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Regionalno, arealno, laminarno i modularno ustrojstvo

Arhitektonika je temeljna metoda istraZivanja grade
moZdane kore

Razli¢itim postupcima histoloskog bojanja mogu se
odabirno prikazati razli¢iti elementi mozdane kore (stanice,
mijelinizirana vlakna, neurofibrile, glija, krvne Zile,
unutarstani¢ni pigmenti itd.). Koju god metodu primijenili,
uvijek ¢emo uociti razlike u gradi pojedinih podrucja
mozdane kore — to nam omogucuje da mozdanu koru
razdijelimo u topografski definirana podrudja razlicite grade.
Oznake na temelju kojih se takve podjele provode obi¢no
su vidljive ve¢ pod povecalom (ili manjim povecanjima
svjetlosnog mikroskopa), a poglavito se ticu izgleda cijelog
presjeka kroz mozdanu koru — posebice slojevitog
rasporeda kortikalnih elemenata. Zbog toga i analiziramo
debljinu mozdane kore, broj i debljinu pojedinacnih slojeva
te veli¢inu, oblik i raspored elemenata koji doti¢ni sloj
izgraduju. Takav postupak nazivamo arhitektonikom
mozdane kore, jer se kao razlikovno mjerilo rabi ukupni,
gjeloviti izgled presjeka pojedinog dijela mozdane kore.
Ovisno o odabranoj metodi histoloskog bojanja, govorti se o
citoarhitektonici, mijeloarhitektonici, fibriloarhitektonici,
angioarhitektonici, pigmentoarhitektonici itd. Pritom je
citoarhitektonika od temeljnog znacenja, a Brodmannova
citoarhitektonska mapa mozdane kore (sl. 18-1) je i danas
temeljni okvir za neuroanatomska, neurofizioloska i klinicka
istrazivanja.

Ustrojstvo i funkcije mozdane kore mozemo spoznati tek
kad potpuno upoznamo broj i vrste neurona od kojih je
izgradena, neurotransmitere i druga biokemijska svojstva tih
neurona, njihova elektrofizioloska svojstva, njihove
sinapticke odnose te njihovu specifi¢cnu ulogu u mozdanim
funkcijama i ponasanju. Arhitektonika je u takvom
istrazivanju tek prvi, no pocetni i nezaobilazni korak.

Citoarbitektonika pokazuje da su kortikalni neuroni rasporedeni u
slojeve i stupice

Na histoloskim rezovima obojenim Nisslovom metodom
vidimo da su kortikalni neuroni rasporedeni u slojeve
(laminae) 1 stupice (columnae) (sl. 18-2). Razliciti slojevi imaju
razlicit broj neurona, tj. razlicitu “gusto¢u”, a ti se neuroni
razlikuju i oblicima i veli¢inom. Zrnati sloj (lamina granularis)
sastoji se poglavito od zrnatih stanica, a piramidni sloj

(lamina pyramidalis) sastoji se poglavito od piramidnih stanica.

Sloj sastavljen od stanica razli¢itih oblika je lamina
multiformis. Sloj sastavljen od mnogo aksona i dendrita, ali
vtlo malo stanica, je molekularni ili zonalni sloj (lamina
molecularis = lamina zonalis) ako je smjesten na subpijalnoj
povrsini kore; ako je smjesten dublje i razdvaja dva sloja
gusto poredanih stanica, to je “rascjepljujuci” sloj (Yamina
dissecans). Sloj sastavljen poglavito od malih stanica je
parvocelularan (lamina parvocellularis), a poglavito od velikih
stanica je magnocelularan (Jamina magnocellularis); kad su te
velike stanice piramidne, sloj je magnopiramidalan (lamina
magnopyramidalis).
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mozdane kore

Kortikalni neuroni su takoder rasporedeni u okomite
stupice (columnae), koje danas smatramo temeljnim
strukturno-funkcionalnim jedinicama za obradu informacija,
tj. kortikalnim modulima (poput ¢ipova u racunalu).
Dakle, kortikalni slojevi poredani su usporedno s pijalnom
povitsinom, a stupii neurona su poredani usporedno i
okomito na pijalnu povrsinu. Stoga govorimo o slojevitoj
(laminarnoj) i stupicastoj (kolumnarnoj) gradi mozdane
kore. Kako je mozdana kora nabrana u brojne vijuge,
razdvojene zljebovima i pukotinama, u stijenkama zljebova i
pokutoina stupici zapravo leze vodoravno, a slojevi
okomito. Stoga se u neuroanatomiji umjesto izraza
“vodoravno” rabi izraz tangencijalno (usporedno s pijom,
neovisno o stvarnom polozaju u prostoru), a umjesto izraza
“okomito” rabimo izraz radijalno (okomito na piju,
neovisno o stvarnom polozaju u prostoru). Dakle, ustrojstvo
mogdane kore je slojevito (= laminarno = tangencijalno) i stupicasto
(= kolumnarno = radjjalno = modularno).

Brodmann je cijelu moZdanu koru podijelio u isocortex
i allocortex

Tijekom fetalnog razvoja, najveci dio mozdane kore sisavaca
prolazi kroz razvojni stadij u kojem ima 6 temeljnih slojeva
(u Jjudi je to izmedu 6. 1 8. mjeseca trudnoce). Slojevitu
gradu kore u tom kljuénom razvojnom razdoblju Brodmann
je opisao kao temeljni Sestoslojni ontogenetski tip
moZdane kore (sl. 18-3). Svaki dio odrasle kore koji se
razvije od tog temeljnog tipa, razvio se od iste razvojne
osnove, pa je to izogenetski korteks (cortex isogeneticns), tj.
isocorfex. Uobic€ajen sinonim za izokorteks je neocortex
(filogenetski nova mozdana kora). Manji dio mozdane kore
nikad ne prode kroz temeljni Sestoslojni ontogenetski stadij,
tj. nastaje od drugacije razvojne osnove; stoga je to
alogenetski korteks (cortex allogeneticus), tj. allocortex.

Od temeljnog Sestoslojnog tipa razviju se homotipni i heterotipni
izokorteks

Od temeljnog Sestoslojnog tipa mogu se razviti dvije vrste
izokorteksa. Kad $est slojeva ostaje i u odraslom mozgu, pa
je odrasli korteks i istog porijekla i istog tipa, to je
homotipni izokorteks (isocortex homotypicus). Takav je
najvedi dio ljudske mozdane kore, a posebice kora
asocijacijskih podrucja. Kad se pocetni $estoslojni tip
naknadno (sekundarno) promijeni, u smislu da se broj
slojeva ili smanji ili poveca, pa je odrasli korteks istog
porijekla ali razlicitog tipa, to je heterotipni izokorteks
(zsocortex: heterotypicus).
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Slika 18-1. Brodmannova citoarhitektonska mapa kore velikog mozga Covjeka. Pojedina podruéja i polja upoznavat ete pos-
tupno, kroz sljedeca poglavlja; za pregledni prikaz svih polja i podrugja vidi Dodatni okvir 18-1.
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Slika 18-2. Brodmannov crtez Nissl preparata primarne i sekundarne vidne moZdane kore. Primarna vidna kora (lijevo ~ polje
17) ima IV. sloj podijeljen u tri podsloja (IVa, IVb, IVc), dok sekundarna vidna kora (desno — polje 18) ima nepodijeljen V. sloj.
Mijesto na kojem se 1V. sloj polja 18 »rascijepi« u podslojeve polja 17 oznacuje citoarhitektonsku granicu ta dva polja (to je
ujedno najjasniji i najpoznatiji primjer granice dva citoarhitektonska polja mozdane kore!). Uocite da su oba polja sestoslojni
izokorteks, no polje 18 je homotipni izokorteks, a polje 17 je heterotipni (hipergranularni, koniokortikalni) izokorteks. Prema

Brodmann (1909).

Odpasli homotipni izokorteks ima 6 slojeva

Sve tri klasi¢ne neurohistoloske metode (sl. 18-4) prikazuju
isti temeljni plan grade homotipnog izokorteksa: u toj vrsti
mozdane kore, tijela neurona su rasporedena u 6 slojeva
koje brojimo od pijalne povrsine prema bijeloj tvari:

L Lamina molecularis

I Lamina granularis externa
I Lamina pyramidalis externa
1. Lamina granularis interna
V. Lamina pyramidalis interna
VL Lamina multiformis.

Na citoarhitektonskom preparatu, tijela neurona mogu biti
trokutasta ili piramidna, zrnata te vretenasta (sl. 18-4), a
po veli¢ini u rasponu od patuljastih do divovskih. Pritom
pojedini slojevi imaju karakteristican izgled i stani¢nu gradu.
Od zrnatih stanica su uglavnom izgradeni II. i IV. sloj, a od
piramidnih III. i V. sloj. U L. sloju ima vtlo mnogo dendrita
1 aksona, a vtlo malo stanica (stoga je to “molekularni” sloj),
a VL sloj sadrzi raznolike stanice pa je to multiformni sloj.
(Vecina stanica VL. sloja su vretenaste, pa mnogi taj sloj
opisuju i nazivom lamina fusiformis). Svi ti slojevi nemaju
samo razli¢itu stani¢nu gradu, nego i razlicite ulazno-izlazne
veze i funkcije.

Odrasli heterotipni izokorteks obubvaia agrannlarna i
hipergranularna (koniokortikalna) polja

Do naknadnih promjena u heterotipnom izokorteksu
uglavnom dolazi u vanjskom i unutarnjem zrnatom sloju. U
primarnoj vidnoj mozdanoj koti (area striata, sl. 18-2), IV.
sloj se razdijeli na tri podsloja (IVa, IVb 1 IVc), pa se broj

slojeva poveca, a u svim slojevima prevladavaju mali
neuroni nalik zrncima ljubicaste prasine na niskom
povecanju. Stoga je to hipergranularna (prekomjerno
zrnata) mozdana kora, tj. koniocortex (“prasinasta” kora).
Hipergranularna (koniokortikalna) su primarna osjetna
polja mozdane kore (npr. vidno, slusno, somatosenzibilno).
U potkovastom pojasu mozdane kore, koji obuhvaca
prednji dio inzule (regio insularis anterior), precentralnu vijugu
(gyrus praecentralis) 1 prednji dio cingularne vijuge (regio
cingularis anterior), naknadno se izgube II. i IV. sloj. Kako su
nestali zrnati slojevi, rije¢ je o agranularnoj mozdanoj kori.
Glavni primjer agranularne kore je primarna motoricka
moZdana kora Brodmannovog polja 4 (gyrus praccentralis).
Agranularna inzularna i cingularna polja su dio limbickog
sustava.

Alokorteks se dijeli u dvoslojni paleokorteks, troslojni arbikorteks i
obitno petoslojni mezokorteks

U podjeli kore na izokorteks i alokorteks, ovaj posljednii je
definiran samo kao “sve $to nije izokorteks, a jest korteks”.
Kasnija istrazivanja su pokazala da alokorteks obuhvaca tri
temeljna tipa mozdane kore:

a) drevnu mozdanu koru (palacocortex),

b) staru mozdanu koru (archicortex)

©) prijelaznu mozdanu koru (cortex intermedins = mesocortex).
Pri tom je bitno da paleokorteks i arhikorteks nigdje nisu u
izravnom dodiru s izokorteksom, tj. neokorteksom, nego je
izmedu njih uvijek umetnuta mozdana kora posebne,
prijelazne grade — cortex: intermedius, tj. skraceno mesocortex. 1
mezokorteks se dijeli u podrucja koja se izravno naslanjaju
na izokorteks (proisocortex, tj. proizokortikalni dio
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Slika 1 8-3. CrteZ izvornog Brodmannovog preparata (obojenog Nisslovom metodom) stemeljnog estoslojnog ontogenetskog
tipa moZdane kore« (podrucje tjiemenog reZnja velikog mozga u ljudskog fetusa tijekom 8. mjeseca trudnoce). Uoéite tri tamna
sloja gusto zbijenih stanica (Il, IV, VI) i izmedu njih tri svjetlija sloja (, 1l i V). Prema Brodmann (1909).

alokortikalnog mezokorteksa) te na podrudja koja se izravno
naslanjaju na paleokorteks (peripalaeocortex) ili na arhikorteks
(periarchicortex). Ta podjela je vazna, jer se pojedine temeljne
funkcionalne skupine kortikalnih polja uglavnom preklapaju
s arhitektonski definiranim temeljnim tipovima mozdane
kore.

Neuroni mozdane kore su piramidni i nepiramidni
Duwije glavne vrste neokortikalnibh neurona su piramidni i nepiramidni

Neokorteks sadrzi nekoliko stotina razlicitih vrsta neurona,
no sve ih razvrstavamo u dvije glavne skupine (sl. 18-51 18-
6):

a) piramidni neuroni su glavni neuroni mozdane kore,
smjesteni poglavito u II., III. i V. sloju. Oni su
ekscitacijski (glutamatni), a njihovi aksoni ulaze u bijelu
tvar kao projekcijska, asocijacijska i komisurna vlakna.

b) nepiramidni neuroni su interneuroni, nazo¢ni u
svim slojevima i posebno brojni u IV. sloju. Iako su
neki interneuroni ekscitacijski, golema vecina su
inhibicijski i uz neurotransmiter GABA cesto
sintetiziraju i razlicite neuropeptide. Za razliku od
piramidnih neurona, interneuroni imaju kratke aksone
koji se granaju i zavrsavaju lokalno u mozdanoj kori.

Nadalje, sve kortikalne neurone dijelimo u one s

dendritickim trnovima (spinozni neuroni) i one bez

dendritickih trnova (aspinozni neuroni). U pravilu,
piramidni neuroni su spinozni, a interneuroni su aspinozni;
no, u IV. sloju primarnih osjetnih podru¢ja mozdane kore
postoje i zvjezdasti spinozni interneuroni (engl. spiny
stellate cells). Svi spinozni neuroni su ekscitacijski, a svi
aspinozni su inhibicijski; samo spinozni neuroni imaju na
pocetnim odsjeccima svojih aksona aksoaksonske
inhibicijske sinapse (presinapticka inhibicijal).

Piramidni nenroni su glavni nenroni modane kore i mogn biti
projekcijski, asocijacijski ili komisurni

Piramidni neuroni ¢ine barem 70% svih kortikalnih
neurona, pa su oni glavni neuroni IIL. i V. sloja u cijelom
izokorteksu, a vrlo su brojni u II. sloju (posebice u ¢eonom
reznju) te u VI. sloju. Kako su piramidni neuroni II. sloja
vrlo maleni, taj sloj na citoarhitektonskim preparatima
zadrzava zrnati izgled. Tipi¢ni piramidni neuron (sl. 18-7)
ima cunjasto tijelo s blijedom jezgrom i crnom tockastom
jezgricom. Od vrha cunja se prema pijalnoj povrsini uspinje
jedan vr$ni (apikalni) dendrit, koji se u 1. sloju kistasto
razgrana. Od baze cunja odlazi u okolno tkivo nekoliko
bazalnih dendrita. Svi ti dendriti su pokriveni
dendritickim trnovima, na kojima zavrsava 70-96%
sinapsi piramidnih neurona; pritom svaki trn ima barem
jednu ekscitacijsku (asimetricnu) sinapsu. Apikalni dendriti
prolaze kroz nekoliko slojeva na svom putu do 1. sloja;
stoga razlicite vrste aferentnih aksona mogu zavrsiti na
razli¢itim odsje¢cima apikalnog dendrita u specificnom
sloju. Stovise, apikalni dendriti u tom smislu imaju i dodatne
specijalizacije: broj spina moze biti posebno velik u dijelu
apikalnog dendrita koji prolazi kroz odredeni sloj, ili se
pobocni ogranci od apikalnog dendrita odvajaju samo u
specificnom sloju.

Aksoni piramidnih neurona su dugi 1 u bijelu tvar ulaze kao
projekcijska, asocijacijska i komisurna vlakna.
Asocijacijska i komisurna vlakna uglavnom su aksoni
piramidnih neurona II. i IIL. sloja, kortikotalamicka vlakna
su aksoni neurona V1. sloja, a ostala projekcijska vlakna su
aksoni piramidnih neurona V. sloja.

Piramidni nenroni su ekscitacijski i njihov nenrotransmiter je glutamat

Piramidni neuroni su ekscitacijski, njihovi aksoni oblikuju
asimetriCne sinapse, a njihov neurotransmiter je glutamat
(u nekim piramidnim neuronima ekscitacijski
neurotransmiter moze biti druga ekscitacijska aminokiselina,
aspartat). Aksoni piramidnih neurona daju brojne pobocne
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Slika 18-4. Usporedni prikaz grade Sest slojeva izokorteksa, prikazanih Golgijevom (lijevo), Nisslovom (sredina) i Weigertovom
{desno) metodom. Golgijevom metodom prikazujemo stvarni izgled neurona pojedinih slojeva; na Nisslovoj metodi temelji se
citoarhitektonika, a na Weigertovoj metodi mijeloarhitektonika. Kombiniranom primjenom tih metoda doznajemo koliko su
neuroni odredene vrste brojni u odredenom sloju mozdane kore, te u kakvom su odnosu prema glavnim snopi¢ima mijelinizira-
nih aksona. Uocite da se citoarhitektonski slojevi oznacavaju rimskim, a mijeloarhitektonski arapskim brojevima (no, shema slo-
jevite grade jednaka je u oba pristupa, jer su je u razdoblju od 1907. do 1909. u istom Neurobioloskom institutu u Berlinu raz-

vili Korbinian Brodmann i Oscar Vogt).

ogranke (kolaterale) jo§ u mozdanoj kori (sl. 18-7). Te
kolateralne putuju vodoravno kroz odredene kortikalne
slojeve i na znatne udaljenosti (do nekoliko mml). Kako su
piramidni neuroni ujedno i najbrojniji kortikalni neuroni, te
kolaterale su, zajedno sa zavrsecima asocijacijskih i
komisurnih vlakana, najveéi izvor ekscitacijskih
postsinaptickih potencijala u mozdanoj kori. Pritom aksoni
piramidnih neurona II. 1 I11. sloja obi¢no daju kolaterale
unutar II1. i V. sloja i oblikuju znacajne vodoravne veze
izmedu funkcionalno srodnih radijalnih kolumni (npr.
okulo-dominantnih ili orijentacijskih kolumni u primarnoj
vidnoj kori). Opsezni sustavi aksonskih kolaterala
omogucuju mocne uzajamne ekscitacijske veze razli¢itih
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piramidnih neurona unutar istog sloja, odnosno piramidnih
neurona dubokih i povrsnih slojeva.

Nepiramidni neuroni su interneuron

Nepiramidni neuroni su interneuroni koji (ovisno o
kortikalnom polju i podrucju) ¢ine 15-30% svih kortikalnih
neurona. Oni imaju kratke aksone $to se razgranaju i
uspostavljaju sinapse u izravnoj okolini tijela neurona (u
istom ili susjednom kortikalnom sloju). Stoga su to neuroni
lokalnih neuronskih krugova mozdane kore. Gotovo svi
interneuroni su inhibicijski, ali se vrlo razlikuju po svojem
morfoloskom fenotipu (sl. 18-6), po funkcijama te po tome



Slika 18-5. Razliite viste piramidnih neurona mozdane kore Covjeka. A. modificirani piramidno-vretenasti neuron petog sloja
inzularne moZdane kore; B. piramidni neuron s lepezastim bazalnim dendritima iz podru¢ja entorinalno-subikularne moZdane
kore; C. modificirani piramidni neuron s »dvokrakim« apikalnim dendritom iz podrucja subikuluma; D. piramidni neuron
dubokog sloja entorinalne mozdane kore; E. divovska Meynertova stanica petog sloja polja 17; F. mali piramidni neuron dru-
gog sloja tiemenog izokorteksa; G. divovska Betzova stanica petog sloja polja 4. Nacrtano prema Cajal (1911).

koji neuropeptid sintetiziraju uz glavni inhibicijski
neurotransmiter (GABA).

Neki internenroni su efscitacijski

Svega nekoliko vrsta interneurona su ekscitacijski, a vijeruje
se da su to zapravo uglavnom modificirani piramidni
neuroni. To su ekscitacijske spinozne zvjezdane stanice IV.
sloja primarnih osjetnih polja mozdane kore. Kratki ogranci
njihovih aksona uglavnom ekscitiraju druge takve
interneurona u IV. sloju, dok dugi uzlazni ili silazni ogranci
prave ekscitacijske sinapse uglavnom na dendritickim
spinama piramidnih neurona. Nadalje, na spinama tih
zvjezdastih stanica sinapticki zavr$avaju brojni
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talamokortikalni aksoni te aksonske kolaterale brojnih
piramidnih neurona. Vjeruje se da ti ekscitacijski
interneuroni imaju klju¢nu ulogu u radijalnom
(intrakolumnarnom) Sirenju ekscitacijskih informacija
(izazvanih aktivho$c¢u talamokortikalnog sustava i uzlaznih
osjetnih putova) kroz mozdanu koru. Dakle,
talamokortikalni aksoni (kao zavr$ni dio osjetnih putova)
informacije prenose na ekscitacijske interneurone IV. sloja,
a oni potom svojim aksonskim kolateralama ekscitiraju
piramidne asocijacijsko-komisurne neurone smjestene u
istoj radijalnoj kolumni iznad njih (u II. 1 II1. sloju) te
piramidne projekcijske neurone ispod njih (u V. i VL sloju).



Slika 18-6. Razlicite vrste interneurona u mozdanoj kori ¢ovjeka. A. divovski interneuron iz moZzdane kore polja 22 (gornja slje-
poocna vijuga); B i G. mali interneuroni Cetvrtog sloja s uzlaznim aksonom; C. interneuron s dugim vodoravnim aksonskim ko-
lateralama; D. mali interneuron Cetvrtog sloja sa silaznim aksonom; E. vretenasti (bipolarni) interneuron s uzlaznim aksonom; F.
interneuron s aksonom 3to se grana jedino u Cetvrtom kortikalnom sloju; H. krupni zvjezdasti neuron Cetvrtog sloja izokorteksa;
I. interneuron Cetvrtog sloja vidne mozdane kore, ¢iji se uzlazni akson grana u tre¢em i drugom sloju; J. mali »double bouquet«
interneuron iz treceg izokortikalnog sloja; K. bipolarni (»double bouquet«) interneuron. Nacrtano prema Cajal (1911).

Vedina internenrona su inhibicijski, njibov glavni neurotransmiter je
GABA, a sintetiziraju i razlitite nenropeptide

Svi ostali interneuroni imaju vrlo raznolike morfoloske
fenotipove, ali i sljedeca zajednicka obiljezja:

1) nisu piramidni,

2) nemaju dendriticke trnove,

3) njihovi aksoni se granaju iskljucivo lokalno i prave
simetri¢ne sinapse,

4)  njihov glavni neurotransmiter je GABA,

5) aksosomatske sinapse na njihovim somama mogu biti i

asimetricne i simetri¢ne (naime, na svim spinoznim
neuronima su takve sinapse iskljucivo simetricne i
inhibicijske).
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Oko 25% tih interneurona uz GABA jo$ sintetizira i neki
neuropeptid: tvar P, kolecistokinin (CCK), neuropeptid Y
(NPY), vazoaktivni intestinalni polipeptid (VIP),
somatostatin (SRIF), cinitelj otpustanja kortikotropina
(CRF). Stoga na temelju nazo¢nog neuropeptida
nepiramidne inhibicijske interneurone razvrstavamo u
zasebne skupine. Sli¢cno tome ih moZzemo razvrstati i na
temelju nazoc¢nosti tri vazna proteina koji sluze kao
unutarstani¢ni puferi za slobodne citosolne ione kalcija —
parvalbumina (PV), kalbindina (CB) i kalretinina (CR).

Aferentni sustavi vlakana mozZdane kore su ili
ekscitacijski ili modulacijski, a dijelimo ih u tri velike
skupine
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Slika 18-7. Temeljni dijelovi tipi¢nog piramidnog neurona (lijevo) moZdane kore ¢ovjeka su: soma ispunjena svijetiom mjehu-
rastom jezgrom u kojoj je jezgrica tamna tocka, vr3ni (apikalni dendrit) prekriven dendrititkim tmovima, 5to se razgrana u za-
vrEni Euperak smjesten u molekularnom sloju (sredina i desno gore), bazalni dendriti Sto se lepezasto Sire od some (desno), te
dugi akson 3to jo3 u podru¢ju mozdane kore daje nekoliko kolaterala (desno), a potom ulazi u sastav bijele tvari mozdane
polutke (desno dolje). Nacrtano, uz manje izmjene, prema Cajal (1911).

Svaki dio mozdane kore prima brojna aferentna vlakna iz

razli¢itih izvora, a ta vlakna dijelimo u tri velike skupine (sl.

18-9):

1. Kortiko-kortikalna aferentna vlakna: to su
asocijacijski i komisurni aksoni piramidnih neurona
smjestenih u drugim podruéjima mozdane kore;

2. Aferentna vlakna talamokortikalnog sustava: to su
aksoni neurona specifi¢nih, nespecifi¢nih i
asocijacijskih jezgara talamusa;

3. Ekstratalamicka aferentna vlakna: to su aksoni

acetilkolinskih neurona mediobazalnog telencefalona i
mozdanog debla, histaminskih neurona hipotalamusa te
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noradrenalinskih, dopaminskih i serotoninskih neurona
mozdanog debla.
Talamokortikalni i kortikokortikalni aksoni su ekscitacijskz, a
acetilkolinski, histaminski i monoaminski aksoni su
modnlacijski (sl. 18-9).

Svaki sloj mogdane kore ima specificne nlagne (aferentne) i iglazne
(eferentne) neuronske veze

Ovisno o polju i podrucju mozdane kore, kortikokortikalna
asocijacijska 1 komisurna vlakna mogu zavrsiti u gotovo
svim slojevima mozdane kore. No, glavno podrucje
njihovog zavrietka su slojevi iz kojih i polaze — II. i ITI.
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Slika 18-9. Tri velika sustava aferentnih vlakana inerviraju mozdanu koru: 1) ekstratalamicka aferentna vlakna su acetilkolin-
ska iz mediobazalnog telencefalona (Ch1-Ch4) i mozdanog debla (Ch5 i Ch6), monoaminska (NRD = nucleus raphes dorsalis -
serotonin; LC = locus coeruleus — noradrenalin; VTA = ventralna tegmentalna areja — dopamin;) iz mozdanog debla i histamin-
ska iz tuberomamilarnog podrucja hipotalamusa (TM Hypoth.). 2) talamokortikalni sustav obuhvaca projekcije specifi¢nih (Th-
S) i nespecifi¢nih, tj. intralaminarnih (Th-IL) jezgara talamusa; 3) kortikokortikalni sustav Cine asocijacijska i komisurna vlakna
mozdane kore. Glutamatni talamokortikalni i kortikokortikaini aksoni su ekscitacijski (+), dok su acetilkolinski, moncaminski i
histaminski aksoni modulacijski (M). Za pojedinosti, vidi 17. i posebice 19. poglavije.

sloj. Stoga su to asocijacijsko-komisurni slojevi mozdane
kore. Ekscitacijska kortikokortikalna vlakna zavrsavaju kao
asimetri¢ne (i pretezito aksospinozne) sinapse na apikalnim i
bazalnim dendritima drugih piramidnih neurona. U ciljnom
sloju ta vlakna zavrsavaju kao okomiti stupi¢i aksona, Siroki
300-700 um. Pritom asocijacijska i komisurna vlakna
zavr$avaju u izmjenicnim (interdigitirajuéim) stupic¢ima
podjednake sirine. I piramidni neuroni od kojih ti aksoni
polaze rasporedeni su u sli¢ne stupice unutar II. i III. sloja.
To pokazuje da su radijalni kolumnarni moduli nazocniiu
primarnim i u asocijacijskim kortikalnim poljima, tj. da je
rije¢ o opéem obiljezju ustrojstva mozdane kore. U
majmuna i covjeka kortikokortikalne veze predstavljaju
najopsezniji i najmoc¢niji sustav aksona u mozgu. Te sloZene
veze oblikuju golem sustav usporedno raspodijeljenih
neuronskih mreza kroz cijelu mozdanu koru i smatramo ih
klju¢nim za odvijanje najvisih psihickih funkcija kao sto su
misljenje, pamcenje, ucenje i govor.

Talamokortikalni aksoni u primarnim osjetnim poljima
mozdane kore zavrsavaju uglavnom u IV. sloju te u
najdubljem dijelu III. sloja. U drugim podru¢jima mozdane
kore ti aksoni (posebice kad polaze iz nespecificnih
intralaminarnih jezgara talamusa) zavrsavaju obilnoiu I.
sloju ili u VI. sloju i dubokom dijelu V. sloja.
Talamokortikalni aksoni su ekscitacijski (glutamatni), pa
takoder oblikuju asimetri¢ne sinapse na spinama i deblima
apikalnih i bazalnih dendrita piramidnih neurona. Naime,
bazalni dendriti piramidnih neurona III. sloja se obilno
granaju u IV. sloju, a kroz taj sloj prolaze i apikalni dendriti
piramidnih neurona V. sloja. Naravno, talamokortikalni
aksoni prave sinapse i na interneuronima IV. sloja.
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Radijalni stupici (kolumne) su temeljne strukturno-
funkcionalne jedinice (moduli) moZdane kore

U somatosenzibilnoj i vidnoj mozdanoj kori, svi neuroni
smjesteni unutar stupica sive tvati $to se proteze od pije do
bijele tvari imaju srodna funkcionalna svojstva (reagiraju na
istu vrstu osjetnog podrazaja), a neuroni susjednog takvog
stupica imaju drugacija svojstva (reagiraju na drugu vrstu
osjetnog podrazaja). Takva kolumnarna organizacija prvo
je opisana fizioloskim i anatomskim metodama u primarnim
osjetnim kortikalnim poljima macke i majmuna, a najslavniji
i najbolje proucen primjer takve modularne organizacije
mozdane kore su okulo-dominantne i orijentacijske
kolumne primarne vidne mozdane kore majmuna.

Danas znamo da takvi strukturno-funkcionalni moduli
postoje u svim dijelovima mozdane kore te da ¢esto nije
rije¢ o jednostavnim stupi¢ima aksona ili neurona, nego o
slozenijim prugama (a ponekad i otoc¢i¢ima) neurona ili
aksona.

Svako kortikalno polje ima specifi¢nu arhitektonsku gradu i
specificnu funkciju, a isto tako ima i jedinstven skup ulazno-
izlaznih neuronskih veza: prima projekcije iz tocno
odredenih podru¢ja talamusa i drugih kortikalnih polja, a
eferentna vlakna salje u tocno odredene ciljne strukture.
Cini se da su arhitektonske i funkcionalne razlike kortikalnih
polja odraz odabirnog grupiranja odredenih temeljnih
jedinica kortikalnog ustrojstva (temeljnih neuralnih modula)
u pojedina¢nim poljima, te da zoduli imaju specificno definirane
ulazne i izlazne nenronske vege. Time glavni problem u
spoznavanju funkcije mozdane kore postaje otkrivanje
unutarnje strukturne i funkcionalne organizacije
neokortikalnog modula i njegovih ulazno-izlaznih veza.
Kortikalna polja su izgradena od niza ponavljanih
neuronskih krugova (modula) koji se u razlicitim poljima



Slika 18-11. Primarna osjetno-motoricka i unimodalna asocijacijska polja mozdane kore. Polje 4 je primarno motoricko polje,
a polja 6 i 8 su unimodalna asocijacijska motoricka polja. Polja 3,1,2 oblikuju primarno somatosenzibilno polje, a polja 5 i 7

unimodalno asocijacijsko somatosenzibilno podrucje. Polje 17 je primarno vidno polje, a polja 18 i 19 su unimodalna asocija-
cijska vidna polja. Polja 41 i 42 oblikuju primarno sludno podrudje, a polje 22 je unimodalno asocijacijsko slusno polje (»Wer-

nickeovo polje = slusni govorni centar«).

razlikuju po broju stanica, vrsti unutarnijih veza i nacinu
“obrade informacija”, ali su unutar jednog polja (ili skupa
srodnih polja) svi ti moduli nacelno sli¢ni. Takva temeljna

modularna jedinica mozdane kore se naziva minikolumnom.

Minikolumna je radijalno usmjeren skup stanica koje su
obilno povezane duz radijalne osi stupi¢a/modula, ali su
slabije povezane u tangencijalnom smjeru (sa susjednim
takvim stupi¢ima/modulima). Duge tangencijalne
intrakortikalne veze (kolaterale aksona piramidnih neurona)
povezuju susjedne minikolumne u veée jedinice za obradu
informacija - makrokolumne. Najpoznatiji primjer takve
makrokolumne je hiperkolumna u primarnoj vidnoj
mozdanoj kori. Drugi uobi¢ajen naziv za najmanju skupinu
neurona (modul) $to je u stanju izvesti temeljni zadatak u
obradi informacija u odredenom kortikalnom polju je “visa
integracijska jedinica”. Naravno, nacelo modularnog
ustrojstva nije samo obiljezje mozdane kore, nego je to

temeljno obiljezje ustrojstva svih podrudja sive tvari
sredisnjeg Ziv¢anog sustava.

Cetiti temeljna citoarhitektonska tipa moZdane kore
mogu se povezati s pet funkcionalnih skupina
kortikalnih polja

Cetiri temelna citoarhitektonska tipa moZdane Rore su palacocortex,
archicortex, mesocortex i isocortex

Paleokorteks ima svega 2 sloja, a glavni primjeri tog tipa
mozdane kore su: substantia perforata anterior, cortex
perianygdaloidens 1 cortex praepyriformis.

Arhikorteks ima 3 sloja, a glavni primjer tog tipa mozdane
kore je retrokomisurni hipokampus (cornu Ammonis + fascia
dentata).
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Slika 18-12. Heteromodalna asocijacijska polja mozdane kore smjestena su u prefrontalnom korteksu (polja 9, 10, 11, 44, 45,
47, 46), donjem tjiemenom reznjicu (39, 40), tjemeno-sliepoo¢no-zatiljnom spoju (37) i donjoj povrsini (21, 21) i polu (38) slje-

poocnog reznja.

Mezokorteks obi¢no ima 5 slojeva, a glavni primjeri tog tipa
mozdane kore su polje 28 (area entorbinalis) i dijelovi
cingularne vijuge.

Sve tipove alokorteksa (paleo-, arhi- i mezokorteks)
uglavnom ubrajamo u strukture limbickog sustava, a u
funkcionalnom pogledu odgovaraju limbickim 1
patalimbickim poljima mozdane kore. Izokorteks (=
neokorteks) ima 6 slojeva, a u ljudskom mozgu predstavlja
gotovo 90% ukupne mozdane kore.

Pet funkcionalnib skupina kortikalnib polja su: primarna osjetno-
motoritka, unimodalna i bheteromodalna asocijacijska, te limbicka i

paralimbicka polja

Golemu slozenost kortikokortikalnih veza pogodno je
analizirati kao skup “okomitih” i “vodoravnih” veza izmedu
funkcionalnih skupina kortikalnih polja. Vodoravne veze
povezuju kortikalna polja iste funkcionalne skupine, a
okomite veze povezuju kortikalna polja razlicitih
funkcionalnih skupina. Kljuc¢no je zapazanje da se pojedine
funkcionalne skupine kortikalnih polja uglavnom poklapaju
s temeljnim citoarhitektonskim tipovima mozdane kore. Pet
temeljnih funkcionalnih skupina kortikalnih polja su:

1) primarna osjetna i motoricka polja (sl. 18-11),

2) unimodalna asocijacijska polja (sl. 18-11),

3) heteromodalna asocijacijska polja (sl. 18-12),

4)  limbicka polja (sl. 18-13) i

5)  paralimbicka polja (sl. 18-13).

Primarna osjetna i motoricka polja su dijelovi heterotipnog

izokorteksa. To su agranularno motoricko polje 4 te

hipergranularna (koniokortikalna) primarna polja vidnog

(polje 17), slusnog (polja 41 i 42) i somatosenzibilnog

sustava (polja 3, 11 2). Njusna i okusna kortikalna polja nisu

u toj skupini, jer su ona dio limbickih i paralimbickih

podrucja. Premotoricko polje 6 takoder obi¢no ubrajamo

u ovu skupinu (jer je i to heterotipni izokorteks), iako je to

zapravo unimodalno asocijacijsko motoricko polje.

Izokortikalna asocijacijska podrucja mozdane kore su dio

homotipnog izokorteksa, a dijelimo ih u dvije skupine:

a) Unimodalna asocijacijska polja. To su vidna, slusna i
somatosenzibilna asocijacijska polja, ¢iji neuroni
odgovaraju samo na osjetne podrazaje odgovarajuceg
modaliteta (stoga naziv “unimodalna”), a glavne
aferentne kortikokortikalne veze ta polja dobivaju ili iz
odgovarajucih primarnih osjetnih polja (okomite veze)
ili iz drugih unimodalnih polja za istu vrstu osjeta
(vodoravne veze). Unimodalno slusno polje 22 je u
podrudju gornjeg sljepoocnog zlijeba. Unimodalna
somatosenzibilna polja 5 i 7 zauzimaju gornji tjemeni
reznji¢. Unimodalna vidna polja su dio zatiljnog reznja
(polja 18 1 19), sljepoocnog reznja (inferotemporalna
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polja 20 1 21) te spojnog podrucja zatiljnog, tjemenog i
sljepoocnog reznja (polje 37).

b) Heteromodalna asocijacijska polja. Ta polja primaju
aferentne veze iz nekoliko razlicitih unimodalnih
asocijacijskih polja, a njihovi neuroni reagiraju na
razlicite osjetilne podrazaje. Stoga su za njih Cesti i ovi
nazivi: polimodalna, supramodalna ili multimodalna
polja; polisenzoricka polja; “zone
prepoktivanja/preklapanja” (misli se: preklapanja
razli¢itih osjetnih modaliteta). Heteromodalna
asocijacijska polja su polja 9-12 1 46 u prefrontalnom
asocijacijskom korteksu (posebice dorzolateralni
prefrontalni i prednji orbitofrontalni korteks) te polja
39140 u donjem tjemenom reznjicu (= gyrus
supramarginalis + gyrus angularis).

Slika 18-13. Limbicka i paralimbi¢ka polja moZzdane kore
smjestena su u podru¢ju cingularne i parahipokamaplne vi-
juge, retrosplenijalnog podrucja i hipokampalne formacije.
Za pojedinosti (uz Brodmannovu mapu) vidi tekst i Dodatni
okvir 18-1.

Napokon, kortikalna polja limbickog sustava dijelimo u
limbicka i paralimbicka polja. Limbicka polja obuhvacaju
dvoslojni paleokorteks (cortex praepyriformis + cortex
periamygdaloidens) i troslojni arhikorteks (bippocampus
retrocommissuralis), a njima (zbog tijesne funkcionalne
povezanosti) uobicajeno pridruzujemo i supkortikalne
strukture mediobazalnog telencefalona i amigdala.
Limbicka polja su zapravo dijelovi unutarnjeg prstena
limbickog reznja kojem su pridruzeni mediobazalni
telencefalon, rhinencephalon i amigdala. Paralimbicka polja
obuhvacaju mesocortex (peripalacocortex + periarchicortex +
proisocortex) te neka izokortikalna asocijacijska podrudja:
kaudalni orbitofrontalni korteks, inzulu i temporalni pol. S
funkcionalnog gledista, paralimbicka polja je pogodno
podijeliti u 5 skupina:

a) kaudalni orbitofrontalni korteks,

b) inzula (s primarnim okusnim i viscerosenzibilnim
kortikalnim poljem),

c) temporalni pol (polje 38),

d)  gyrus parabippocampalis: cortex entorhinalis (polje 28) +
cortex perirhinalis (polja 35 1 36) + praesubiculum i
parasubiculum (polje 27) (sl. 18-13),

e)  gyrus cinguli (i susjedni izokorteks): area subcallosa + polja
23,24, 31132 + cortex retrosplenialis (polja 26, 29 1 30)
(sl. 18-13).

Paralimbicka polja zapravo su vanjski prsten limbickog

reznja, kojem su pridodani neki dijelovi izokorteksa.

Orbitofrontalna kora, inzula i temporalni pol okruzuju

paleokortikalna limbicka polja (cortex praepyriformis i substantia
perforata anterior), dok su paralimbicka polja cingularne i
parahipokampalne vijuge smjestena uz arhikortikalni
hipokampus.

Primarna osjetno-motoricka i unimodaina asocijacijska polja izravno
upravijaju djelovanjem organizma u okolnom svijetn

Primarna osjetna i motoricka polja su vezana uz djelovanje
osjetilnih organa i receptora te skeletnih misica. Stoga ta
polja omogucuju svijesno opazanje (percepciju), voljne
pokrete 1 nadziranje refleksnih i automatskih vidova
motorike. Unimodalna asocijacijska osjetna polja ukljucena
su u slozenu analizu odgovarajucih osjetnih informacija 1
tijesno su povezana s primarnim osjetnim poljima.
Unimodalna asocijacijska motoric¢ka polja (premotoricka
polja MII i SMA, frontalno polje za o¢ne pokrete FEF)
ukljucena su u programiranje voljnih pokreta tijela, udova i
ociju i takoder tijesno povezana s primarnim motorickim
poljem 4.

Limbicka polja i hipotalamus izravno upravijan odrgavanjem
homeostaze

Limbicka polja su dio mozdane kore najtijesnije povezan s

hipotalamusom. Hipotalamus nadzire autonomni Zziv¢ani

sustav i (preko hipofize) endokrini sustav, a ima klju¢nu

ulogu u odrzavanju homeostaze, cirkadijanih bioritmova i

upravljanju instinktivnim i nagonskim oblicima ponasanja

§to su usmjereni na razmnozavanje i prezivljavanje jedinke i

vrste. Stoga limbicka polja mozdane kore imaju vaznu ulogu

u Cetiri velike skupine fizioloskih funkcija i oblika ponasanja:

1)  viSem nadzoru nad endokrinim i autonomnim
sustavom (upravljanje hormonskom ravnotezom i
tonusom simpatickog i parasimpatickog sustava),

2) modulaciji nagona i motivacijskih stanja,

3) dozivljavanju i izrazavanju emocija (“afektivno bojanje
osobnog iskustva”),

4) ucenju i paméenju.

Heteromodalna asocijacijska i paralimbicka polja uskladuju
unutarnja stanja organigma s realnostima vanjskog svijeta

Paralimbicka i heteromodalna asocijacijska polja mozdane
kore svojevrsni su most $to povezuje limbicka polja s jedne
strane s primarnim osjetno-motorickim i unimodalnim
asocijacijskim poljima s druge strane. Drugim rije¢ima,
patalimbicka i heteromodalna polja povezuju i uskladuju
unutarnja stanja i potrebe organizma s njegovim
djelovanjem u okolnom svijetu. Ta polja su sjediste dvije
vrste mozdanih funkcija:
1) najslozenijih vidova asocijacijske obrade osjetnih
informacija,
2) integracije osjetnih informacija s nagonima, emocijama,
motivacijskim stanjima i drugim mentalnim sadrzajima
svijesti.
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