korze stuchowej respektuje po-
dziat drogi stuchowej na czes¢ centralng lub
inaczej specyficzng oraz dyfuzyjng. Czes¢ cen-
tralna drogi stuchowej prowadzi przez tonoto-
powo zorganizowane jadra stuchowych stru-
ktur podkorowych. Najwyzszy poziom w hierar-
chii podkorowych struktur uktadu stuchowego
zajmuja jadra wzgdérza (thalamus), a przede
wszystkim jgdro brzuszne ciata kolankowatego
przysrodkowego (MGB), ktérego wstepujgce po-
taczenia konicza sie w tonotopowych polach ko-
ry stuchowej. Czes¢ dyfuzyjna tej drogi biegnie
poprzez nie-tonotopowe jadra tylnego obszaru
wzgorza i konczy sie w polach korowych lezg-
cych na obrzezu pél tonotopowych.

W mézgach gryzoni, ktére maja gtadka po-
wierzchnie kory, analiza rozkltadu potaczen ze
~stuchowych”j ader wzgérza, stanowipodstawo-
wa metode zlokalizowania kory stuchowej.

Transport odkomdérkowy substancji znakujacej
(metoda PHA-L) wprowadzonej do MGB pozwala
przesledzi¢ przebieg aksonéw ze wzgdérza do
kory i oznaczy¢ rozktad zakoriczen aksonalnych
w warstwach korowych (Romanski i Le Doux
1993a). W mozgu szczura, podobnie jak u in-
nych ssakéw, centralnie potozone pole stucho-
we (TE 1, Ryc. ID) jest gtbwnym polem projekcji
jadra brzusznego MGB, natomiast otaczajaceje
pola parasensoryczne (TE lv, TE 2c, TE 2d, TE
3r i TE 3v, Ryc. ID) otrzymujg zréznicowane
potaczenia z przylegtych (nie-tonotopowych) ja-
derwzgorza. Aksony dochodzgce do kory tworzg
geste rozgatezieniaw warstwie IV i dolnej 11l oraz
stabsze rozgatezienia aksonalne na styku
warstw V i VI. Autorzy przypuszczaja, ze rozga-
tezienia w glebokich warstwach kory utworzone
sa przez kolaterale aksonéw podazajacych do
wyzszych warstw korowych. W warstwach ko-
rowych Il i IV, korhicowe rozgatezienia aksonal-
ne tworzyly rodzaj szerokich kolumn skupio-
nych w nieregularne plamy (ang. patches), kto-
re sg odpowiednikiem struktur obserwowanych
w korze stuchowej wyzszych gatunkow ssakow.
Wykonujac iniekcje substancji znakujacej do
czesci tonotopowej MGB autorzy stwierdzili, ze
aksony tonotopowych neuronéw MGB wykra-
czajg poza obszar pierwszorzedowej kory stu-
chowej docierajgc réwniez do korowych pdl
parasensoiycznych. Powyzszy wynik przeczy
przyjetemu dotychczas pogladowi o Scistej se-
gregacji sensorycznych projekcji wzgdrzowo-
korowych i jest zwigzany z wyzsza czutoscig
stosowanej metody. Wynik ten jest réwniez do-
wodem, ze wraz z doskonaleniem metod badaw-
czych obraz organizacji potgczen neuronalnych
kory mozgowej moze ulec zmianie.
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W tonotopowych polach kory stuchowej ko-
ta rozktad zakonczen aksonéw neurondw czesci
brzusznej MGB wigze sie z organizacjg kolu-
mnowa oraz z liniowym ukiadem grup neuro-
nalnych stanowiacych reprezentacje dzwiekow
danej czestotliwosci jak tez reprezentacje neu-
ronéw ,interakcji obuusznej”.W badaniach ele-
ktrofizjologicznych stwierdzono, ze neurony po-
tozone wzdtuz radialnej kolumny, prostopadiej
do powierzchni kory, wykazujgjednakowg wra-
zliwos¢ na tony o okres$lonej czestotliwosci. Ko-
lumny komorek reprezentujace takg sama se-
lektywnos¢ na czestotliwos¢ dzwiekow, wyrzu-
towane na powierzchnie kory tworzg struktury
liniowe (ang. isofrequency lines). W cytowanych
wczesniej pracach elektrofizjologicznych okre-
slono, ze linie te biegng w kierunku grzbietowo-
brzusznym, a wiec prostopadle do gradientu
linii reprezentacji wysokich i niskich czestotli-
wosci (Ryc. 2). W eksperymentalnych pracach
Merzenicha iwsp(')’raut. (1977) orazMiddlebro-
oksa I Zooka (1983), w ktérych tgczono techni-
ke elektrofizjologiczng ze znakowaniem pota-
czen neuronalnych, badana byta réwniez orga-
nizacja potaczen wzgorzowo-korowych zwigza-
na z analizg interakcji obuusznej tondéw okre-
Slonej czestotliwosci. Mapowanie mikroelektro-
dami pola Al kory stuchowej w mozgu kota,
ujawnito istnienie wydzielonych pasm koro-
wych, tak zwanych ,pasm interakcji obuusz-
nej”, zwiazanych z ukiadem grup neuronéw
réznie reagujacych na draznienie tonamijedne-
go lub obu uszu. Podobnie jak w strukturach
podkorowych drogi stuchowej, draznienie obu
uszu tonami tej samej czestotliwosci, moze wy-
zwala¢ w neuronach korowych reakcje ,,suma-
cyjna”. Taka odpowiedZ neuronalng okreslano
jako pobudzeniowo/po- budzeniowg (E/E). Je-
zeli ipsilateralne pobudzanie jednego ucha ttu-
mito kontralateralng odpowiedZ neuronéw ko-
rowych, wéwczas ten typ odpowiedzi nazwano
pobudzeniowo/hamujacyg (E/I). Systematyczne
penetracje mikroelektrodowe pola Al kory stu-
chowej ujawnity, ze wydzielone pasma neuro-
néw E/E i E/I ulozone sg na przemian, mniej
wiecej pod katem prostym do korowych linii
reprezentacji czestotliwosci (Ryc. 5). Pasma
interakcji obuusznej najlepiej wyrazone bytly
w brzusznej czesci pola AL Iniekcje substancji
znakujgcych ograniczone do poszczegdlnych
pasm interakcji obuusznej wykazaly, ze sg
one zwigzane z projekcjg wydzielonych popu-
lacji neuronéw blaszek MGB reprezentujg-
cych tony okreslonej czestotliwosci. Jednakze
projekcja do pasm neuronow E/E i E/I pocho-
dzi z nieco innych czesci jgdra brzusznego
MGB (patrz art. M. Malinowskiej w tym nu-
merze KOSMOSU).
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Ryc. 5. Schemat uktadu przestrzennego korowych
linii reprezentacji czestotliwosci (ang. isofrequency
line) i paséw korowych ,interakcji obuusznej” w
korze stuchowej pola Al, w mézgu kota.

Korowe linie reprezentacji czestotliwosci pokazano jako
pionowe linie przerywane, a cyfry naniesione powyzej ozna-
czajg wartosci czestotliwosci w kHz. Prostopadle do nich
zaznaczono lezgce naprzemian (E/E i E/I) korowe pasy
sinterakcji obuusznej”. Ryc. zmodyfikowana, wediug Me-
rzenicha i WSpé*aUt. (1977)

W badaniach Bowmana i O1sona (1988), w
ktérych wykorzystano technike wstecznego
transportu aksonalnego substancji znakuja-
cych (od zakonczen aksonalnych do perikario-
nu), okreslony zostat rozktad wzgoérzowych po-
taczen neuronalnych w zakrecie ektosylwiusza
kory stuchowej mézgu kota. Rozktad zakoriczen
aksonalnych z poszczegélnych jader wzgorza
tworzy nieco odmienny, jak u gryzoni wzér pro-
jekcji, zachowujac jednak srodkowe potozenie
pol tonotopowych w stosunku do peiyferycznie
usytuowanych obszaréw nie-tonotopowych ko-
ry stuchowej. Autorzy wyrdznili trzy obszary
kory w zakrecie ektosylwiusza, ktore otrzymuja
projekcje z réznych jader wzgérza. Pierwszy
obszar kory odpowiada tonotopowym polom ko-
rowym i otrzymuje dominujaca projekcje z cze-
sci brzusznej MGB. W posrednim pasie kory,
lezacym wzdtuz tylnego zakretu ektosylwiusza,
jak rowniez w zewnetrznym pasie kory, lezgcym
najbardziej ku tylowi, w sasiedztwie bruzdy
suprasylwiusza, koncza sie aksony czesci nie-
tonotopowej MGB i jader wzgorza potozonych
przysrodkowo i grzbietowo w stosunku do MGB
oraz z jader boczno-tylnych wzgoérza. W tym
obszarze wzgorza ma miejsce konwergencja in-
formacji stuchowej i wzrokowej. Nalezy przypu-
szczaé, ze posredni i zewnetrzny pas korowy,
stanowiace obszar projekcji z tychjader, to kora
0 charakterze asocjacyjnym.

U naczelnych rozkiad potgczen wzgérzowo-
korowych zachowuje podobny ukiad, jak u mie-
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sozernych i gryzoni, zgodny z proponowanym
podziatem na dwa systemy funkcjonalne. Naj-
nowsze dane Rauscheckera | WSspOtpracowni-
kéw (1997) uzyskane u matp rezuséw, metoda-
mi wstecznego transportu aksonalnego barwni-
kéw fluorescencyjnych, pokazuja, ze tonotopo-
we pola korowe Al i R otrzymujg aksony neuro-
néw zlokalizowanych w jadrach: brzusznym,
grzbietowym i przysrodkowym MGB. Natomiast
projekcja do pola CM pochodzaca z tego kom-
pleksu wzgérzowego jest znacznie stabsza i bie-
rze poczatek z niewielkiego bocznego obszaru
jadra grzbietowego oraz z jadra przysrodkowe-
go. Drugi system funkcjonalny zwigzany jest z
kora asocjacyjna lezaca u matp na powierzchni
gornego zakretu skroniowego. Ostatnie bada-
nia potaczen tego obszaru korowego (Kosmal i
wspotaut. 1997) wykazaty, ze wzdtuz przednio-
brzusznej osi zakretu skroniowego obserwuje
sie zmniejszajacy sie gradient projekcji wzgoé-
rzowo-korowej z jader tak zwanych ,stucho-
wych” MGB. Réwnolegle do tego obserwuje sie
wzrastajacy gradient potgczen wzgorzowych po-
chodzacych z jader asocjacyjnych. Tak wiec u
rezusOw obszarem korowym zwigzanym najsil-
niej zjadrami asocjacyjnymi wzgorza jest prze-
dnia czes¢ zakretu skroniowego. W polach ko-
rowych lezacych w skrajnie przedniej czesci
goérnego zakretu skroniowego (Pro, Ryc. 4), jak
tez w glebi bruzdy skroniowej gérnej ma miejsce
konwergencja potgczen neuronalnych pocho-
dzacych z asocjacyjnych obszaréw wzgérza, jak
tez konwergencja informacji réznych modalno-
Sci docierajacych tu droga potaczen korowo-ko-
rowych. Tak wiec kora ta stanowi pole asocja-
cyjne wyzszego rzedu, gdzie ma miejsce integra-
cja informacji polisensorycznej z réznych
zrédet.

Interesujgce dane o rozktadzie wzgérzowych
zakoniczen aksonalnych w warstwach koro-
wych uzyskano w badaniach immunocyto-
chemicznych ukiadu stuchowego rezuséw, na
obecnos¢ biatek wigzacych wapn (parvalbumi-
ny i kalbindyny — 28 kDa). Rozktad zakonczen
aksonalnych znakowanych immunohisto-
chemicznie na obecnos¢ parvalbuminy wyka-
zuje gradient gestosci zgodny z rozktadem pota-
czen wzgorzowo-korowych, identyfikowanym
opisanymi powyzej metodami. Najwieksze sku-
pienie znakowanych immunohistochemicznie
wihokien pokrywa sie z tonotopowymi polami Al
i Rjak tez z cytoarchitektonicznym obszarem
»koniocortex”. Wokét tej centralnie potozonej
strefy obserwowano pola o zmniejszajacej sie
gestosci zakonczen aksonalnych znakowanych
na obecnos¢ parvalbuminy, az do catkowitego
zaniku aktywnosci w przednio-brzusznej czesci
kory (Jones i wspotaut. 1995). Zakonczenia
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aksonalne ukladajg sie w Srodkowych war-
stwach korowych w nieregularne skupiska be-
dace wynikiem nieréwnomiernego rozktadu po-
taczen neuronalnych, charakterystycznych dla
projekcji z tonotopowych jader wzgérza.

Jak wykazaly reakcje immunohistochemi-
czne, najliczniejsza populacja neuronéw chara-
kteryzujacych sie dodatnig reaktywnoscig na
parvalbumine zgrupowana byta w obszarze
brzusznym MGB. W pozostatych jadrach MGB
obserwowano przemieszane populacje neuro-
néw znakowanych zaréwno na obecnos¢ par-
valbuminy, jak i kalbindyny (Motinari i wsp6t-
aut. 1995). Aksony neurondéw kalbindyno-pozy-
tywnych koncza sie w korowej warstwie | (Has-
hikawa | wspoOtaut. 1995). Wynik mowiacy o
istnieniu réznych populacji neuronéw w MGB
jest zgodny z danymi uzyskanymi innymi meto-
dami i by¢ moze populacje te stanowig morfolo-
giczne podioze funkcjonalnie réznych syste-
moéw drogi stuchowej. Wykonujac iniekcje en-
zymu peroksydazy chrzanowej do pierwszej
warstwy korowej u kota w polu Al, Mitani i
wspétaut. (1987) znalezZli wstecznie znakowane
neurony w réznych, nie-tonotopowych jadrach
MGB. Wielkosci ciat komérkowych tych neuro-
néw byly statystycznie mniejsze, niz te dajace
potaczenia do warstwy IV. W badaniach ele-
ktrofizjologicznych stwierdzono, ze neurony
projekcji do warstwy | sg wolnoprzewodzace.
Hipotetycznie moga one pobudzaé¢ nieliczne
neurony znajdujace sie w warstwie | kory stu-
chowej, ale jest bardziej prawdopodobne, ze
modulujg one aktywno$¢ neurondéw warstw niz-
szych wysytajacych dendryty szczytowe do war-
stwy I. W taki sposéb moga one wptywac¢ na
aktywnos¢ wszystkich typéw neurondéw koro-
wych: interneuronéw szczeg6lnie warstwy I,
jak tez komérek piramidowych warstw II, Il V.
Biorac pod uwage miejsca zakoriczen aksonal-
nych w warstwach korowych mozna przypusz-
cza¢, ze populacja neuronéw immunopozytyw-
nych na parvalbumine przekazuje informacje
stuchowg dotyczaca podstawowej charaktery-
styki dzwiekow, natomiast funkcjg neuronéw
kalbindyno-pozytywnych jest modulacja tej in-
formacji.

PROJEKCJE ZE STRUKTUR PODKOROWYCH LEZACYCH POZA
WZGORZEM

Metody immunohistochemiczne zastosowa-
ne w badaniach kory stuchowej u matp ujawnity
cztery systemy projekcji pochodzace z neuro-
néw struktur podkorowych, o okreslonym cha-
rakterze neurochemicznym (Campbet1 i wspot-
aut. 1987). Pierwsza projekcja bierze poczatek
w neuronach cholinergicznych jadra podstaw-
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nego Meynerta. Koncowe rozgatezienia akso-
néw cholinergicznych zostaty ujawnione w re-
akcji immunohistochemicznej na obecnosé
ChAT — enzymu syntetyzujacego acetylocholi-
ne, specyficznie wystepujagcego w neuronach
cholinergicznych i ich wypustkach. Rozkiad
aktywnosci elementéw morfologicznych zawie-
rajacych ChAT wykazuje w korze stuchowej
zwigzek zwarstwa | i IV. Warstwa | zawiera gestg
sie¢ cienkich, bogato rozgatezionych wiokien
cholinergicznych tworzacy zewnetrzny pas
aktywnosci. Drugi pas cholinergicznych zakon-
czen aksonalnych skupiony byt w warstwie 1V i
dolnej czesci warstwy Ill. Warstwa IV wydaje sie
by¢ w korze stuchowej najsilniej zaopatrywana
w unerwienie cholinergiczne. Pozostate war-
stwy, a szczegllnie warstwa V i VI sg bardzo
ubogie w zakorniczenia widkien cholinergicz-
nych. Silna immunoreaktywno$¢ ChAT-pozy-
tywnych zakoriczenn aksonalnych w warstwach
i IV pokrywa sie z lokalizacjg zakonczen akso-
néw wzgdérzowo-korowych pochodzacych z
MGB. Konwergencja potaczen cholinergicznych
i wzgorzowych w tych samych warstwach koro-
wych sugeruje udziat acetylocholiny w przetwa-
rzaniu informacji stuchowej przekazywanej
przez jadra wzgérza do kory.

Druga projekcja pozawzgdrzowa bierze po-
czatek w neuronach serotoninergicznych (5HT)
jader szwu, lezacych w linii Srodkowej rdzenia
przedtuzonego i mostu. Immunopozytywne
wildkna serotoninergiczne obserwowane byty we
wszystkich warstwach kory stuchowej,w posta-
ci gestych splotéw koricowych. Jedyne réznice
w ich rozkiadzie w warstwach korowych doty-
czyty kierunku przebiegu i Srednicy pojedyn-
czych wiékien. W warstwie |, podobnie jak w
warstwach V i VI, wibékna ukladaja sie réwnole-
gle lub skosnie do powierzchni kory, natomiast
w warstwie Ill dominuje uktad promienisty wié-
kien, prostopadty do powierzchni koiy, chara-
kterystyczny dla wszystkich wiokien tej war-
stwy. Rownomierny rozkiad zakoriczen sero-
toninergicznych we wszystkich warstwach ko-
rowych sugeruje, ze tworzg one zakonczenia
synaptyczne na dendrytach komaérek piramido-
wych tej koiy.

Wibékna noradrenergiczne (NA) trzeciej pro-
jekcji ujawnione zostaty poprzez reakcje
immunohistochemiczng na b-hydroksylaze do-
paminy (DBH). Projekcja ta pochodzi z noradre-
nergicznych neurondéw miejsca sinawego mo-
stu. Gestos¢ DBH-immunopozytywnych wio-
kien w korze stuchowej byta znacznie nizsza niz
poprzednich dwéch systeméw, cholinergiczne-
go i serotoninergicznego. Najwieksze skupienie
tych widkien obserwowano w zewnetrznej war-
stwie ziarnistej Il oraz w warstwach V i VI,
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natomiast najmniej byto ich w warstwie IV.
Nieliczne wibkna warstwy Il zachowujg uktad
promienisty, natomiast w gtebokich warstwach
korowych wiékna te biegng skosnie w stosunku
do powierzchni koiy.

Wibékna czwartej, dopaminergicznej (DA)
projekcji biorg poczatek w neuronach struktur
srodmézgowia: strefy brzusznej nakrywki oraz
istoty czarnej. Projekcje te ujawniono metoda
immunohistochemiczng uzywajgac specyficzne-
go przeciwciata na hydroksylaze tyrozyny (TH).
W korze stuchowej matp niezbyt liczne widkna
dopaminergiczne miaty rozkiad odmienny od
poprzednio opisanych systemow projekcji. Zna-
czng gestoscia widkien wykazujgcych obecnosc
TH wyrdznia sie warstwa | korowa. Ponadto w
gtebokich warstwach korowych: V i VI obserwo-
wano niezbyt liczne, skos$nie biegnace wiokna.
W rozktadzie widkien dopaminergicznych ob-
serwowano wyrazny gradient przednio-tylny
zmniejszajacej sie gestosci zakoriczen aksonal-
nych. Mozna wiec przypuszczaé, ze przednie
pola koiy stuchowej sg znacznie lepiej zaopatiy-
wane przez system wiokien dopaminergicznych
niz pola tylne.

Mniejsza gestos¢ widkien noradrenergicz-
nych i dopaminergicznych sugeruje, ze uner-
wiajg one mniej liczng populacje neuronéw ko-
rowychjak dwa poprzednie systemy. Uktad wio-
kien noradrenergicznych i dopaminergicznych
w gornych warstwach korowych wskazuje na
to, ze moga one dociera¢ do dendrytéw szczyto-
wych neurondéw piramidowych warstw nadziar-
nistych, podczas gdy sko$ny uktad tych wiékien
w dolnych warstwach koiy moze sugerowac, ze
ich miejscem docelowym sg dendiyty podstaw-
ne komoérek piramidowych tych warstw. Tak
wiec kazda z czterech projekcji ze struktur poza
wzgorzowch moze miec inne znaczenie funkcjo-
nalne w przetwarzaniu i modulowaniu informa-
cji stuchowej.

POLACZENIA KOROWE BIEGNACE DO POLKULI
PRZECIWLEGLEJ (SPOIDLOWE)

Szczegllny system potaczenn korowo-koro-
wych stanowig potgczenia biegngce pomiedzy
polami kory stuchowej obu poétkul. Ogdélng za-
sada uwszystkich badanych dotychczas gatun-
kéw ssakoéw sg silne potgczenia pomiedzy
homotopowymi (jednoimiennymi) polami koro-
wymi obu pétkul moézgowych i stabsze potacze-
nia z obszarami heterotopowymi. Polaczenia
spoidtowe biegna rownolegle w obu kierunkach,
jednakze lokalizacja neuronéw macierzystych
tej projekcji i zakonczenn aksonalnych neuro-
now potkuli przeciwlegtej nie pokrywaja sie.
Badajac potaczenia spoidtowe koiy stuchowej
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kota, Code i Winer (1985) wykonywali iniekcje
HRP-WGA w réznych punktach pierwszorzedo-
wej kory stuchowej. W wyniku dokomoérkowego
transportu aksonalnego tej substancji uzyskali
dane o lokalizacji i typach neuronéw bioracych
udziat w tworzeniu potgczen spoidtowych. Zna-
kowane neurony macierzyste potaczen spoidto-
wych obserwowane byty w trzech warstwach lIlI,
V i VI kory stuchowej przeciwlegtej do iniekcji.
Wiekszos¢ neuronéw tworzacych te potaczenia
grupowato sie w warstwie Ill, natomiast neuro-
ny warstw V i VI wyznakowane byty mniej licz-
nie. Poréwnujac kontury wyznakowanych neu-
ronéw i budowe dystalnych czesci dendrytéw z
obrazem i klasyfikacjg neuronéw opracowang
wczesniej w metodzie Golgi'ego, autorzy okresli-
li typy neuronalne tworzace potgczenia spoidto-
we. Zgodnie z uzyskanymi danymi stwierdzono,
ze sg to gtdwnie neurony piramidowe (65%). W
badaniach tych zidentyfikowano réwniez neu-
rony nie-piramidowe wysytajace aksony do pét-
kuli przeciwlegtej. Byly to gtéwnie neurony
dwu- i wielobiegunowe. Identyfikacja neuronéw
nie-piramidowych o tak ditugim aksonie stano-
wi nowg i zaskakujacg informacje w Swietle
dotychczasowej wiedzy o ich budowie i funkgji.
Uwazano bowiem, ze aksony neuronéw nie-pi-
ramidowych tworzg jedynie krotkie polaczenia
Srodkorowe.

Zakonczenia aksonalne potgczen spoidio-
wych, znakowane H3-proling, obserwowane by-
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ty w Srodkowych warstwach korowych w posta-
ci nieregularnie rozmieszczonych skupisk, two-
rzacych podobny wzér jak zakoriczenia pota-
czen wzgérzowo-korowych (Imig i Brugge
1978), (Ryc. 6, jasne plamy). Neurony macierzy-
ste tych potaczen utozone byty réwniez w niere-
gularne grupy w Il i dolnych (V, VI) warstwach
korowych przeciwlegtej, homolateralnej kory
stuchowej. Pojawito sie pytanie, czy podobnie
jak w projekcji wzgérzowo-korowej, niejedno-
rodny rozkiad grup komdérek macierzystych i
ich zakoriczen aksonalnych w potkuli przeciw-
legtej moze by¢ zwigzany z uktadem neuronéw
korowych linii reprezentacji czestotliwosci, jak
tez pasm interakcji obuusznej. Hipoteze te udo-
wodniono w doswiadczeniu (Imig i Brugge
1978), w ktorym testowano rozktad neuronéw
reprezentacji interakcji obuusznej metodami
elektrofizjologicznymi z réwnoczesnym znako-
waniem zakonczen aksonalnych poprzez inie-
kcje H3-proliny w kontralateralnym polu Al.
Pokazano, ze zakonczenia aksonalne tworzg w
korze szerokie kolumny widoczne w formie jas-
nych plam na skrawkach histologicznych cie-
tych prostopadle do powierzchni kory (Ryc. 7).
Analiza rozktadu zakonczen aksonalnych neu-
ronow typu E/E oraz E/I, wykazuje, ze grupy
neurondéw E/E, charakteryzujacych sie reakcja
~sumacyjna”, otrzymuja intensywna projekcje z
potkuli przeciwlegtej (Ryc. 7, jasne plamy), na-
tomiast reprezentacja neuronéw E/I otrzymuje

Ryc. 6. Zakonczenia aksonalne potgczen spoidtowych pola Al mézgu kota, tworzg nieregularne struktury
widoczne jako jasne plamy (ang. patches) na przekrojach stycznych do powierzchni kory (na poziomie Il i

IV warstwy korowej).

Metoda znakowania zakoniczen aksonalnych H3-proling. AES — przednia bruzda ektosylwiusza; PES — tylna bruzda
ektosylwiusza; SS — bruzda suprasylwiusza. Ryc. zmodyfikowana, wedtug Imiga i Brugge'a (1978).



352

stabg projekcje z pétkuli przeciwlegtej (Ryc. 7,
ciemne przerwy pomiedzy jasnymi plamami).
Nowsze badania potaczen spoiditowych (Roman-
ski i Le Doux 1993b) prowadzone metoda
PHA-L w korze skroniowej szczura, wykazaty
ponadto odmienny rozktad zakonczen aksonal-
nych pdl homo- i heterotopowych. W przypad-
kach silnych potgczen spoidtowych p6l homo-
topowych koncowe rozgatezienia aksonalne
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neurony krétkoaksonalne. Nastepne etapy ma-
ja miejsce w przylegltych polach asocjacyjnych
jednomodalnych i wreszcie w korowych polach
wielomodalnych. Ich podtozem morfologicznym
sa polaczenia neuronalne utworzone gtéwnie
przez neurony piramidowe srodkowych warstw
korowych i ich horyzontalnie biegngce aksony.
Udziat neuronéw poszczegd6lnych warstw koro-
wych w tworzeniu tych potaczen jest rozny i

Ryc. 7. Relacja pomiedzy kolumnami znakowanych zakonczen aksonalnych potaczen spoidtowych (jasne
plamy), pokazanych na skrawkach czotowych cietych prostopadle do powierzchni kory, w polu Al kory
stuchowej kota (metoda znakowania H3-proling) a rozktadem kolumn ,interakcji obuusznej” wyznaczonych
metodg elektrofizjologiczna.

Strzatki z literami A-E oznaczajg miejsca, gdzie wykonano mikrouszkodzenia elektrodami celem zaznaczenia granic
penetracji elektrodowych. Kolumny zakoriczern aksonalnych tworzacych silne potaczeia spoidtowe (jasne plamy) oraz
kolumny ,sumacyjnych” reakcji neuronalnych korowych pasm interakcji obuusznej (A-B, C-D) pokrywajq sie, pozosta-
wiajac przerwy wolne od znakowan i reakcji neuronéw na pobudzenie obuuszne. Ryc. zmodyfikowana, wedtug Imiga i

Brugge'a (1978).

tworzag kolumne obejmujaca wszystkie warstwy
korowe (I-VI). Koricowe rozgalezienia aksonéw
biegnacych pomiedzy polami heterotopowymi
rozgateziajg sie bardziej obficie w gérnych war-
stwach korowych I-1ll i znacznie stabiej w gieb-
szych warstwach korowych V i VI.

NEURONY POLACZEN WEWNATRZ-KOROWYCH

Opracowanie informacji stuchowej w korze
skroniowej odbywa sie w Kilku etapach. Pier-
wszy etap stanowi pierwszorzedowa kora stu-
chowa z tonotopowa organizacja potaczert wzgo-
rzowo-korowych. Wewnatrz pél tonotopowych,
jak tez w mniejszym stopniu w pozostatych
polach kory stuchowej (obszar ,koniocortex”),
podstawowym elementem opracowania infor-
macji stuchowej sg potaczenia utworzone przez

zalezy od stopnia rozwoju filogenetycznego kory
skroniowej u danego gatunku.

W badaniach struktury komorkowej pier-
wszorzedowej kory stuchowej najlepiej opisano
kore mézgu kota (Winer 1984a, b, c) w oparciu
0 metode impregnacji srebrowej (metoda Golgi-
'ego), ktéra ukazuje strukture catego neuronu,
tacznie z jego wypustkami dendrytycznymi i
aksonem. Poszczeg6lne typy neuronéw okresla-
ne sg na podstawie charakterystycznych cech
budowy wypustek dendrytycznych i aksonal-
nych. Autor klasyfikuje wszystkie neurony tej
kory na piramidowe i nie-piramidowe. Neurony
nie-piramidowe (Winer 1984a) nie tworzg w
korze stuchowej kota wyraznej warstwy 1V, tak
jak ma to miejsce w moézgach naczelnych, lecz
sa one wtracone pomiedzy ciata komdrek pira-
midowych warstwy Ill i V. Najliczniejsze w ko-
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rowych warstwach ziarnistych sa krétkoakso-
nalne neurony z dendrytami czesto utozonymi
w peczki (ang. tufted neurons). Dendiyty tych
komodrek jak tez komérek dwubiegunowych
tworza cylindryczng forme usytuowang prosto-
padle do powierzchni kory i stanowig znaczacy
element organizacji kolumn korowych. Rozga-
tezienia aksonalne moga mie¢ kilka miejsc do-
celowych: 1) mogg dochodzi¢ do dendrytéw
podstawnych i czesci proksymalnych dendrytu
szczytowego komorek piramidowych lezagcych w
warstwie lll, 2) do dendrytéw szczytowych ko-
morek piramidowych warstwy V (Ryc. 8, patrz
krotkie strzatki), 3) moga tworzy¢ odgatezienie
wsteczne, biegnace do ciata komorki macierzy-
stej oraz 4) moga rozgatezia¢ sie w poblizu, w
warstwie IV. Neurony te tworzg wiec wewnatrz-

Ryc. 8. Neurony pierwszorzedowej kory stuchowej
mozgu kota: maty neuron nie-piramidowy typowy dla
warstwy IV, oraz neurony piramidowe warstw Il i V.

Akson komérki nie-piramidowej tworzy wewnatrz-korowe
potaczenie poprzez wstepujace i zstepujace rozgatezienia
biegnace réwnolegle do szczytowego dendrytu komérki pi-
ramidowej warstwy V. Schemat obszaru kory stuchowej w
przekroju czotowym ilustruje lokalizacje neuronéw w korze.
Metoda Golgiego. Ryc. zmodyfikowana, wedtug Winera
(1984a).
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korowe potgczenia pomiedzy warstwami tego
samego pola korowego.

Neurony piramidowe (Winer 1984c) skupia-
j g sie przede wszystkim w warstwach Il iV (Ryc.
3i 8). Podczas, gdy neurony warstwy Ill zwia-
zane sg przewaznie z tworzeniem potaczen po-
miedzy polami korowymi tej samej i przeciwle-
gtej potkuli, to gtdwng funkcja komoérek war-
stwy V jest projekcja do odlegtych struktur
korowych i podkorowych, a tylko nieliczne z
nich tworza potgczenia wewnatrz-korowe. W
korze stuchowej kota, Winer zidentyfikowat
pie¢ typow komorek piramidowych. NajczeSciej
spotykanym typem w warstwie Ill sg neurony
piramidowe Sredniej wielkosci (Ryc. 8), ktorych
dendiyty szczytowe mogag siega¢ warstwy |
Aksony tych neuronéw schodzg poprzez war-
stwe Il w kierunku istoty biatej moézgu nato-
miast ich kolaterale kieruja sie do warstwy IV i
ku powierzchni kory. Ponadto ich wtérne odga-
tezienia tworzg gesta sie¢ horyzontalnie utozo-
nych widkien. Tak wiec mozemy powiedzie¢, ze
neurony piramidowe warstwy Il majg dwoja-
kiego rodzaju funkcje, jako neurony lokalnych
potaczen wewnatrz-korowych, jak tez neuro-
néw tworzacych odlegte projekcje. Oprocz opi-
sanych powyzej, autor wyrdznia w Il warstwie
kory stuchowej zmodyfikowany typ neuronéw
piramidowych — tak zwane komorki
gwiazdziste. Rozréznia dwie ich formy: jedna z
licznymi kolcami i wyrostkami dendrytycznymi,
natomiast druga forme stanowig neurony o
gtadkich dendrytach. Ich cienkie i diugie de-
ndryty utozone sg sferycznie, a pole dendryty-
czne moze obejmowaé duzy obszar, od warstwy
V do I. Aksony tych neurondéw tworzag krotkie
potaczeniaw najblizszym sgsiedztwie ciata neu-
ronu.

POLACZENIA KOROWE TEJ SAMEJ POLKULI (IPSILATERALNE)

Iniekcje substancji znakujgcych aksony
ujawnity, ze pierwszorzedowe pola kory stucho-
wej maja korowe potgczenia wylgcznie z polami
sasiednimi. Informacja stuchowa kieruje sie sy-
stemem krotkich aksonéw od pierwszorzedo-
wych pdél korowych do pél asocjacyjnych wy-
zszego rzedu. Na podstawie wynikow badan
potaczen wewnatrz-korowych w korze skronio-
wej naczelnych, Galaburda i Pandya (1983)
opracowali koncepcje hierarchii pdl korowych i
organizacji potaczen stanowigcych podioze ko-
lejnych etapdéw opracowywania informacji stu-
chowej. Cztery kolejne etapy przesytania infor-
macji stuchowej pomiedzy wyréznionymi pola-
mi cytoarchitektonicznymi wzdtuz kazdego pa-
sa (Ryc. 4A, B) wykazuje podobny uktad pota-
czen. Aksony biegngce od pola Al lub z pdél
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korowych potozonych blizej tej kory, biorg po-
czatek z neuronow warstwy lll, i konczg sie w
formie kolumn, w warstwach Il i IV sgsiednie-
go, dalszego w odniesieniu do Al pola korowego.
Natomiast potgczenia zwrotne biorg poczatek w
neuronach warstw V i VI, a konczg sie w goér-
nych warstwach korowych, gtéwnie warstwie |
pola blizszego w odniesieniu do Al. Tak wiec
gtéwny nurt przeptywu informacji stuchowej w
kierunku kolejnych pél asocjacyjnych prowadzi
poprzez srodkowe warstwy korowe, podczas gdy
potaczenia zwrotne dochodza do warstw powie-
rzchniowych kory i wydaja sie mie¢ znaczenie
modulujace.

Stuchowa kora asocjacyjna naczelnych jest
réwniez Zrédiem diugich potgczenn korowych
wigczajacych informacje stuchowag do syste-
mow opracowania informacji polimodalnej jak
tez obszarow korowych zwigzanych z procesami
pamieci. Przede wszystkim nalezy wspomniec o
potaczeniach kory skroniowej z asocjacyjng ko-
rg ptata czotowego, filogenetycznie najmiod-
szym obszarem korowym, nadrzednym w sto-
sunku do funkcji poznawczych wyzszego rzedu,
przechowujgcym $lady pamieciowe procesow
poznawczych, jak tez wigczonym w planowanie
réoznych form aktywnosci, w tym aktywnosci
ruchowej. Silna konwergencja potaczen neuro-
nalnych o réznej funkcji, a przede wszystkim
potaczenia skroniowo-czotowe, stanowity mor-
fologiczne podtoze pojawienia sie w dalszym
procesie filogenezy dwoch osrodkéw mowy w
moézgu ludzkim, stuchowego osrodka mowy
Wernicke'go w placie skroniowym oraz o$rodka
ruchowego Broca w placie czotowym. Potgcze-
nia skroniowo-czotowe u naczelnych rozwijajg
sie w dos¢ wczesnej fazie opracowywania infor-
macji stuchowej, bo juz w jednomodalnych ob-
szarach asocjacyjnej kory stuchowej goérnego
zakretu skroniowego. Rozkiad potaczen skro-
niowo-czotowych Swiadczy o znaczgcym zrézni-
cowaniu czynnosciowym kory goérnego zakretu
skroniowego i byt podstawg do wydzielenia w
asocjacyjnej korze stuchowej tego zakretu
trzech obszardow asocjacyjnych (AAl, AAll, AAIII,
Ryc. 9A). Kazdy z nich tworzy potaczenia neu-
ronalne konczace sie w innym obszarze kory
przedczotowej (Pandya i Yeterian 1985). Proje-
kcja gérnego obszaru asocjacyjnego (AAl) kon-
czyt sie w grzbietowej czesci koiy przedczotowej,
potozonej wokot bruzdy tukowatej (AS, Ryc. 9B).
Projekcja z srodkowego obszaru asocjacyjnego
(AAIl), konczy sie nieco nizej i ku przodowi, w
korze przedczotowej potozonej po obu stronach
bruzdy gtéwnej (PS, 9B). Natomiast dolny stu-
chowy obszar asocjacyjny (AAIll) wysyta pota-
czenia do kory przedczotowej powierzchni przy-
Srodkowej i oczodotowej (Ryc. 9B).
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Potaczenia neuronalne biegnace do kory
ptata czotowego, jak tez potaczenia kierujace sie
do koiy polimodalnej (asocjacyjnej wyzszego
rzedu) potozonej w giebi gérnej bruzdy skronio-
wej i w biegunie ptata skroniowego, odgrywajg
istotna role w kojarzeniu informacji stuchowej
z informacjg wzrokowa, ktérajest opracowywa-
na w polach asocjacyjnych lezacych u naczel-
nych w przylegtej, dolnej czesci zakretu skro-
niowego. Z obszardéw asocjacyjnych koiy skro-
niowej informacja stuchowa przekazywana jest
dalej do struktury ukitadu limbicznego, ciata
migdatowatego (Kosmal i wspotaut. 1997), gdzie
ma miejsce dalsza konwergencja informaciji
sensorycznych, wechowej, czuciowej i wzroko-
wej , docierajgcych tam podobniejak informacja
stuchowa, wielosynaptycznymi drogami proje-
kcji korowej (Aggleton i Mishkin 1986). W ciele
migdatowatym okreslane jest znaczenie emo-
cjonalne naptywajacych informacji. Z drugo- i
trzeciorzedowej asocjacyjnej kory stuchowej
biegna réwniez potgczenia korowe do kory lim-
bicznej zakretu obreczy (CING, Ryc. 9D), poto-
zonej na powierzchni przysrodkowej potkuli
moézgu oraz do kory obszaru parahipokam-
palnego i kory srédwechowej, lezgcych na po-
wierzchni podstawnej potkul. Te ostatnie stano-
wig obszar korowy, ktérego neurony tworzag
silne potaczenia ze starg korag hipokampa, stru-
kturg odpowiedzialng za analize przestrzenng
otoczenia w ktdrym zwierze, czy tez czlowiek
przebywa.

W korze stuchowej miesozernych i gryzoni
projekcja korowa zachowuje te sama, co u na-
czelnych sekwencje potaczen pomiedzy polami,
od kory pierwszorzedowej, poprzez pola asocja-
cyjne pierwszo- i drugorzedowe, ale nie wyka-
zuje tak wyraznej segregacji potgczen w obu
kierunkach (Rouiller i wspétaut 1991, Win-
GUTH i Winer 1986). U gryzoni, a jeszcze
wyrazniej u miesozernych obserwuje sie zale-
dwie tendencje organizowania wewnatrz-koro-
wych potaczen wedtug schematu opisanego u
naczelnych. Podobnie diugie potaczenia korowe
sg znacznie ubozsze niz u naczelnych. Np. pola
asocjacyjne stuchowej kory potozonej w brzusz-
nej czesci zakretu ektosylwiusza i tylnego za-
kretu skroniowego w mozgu psa, nie tworzg
bezposrednich potaczert z korg czotowa, nato-
miast potaczenia takie obserwowane byly po-
miedzy przednig czescig zakretu sylwiusza a
grzbietowo-boczng korg przedczotowa (Mar-
kéw-Rajkowska i Kosmal 1987). Jest to wiec
potaczenie posrednie, utworzone przez kilka ko-
lejnych neurondw.

Tak wiec kolejne fazy opracowywania infor-
macji stuchowej w korze skroniowej przebiegajg
poczawszy od pierwszorzedowej kory stucho-
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Ryc. 9. Schematy potaczen korowych trzech obszaréw asocjacyjnych (AA1,AA2 i AA3) kory stuchowej matp,
potozonych w gérnym zakrecie skroniowym, pomiedzy bruzdami: boczng (LF) i skroniowg gérna (STS).

A. Rozklad potaczenia trzech obszaréw asocjacyjnych z asocjacyjnag korag czotowa. PS — bruzda gtéwna; AS — bruzda
czotowa: OS — bruzda oczodotowa. B. Rozkiad potaczen trzech obszaréw asocjacyjnych z korg polimodalng gtebi bruzdy
skroniowej goérnej. C. Rozktad potgczen trzech obszaréw asocjacyjnych z korg limbiczng parahipokampalng (TH, ENTO)
oraz korg zakretu obreczy (CING). Ryc. zmodyfikowana, wedtug Pandya | Y eteriana (1985).

wej, ku polom asocjacyjnym jednomodalnym i
dalej wielomodalnym. Podtozem morfologicz-
nym opracowywania tej informacji w pierwszo-
rzedowej korze stuchowej jest uktad topografi-
czny zakonczen aksonalnych neuronow wzgé-
rzowo-korowych tworzacych mape tonotopowg
dzwiekdéw okreslonej czestotliwosci i intensyw-
nosci, jak tez korowych pasm interakcji obu-
usznej. Organizacja potaczen neuronéw kroétko-
aksonalnych, pomiedzy warstwami korowymi,
stanowi podstawe opracowywania informacji
stuchowej w pojedynczym polu korowym, okre-
Slonym na podstawie jego cech funkcjonalnych

i morfologicznych. Potgczenia neuronalne po-
miedzy polami korowymi stanowiag podtoze dal-
szego opracowania informacji stuchowej, zor-
ganizowang w oparciu o zasade konwergencji i
dywergencji potaczen pomiedzy polami asocja-
cyjnymi i polami polimodalnymi. Kierunek roz-
woju filogenetycznego kory stuchowej, podob-
nie, jak innych obszaréw sensorycznych, wyra-
zony jest znacznym rozwojem obszaréw asocja-
cyjnych kory mézgowej, pojawianiem sie licz-
nych jednostek funkcjonalnych o coraz bardziej
skomplikowanym uktadzie potgczen z wyraznie
zaznaczong ich topografia.

CONNECTIVITIES WITHIN TEMPORAL CORTEX UNDERLYING AUDITORY
INFORMATION PROCESSING

Summary

The auditory cortex, responsible for analysis and pro-
cessing of auditory information, is situated on the lateral
aspect of the temporal lobe. It is a differentiated structure
which is divided into several fields. The number of fields
depends on the level of evolutionary development of the
neocortex of particular mammalian species as well as its
morphological and functional properties. The functional
characteristics of particular fields was described on the
basis of electrophysiological experiments, whereas the

anatomical features were characterised by cytoarchitec-
tonic differentiation of the auditory cortex. The auditory
information is analysed in the auditory cortex at several
stages. The first stage consist of the primary auditory fields
which are distinguished by precise topography of the tha-
lamo-cortical connections, represented by the tonotopic
map. At the next stages, the auditory information is sent to
the first-, and second order of the association cortex. The
number of cortical fields at these stages is different in
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various mammalian species. Finally, the auditory informa-
tion converges with information of other modalities in as-
sociative polymodal fields, from which it is sent to limbic
structures and higher, polymodal order of associative cor-
tices. The morphological background of the main stream of
cortical processing consists of cortico-cortical connections
running through the middle cortical layers, from the pri-
mary auditory cortex toward the polymodal fields. The

Anna Kosmal

phylogenetic development of the auditory cortex is charac-
terised by increasing differentiation of both cellular struc-
ture and cortical connectivity. In primates it is visualised
by number of fields in the association cortex which has
highly segregated forward and backward intracortical con-
nections and significant projections into the frontal lobe
cortex. The last one integrates the auditory information into
the high order cognitive processes.
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