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5.1 UKLADY CZYNNO§§IOWO-ANATOMICZNE )
(MAKROSYSTEMY) CZESCI PODSTAWNEJ PRZODOMOZGOWIA

Brzuszna czg$¢ ciala prazkowanego (ventral striatopallidum), rozszerzone cialo
migdatowate (extended amygdala) i uktad przegroda-pole przedwzrokowe (septal-
preoptic system) tworza w cz¢sci podstawnej przodomoézgowia uklady czynnoscio-
wo-anatomiczne, ktére mozna rozrézni¢ na podstawie kryteriéw cytoarchitekto-
nicznych i neurochemicznych opisanych w rozdziale 3. Bardzo wiele charaktery-
stycznych szczegétdéw dotyczacych specyfiki neurochemicznej, polaczen i czynnosci
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opisanych przez Alheida i Heimera (1988) pozwala na rozrdznienie uktadéw czyn-
no$ciowo-anatomicznych czesci podstawnej przodomézgowia. Po ustaleniu, ze
makrosystemy' sa rézne pod wzgledem anatomicznym i czynnosciowym, réwnie
niezbe¢dne stato si¢ podkreslenie, ze wspdlnie wykorzystujg one zasadnicze strukeu-
ry organizacyjne, ktore mozna okredli¢ jako swoisty ,szablon” (ryc. 5.1A). Opie-
rajac si¢ na spostrzezeniach licznych poprzednikéw?, Alheid i Heimer zapropono-
wali, ze wiékna dochodzace do makrosystemow, gtéwnie z kory, koricza sig w struk-
turach ,wejsciowych”. Struktury te zawieraja gtéwnie $redniej wielko$ci neurony
hamujace z licznymi kolcami (np. neurony GABA-ergiczne). Do tych strukeur
wejéciowych nalezy zaliczy¢ m.in. brzuszne prazkowie (ventral striatum), wszystkie
elementy rozszerzonego ciala migdalowatego® i boczne okolice przegrody?. Te

1 Aczkolwiek brzuszna cz¢éé ciala prazkowanego i rozszerzone cialo migdalowate zostaly opisa-
ne w latach siedemdziesiatych i osiemdziesiatych XX wicku, okreslenie ,uktady czynnosciowo-ana-
tomiczne” oraz jego synonim ,makrosystemy” wywodza si¢ z dwdch nastepujacych po sobie publi-
kacji (Heimer i Alheid, 1991; Heimer i wsp., 1991a).

% Alheid i Heimer (1988) cytuja w tym wzgledzie nastepujace prace: Brodal (1947), Fallon i Lo-
ughlin (1985), Gurdjian (1928), Krettek i Price (1978), McDonald (1982), Millhouse (1986), Oer-
tel i wsp. (1985), de Olmos i wsp. (1985), Turner i Zimmer (1984).

3> W skiad rozszerzonego ciala migdatowatego wchodzi czesci przysrodkowa i $rodkowa. Do cze-
$ci przysrodkowej zalicza si¢ jadro przysrodkowe ciala migdalowatego, zespél jadra lozyskowego
i zwiazane z nimi neurony w sasiadujacych obszarach cz¢éci podstawnej przodomoézgowia i prazka
kraricowego. Cz¢$¢ przysrodkowa jest zwiazana przede wszystkim z dodatkowym uktadem wecho-
wym, jadrami korowymi ciata migdatowatego i strukturami przy$rodkowego pola przedwzrokowego
— przy$rodkowego podwzgérza — i uwazana jest za element posredniczacy w odpowiedzi neuroen-
dokrynnej na informacje wechowe, zwlaszeza te zwiazane z reprodukeja i kojarzeniem si¢ w pary.
Nie bedzie to jednak tematem rozwazan w dalszej czgéci tego rozdziatu. W sklad czesci srodkowej
rozszerzonego ciata migdalowatego wchodza: jadro srodkowe ciala migdatowatego, boczna cz¢sé ja-
dra tozyskowego prazka krarficowego i zwigzane z nimi neurony, ktére znajduja si¢ w obszarze roz-
ciagajacym si¢ migdzy tymi strukturami w okolicy podsoczewkowej i w obrebie prazka krancowego.
Czgs¢ srodkowa wysyla projekeje do bocznego podwzgérza i pnia mézgowia oraz poprzez jadra linii
posrodkowej i §rédblaszkowe wzgérza, a zwlaszcza poprzez jego (wzgérza) jadro przykomorowe, do
kory moézgu. Jedynie ze wzgledu na uproszezenie tej publikacji odniesienia do rozszerzonego ciata
migdalowatego w dalszej czesci dotyczy¢ beda wylacznie czeéci $rodkowej.

4 Zaleznosci miedzy okolicami przegrody i przedwzrokowa przedstawione na ryc. 5.1 nieco odbie-
gaja od tych przedstawionych na ryc. 15 w publikacji Alheida i Heimera z 1988 roku, gdzie przedsta-
wiono, ze projekeje z okolicy bocznej przegrody zmierzaja do neuronéw projekeyjnych, prawdopodob-
nie GABA-ergicznych, w zespole czg$¢ przy$rodkowa/pasmo przekatne przegrody. Obszar pole przed-
wzrokowe boczne — przednia czgé¢ bocznego podwzgdrza, tak jak je opisali Reynolds i wsp. (2006),
lepiej pasuje do idei strukeur pallidum i otrzymuje liczne projekeje z bocznej czgsci przegrody (Zahm,
2006). Jak przedstawiono to na ryc. 5.1 i opisano w podrozdziale 5.3.2, projekcje z bocznej czgsci prze-
grody do czedci przysrodkowej/pasma przekatnego przegrody znacznie lepiej oddaja zaleznosci migdzy
okolicami przegrody i przedwzrokows a zespotami olbrzymiokomérkowymi podstawy przodomdzgo-
wia (cholinergicznymi, GABA-ergicznymi i glutaminergicznymi), gdzie czes¢ przyérodkowa/pasmo
przekatne przegrody odpowiada najbardziej do przodu wysunietej czesci.
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RYCINA 5.1 Schemat ten, zaadaptowany z ryc. 15 opublikowanej w pracy Alheida i Heimear (1988),
przedstawia wspélne cechy systeméw czynno$ciowo-anatomicznych. Panel A (szablon) obrazuje pod-
stawowy plan organizacji ogélnego makrosystemu, w ktérym kora mézgu zaopatruje strukeury wejscio-
we makrosystemdw, zawierajace $redniej wielkosci neurony o gesto rozmieszezonych kolcach dendry-
tycznych, ktére wysylaja projekcje do strukeur wyjsciowych zawierajacych $redniej wielkosci neurony
o rzadko rozmieszczonych kolcach dendrytycznych projektujace do pnia mézgowia i wzgérza, skad
rozpoczynajg si¢ zwrotne projekcje do kory mézgu. Panele B, C i D pokazuja trzy gléwne makrosyste-
my cze¢dei podstawnej przodomodzgowia. Przedstawiono zaleznosci z cholinergicznymi i dopaminer-
gicznymi wstepujacymi projekcjami modulujacymi. Gléwne polaczenia, niezbedne do uznania za ma-
krosystem, zostaly wskazane pogrubionymi strzatkami; inne strzatki wskazuja hipotetyczne zaleznosci
polaczen, kedre w 1988 roku byly tematem odrebnej publikacji. Nalezy zauwazy¢, ze wskazano, iz neu-
rony wejsciowe i wyjSciowe rozszerzonego ciata migdalowatego zajmuja te same struktury, podczas gdy
w ciele prazkowanym i ukladzie przegroda-pole przedwzrokowe istnieje odrebnos¢ miedzy strukturami
wejéciowymi i wyjéciowymi. Réwniez nalezy zauwazy¢, ze Alheid i Heimer nie uzywali nazwy ,uktad
przegroda-pole przedwzrokowe”, ktdra zostala wprowadzona w tej ksiazce (zob. przypis 4).

z kolei wysylaja gtéwnie projekcje do struktur zawierajacych $rednie i duze neuro-
ny GABA-ergiczne, majace nieliczne kolce, w obrebie gatki bladej (pallidum), roz-
szerzonego zespolu ciala migdalowatego i pola przedwzrokowego, ktére projektuja
do kory, poprzez zwrotne drogi wzgdrzowo-korowe, oraz do autonomicznych, so-
matycznych ruchowych i neuroendokrynnych obszaréw efektorowych w podwzgd-
rzu i pniu mézgowia. Ponadto makrosystemy tworza potaczenia z grupami neuro-
modulujacych komérek cholinergicznych i dopaminergicznych przodomézgowia
i srédmézgowia, co zapewnia istnienie dodatkowych wzgérzowych i pozawzgdrzo-
wych petli zwrotnych prowadzacych informacje do kory i jader kresomézgowia’®.

5 Aby uzyska¢ dodatkowe szczegély dotyczace uktadéw brzusznego ciala prazkowanego i rozsze-
rzonego ciata migdalowatego czytelnik powinien zapozna¢ si¢ z wezesniejszymi publikacjami i omé-

wieniami. Szczegdlnie polecane sa: Alheid i wsp. (1990, 1995), de Olmos (1990, 2004), Heimer



108

5. WSPOLDZIALANIE | KONKURENCJA POYACZEN WYCHODZACYCH Z MAKROSYSTEMOW

Makrosystemy cze¢sci podstawnej przodomézgowia otrzymuja projekeje korowe
i zblizone do korowych pochodzace gléwnie ze strukeur wielkiego ptata limbicz-
nego, w ktérego obrebie znajduja si¢ wyzszego rzedu osrodki integracji korowej
(zob. rozdz. 4). Niekt6rzy moga mysleé, ze nie jest to nic szczeg6lnego, zwlaszeza
jesli wiedza, ze wzgdrze réwniez otrzymuje silnie uporzadkowane topograficznie po-
taczenia praktycznie z calej kory mézgu, z wielkim platem limbicznym wiacznie.
Jednakze wzgdrze nie otrzymuje projekeji, ktdre zstepuja w kierunku efektoréw ru-
chowych, a ponadto uklad projekeji korowo-wzgérzowych jest bezposrednio wza-
jemny ze wzgledu na istnienie niezwykle licznych projekeji wzgérzowo-korowych.
Tak wigc poniewaz zaréwno projekeje korowo-wzgdrzowe i wzgdrzowo-korowe
s3 projekcjami pobudzajacymi, aktywno$é we wzajemnie polaczonych czgéciach
wzgbrza i kory musi by¢ w znaczacy sposdb skorelowana. W przeciwienstwie do
tego, polaczenia z kory do neuronéw w makrosystemach prazkowia sa ,jedno-
stronne” — co oznacza, ze prazkowie nie ma bezposrednich projekeji powracaja-
cych do kory. Neurony prazkowia nie projektuja do wzgdrza, w zamian za to two-
rza jedynie polaczenia wewngtrzne i zstgpujace. Ponadto informacje korowe do-
cierajace do struktur wejéciowych makrosysteméw moga tam by¢ przedmiotem
~wplywu” narzucanego przez wewnetrzne uklady i polaczenia dochodzace z in-
nych makrosysteméw. Poniewaz makrosystemy nie maja wzajemnych pofaczen
z kora, s3 one potozone preferencyjnie, tak aby mogty by¢ zaangazowane w me-
chanizmy odpowiedzialne za modyfikowanie danych pochodzacych z kory i roz-
przestrzenianie ich w zmienionej formie do wielu wybranych struktur mézgu, od-
powiedzialnych za kreowanie zachowari.

Nicktdrzy moga ulec wrazeniu, ze nie ma nic wyjatkowego w opisanych powy-
zej polaczeniach. Wiadomo od dziesi¢cioleci, ze uporzadkowanie potaczen docho-
dzacych i wychodzacych z jader podstawy i mézdzku jest tak precyzyjne, jak to
opisano w poprzednich akapitach. I to jest wlasnie niezwykle istotne: makrosys-
temy czeéci podstawnej przodomoézgowia podlegaja mechanizmom neuronalnym
nie tak bardzo odbiegajacym od tych, ktérym podlegaja jadra podstawy i méz-
dzek. Dlatego tez bezcelowe jest zaliczenie ich do uktadu limbicznego, jezeli nie
zakwalifikuje si¢ tam réwniez jader podstawy i m6zdzku. Zaliczenie jednak wszyst-
kich tych struktur powoduje, ze uklad przestaje by¢ ,limbiczny, czyli rabkowy”,
i zaczyna obejmowa¢ cale mozgowie, co zgodne jest z przewidywaniami Brodala.

Istnieja jednak nicktdre cechy specyficzne makrosysteméw czgéci podstawnej
przodomozgowia, odrézniajace je od jader podstawy i mézdzku. Jak zaznaczono,
makrosystemy czesci podstawnej przodomézgowia sa miejscem docelowym projekeji
zstepujacych wielkiego plata limbicznego, nalezacego do tej czeéci plaszcza korowe-

iwsp. (1993, 1995,1999), deOlmos i Heimer (1999), Sakamoto i wsp. (1999), Heimer (2000, 2003a
ib), Alheid (2003).
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RYCINA 5.2 Zaleznosci polaczen makrosysteméw czesci podstawnej przodomézgowia. A. Projek-
cje wychodzace ze struktur plata limbicznego, takich jak zespdt podstawny ciata migdalowatego.
Kora przedczolowa (cx) i hipokamp rozchodzg si¢ i zaopatruja liczne makrosystemy, w tym rozsze-
rzone cialo migdatowate (ext.), cialo brzuszne prazkowane (v.) i uklad przegroda-pole przedwzroko-
we, ktére wraz z grzbietowym cialem prazkowanym daja poczatek projekcjom dochodzacym do two-
ru siatkowatego. Z kolei projekcje wychodzace z tworu siatkowatego i kory mézgu zmierzaja do
efektoréw ruchowych. B. Powtdrzenie informacji przedstawionych na panelu A, jednakze z podkre-
$leniem szlakéw zwrotnych powracajacych (1) do kory mézgu poprzez wzgérze oraz (2) kory mézgu
i/lub glebokich jader kresomézgowia (makrosysteméw) poprzez uklad wstepujacych projekeji mo-
dulujacych. Dodatkowe skréty: s-m — sensomotoryczna. Zob. wkladka kolorowa.

go, ktdra ma bardzo bogate polaczenia ze strukturami podkorowymi (projekcje spo-
za wzgbrza), takimi jak boczne podwzgdrze oraz liczne potaczenia wstepujace z réz-
norodnych skupisk komérkowych uwalniajacych specyficzne neuromodulatory
(m.in. projekeje cholinergiczne, dopaminergiczne, serotoninergiczne, histaminer-
giczne). Wielki plat limbiczny jest miejscem, gdzie znajduja si¢ wszystkie strukeury
korowe najsilniej zwigzane z wyrazaniem emocji (zespét podstawno-boczny/jadra
korowe ciata migdatowatego, obszary kory przysrodkowej przedczotowej/przednie-
go zakretu obreczy), a takze z procesami uczenia si¢ i pamigci (kora $rédwechowa
i hipokamp). Interesujace jest to, ze wszystkie te struktury plata limbicznego wysy-
taja liczniejsze badZ bardziej umiarkowane projekcje do makrosysteméw czgsci pod-
stawnej przodomdzgowia. Na przyktad boczna przegroda otrzymuje gléwnie infor-
macje z hipokampa, kt6ry wspomagany jest przez kore przedczolows i zespdt pod-
stawno-boczny ciata migdatowatego. Rozszerzone cialo migdatowate otrzymuje
wiekszos¢ swoich gtéwnych projekeji z zespotu podstawno-bocznego ciala migdato-
watego, pozostale za$ z kory przedczotowej i hipokampa. Jadro pétlezace otrzymuje
mniej wigcej takiej samej wielkosci projekcje z zespotu podstawno-bocznego ciata
migdalowatego, kory przedczotowej i hipokampa. Takie uporzadkowanie sugeruje,
ze kazdy z makrosysteméw otrzymuje informacje wywodzace si¢ z duzego obszaru
wielkiego plata limbicznego — i informacje te s3 ponownie analizowane przez kazdy
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z makrosystemdw, co prowadzi do réznych efektéw, a przez to zréznicowanego
wplywu na tworzenie wzorcéw zachowan.

Czytelnik zapewne zauwazyl, ze w tym rozdziale staramy si¢ przedstawi¢ model,
w ktérym informacje wychodzace z neuronéw struktur wyzszego rzedu, obszaréw
pochodzenia korowego zaangazowanych w procesy poznawcze, sa ukierunkowane
z wielkiego plata limbicznego poprzez liczne makrosystemy, z ktérych kazdy moze
odczyta¢ informacje w rdzny sposéb i przestaé je w zmienionej formie do pnia mé-
zgowia (ryc. 5.2A), a stad poprzez petle informacje powracajace moga znowu dotrzeé
do ukfadu poznawczego (ryc. 5.2B). Aby przyblizy¢ proponowany model, po pierw-
sze, omawiamy organizacje i lokalizacje¢ projekeji zwigzanych z makrosystemami. Na-
stepnie poniewaz uwazamy, ze podstawowa cecha tego modelu jest to, iz na jakims
poziomie musi istnie¢ pewien stopien wzajemnego rozdzialu funkeji obrébki neu-
ronalnej makrosysteméw, zamierzamy przedyskutowaé anatomiczng organizacje
wraz z proponowanym podzialem czynno$ciowym. W koncu zamierzamy pokazad,
ze czynno$ciowo-anatomiczne cechy makrosysteméw w sposob preferencyjny plasu-
ja ich projekcje w grupie wzorcoéw zachowan wspétdziatajacych w wywieraniu wply-
wu na elementy poznawcze, emocjonalne i ruchowe. Jednakze aby zrozumie¢, jak
projekcje makrosysteméw moga wplywaé na tworzenie wzorcéw zachowarn, nalezy
przede wszystkim przedyskutowa¢ niektdre z czynnosciowo-anatomicznych cech
charakterystycznych tworu siatkowatego pnia mézgowia.

5.2 TWOR SIATKOWATY | TWORZENIE WZORCOW ZACHOWAN

Dolna cz¢$¢ pnia mézgowia jest odpowiedzialna za utrzymywanie niezbednych
dla zycia proceséw wegetatywnych, takich jak oddychanie, bicie serca czy prawi-
dfowe cis$nienie tetnicze krwi. Poprzez swoje projekcje wstepujace sprawuje ona
istotna kontrole nad procesami pobudzen korowych i wzgdrzowo-korowych, czy-
li nad rytmem aktywnosci — snem, czuwaniem, postrzeganiem i uwaga (Blessing,
1997). Ponadto piefi médzgowia jest zrédlem istotnych projekeji zstgpujacych do
osrodkéw rdzenia kregowego odpowiedzialnych za generowanie somatycznych
wzorcéw ruchowych. Bogate dane uzyskane dzigki eksperymentom prowadzonym
przez badaczy w ciagu ostatnich dwéch wiekédw ujawnily, ze u wielu réznorodnych
form zwierzgcych, poczawszy od ptazéw az do wyzszych ssakéw, zachowana jest
istotna zdolno$¢ do integrowania i koordynowania czynnosci ruchowych, nawet
po catkowitym przecigciu struktur OUN (przy linii cigcia przebiegajacej tuz po-
wyzej gérnej granicy §rédmézgowia)®. W szezegolnosci szczur poddany takiej pro-

¢ W pismiennictwie istnieja liczne doniesienia, siggajace nawet drugiej potowy XIX wieku, opi-
sujace szczegélowo zachowanie réznorodnych kregowcédw po catkowitym, chirurgicznym przerwa-
niu ciaglo$ci strukeur OUN wykonanym na réznych jego poziomach. Podsumowujac te doniesienia,
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cedurze (z zachowang funkcja $rédmdzgowia) jest w stanie wykonywaé catkiem
skomplikowane sekwencje ruchowe, konieczne do wypetniania okreslonych zadan
(Woods, 1963). Tak wiec podstawowy panel zachowan autonomicznych, postu-
ralnych i lokomotorycznych organizmu jest efektywnie egzekwowany przy wspot-
dziataniu pnia mézgowia i rdzenia kregowego, bez zaangazowania pétkul mézgu
i migdzymézgowia. Elementem neuronalnym uwazanym za najistotniejszy we
wspomaganiu tak szerokiego zakresu tych skomplikowanych czynnosci jest twér
siatkowaty pnia mézgowia’. Nalezy jednak pamigtaé, ze motywowane zachowanie
adaptacyjne wymaga, aby konieczne do tego czynnosci autonomiczne pnia mé-
zgowia byly modulowane przez projekcje zstgpujace osrodkédw wyzszych (Harris,
1958).

Pojemno$¢ czynnosciowa tworu siatkowatego pnia mézgowia moze nawet prze-
wyzszaé to, co opisano w poprzednim akapicie. Przyktadem moze tu by¢ jadro ko-
narowo-mostowe nakrywki (pedunculopontine tegmental nuclens — PPTg), sklad-
nik tworu siatkowatego znajdujacy si¢c w nakrywce $rédmézgowia, majacy szcze-
golnie bogate polaczenia wstgpujace i zstepujace (Mesulam, 1995). Winn (1998,
2006) przekonujaco opisal, iz obustronne uszkodzenie jadra konarowo-mostowe-
go nakrywki powoduje wystapienie u szczura zespotu zachowari obejmujacych od-
hamowanie, impulsywno$¢ i wytrwatos¢, bardzo zblizonego do zachowania obser-
wowanego po obustronnym uszkodzeniu przy$rodkowej kory przedczotowej, jedne-
go z gléwnych elementéw wielkiego plata limbicznego (zob. Uwagi kliniczne 14).
Dlatego tez jakiekolwick wyjasnienie mechanizméw neuronalnych lezacych u pod-
stawy zachowan motywowanych musi odnosi¢ si¢ nie tylko do istoty regulacji zste-

nalezy podkresli¢, ze czynnosci lokomotoryczne i posturalne byly stosunkowo dobrze zachowane
podczas cerveau isole preparation, tzn. po przecigciu poprzecznym struktur OUN wzdluz linii znaj-
dujacej si¢ powyzej gérnej granicy $srédmdzgowia. Po tak wykonanym uszkodzeniu ryba kostno-
szkieletowa ,,nieprzerwanie ptywa wzdhuz linii prostej, unikajac przeszkéd ... nie jest jednak w stanie
uczy¢ sie, walczy¢ ani faczy¢ si¢ w pary” (Ferrier, 1876), przedstawiciel gadéw ,trwa w pozycji w ja-
kiej jest pozostawiony, ale po zastosowanej stymulacji moze i$¢ lub biec z zachowana znakomita ko-
ordynacjg” (Goldby, 1937), $winka morska ,odpowiada na obwachiwanie przez samca, przyjmujac
pozycje poddania” (Dempsey i Rioch, 1939), kot ,,przybiera normalna dla tego gatunku pozycje pod-
czas chodzenia, biegania, oddawania moczu i stolca, nie czyéci si¢ samodzielnie” (Bard i Rioch,
1937). U psa ,,petny pecherz moczowy, gléd, pobudzenie zewngtrzne powodowaly, ze zwierzg wstaje
i biega wokot z opuszczong glowa, wpadajac na wszystkie przeszkody ... widoczny byl brak reakeji
spontanicznych... pies zyl trzy miesiace i niczego si¢ nie nauczyl” (Dresel, 1924). Z kolei szczur po
takim samym uszkodzeniu ,ogryza obickty, jadalne i nicjadalne.... zaciska przednie tapki na pipecie
... dba o futro... i... przejawia typowe dla gryzoni zachowanie obronne (wydawanie odgloséw, préba
ucieczki, uzywanie pazurkéw i zebéw) przy prawidiowej lokalizacji bodzcéw...” (Woods, 1964).

7 Sposréd wielu autordw, kedrzy opisywali twdr siatkowaty pnia mézgowia, nalezy wymienié ta-
kich, jak: Meesen i Olszewski (1949), Moruzzi i Magoun (1949), Brodal (1957), Olszewski (1957),
Olszewski i Baxter (1954), Scheibel i Scheibel (1958), Leontovich i Zhukova (1963), Ramon-Mo-
liner i Nauta (1966), Nauta i Feirtag (1979), Jones (1995) i Blessing (1997)
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UWAGI KLINICZNE 14

Uszkodzenia mostu i srédmoézgowia

W klasycznej neurologii nie bierze si¢ zwykle pod uwage, ze zmiany patologiczne wy-
wolane uszkodzeniem struktur mostu moga prowadzi¢ do klinicznych zespotéw neu-
ropsychicznych. Jednakze kilka réznych zespoléw jest rozpoznawanych po uszkodze-
niu strukeur neuronalnych tylomézgowia. Czesto zespoly te sa powiazane z wyraznym
uposledzeniem czynnosci jednego lub wickszej liczby nerwéw czaszkowych. Uszkodze-
nia, kedre w oczywisty sposéb obejmuja réwniez twor siatkowaty, moga w znaczny spo-
s6b zmienia¢ zachowanie facznie z zaburzeniami cyklu snu i czuwania oraz wywolywacé
nawet bardziej dramatyczne stany, takie jak zespdt zamkniccia (locked-in syndrome).
Do charakterystycznych objawéw halucynacji konarowych naleza halucynacje wzro-
kowe, ktdrym czgsto towarzysza zaburzenia $wiadomosci. Opisano je jako nastgpstwo
réznorodnych uszkodzeni pnia mézgowia, obejmujacych istotg czarng, jadro czerwien-
ne oraz nakrywke mostu i dolng czg$¢ §rédmézgowia. Opisane zmiany zachowania,
pojawiajace si¢c w nastepstwic centralnej mielinolizy mostu (zespét Adamsa-Victora-
-Mancalla, central pontine myelinolysis), s3 najprawdopodobniej zwigzane z zajeciem pro-
jekeji wstepujacych z tworu siatkowatego mostu i §rédmoézgowia (Varma i Trimble,
1997). Ponadto opisano dwéch pacjentéw, kedrzy w nastepstwie urazu pnia mozgowia
wykazywali zmiany zachowania bardzo przypominajace zmiany zachowania charakte-
rystyczne dla zespotu platéw czolowych. Obaj pacjenci mieli objawy neurooftalmolo-
giczne wskazujace na uszkodzenie gornej czesci pnia mozgowia, co zostato potwierdzone
w badaniu metoda tomografii komputerowej. Sugerowano, ze zmiany zachowania byty
zwiazane z uszkodzeniem znajdujacych si¢ w poblizu struktur ukfadu limbicznego, two-
ru siatkowatego i podwzgérza (Cummings i Trimble, 1981).

pujacej, ale réwniez do obwoddw neuronalnych pnia mézgowia, na ktére oddzia-
tuja te regulacje oraz zwrotne drogi prowadzace do aparatu poznawczego, ktére
rozpoczynaja si¢ w pniu mozgowia.

Twor siatkowaty pnia mézgowia, na calej swojej dtugosci, zawiera jakby rdzen
zbudowany z rozproszonych neuronéw o réznej wielkosci, majacych dhugie, rzadko
oddajace odgalezienia, bezkolcowe aksony. Duze obszary zakonczen dendrytycz-
nych, wywodzacych si¢ z tych komérek, w znacznym stopniu naktadaja si¢ na siebie,
tworzac otoczenie przypominajace siateczke. Czesto te zakoriczenia dendrytyczne
maja tendencje do ukladania si¢ w kierunku prostopadtym do przebiegu licznych
ukladéw wldkien wewnetrznych i zewnetrznych. Widkna te, charakteryzujace si¢
licznymi odgalezieniami, zstgpuja badz wstepuja miedzy wspomnianymi dendryta-
mi i zaopatruja je w zréznicowane pod wzgledem gestosci (od rzadkich do gestych)
zakonczenia. Jadra, takie jak np. jadra czuciowe i ruchowe nerwéw czaszkowych, sa
zatopione w otaczajacych je obszarach macierzy tworu siatkowatego utworzonego
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przez dendryty i aksony neuronéw zwanych neuronami ,.izodendrytycznymi — iso-
dendritic” (Ramon-Moliner i Nauta, 1966). Poniewaz neurony wchodzace w sklad
jader czesto wysylaja daleko w glab macierzy tworu siatkowatego dhugie, rzadko od-
dajace odgalezienia dendryty, nie jest tatwym zadaniem (o ile jest to w ogdle mozli-
we) ustalenie, gdzie przebiega granica mi¢dzy obszarem jadra a izodendrytyczng ma-
cierza tworu siatkowatego. W obrebie tych jader pnia mézgowia miejsca, gdzie roz-
poczynaja si¢ widkna eferentne, i miejsca, gdzie koncza si¢ widkna aferentne sa
zwykle bardzo trudne do wyznaczenia. Dlatego tez przekonujace modele wzajem-
nych stosunkéw strukturalno-czynnosciowych istniejacych w tworze siatkowatym
pnia mézgowia musza dopiero zostaé opisane.

Brak zrozumialego modelu dotyczacego stosunkéw strukturalno-czynnoscio-
wych w tworze siatkowatym nie zniechecit badaczy uktadu nerwowego do wyko-
rzystania wprowadzonego przez Ramona-Molinera i Naute (1966) ,izodendry-
tycznego centrum pnia mézgowia” jako podstawy do bardziej liberalnej oceny je-
go rozleglosci®. W istocie, praktycznie na calej dtugosci bocznego podwzgérza,
pola przedwzrokowego i zespotu wielkokomérkowego cz¢sci podstawnej przodo-
mozgowia wystepuja neurony, keérych morfologia dendrytéw i wzajemne stosun-
ki polgczen sa nie do rozrdéznienia od tych w centrum izodendrytycznym. Ponad-
to aminergiczne i cholinergiczne neurony projekcyjne pnia mézgowia, ktére dajg
poczatek tzw. dtugim, wstepujacym projekcjom modulujacym, maja réwniez diu-
gie pojedyncze dendryty, ktére otrzymuja informacje z wielu zrédel, oraz aksony,
keére wstepuja (oraz prawdopodobnie réwniez zstgpuja) na znaczne odleglodci,
aby rozgalezi¢ si¢ w obrebie innych struktur w tworze siatkowatym. Wiékna te na
swoim przebiegu rzadko oddaja odgalezienia. Jedynie ich liczne projekcje do kre-
somdzgowia moga by¢ uwazane za wyjatkowe. Nawet jesli te grupy komérek zwy-
czajowo nie byly zaliczane do tworu siatkowatego, ich neuroanatomiczna organi-
zacja i powigzania wskazuja, ze beda one przewodzily informacje w sposob zblizo-
ny do tego, jaki istnieje w izodendrytycznym centrum pnia mézgowia.

5.3 POLACZENIA WYCHODZACE MAKROSYSTEMU

Polaczenia wychodzace makrosystemu tworza dwie grupy: powracajaca i zstepu-
jaca (ryc. 5.2B). Nicktdre z polaczers wychodzacych poczatkowo zstepuja, aby
polaczy¢ si¢ z neuronami we wzgérzu majacymi aksony, ktére kierujg si¢ z po-
wrotem do kory i tworza cz¢é¢ tzw. drég powracajacych (zwanych réwniez

8 Autorzy, ktdrzy badali i poszerzyli konceptualizacje tworu siatkowatego, to: Scheibel i Scheibel
(1958), Leontovich i Zhukova (1963), Ramon-Molinar i Nauta (1966), Shute i Lewis (1967), Ra-
mon-Moliner (1975), McMullen i Almli (1981), Arendt i wsp. (1995), Jones (1995), Mesulam
(1995) oraz Gritti i wsp. (1997).
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zwrotnymi). Inne polaczenia wychodzace makrosystemu lacza si¢ w obwody
tworu siatkowatego pnia mézgowia, zstgpujac w peczku przysrodkowym przo-
domézgowia (medial forebrain bundle — MFB), aby wej$¢ w relacje z rozmaitymi
strukturami, z ktérych wszystkie zostaly zakwalifikowane przez badaczy pnia
mozgowia albo jako oficjalne cz¢sci tworu siatkowatego, albo jako struktury bli-
sko z nim zwigzane. Niektére z nich, nazwane w porzadku zstgpujacym, obej-
muja okolice podspoidiowe (ponizej spoidla przedniego) i przedwzrokowe,
podwzgdrze boczne i przysrodkowe, obszar podsoczewkowy (ponizej gatki bla-
dej), obszar niskowzgérzowy, nadwzgérze (boczne okolice uzdeczek), $rédmoéz-
gowie brzuszne (pole brzuszne nakrywki, istota czarna, pole zaczerwienne), na-
krywke $rédmoézgowia i nakrywke mostu (jadra konarowe mostu i jadra bocz-
no-grzbietowe nakrywki, okolica okotoramienna i struktury potozone w dolnej
czesci pnia mézgowia, np. jadro pasma samotnego, jadro grzbietowe nerwu bled-
nego). W przypadku niektérych polaczen wychodzacych makrosysteméw, ta-
kich jak np. te z rdzenia jadra potlezacego, widkna przebiegaja miedzy tymi
strukturami w postaci $cisle upakowanych peczkdéw, oddajac zakoriczenia pobu-
dzajace w obrebie lub w bezposrednim sgsiedztwie specyficznych strukeur. W in-
nych przypadkach dobrym przyktadem moga by¢ tu polaczenia skorupy jadra
potlezacego (accumbens shell; spotykane jest réwniez okreslenie ,,powloka jadra
pollezacego”) i rozszerzonego ciata migdatowatego. Widkna, jezeli w ogéle two-
rza peczki, to sa w nich znacznie rzadziej upakowane. Na swoim przebiegu ma-
ja one liczne zylakowatodci i krotkie bocznice, ktére uwaza si¢ za miejsca trans-
misji synaptycznej oraz okotosynaptycznej nie tylko obejmujacej wybrane struk-
tury, ale réwniez wptywajacej na nicokreslone grupy neuronéw rozmieszczonych
na calym przebiegu peczka przysrodkowego przodomézgowia. Potaczenia zstepu-
jace makrosystemu wchodza w zwiazki z réznorodnymi, wezesniej wspomnianymi
wstepujacymi projekcjami neuromodulujacymi, ktére sg specyficzne pod wzgle-
dem neuroprzekaznikéw i stanowia pozostala czes¢ drog powracajacych. Skladaja
si¢ one z réznorodnych, luzno upakowanych skupisk neuronéw, keorych diugie
aksony wstepuja do réznych strukeur migdzymoézgowia i kresomézgowia, takich
jak: wzgdrze, jadra glebokie kresomézgowia, m.in. same makrosystemy oraz ob-
szary korowe, gdzie intensywnie rozgaleziaja si¢ tworzac réznorodne pola gestych
zakonczen. Niektére z neuroprzekaznikéw-neuromodulatoréw wystepujace we
wstepujacych potaczeniach neuromodulujacych to: acetylocholina, GABA, glu-
taminian, oreksyna, histamina, dopamina, norepinefryna, serotonina oraz epi-
nefryna. W tej czesci zostana przedstawione niektére szczegdly dotyczace jedy-
nie cholinergicznych i dopaminergicznych drég powracajacych, aczkolwick czy-
telnik powinien zdawa¢ sobie sprawe, ze wychodzace z makrosysteméw
polaczenia zstgpujace niewatpliwie wspoldzialajg ze wszystkimi wspomnianymi
neuromodulatorami.



