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Streszczenie

Autorka opracowala specjalne procedury oceny pamieci stuchowej u zwierzat (malp i pséw) oraz
techniki chirurgiczne zwiazane z eksperymentalnyn uszkodzeniem hippokampa oraz niektérych
okolic korowych. Wyniki badan wykazujg istotne znaczenie kojarzeniowej kory stuchowej dla proce-
su rozpoznawania bodZcow. Przedstawione wyniki wskazuja takze na znaczenie przednich szlakéw
nerwowych dla tego procesu. Istnieje duze prawdopodobienstwo udziatu kory przedczotowej, lecz
niezbgdne sg dalsze badania, aby to potwierdzié. Z drugiej strony rola hippokampu w funkcjonowa-
niu pamigci moze by¢ ograniczona, jesli u badanego zaznacza si¢ wzrost nabytego doswiadczenia.
Lokalizacja przestrzenna rozmaitych dzwiekéw stosowanych w eksperymencie byla oceniana za
pomocg specjalnie przygotowanych procedur i ten rodzaj badan ma by¢ w przysziosci kontynuowany.

Summary

Author elaborated a special procedures destined for the assessment of auditory recognition me-
mory in animals (monkeys and dogs) and surgical techniques applied for damaging of hippocampus
and entorhinat cortex in dogs. The results pointed out the importance of association auditory cortex for
the process of recognition of stimuli. Presented findings indicate the significant role of the ventral
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pathway for this process. The contribution of the prefrontal cortex is also possible, but further inves-
tigation in this field, conducted by an interdisciplinary team are required for the confirmation of the

results.

On the other hand the hippocampus role can be limited in the memory functioning when the
increase of experience is observed in subjects. Spatial localization of different sounds used during
experiment was assessed by means of elaborated procedures and this kind of research should be real-

ized in future.

Badania dotyczace neurofizjologicznych mechanizméw zachowania sig¢
rozpoczetam w Pracowni Obronnych Odruchéw Warunkowych Instytutu im.
M. Nenckiego, gdzie pod kierunkiem prof. Kazimierza Zielinskiego wykonatam
prace doktorska, oparta na wieloczynnikowych do$wiadczeniach na psach,
trenowanych w odruchu unikania. Interesowat mnie przebieg nabywania, rdznico-
wania typu ,,Go, no-go” i nastgpnie przerdbki sygnalizacyjnego znaczenia
stuchowych bodzcéw w zaleznosci od ich jakosci i powigzan z wystgpowaniem
i sposobem podawania wzmocnienia awersyjnego. Przeprowadzona woéwczas
doktadna analiza zachowania sie¢ zwierzat wykazata, ze w sposobie ich reagowania
wazng role odgrywaja nie tylko pojedyncze zmienne niezalezne wprowadzone do
doswiadczen, lecz réwniez szerszy kontekst doswiadczalny, uzalezniony od inter-
akcji wprowadzonych czynnikow [Kowalska, Zielinski 1976; 1980]. Zaleznosci
te znaczaco zmieniaty si¢ po obustronnych lezjach kory przedczotowej. W przeci-
wienstwie do zwierzat normalnych u pséw po uszkodzeniach kory przedczotowe;j
potozonej na bocznej powierzchni mézgu wykonanie reakcji nie byto uzaleznione
od fizjologicznej sity warunkowych bodzcéw sygnalizujacych niebezpieczenstwo,
co wigcej, lezja zmienita system wartosciowania bodzcéw warunkowych i ich
kontekstu behawioralnego, przy zachowanej zdolnosci do dyskryminacji bodzcow
stuchowych. Natomiast zwierzeta po uszkodzeniach kory przedczotowej potozone;j
na przysrodkowej powierzchni mézgu wykazywaly, w poréwnaniu ze zwierzgtami
normalnymi, zwiekszong reaktywnos¢ na wzbudzeniowe elementy sytuacji
doswiadczalnej [Kowalska (i in.) 1975 a; 1975 b; Kowalska, Zielinski 1986].

Kontynuacjg i rozszerzeniem tej tematyki byty badania na psach prowadzone
we wspdlpracy z Jamesem Brennanem i Kazimierzem Zielinskim. Seria wyko-
nanych przez nas do$wiadczen dotyczyta poréwnania w odruchach pokarmowych
i obronnych wptywu uszkodzenia bocznej lub przysrodkowej kory przedczotowe;j
na przebieg generalizacji i wygaszania odruchéw warunkowych na tony réznigce
si¢ czestotliwoscig od tonu wzorcowego. Badania te potwierdzity zréznicowanie
funkcjonalne bocznej i przysrodkowej kory przedczolowej u psa. Zwierzgta kon-
trolne, u ktérych nie wykonano uszkodzen, z tatwoscia dokonywaty dyskryminacji
tonu wzorcowego od innych tonéw, jednakze podczas sesji wygaszeniowych reak-
tywnos¢ ich byla mniejsza. Gradient generalizacji byt réwniez widoczny u psow
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z uszkodzeniami bocznej kory przedczotowej, jednakze w przeciwienstwie do psow
normalnych ich reaktywnos¢ nie byta uzalezniona od wystgpowania bezwarun-
kowego wzmocnienia, a wigc nie zmniejszata si¢ w sesjach wygaszeniowych.
Uszkodzenie przysrodkowej kory przedczotowej dawalo odmienny efekt.
Reaktywnos¢ zwierzat zalezata od wystepowania wzmocnienia. Nawet przy tylko
czastkowym wzmocnieniu psy reagowaty intensywnie na wszystkie prezentowane
bodzce stuchowe, nie wykazujac gradientu generalizacji, natomiast podczas sesji
wygaszeniowych (przy braku wzmocnienia) ich reaktywno$é na wszystkie bodzce,
réwniez na bodziec wzorcowy, byla istotnie obnizona [Brennan (i in.) 1976;
Zielinski (i in.) 1979; Kowalska (i in.) 1981; Brennan (i in.) 1982].

Wyniki tych doswiadczen wskazywaty na ogromne zdolnosci pséw do anali-
zowania cech jakosciowych bodzcéw stuchowych, ich znaczenia i asocjacji z kon-
tekstem behawioralnym. Wyniki te odegraty duza role w pdzniejszej pracy
doswiadczalnej, ukierunkowanej na zrozumienie neuronalnego podtoza pamigci
stuchowe;j.

I. WSTEP ~ BADANIA NAD PAMIECIA

Pamig¢ jest zdolnoscia do kodowania, przechowywania i odtwarzania informa-
¢ji sensorycznych. Zdolnos¢ ta czesto warunkuje przetrwanie Zywego organizmu.
Jak wykazaly liczne badania, procesy pamigciowe nie sg zjawiskami jednorodnymi,
podlegaja one zréznicowaniu w zaleznosci od czasu, w jakim utrzymuje sie $lad
pamigciowy, jak réwniez od §wiadomego zaangazowania si¢ w zapamietywanie
i odtwarzanie informacji.

Prowadzone od lat obserwacje kliniczne wskazuja, ze obustronne uszkodzenia
ptatow skroniowych, wzgérza lub korowych okolic przedczotowych, spowodowane
chorobami, urazami badz tez interwencja chirurgiczna, moga prowadzi¢ do
zaburzen pamigci, czyli amnezji. Nasilenie tych zaburzen, az do catkowitego zaniku
pamigei, czyli amnezji globalnej, jest uzaleznione od wielkosci i charakteru
uszkodzenia. Zaburzeniami pamigci objgte moga byé zdarzenia z przesztosci, zaist-
niate przed wystapieniem uszkodzenia (tzw. amnezja wsteczna), badz tez zdarzenia
majace miejsce po wystapieniu uszkodzenia (tzw. amnezja nastgpcza). Najczesciej
obserwowanym zaburzeniem jest amnezja nastepcza, ktora objawia sie niezdol-
noscia do zapamigtywania miejsc, osob, faktow i zdarzen.

Pomimo ze badania nad pamigcia i jej strukturalnym podtozem sa od lat przed-
miotem zainteresowania klinicystéw, to jednak okreslenie struktur moézgowych
istotnych dla proceséw pamigciowych stato si¢ mozliwe gltéwnie dzigki ekspery-
mentalnym badaniom prowadzonym na zwierzetach.

' Zwierzgce modele doswiadczalne stuzace badaniu amnezji najczgsciej opieraty
si¢ na:
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1) testach do badania pamigci przestrzennej, ktérych rozwiazywanie polegato
na zapamietywaniu przestrzennego rozmieszczenia bodzca /bodzcow;

2) testach badajacych zdolnoséé do rozpoznawania wczesniej doznanych zjawisk
sensorycznych. Testy te badaty tzw. pamieC rozpoznawczy (ang. recognition me-
mory). Bardzo waznym elementem tego procesu jest ocena cech jakosciowych
rozpoznawanych bodzcow. W badaniu pamiegci rozpoznawczej najczesciej postu-
giwano si¢ testami DMNS lub DMS (ang. Delayed Non-Matching to Sample,
Delayed Matching to Sample [Gaffan 1974; Mishkin , Delacour 1975]), w ktorych
stosowano tzw. uczenie jednoprébowe z bodZcami zmienianymi w kazdej kolejnej
probie doswiadczalnej (ang. trial-unique stimuli).

W zdecydowanej wigkszos$ci do$wiadczen prowadzonych na zwierzgtach
stosowano bodzce wzrokowe. Eksperymenty badajace pamigé przestrzenna
prowadzono na matpach i na szczurach, natomiast do$wiadczenia dotyczace
rozpoznawania cech jako$ciowych bodzcoéw oraz asocjacji wystgpujacych
pomiedzy nimi przeprowadzono gtéwnie na matpach.

Wigkszo$¢ opracowan po$wigconych anatomii pamieci opiera si¢ na analizie
zaburzen pojawiajacych sie na skutek uszkodzenia lub dysfunkcji tkanki mozgowe;.
Badania te ujawnity zréznicowanie organizacji strukturalnego podioza proceséw
pamigciowych.

1. Rola platéw skroniowych (lobi temporalid) w pamigci

Od lat piecdziesiatych, czyli od czasu opisania przypadkéw amnezji globalnej
indukowanej lobektomia ptatéw skroniowych, w tym u stynnego juz pacjenta H. M.
[Scoville 1954; Scoville, Milner 1957; Penfield, Milner 1958], badania neuronal-
nych substratow pamieci skupiaty si¢ na strukturach ptatéw skroniowych.

1.1. Anatomia platow skroniowych

Do ptata skroniowego naleza struktury korowe i podkorowe. Do struktur
korowych naleza: kora stara i dawna, tworzaca allocortex, z ktérej uformowany jest
hipokamp (hippocampus), kora posrednia (periallocortex), w ktérej sktad wchodzg
obszary kory srddwechowej (cortex entorhinalis) i okotowechowej (cortex peri-
nalis), oraz kora nowa (isocortex). Strukturami podkorowymi sa jadra ciata
migdatowatego (corpus amygdaloideum) [za: Narkiewicz, Mory$ 1995].

Badania anatomiczne na malpach dostarczyly danych o wzajemnym
powiazaniu struktur plata skroniowego. Informacja sensoryczna z jednomodalnych
i wielomodalnych obszaréw sensorycznych z ptatéw skroniowych, czotowych
i ciemieniowych dociera do obszaréw korowych, mieszczacych si¢ w przysrod-
kowych ptatach skroniowych, a $cisle do kory okolowgchowej (cortex perirhi-
nalis), rozciagajacej sie wzdtuz bruzdy wechowej oraz do kory przyhipokampalne;j
(cortex parahippocampalis), znajdujacej si¢ w sasiedztwie hipokampa [Jones,
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Powell 1970; Van Hoesen, Pandya 1975 a; 1975 b; Van Hoesen (i in.)1975; Suzuki,
Amaral 1994; Suzuki 1996]. Z obszaréw tych wysytana jest projekcja do kory $réd-
wechowej (cortex entorhinalis), potozonej przys$rodkowo od bruzdy wechowej,
a nastgpnie z tego obszaru wysylana jest projekcja do hipokampa [Squire, Zola-
-Morgan 1991]. Opisano réwniez bezposrednie polaczenia kory okotowechowe;j
i przyhipokampalnej do obszaru CA1 hipokampa [Suzuki, Amaral 1990] oraz silna,
projekejg z kory okoto- i Srédwechowej do ciata migdatowatego [Saunders, Rosene
1988].

Wzajemne powiazania struktur w ptacie skroniowym stanowia baze neuronalna
dla proceséw pamigciowych. Nowsze badania wykazaly zréznicowanie wpltywu
poszczegolnych struktur na rézne formy pamieci.

1.2. Zaburzenia pamigci przestrzennej

[stnieje wiele danych literaturowych — uzyskanych z badan prowadzonych na
matpach i szczurach opisujacych zaburzenia pamigciowych zadan przestrzennych
po lezjach hipokampalnych [dla przegladu danych zob. Barnes 1988; Squire 1992;
Nadel 1995; Dudchenko (i in.) 2000]. Uwaza sig, ze hipokamp uczestniczy w kon-
struowaniu i przechowywaniu map przestrzennych otaczajacego srodowiska
[O’Keefe, Nadel 1979]. Chirurgiczna lezja hipokampa u matp, ktorej zwykle
towarzyszy dodatkowo uszkodzenie kory okotowechowej, $rodwechowej oraz
przyhipokampalnej, zaburza pamig¢ miejsca [Parkinson (i in.) 1988; Angeli (i in.)
1993]. Z drugiej strony neuro- toksyczne lezje hipokampa powodujg zaburzenie
uczenia przestrzennego, ktore jest porownywalne z zaburzeniem obserwowanym
po lezjach kory okotowechowej u matpy [Murray (i in.) 1998]. Ponadto badania na
szczurach wskazuja, ze uszkodzenia kory okotowechowej moze zaburzaé wyko-
nanie zadan przestrzennych [Liu, Bilkey 1998 a; 1998 b]. Badania te sugerowaty,
ze w platach skroniowych funkcje przestrzenne moga nie by¢ ograniczone tylko do
hipokampa.

1.3. Zaburzenia pamigci rozpoznawczej

Nowsze, bardziej wybidrcze badania struktur ptata skroniowego wykazaty, ze
pamig¢ rozpoznawcza, oparta na jednoprébowym uczeniu sig, jest zaburzona tylko
w niewielkim stopniu lub tez wcale nie jest zaburzona po uszkodzeniach hipokam-
pa zaréwno u ludzi, jak i u malp [Zola-Morgan (i in.) 1992; 1994; O’Boyle
(1 in.)1993; Murray, Mishkin 1996]. Jednakze rola hipokampa w pamieci rozpo-
znawczej wzrokowe;j jest ciagle zrodlem debaty naukowej [Aggleton (i in.) 1986;
Alvarez (i in.) 1995; Beason-Held (i in.) 1999; Clark (i in.) 2000; Zola (i in.) 2000].
Z drugiej strony badania dostarczaja danych o niepodwazalnej roli kory okoto-
i srodwechowej w identyfikacji i pamigci obiektow wzrokowych [Zola-Morgan
(i in.) 1989; Meunier (i in.) 1993; 1996; Suzuki (i in.) 1993; 1997; Murray 1996;
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Mishkin (i in.) 1997; Brown, Aggleton 2001]. Okazato sie wiec, ze za_lburze'nie
pamigci rozpoznawczej, ktore pierwotnie wiqzar-lo z.lqc_zr%ym uszkodzeniem c1a%'a
migdatowatego i hipokampa [Mishkin 1978; Mishkin (i m.). 1982],. W IZeCzyWi-
stosci bylo spowodowane uszkodzeniem kory okotowgchowej lub zniszczeniem jej
potaczen. - .
Przebadane dotychczas zaburzenia pamigci rozpo.znawczej, u zwxefrza‘t oparte
byty gtownie na modalnosci wzrokowej. Tylko niewielka cze$é badan dotyCZ},/ia
rozpoznawania dotykowego (na matpach) lub wechowego (na. SZC,ZI.’ll‘aCh), ktorF:
rowniez byty silnie zaburzone po lezjach kory okotowgchowej / §rédwechowej.

Wydawaé by si¢ wigc mogto, ze uszkodzenie tego obszaru kory prowadzi do -

amnezji globalnej, majacej charakter polimodalny, a zatem nalezato oczekiwaé, ze
Jjej uszkodzenie zaburza¢ bedzie réwniez stuchowa pamigé rozpoznawcza.

II. CELE BADAN

1. Przebadanie wptywu uszkodzen struktur plata skroniowego na Wykonanie
zadan przestrzennych, opartych na zapamigtywaniu miejsca sygnalizowanego
bodzcem stuchowym. o ' ’

2. Opracowanie testu do badania stuchowej pamigci rozpoznawczej, porowny-
walnego do testow badajacych pamigé wzrokows i opartego'na Jc?dr}oprobowym
uczeniu si¢ bodzcéw stuchowych, zmienianych w kazdej prébie dosw1adc‘zah.1ej.

3. Okreslenie roli, jaka petnia struktury platéw skroniowych w pamigci roz-
poznawczej stuchowej. Osiagnigcie tego gldwnego celu wymagato Jednakz'e
weczesniejszego opracowania metod chirurgicznych prowadzacych do uszka-dz,afua
struktur ptatéw skroniowych, takich jak hipokamp lub kora o_ko}ow?cl.lowa 1,srod-
wechowa u pséw, na ktorych wykonywatam ,,lwig” cze$¢ moich dosvyladczen. o

4. Przebadanie roli wybranych obszaré6w kory przedczotowej w pamieci
r0Zpoznawcze;.

III. BADANIA NAD PAMIECIA SEUCHOWA

Rola struktur ptatow skroniowych w pamieci siughowej praktyczni§ nie
byta dotad przebadana u ssakéw. Ztozylo sie na to .kllka przyczyn,‘ a Jefinaf
z wazniejszych byt brak odpowiednich testéw do bad-ama rozpoznawczej pamieci
stuchowej, poréwnywalnych z testami, jakie stosuje si¢ w.badama.cb nad pamigcig
wzrokowa czy tez dotykowa. Okreslenie roli ptatow skroniowych i 1n}1ych str.ukttg
moézgowych w pamigci stuchowej jest wazne nie tylko dla’ zrqzqmwmg orgamzaq}
opracowywania informacji stuchowej w moézgu, lecz réwniez dla 1.dentyf.'1kac'11
struktur neuronalnych, stanowigcych podioze wokalnego porozumiewania sie

zwierzat, a takze ludzi.
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1. Pamig¢ lokalizacji bodzcow stuchowych

W celu lepszego zrozumienia roli ptatéw skroniowych w opracowywaniu infor-
macji przestrzennej przeprowadzitam na psach doswiadczenie, w ktérym badatam
wplyw uszkodzen struktur plata skroniowego na wykonanie przestrzennych reakcji
odroczonych ukierunkowanych bodzcem stuchowym. Zwierzeta trenowane byly
w Aparacie Testowym Nenckiego w sytuacji potrdjnego wyboru. Préba rozpoczy-
nata si¢ podaniem bodzca akustycznego przez glosnik umieszczony na jednym
z trzech karmnikéw. Po 10-sekundowym odroczeniu pies byt uwalniany ze smyczy.
Poprawng reakcje — zblizenie sie do gtosnika, ktéry wczesniej emitowat dzwiek —
nagradzano pokarmem. Kolejna préba rozpoczynata si¢ podaniem tego samego
dzwieku przez glosnik umieszczony na innym karmniku, wybieranym w sposéb
losowy. Trening prowadzono do kryterium 90% poprawnych reakcji w 90 kolej-
nych prébach. Nastepnie grupe pséw poddano obustronnej lezji hipokampal-
nej (grupa H) zgodnie z opisang metoda [Kowalska, Kosmal 1992], polegajaca na
uszkodzeniu samego hipokampa poprzez maty otwdr w korze grzbietowego za-
kregtu suprasylwiusza (gyrus suprasyhius), ktéra nalezy do asocjacyjnej kory
wzrokowej. Uszkodzenie wykonane ta technika nie naruszalo obszarow korowych
lezacych w sasiedztwie hipokampa. Nalezy dodaé, ze taka lezja chirurgiczna nie
jest mozliwa u malp ze wzgledu na ksztatt potozenie hipokampa u naczelnych.
Wyniki otrzymane u pséw z lezjq hipokampalng poréwnywatam z wynikami grupy
kontrolnej (grupa C) [Kowalska 1995] oraz z grupa pséw, u ktérych wykonatam
uszkodzenie przedniej czesci platéw skroniowych (grupa AT), obejmujacych
przednia czgs¢ kory okotowgchowej i srédwechowej oraz okotomigdatowatej
(periamygdaloid cortex), a takze ciato migdatowate [Kowalska 1999]. Po opraco-
waniu techniki chirurgicznej pozwalajacej na uszkodzenie u pséw tylnych
obszaréw kory okoto- i srédwechowej do badanych grup eksperymentalnych
zostata dotaczona grupa Rh, u ktdrej obustronna lezja obejmowata przednie i tylne
czesci kory okotowechowej i srédwechowej [Kowalska (i in.) 1999 c; Kowalska
2000]. Granice tych obszaréw korowych u pséw okreslono na podstawie
zréznicowania budowy komoérkowej w preparatach barwionych metodg Nissla
[Woznicka (i in.) 1999].

Zwierzeta z grup C i Rh osiagnely kryterium pooperacyjne w minimalnej licz-
bie préb treningu pooperacyjnego. Jedynie grupa zwierzat ,,hipokampalnych” (H)
przejawiata istotne zaburzenia, charakteryzujace si¢ zwiekszong liczba bledow
1 préb do kryterium. Nastepnie psy poddano dodatkowym testom, w ktorych
najpierw wydtuzano odroczenie do 30, 60 i 120 sek, a potem przy odroczeniu 60-
-sekundowym wprowadzano dodatkowe testy z dystrakcjami. Chociaz psy z lezja-
mi przednich ptatéw skroniowych (AT) przejawiaty obnizenie poziomu wykonania,
to jedynie w grupie hipokampalnej (H) obserwowano istotne pogorszenie poziomu
reagowania wraz ze zwigkszajacymi sie odroczeniami i przy stosowaniu dystrakcji.
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Wyniki te wskazuja, ze wsrdd badanych struktur przysrodkowego ptata skro-
niowego jedynie hipokamp wydaje si¢ istotny dla prawidlowego wykonania
przestrzennych reakcji odroczonych sygnalizowanych bodZzcem stuchowym. Tak
wiec lezja hipokampalna zaburza nie tylko wykonanie reakcji przestrzennych opar-
tych na bodzcach wzrokowych, lecz réwniez wykonanie reakcji przestrzennych
opartych na bodzcach stuchowych.

W $wietle otrzymanych wynikéw interesujace bylo przebadanie, czy laczne
uszkodzenie hipokampa i przedniej czgsci ptata skroniowego bedzie bardziej
pogarszato wykonanie reakcji odroczonych niz pojedyncza lezja. W tym celu po
ukoriczeniu treningu z wydluzanymi odroczeniami i dystrakcjami po trzy psy
z grupy H oraz z grupy AT trenowano do ponownego uzyskania kryterium w zada-
niu podstawowym (przy odroczeniu 10-sekundowym). Na tym etapie ponownie
zaburzone byly jedynie psy hipokampalne (H). Nastgpnie zwierzeta poddano
drugiej lezji, tzn. u zwierzat z grupy H wykonano dodatkowe uszkodzenie przed-
nich ptatéw skroniowych, natomiast w grupie AT wykonano lezj¢ hipokampalng. W
ten sposdb uzyskano grupe z tacznym uszkodzeniem hipokampa i przedniego plata
skroniowego (grupa HAT). Wynik uzyskany po drugiej operacji byt zaskakujacy.
Zwierzeta z grupy HAT nie przejawiaty zaburzen ani w retreningu, ani tez przy
wydtuzaniu odroczefi; ich podatno$¢ na dystrakcje po drugiej lezji zmalata
w poréwnaniu z poziomem reagowania po pierwszej lezji [Kowalska 1999].

Dane te sugeruja, ze wptyw hipokampalnej lezji na wykonanie przestrzennych
reakcji odroczonych jest funkcja doswiadczenia w treningu. Tak wigc hipokampal-
na lezja, ktora zaburzala retrening oryginalnie nabytych reakcji odroczonych, nie
zaburzata wykonania tego testu u zwierzat po ekstensywnym treningu (przetre-
nowanych).

Mozna wigc przypuszczaé, ze: (1) faczne uszkodzenie obu struktur znosi efekt
pojedynczej lezji hipokampalnej; (2) po ekstensywnym treningu rola hipokampa
w wykonaniu prostych przestrzennych reakcji odroczonych jest zredukowana lub
wyeliminowana, a funkcje zwigzane z przechowywaniem informacji przestrzennej
sq przejete przez inne struktury moézgowe. Jesli ta hipoteza jest stuszna, to
stanowitaby poparcie dla pogladu zaktadajacego, ze funkcja hipokampa w prze-
chowywaniu $ladéw pamieciowych ulega modyfikacji z uptywem czasu [Zola-
-Morgan, Squire 1990; Squire 1992].

2. Testowanie sluchowej pamigci rozpoznawczej u zwierzat

Mozliwos$ci uczenia si¢ u r6znych gatunkow zwierzat doswiadczalnych sa bar-
dzo zréznicowane, dlatego opracowanie testow stuzacych wybidrczemu badaniu
okreslonej funkcji jest najbardziej odpowiedzialnym zadaniem dla badacza.
Powszechnie znana jest tatwos$¢, z jakgq matpy ucza sie¢ wielu pamigciowych zadan
wzrokowych. Jednakze wielu eksperymentatorow zadziwiaja trudnosci, jakie majg
te zwierzgta w rozwigzywaniu zadan pamigciowych opartych na modalnosci
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stuchowej [np. Stepien, Cordeau 1960; Stepien (i in.) 1960; Dewson, Cowey 1969;
Dewson, Burlingame 1975; Cowey, Weiskrantz 1976; Kojima 1985; D’Amato,
Colombo 1985; Colombo, D’Amato 1986; Wright 1990]. Wiekszo$é tych badan
prowadzona byfa na podstawie Testu Konorskiego [Konorski 1959], w ktérym
stosowano tylko dwa bodzce stuchowe (A, B) w czterech réznych konfiguracjach:
AA, BB, AB, BA, z kilkusekundowym odroczeniem migdzy pierwszym a drugim
bodzcem. W oryginalnej wersji test oparty byl na zasadzie ,,Go, no-go”.
Wzmacniana byta reakcja na dwa jednakowe bodzce (AA lub BB), natomiast nie
byta wzmacniana reakcja na dwa rézniace si¢ bodzce (AB lub BA). Mozliwe byto
stosowanie odwrotnego uktadu, w ktorym wzmacniana byla reakcja na dwa
roznigce sig bodzce, lub uzycie zasady testu ,,Go-left, go-right”. W przeciwienstwie
do malp psy uczyly si¢ opartych na Tescie Konorskiego pamieciowych zadan
stuchowych stosunkowo fatwo [Chorazyna, Stegpien 1961; Brown, Softysik 1971;
Pietrzykowska, Sottysik 1975 a; 1975 b].

Pomimo jednak wysitkéw wielu badaczy brak byto dotychczas testow do bada-
nia pamigci rozpoznawczej stuchowej poréwnywalnych do wzrokowej wersji
powszechnie stosowanych testéw DMNS lub DMS.

Prébe opracowania takiego testu do badania pamieci suchowej rozpoznawczej
podjefam jeszcze w czasie pracy w NIMH. Badania nad jego doskonaleniem kon-
tynuowatam w Instytucie im. M. Nenckiego. Opracowany przeze mnie test opiera
si¢ na kilkuetapowym treningu naprowadzajacym zwierze na poznanie zasady
»Dobierania wedtug wzoru” (po ang. Delayed Matching to Sample — DMS), ktéra
Jest stosowana dopiero w ostatnim etapie treningu. Waznym elementem tego testu
jest alternacyjny sposéb prezentacji bodzcéw stuchowych, utatwiajacy rozdzielenie
dwoch testowanych dzwigkéw znajomego i nowego [Kowalska 1997 al.
W treningu stosuje si¢ ponad 320 réznorodnych dzwigkéw naturalnych. W kazdej
kolejnej probie treningu podawana jest para nowych dzwiekéw. Kazda proba skiada
sig z dwoch etapow. W I etapie (nabywanie) przez glosnik umieszczony w central-
nej pozycji podawany jest trzykrotnie przez 1,5-sekundowy bodziec stuchowy,
przerywany 1,5-sekundowymi przerwami. Nastepnie, po 1,5-sekundowym
odroczeniu, w II etapie (testowanie) ten sam dzwigk (juz znajomy) podawany jest
naprzemiennie z nowym dzwigkiem (nieznanym) przez dwa boczne ghosniki.
Poprawna reakcja, nagradzana pokarmem, polega na skierowaniu si¢ na etapie
testowania do glosnika emitujacego dzwigk znajomy. Poprawne wykonanie testu
zalezy wige od zapamigtania dzwigku emitowanego w I etapie proby. Po wyucze-
niu zasad testu do kryterium 90% poprawnych wyboréw w 100 kolejnych prébach
dos$wiadczalnych pamigé testowana jest dodatkowo przez wydtuzanie odroczen
pomigdzy I a IT etapem préby do 10, 30, 60 i w koricu do 90 sek, w blokach 100-
-prébowych dla kazdego kolejnego odroczenia.

Postugujac si¢ testem DMS, badalismy pamigé¢ rozpoznawcza shuchowa u matp
i u pséw. Poréwnanie otrzymanych wynikéw wskazuje na zdecydowana przewage
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pséw zaréwno w szybkosci uczenia sig zasad testu, jak i w poziomie jego wyko-
nania. W poréwnaniu z psami malpy potrzebowaty $rednio ponad dwukrotnie
diuzszego treningu i w dodatku osiagaly jedynie kryterium 85% poprawnych
reakcji w 100 kolejnych prébach (psy osiagaty kryterium 90%). Podobnie poziom
ich wykonania w testach z wydfuzanymi odroczeniami byt nizszy niz u psoéw
[Kowalska (i in.) 1999 b; Kowalska 2000]. Proby opracowania testow do badania
pamieci rozpoznawczej stuchowej u matp prowadzone sa réwniez w laboratorium
Mishkina w NIMH [Fritz (i in.) 1997], gdzie zwierzeta te s3 trenowane w tescie
opartym na zasadzie ,,Go-left, go-right”, a ich trening do kryterium (85%) jest 10-
-krotnie dhuzszy od dtugosci treningu u naszych psow.

Biorac pod uwage przedstawione wyniki oraz wczesniejsze dane innych
badaczy podejmujacych préby wyuczenia matp zadafi behawioralnych opartych na
pamieci shuchowej, mozna stwierdzi¢, ze w warunkach laboratoryjnych psy sa
najlepszym i zarazem unikalnym obiektem do$wiadczalnym do badania pamigci
stuchowej.

Przeprowadzilismy réwniez poréwnanie uczenia sig i wykonywania testu DMS
przez psy trenowane w dwoch roznych sytuacjach doswiadczalnych: (1) w kla-
sycznej kamerze doswiadczalnej, w ktorej gtosniki byty umieszczone w poblizu
glowy psa, a wymagang reakcja instrumentalng byto nacidnigcie pedatu przy
gloéniku emitujacym znajomy dzwigk, oraz (2) w pokoju testowym, okreslanym
jako Aparat Nenckiego, w ktorym glosniki rozmieszczone byly w odlegtosci ok.
2,5 m od psa, a wymagana reakcjg bylo zblizenie si¢ psa do gtosnika emitujacego
dzwiek znajomy. Poréwnanie to stanowito temat kierowanej przeze mnie pracy
magisterskiej Pawla Kus$mierka. Doktadna analiza behawioralna wykazata, ze
w poréwnaniu ze zwierzetami trenowanymi w kamerze doswiadczalnej psy
trenowane w Aparacie Nenckiego szybciej pokonywaly jedynie wstegpne etapy
treningu, w ktérych uczyly si¢ wykonywa¢ reakcje instrumentalne, natomiast sytu-
acja do$wiadczalna nie miata istotnego wptywu na predkos¢ uczenia si¢ zasad-
niczego zadania (testu DMS) ani tez na poziom jego wykonania przy wydtuzanych
stopniowo odroczeniach [Ku$mierek, Kowalska 1998]. Wynik ten bedzie miat duze
znaczenie przy pozniejszej analizie wptywu uszkodzen struktur moézgowych na
pamigé shuchowg u psow.

3. Rola struktur platéw skroniowych w pamigci rozpoznawczej stuchowej

Majac do dyspozycji opisany powyzej test do badania rozpoznawczej pamigci
stuchowej, nastgpnym krokiem bylo zbadanie, czy rozpoznawanie bodzcow
stuchowych zalezy od tych samych struktur ptatéw skroniowych, ktore zaburzaja
rozpoznawanie bodzcéw innych modalnosci.

Okazalo sie, ze obustronne wybidrcze uszkodzenie hipokampa u pséw nie
zaburzato wykonania nabytego przed operacja testu DMS ani tez nie zaburzato
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wykonania tego testu przy wydtuzanych odroczeniach [Kowalska, Kusmierek
1996; Kowalska, Kusmierek, Kosmal, Mishkin 2001]. W Swietle wczesniejszych
danych otrzymanych na matpach ten negatywny wynik nie byl dla nas zaskocze-
niem. Jednakze prawdziwie zaskoczyt nas wynik otrzymany po uszkodzeniu kory
okoto- i Srédwechowej. Obustronne uszkodzenie tych obszaréw, prowadzace do
silnych zaburzen pamigei wzrokowej i dotykowej u malp [Meunier (@i in.) 1993;
Suzuki (i in.) 1993] oraz wechowej u szczuréw [Otto, Eichebaum 1992] nie;
zaburzato pamigci rozpoznawczej stuchowej u pséw. Co wigcej, dodanie lezji ,kory
okoto wechowej/Srédwechowej do uszkodzenia hipokampalnego réwniez nie po-
garszato wykonania testow pamieciowych [Kowalska, Kusmierek 1997; Kowalska
Kusmierek, Kosmal, Mishkin 2001]. ’

Dane nasze wskazuja, ze zaréwno hipokamp, jak i obszary kory okotowe-
chowej i Srodwechowej nie sa zaangazowane w pamieé rozpoznawczg stuchowa,
badang testem DMS.

Jednym z hipotetycznych wyjasnien tego negatywnego wyniku jest przyjecie
zatozenia, ze obszary kory okoto- i $rédwechowej u psa pelnig inne funkcje
w .pélln’.liQ(.Ji r(?zpoznawczej niz analogiczne obszary korowe u malp. Dla
wyjasnienia tej hipotezy rozpoczelam wspétprace z prof. Williamem Milgramem
z Umwers.ytetu w Toronto, ktéry prowadzi badania na psach, trenujac je we
wzrokowej wersji testu DNMS, bardzo zblizonego do wersji stosowanej u matlp
[Milgram (i in.) 1994]. Wyniki uzyskane przez nas na dwéch psach, u ktorych
wykonatam opracowang przeze mnie technika chirurgiczna uszkodzenia kory
okoto- 1 $rédwechowej, wskazujg na pogorszenie pamieci rozpoznawczej
wzrokowej [Christie (i in.) 2001]. Dodatkowym waznym wynikiem sg dane pilo-
tgwg otrzymane ostatnio w laboratorium Mishkina na matpach, u ktérych, podob-
nie jak u psoéw, lezja analogicznych obszaréw korowych nie zaburzata rozpo-
znawania stuchowego [Saunders (i in.) 1998].

l?rzedstawione dane wskazuja, ze funkcje kory okotowechowej i srddwechowej
psa i malpy sa podobne. Wydaje si¢ wigc prawdopodobne, ze pamieé oparta na
modalnodci stuchowej u zwierzat moze by¢ inaczej zorganizowana niz pamieé
oparta na innych modalnosciach. Otrzymane przez nas wyniki wskazuja na potrze-
be lepszego poznania organizacji korowego systemu stuchowego i jego interakcji
ze strukturami przySrodkowego plata skroniowego oraz z korowymi obszarami
czo{owym_i, kt6re mogg sie okazac krytycznymi strukturami dla pamigci stuchowe;j.

Organizacja korowego systemu stuchowego jest ciagle mato poznana zar6wno
u ludzi, j'ak 1 u zwierzat. To jednak, co dotychczas wiadomo, pozwala na przy-
puszczenie, ze opr.acowywanie informacji stuchowej w korze przebiega podobnie
jak opracowywanie informacji wzrokowej lub dotykowej. U malp system ten
tworza liczne pola korowe zorganizowane w réwnolegte wielosynaptyczne drogi
[Pandya, Yeterian 1985]. Drogi te rozpoczynaja sie w pierwszorzedowej korze
stuchowej. Jedna z nich ukierunkowana jest brzusznie do bieguna skroniowego
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i nastepnie do przysrodkowej kory skroniowej oraz do brzusznej kory
przedczotowej. Przez analogi¢ do systemu wzrokowego i dotykowego [Unger-
leider, Mishkin 1982; Friedman (i in.) 1986; Schneider (i in.) 1993] jest bardzo
prawdopodobne, ze droga ,brzuszna” stuzy do analizy jakosci bodzcow
shuchowych. Poparciem dla tego pogladu sa dane uzyskane ostatnio w laboratorium
dr. Josefa Rauscheckera [Rauschecker (i in.) 1995; 1997; Rauschecker, Tian 2000;
Tian (i in.) 2001], wskazujace na reaktywno$¢ tego regionu na ztozone bodzce
shuchowe, w tym sygnaty wokalne. Problem, w jaki sposob ,droga brzuszna”
wspbldziata z innymi systemami, aby informacja stuchowa byla zapamigtana,
a pozniej odtworzona, wymaga dalszych badan.

Druga droga biegnie grzbietowo do kory ciemieniowej i grzbietowo-boczne;j
kory przedczotowej. Usytuowanie i powiazania anatomiczne drogi ,.grzbietowe;j”
sugeruja jej udzial w analizie informacji o przestrzennej lokalizacji bodzcow
akustycznych.

Dotychczas brakowato informacji o organizacji potaczen kory stuchowej u psa.
Ostatnio jednak tematyka ta zostata podjeta przez prof. Anne Kosmal i jej grupg
badawcza, z ktora od kilku lat $cisle wspotpracuje. Badania poréwnawcze wy-
kazaty wiele podobiefistw w organizacji projekcji podkorowo-korowej i korowo-
-korowej u psa i u matpy. Podobienstwa te dotycza zaréwno projekcji z tonotopowo
zorganizowane] brzusznej czgsci jadra kolankowatego przysrodkowego wzgorza
(n. geniculatus medialis) do pierwszorzedowej kory stuchowej, mieszczacej sig
u psa w $rodkowej czesci zakretu ektosylwiusza (gyrus ectosyhius, pars medialis:
EM), jak réwniez projekcji z nietonotopowych czesci tego jadra do obszaréw aso-
cjacyjnych kory stuchowej, obejmujacych u psa brzuszne czgdci zakrgtu ektosyl-
wiusza (g. ectosyhius posterior: EP), zakret tylny ztozony (g. compositus posterior:
CP) oraz tylng i grzbietowg czes$¢ zakretu Sylwiusza (g. Syhius: S) [Malinowska,
Kosmal 1994; Kosmal 2000]. Podobnie jak u malpy, u psa tancuch tych krotkich
korowo-korowych potaczen stanowi tzw. brzuszna droge systemu stuchowego,
ktéra shuzy prawdopodobnie do analizy jakosciowych cech bodzcow stuchowych.
Przez analogie do matp mozna przypuszczaé, ze obszar przedniego ektosylwiusza
(g. ectosyhius anterior: EA) stanowi u psa poczatek drogi ,,grzbietowej”, stuzacej
percepcji lokalizacji bodzcow akustycznych.

W celu lepszego zrozumienia organizacji neuronalnej drogi ,,brzusznej” prze-
badali$émy nasilenie pofaczen réznych obszaréw kory asocjacyjnej, nalezacych do
tej drogi, ze wzgorzem i ciatem migdatowatym u matpy [Kosmal, Malinowska,
Kowalska 1997]. Analogiczne badanie przeprowadzono u psa [Kosmal 2000]. Jest
wiele podobienstw w intensywnosci potgczen tych struktur u obu gatunkow.
Projekcja wzgdrzowa z jadra MGB zmniejsza si¢ stopniowo w kierunku wyzszego
rzedu obszar6w asocjacyjnych kory stuchowej, natomiast projekcja z asocjacyjnych
jader wzgorza oraz z ciata migdatlowatego wykazuje przeciwny gradient i nasila sig
w obszarach asocjacyjnych wyzszego rzedu.
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Na podstawie przedstawionych danych anatomicznych wydawato si¢ bardzo
prawdopodobne, ze droga ,brzuszna” u psa bedzie istotna dla rozpoznawania
bodzcow stuchowych. Testowanie tej hipotezy jest tematem pracy doktorskiej mgr.
Pawla Kusmierka. W celu przebadania funkcji kory stuchowej wykonalismy dwa
rodzaje uszkodzen u pséw wczesniej trenowanych w stuchowej wersji testu DMS:
(1) W grupie (EP + CP) uszkodzono asocjacyjne obszary kory stuchowej (EP, CP
wraz z tylno-grzbietows czedcia zakretu Sylwiusza); (2) w drugiej za$ grupie
(EA + EM) usunigto pozostate obszary kory shuichowej, a wiec obszar EM (pierw-
szorzgdowa korg stuchowa) i obszar EA, charakteryzuj acy sie odwrdcong tonotopig
w stosunku do obszaru EM. Wyniki tego eksperymentu wskazuja na istotne po-
operacfyjne zaburzenie wykonania testu DMS u obu badanych grup. Jednakze psy
po lezjach EP + CP po dodatkowym treningu osiagnely kryterium po operacji, pod-
czas gdy zaden pies z grupy EA + EM nie mogt tego dokona¢ podczas 1000-
-prébowego treningu [Kowalska (i in.) 1998; 1999 a; Kowalska 2000].

Powstato jednakze pytanie, czy zaburzenie wykonania testu DMS jest efektem
zaburzen pamieciowych, czy tez zaburzen percepcyjnych, lezacych u podstaw
skomplikowanego procesu rozpoznawania bodzcédw stuchowych. W zwiazku
z tym, po zakoficzeniu treningu w tescie DMS, zwierzeta uczono wykonywania
reakcji w kierunku emitowanego przez glosnik wybranego ztozonego dzwieku (A)
do kryterium 90% poprawnych reakcji w 100 kolejnych prébach. Nastepnie psy
testowano w roznicowaniu dwoch powtarzajacych sie ztozonych, tatwo rozréz-
nialnych dzwigkéw (A i B). Reakcja na jeden z dzwiekow (A) byta nagradzana
pokarmem, podczas gdy reakcja na drugi dzwiek (B) nie byta nagradzana.

Zwierzgta z grupy EA + EM nie mogly opanowaé fatwych reakcji kierun-
kowych na dzwigk emitowany przez jeden z bocznych gtosnikéw. Nasze wyniki
zgodne sa z wczesniejszymi danymi wykazujacymi zaburzenie réznicowania
dwoch tondw w tescie ,,Go-left, go-right” po lezjach obszaréw EM i EA [Stepien
(1 in.) 1990] oraz zaburzenie réznicowania typu ,,Go, no-go” na dwa réznie zlo-
kalizowane bodzce akustyczne po podobnym uszkodzeniu, lecz dodatkowo
obejmujacym tylna czgs$é zakretu Sylwiusza [Szwejkowska, Sychowa 1971;
Heffner 1978]. Nowsze badania [Stasiak (i in.) 1993] wskazuja réwniez na deficyt
percepcji lokalizacji dzwigkéw po lezjach kory zakretu ektosylwiusza. Chociaz
granice uszkodzenia kory stuchowej w cytowanych badaniach przebiegaja réznie,
to jednak wydaje si¢ prawdopodobne, ze obserwowane zaburzenia lokalizacji
dzwigkéw mogty byé spowodowane uszkodzeniem drogi ,.grzbietowej”
skierowanej do przedniej czgsci zakretu ektosylwiusza. Przeciwnie do grupy
EA + EM psy z grupy EP + CP szybko opanowaty zaréwno reakcje kierunkowe

jak i réznicowanie dzwiekéw. ,

Tak wigc uszkodzenie asocjacyjnych obszaréw kory stuchowej ,,brzusznej” nie
zaburzato percepcji dzwigkéw naturalnych ani ich réznicowania, zaburzato jednak
ich rozpoznawanie badane testem DMS.
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Otrzymane przez nas wyniki sugeruja odmienny udziat obszar()yv kory
stuchowej, nalezacych do drogi ,,.brzusznej” i ,,grzbietowej” w lokalizacji. i w roz-
poznawaniu naturalnych dzwigkow. Potwierdzaja rowniez zatoZenie o udziale drogi
,brzusznej” stuchowej u psa w rozpoznawaniu bodzcéw akustycznych. ‘

Przypuszczenie o mozliwej roli kory asocjacyjnej w pamigci rozpoznawczej
stuchowej jest poparte ostatnimi pilotowymi wynikami z laboratorium Mlshklfla,
wskazujacymi réwniez na zaburzenia wykonywania testow badaja‘cyck.l te pamigé
u malp po lezjach kory asocjacyjnej stuchowej [Saunders (i in.) 19981:
Dodatkowym wsparciem tej hipotezy sa dane, jakie otrzymali$my w .kooperag‘l
z prof. Malcolmem Brownem z Uniwersytetu w Bristolu w Wielkiej .Br.ytanu.
Badania wykonano na grupach szczuréw, ktore byly eksponowane na dzwigki nowe
lub znajome. Nastepnie u grup zwierzat stuchajacych dzwigkéw nowych
i dzwiekéw znajomych poréwnywano ekspresj¢ c-fos w réznych strukturaf:h p.%ata}
skroniowego. Istotna réznice w ekspresji c-fos znaleziono jedynie w asocjacyjne]
korze stuchowej, natomiast w pozostatych strukturach: w pierwszorzedowe; korze?
stuchowej, w ciele migdatowatym, hipokampie, w obszarach kory okotowechowej
i $rodwechowej oraz w tzw. korze ,,postrhinalnej” (ktora jest odpowiednikiem kory
przyhipokampalnej u malpy) takiej roznicy nie znaleziono [Wan (i in.) 19?9; Wan
@i in.) 2001]. Wyniki te sa zgodne z wczesniejszymi danymi otrzymanymi po lez-
jach korowych u pséw i u malp. Z jednej strony potwierdzaja one brak uczes‘f-
nictwa kory $rédwechowej i okotowechowej w pamigci rozpoznawczej stuchowej,
natomiast z drugiej strony wskazuja na udzial obszaréw asocjacyjnej kory stu-
chowej w tych procesach. . _
Wyniki przedstawionych badan stworzyly metodyczne podstawy do badania pamig-
ci stuchowej, jak réwniez wykazaly, ze w obrebie platéw skroniowych Fleuror%a]rTe
podioze pamieci rozpoznawczej stuchowej moze by¢ zorganizowane inaczej niz
podtoze pamigci rozpoznawczej wzrokowej, dotykowej lub tez wechowe;.

IV. ZABURZENIA PAMIECI PO USZKODZENIACH KORY
PRZEDCZOLOWEJ (CORTEX PREFRONTALIS)

Wezesniejsze dane uzyskane na matpach wykazaly, ze pamig¢ rozpoznawcza
wzrokowa badana testem DNMS zaburzona jest nie tylko po uszkodzeniach struk-
tur ptata skroniowego, lecz réwniez po uszkodzeniach przyérodkowych.regi.on(')w
wzgorza, obejmujacych jadra przednie (nuclei anteriori thalami) i wielko-
komérkowa, czesé jadra grzbietowo-przysrodkowego wzgérza (n. dorsomedialis
thalami, pars magnocellularis) i otrzymujacych potaczenia neuronalne z przysrod-
kowych czesci platéw skroniowych [Aggleton, Mishkin 1983 a; 1983 b]. Wiadom.o
réwniez, ze jadra przednie i grzbietowo-przysrodkowe wzgorza wysytajq projekcje
do kory przedczotowej, szczegolnie za$ jej brzusznych i przysrodkowych obszaréw.
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Anatomia tych pofaczen sugerowata, Zze obszary brzuszno-przysrodkowej kory
przedczotowej mogg by¢ istotne dla pamigci rozpoznawczej. Zatozenie to wstepnie
potwierdzity badania Bachevalier i Mishkina [1986].

Z drugiej jednak strony kora przedczotowa jest struktura, w ktérej nastepuje
konwergencja informacji sensorycznych dochodzacych z réznych rejondw mézgu,
dlatego tez procesy pamigciowe moga by¢ reprezentowane réwniez w innych jej
obszarach. Istotnie dane z pismiennictwa wskazuja, ze uszkodzenie grzbietowo-
-bocznej kory przedczotowej, a szczegdlnie rejonu bruzdy gléwnej (sulcus princi-
palis) u matp [Goldman (i in.) 1971; Goldman 1987] oraz zakretu prorealnego
(gyrus proreus) u pséw [Lawicka 1972] zaburza wykonanie przestrzennych reakcji
odroczonych opartych na pamigci lokalizacji bodzcéw. Uszkodzenie pozostatej
czgsci kory przedczotowej malpy, tzw. Inferior prefrontal convexity, obszaru
potozonego ponizej bruzdy gtéwnej, rozciagajacego sie az do brzusznej (orbitalne;j)
cze$ci kory przedczotowej i otrzymujacego wzgdrzows projekcje gtéwnie z drob-
nokomorkowej (pars parvocellularis) czgsci jadra grzbietowo-przysrodkowego,
zaburzato wykonanie wielu testow behawioralnych, jednakze rola tego obszaru
w pamigci nigdy nie byta zbadana.

W swietle tych danych interesowato mnie przebadanie roli poszczegélnych
obszar6w kory przedczotowej, a zwtaszcza obszaru Inferior prefrontal convexity,
w pamigci rozpoznawczej. Szczegoblnie interesowalo mnie, czy w korze przed-
czotowej obszary uwiktane w pamigé rozpoznawcza wykraczaja poza obszar pro-
jekcji jader przednich i wielkokomérkowej czesci jadra grzbietowo-przysrodko-
wego wzgdrza.

Doswiadczenie, ktére wykonaliSmy na matpach [Kowalska, Bachevalier,
Mishkin 1991; Kowalska 1997 b] wykazato, ze uszkodzenie kory Inferior pre-
frontal convexity zaburzylo wykonanie wzrokowej wersji testu DNMS, wyu-
czonego przed operacja. Jednakze po ponownym opanowaniu zasady testu matpy
nie przejawiaty zaburzen pamigci, ktéra dodatkowo testowano przez wydtuzanie
odroczenia (od 10 do 120 sek) lub zwigkszanie liczby obiektéw do zapamietania
(od 1 do 10). Uszkodzenie obszaréw kory grzbietowo-bocznej nie zaburzato wyko-
nania testu DNMS, natomiast po uszkodzeniu kory brzuszno-przysrodkowej
wystapily bardzo silne zaburzenia pamigci rozpoznawcze;.

Wynik ten sugerowat, ze posréd obszaréw kory przedczotowej dla pamieci
wzrokowej rozpoznawczej istotna jest jedynie kora brzuszno-przysrodkowa, obszar
otrzymujacy projekcje z jadra przedniego i wielkokomorkowej czesci jadra grzbie-
towo-przysrodkowego wzgérza. Ponadto przytoczone dane moga stanowié
potwierdzenie stusznosci pogladu, ze struktury zaangazowane w pamieé rozpo-
znawcza wzrokowsa obejmujg rézne pigtra mozgu, a wiec przysrodkowe platy skro-
niowe, przysrodkowe wzgérze i brzuszno-przysrodkowa kore przedczotowa.
Obserwacje kliniczne potwierdzaja zaangazowanie tych struktur w procesy pamie-
ciowe [dla przegladu danych zob. Kowalska 1997].
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Jednakze rola kory przedczotowej w rozpoznawaniu bodzcoéw stuchowych nie
byla dotad przebadana na zadnym gatunku zwierzat. Zwazywszy na trudnosci,
z jakimi matpy opanowuja zasady testow badajacych stuchowa pamig¢ rozpoznaw-
cza, pies wydaje sie najlepszym obiektem, na ktérym mozna przeprowadzi¢ takie
badania.

Wczesniejsze prace anatomiczne [Kosmal, Dabrowska 1980; Kosmal 1981 a;
1981 b; 1986; Stepniewska, Kosmal 1986 a; 1986 b; 1989; Marko, Rajkowska,
Kosmal 1987] wykazaty, ze u psa, podobnie jak u matpy, kora przedczotowa
otrzymuje zréznicowana projekcje z réznych czesci jadra grzbietowo-przysrod-
kowego wzgorza, natomiast wielkokomorkowa cze$é jadra grzbietowo-przysrod-
kowego wysyta projekcje do przysrodkowego i brzusznego rejonu kory przedc-
zolowej (gyrus pregenualis oraz gyrus subproreus). Jest wigc prawdopodobne, iz
obszar brzuszno-przyérodkowy kory przedczolowej psa bedzie réwniez
zaangazowany w pamie¢ rozpoznawcza.

7 drugiej strony najnowsze badania anatomiczne [Kosmal 2000] sugeruja,
ze u psa grzbietowo-boczna czg$¢ kory przedczotowej otrzymuje silng projekeje
zaréwno z ,,brzusznego”, jak i z ,,grzbietowego” systemu opracowywania informa-
¢ji stuchowej. By¢ moze projekcje z obu korowych ,,drég” stuchowych do okolicy
grzbietowo-bocznej przedczotowej stanowia neuronalne podtoze dla oceny sygna-
lizacyjnego znaczenia bodzcodw akustycznych oraz ich interakcji z kontekstem
behawioralnym (jak wykazata seria badan wykonanych w ramach mojej pracy dok-
torskiej i po doktoracie, lecz nie wchodzacych w sktad niniejszej publikacji).
Wydaje si¢ wigc bardzo prawdopodobne, ze obszary grzbietowo-bocznej kory
przedczotowej uczestnicza réwniez w procesach pamigciowych zwigzanych
z rozpoznawaniem bodzcow stuchowych.

Wylania si¢ problem, czy obserwowana w ptatach skroniowych odmienna
organizacja neuronalnego podtoza pamigci stuchowej i wzrokowej bedzie rowniez
uwidoczniona w obszarach kory przedczotowej. Na pytania te bedg sig starata
odpowiedzie¢ w serii planowanych przysztych badan.

V. PROWADZONE OBECNIE BADANIA

Obecnie kontynuujemy badania nad udziatem dwoch hipotetycznych drog
korowych: ,,grzbietowej” i ,,brzusznej” w opracowywaniu informacji stuchowe;j.
Dos$wiadczenia sg wykonywane we wspdtpracy z dr. Josefem Rauscheckerem 1i dr.
Mortimerem Mishkinem, ktérzy podobne badania wykonuja na matpach,
postugujac sig technikami behawioralnymi i elektrofizjologicznymi. Oprécz bada-
nia zaburzen pamieci w nastgpstwie uszkodzen kory stuchowej dodatkowo po
operacji testujemy psy w mniej skomplikowanych uktadach doswiadczalnych.
Interesuje nas réznicowanie bodzcow stuchowych rézniacych sig zaréwno wieloma
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wymiarami (dZwigki naturalne), jak i dzwigkow réznigcych sie tylko jednym wy-
miarem: czestotliwoscig (czyste tony), intensywnoscig (biate szumy) lub barwa
(r6zne harmoniczne tego samego dzwigku).

Interesuja nas polaczenia kory stuchowej polimodalnej u matp z innymi struk-
turami moézgowymi, a szczegOlnie z obszarami kory przedczotowej. Badamy
rowniez nieznane dotad potaczenia struktur ptata przysrodkowego skroniowego
u psa: hipokampa, kory okotowechowej i srodwechowej oraz cytoarchitektonike
tych obszaréw korowych.

W projekcie badafi prowadzonych na psach w Stanach Zjednoczonych
i Kanadzie, w ramach wspdétpracy z Carlem Cotmanem z California University
i Williamem Milgramem z Toronto University, interesuje nas rola hipokampa
oraz kory okolo- i $rodwechowej oraz obszarow kory przedczotowej w pamigci
rozpoznawczej wzrokowej i w pamigci przestrzennej opartej na lokalizacji
bodzcow wzrokowych u psa.

Zamierzamy rowniez zastosowaé inne, komplementarne techniki badawcze dla
wyjasnienia interesujacych nas zagadnien:

1) techniki elektrofizjologiczne dla przebadania funkcji asocjacyjnej kory
stuchowej u psa, a szczegdlnie roli hipotetycznej drogi ,,brzusznej” i ,,grzbietowe;j”
w percepcji jakosci dzwigkow oraz ich lokalizacji;

2) na innych zwierzecych modelach — gryzoniach — planujemy dokonaé
w réznych strukturach plata skroniowego i czotowego mapowania komoérek ner-
wowych zaangazowanych w procesy percepcyjne, postugujac si¢ zmianami
w ekspresji biatka c-fos podczas wykonywania prostych testow réznicowania
dzwiekow.

VI. PODSUMOWANIE

W badaniach skoncentrowano sie gléwnie na okre$leniu strukturalnego podtoza
pamieci stuchowej, wykorzystujac modele zwierzece. Chodzito o udziat struk-
tur ptata skroniowego w zapamigtywaniu lokalizacji przestrzennej bodzcow
stuchowych oraz w pamieci rozpoznawczej, opartej na zapamigtywaniu jako-
$ciowych cech dzwigkow.

Opracowatam odpowiednie testy i procedury do$wiadczalne do badania
stuchowej pamieci rozpoznawczej u zwierzat (u malp i u pséw) oraz techniki
chirurgiczne uszkadzania hipokampa i kory okotowgchowej/srodwechowej u psa.
Badania wykazaly, ze podobnie jak w przypadku pamigci wzrokowo-przestrzenne;j,
dla zapamietywania przestrzennej lokalizacji dzwigkéw wazny jest hipokamp.
Jednakze funkcja tej struktury w procesach pamigciowych moze ulega¢ ogranicze-
niu wraz z nabywanym do$wiadczeniem w treningu.
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Postugujac si¢ opracowana metodyka doswiadczalng, wykazano, ze pamieé
rozpoznawcza stuchowa nie jest zaburzona zar6wno po obustronnym uszkodzeniu
hipokampa, jak tez po lezjach kory okolowechowej/srodwechowej. Wynik ten
rézni si¢ od danych wskazujacych na silne zaburzenia pamigci rozpoznawczej
wzrokowej, dotykowej i wechowej po uszkodzeniach tych samych rejondw mozgu.
Co wigcej, sugeruje odmienng organizacj¢ strukturalnego podtoza pamieci rozpo-
znawczej stuchowe;j.

Nasze doswiadczenia wskazujg na istotng role asocjacyjnej kory stuchowej,
stanowigcej tzw. droge brzuszna, w procesie rozpoznawania bodzcéw stuchowych.

Prezentowane badania wskazujg na istnienie obwoddw neuronalnych w mézgu,
istotnych dla pamigci rozpoznawczej wzrokowej, ktore angazuja réwniez brzuszno-
-przysrodkowa kore przedczotowa. Rola tych obszaréw korowych w pamigci
rozpoznawczej shuichowej dotychczas nie jest poznana, natomiast anatomiczne
polaczenia z kora asocjacyjng stuchowa sugeruja udziat kory przedczotowej
w réznych formach pamigci stuchowej.
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