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jedro, tre mor

Ba zal ni gan gli ji so kor ti ko-sub kor ti kal no živč no omrež je v pred njih in sred njih mož ga -
nih. Osred njo struk tu ro pred stav lja jo jedra živč nih celic, zdru že na v stria tum, glo bus pal -
li dus, črno snov in sub ta la mič no jedro. Jedra bazal nih gan gli jev so pove za na s spe ci fič ni mi
področ ji kor tek sa in tala mu sa v kom plek sna vez ja, kate rih funk ci je in delo va nja za zdaj
še ne razu me mo v ce lo ti. Do neke mere lah ko tre nut no funk ci jo in dis funk ci jo opi še mo
s pe ti mi vez ji oz. povrat ni mi zan ka mi, ki pote ka jo sko zi bazal ne gan gli je: moto rič no, oku -
lo mo to rič no, dor zo la te ral no pre fron tal no, late ral no orbi to fron tal no in ante rior no cin gu -
lat no vez je. Med temi vez ji sta naj po drob ne je opi sa ni funk ci ja in dis funk ci ja moto rič ne ga
vez ja, okva re kate re ga vodi jo v raz lič ne hiper- in hipo ki ne tič ne mot nje in disto ni je. Daleč
naj bo lje razi ska na mot nja v de lo va nju bazal nih gan gli jev je Par kin so no va bole zen, ki jo
zaz na mu je ta pred vsem tre mor v mi ro va nju, aki ne zi ja in mišič na rigid nost. Namen član -
ka je funk cio nal ni pre gled fizio loš ke ga, in na pri me rih Par kin so no ve in Hun ting to no ve
bolez ni tudi pato fi zio loš ke ga, delo va nja pove zav bazal nih gan gli jev.
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The basal ganglia are a cortico-subcortical neural network in the midbrain and the forebrain.
The main components are the nuclei associated with the striatum, globus pallidus, substantia
nigra and the subthalamic nucleus. The basal ganglia are connected with specific areas of
the cortex and thalamus, forming complex circuits, the function and activity of which is
not yet fully understood. At this point we can, to some extent, describe the function and
dysfunction of five neural circuits: the motor circuit, the oculomotor circuit, the dorsolat-
eral prefrontal circuit, the lateral orbitofrontal circuit, and the anterior cingulate circuit. Among
these, the best described is the motor circuit, the pathology of which causes various hyper-
and hypokinetic disturbances and dystonias. The dysfunction of the basal ganglia that has
received the most attention is Parkinson's disease, which is best characterized by tremor
at rest, akinesia and muscle rigidity. The purpose of the article is to provide a functional
overview of the motor circuit of the basal ganglia in physiological and pathophysiological
circumstances, based on the examples of Parkinson's and Huntington's disease.
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UvOD
Ba zal ne gan gli je (BG) sestav lja več mož gan -
skih jeder. Dovod ni sig na li, ki jih BG pre -
je ma jo iz mož gan ske skor je – kor tek sa, se
ste ka jo v stria tum. Od tod pote ka jo pro jek -
ci je med notra nji mi jedri BG v funk cio nal -
no eno to, ki jo tvo ri ta notra nji seg ment pali -
du ma (lat. glo bus pal li dus inter nus, GPi) in
reti ku lar ni del črne sno vi (lat. sub stan tia
nigra pars reti cu la ris, SNpr). Iz te funkcio -
nal ne eno te BG oživ ču je jo zgolj tri struk -
tu re – tala mus, zgor nji koli ku lus (lat. col li -
cu lus supe rior) in pedun ku lo pon tin sko jedro
(lat. nuc leus pedun cu lo pon ti num, PPN) (1).

BG sode lu je jo pri moto rič nih, kog ni tiv -
nih, moti va cij skih in čus tve nih funk ci jah.
Mot nje na raz lič nih rav neh BG pa pri za de -
ne jo raz lič ne funk ci je teh jeder. Te mot nje
se kaže jo s kli nič no sli ko bolez ni, kot sta
Par kin so no va bole zen (PB) in Hun ting to no -
va bole zen (HB) (1).

STRUKTURa BaZaLNIH
GaNGLIJEv
BG sku paj z je dri, v ka te ra pro ji ci ra jo, tvo -
ri jo veli ko sub kor ti kal no živč no omrež je
v pred njih in sred njih mož ga nih. Pre tok
živč ne infor ma ci je sko zi BG je tak šen, da
lah ko dolo či mo vhod na in izhod na jedra. BG
pre je ma jo infor ma ci jo iz obsež nih pre de lov
kor tek sa, posre du je jo pa jo rela tiv no majh -
ne mu šte vi lu tarč nih enot. BG vpli va jo na
funk ci jo šte vil nih živč nih poti in siste mov,
ki pro ce si ra jo infor ma ci je, zato je nji ho vo
vlo go tež ko v ce lo ti opre de li ti. Ome nje na
kom plek snost je tudi vzrok za širo ko paleto
raz lič nih simp to mov, ki so posle di ca motenj
BG (1, 2).

Stria tum je pogla vit no vhod no jedro BG,
med tem ko sta GPi in SNpr izhod ni jedri BG
(1, 2). Med vhod na jedra BG lah ko šte je mo
tudi sub ta la mič no jedro (lat. nuc leus subt -
ha la mi cus, STN) saj, prav tako kot stria tum,
pre je ma nepo sred ne infor ma ci je iz kor tek -
sa (1). Prek izhod nih jeder BG oživ ču je jo tri
struk tu re – tala mus, zgor nji koli ku lus in
PPN, prek teh treh struk tur pa vpli va jo še

na šte vil na dru ga mož gan ska področ ja.
Povrat ne zan ke BG pa se (pre ko tala mu sa)
zaklju ču je jo pred vsem v pre fron tal nem in
pre mo to ri čem delu kor tek sa (3). Vhod na in
izhod na jedra ter notra nje pove za ve BG so
pri ka za ne na sli ki 1.

Stria tum
Stria tum, naj več ja vhod na eno ta BG, je
sestav ljen iz dveh funk cio nal no podob nih
jeder, kav dat ne ga jedra in putam na. Kra nial -
no sta vide ti kot eno vi ta veli ka struk tu ra,
kav dal no pa ju loču je kap su la inter na (1).
Funk cij sko je puta men narav nan bolj ske -
let no-mo to rič no (eks ci ta tor ni pri li vi pri ha -
ja jo iz soma to sen zo rič nih, moto rič nih in
pre mo to rič nih pre de lov kor tek sa), med -
tem ko je kav dat no jedro bolj vple te no pri
kog ni tiv nih in oku lo mo to rič nih dejav no stih
(eks ci ta tor ni pri li vi pri ha ja jo iz aso cia cij skih
pre de lov kor tek sa). V ven tral ni del stria tu -
ma, ki je vklju čen v pro ce si ra nje afek tiv nih
infor ma cij, pa pri liv pri ha ja iz lim bič nih pre -
de lov kor tek sa, amig da loid nih jeder ter iz
hipo kam pu sa (4, 5). Z živč ni mi pro jek ci ja -
mi v raz lič ne regi je stria tu ma tako nastane
pet vzpo red nih vezij, ki pro ce si ra jo infor -
ma ci je: moto rič no, oku lot mo to rič no, dor zo -
la te ral no pre fron tal no, late ral no orbi to -
fron tal no in ante rior no cin gu lat no vez je (1).
V na da lje va nju se bomo ome ji li na moto -
rič no vez je.

Raz lič na vez ja BG so delo ma zapr te (po -
vrat ne) zan ke, saj so neka te re (ne pa vse)
regi je kor tek sa, ki pris pe va jo vhod ne infor -
ma ci je, tudi povrat na tarč na mesta teh
vezij. Moto rič no vez je je pri mer take zaprte
zan ke. Vstop na vlak na iz kor tek sa izha ja jo
iz pri mar ne ga moto rič ne ga kor tek sa, pre -
mo to rič ne ga kor tek sa, soma to sen zo rič nega
kor tek sa in suple men tar ne ga moto rič ne ga
področ ja (angl. sup ple men tary motor area,
SMA). Pri mar no tarč no mesto BG pre ko
tala mu sa je po povrat ni zve zi SMA (1, 6, 7).

Kor ti kal na moto rič na polja (Brod ma novi
področ ji 4 in 6 ter SMA) in pri mar no soma -
to sen zo rič no polje soma to to pič no pro ji ci -
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ra jo v stria tum in ohra nja jo soma to topič -
no ure di tev sko zi celot no moto rič no vez -
je BG. Kav dal na področ ja tele sa pred stav -
lja poste ro dor zal na regi ja stria tu ma, obraz
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leži ven tral no. Roke leži jo med tema regi -
ja ma (6, 7).

Stria tum pre je ma velik del sig na lov tudi
iz dopa mi ner gič nih nevro nov ven tral ne ga

Sli ka 1. Zuna nje in notra nje pove za ve bazal nih gan gli jev (BG). Stria tum je osred nje vhod no jedro BG, vstop -
na vlak na pa pre je ma iz pri mar ne ga moto rič ne ga kor tek sa, soma to sen zo rič ne ga kor tek sa, pre mo to rič nega
in suple men tar ne ga moto rič ne ga področ ja (angl. sup ple men tary motor area, SMA), kakor tudi iz dopa mi -
ner gič nih nevro nov kom pakt ne ga dela črne sno vi (lat. sub stan tia nigra pars com pac ta, SNpc). V gro bem
se tukaj loči ta dve poti. Nepo sred no pot tvo ri jo stria to ni gral ni sred nje veli ki trna sti nevro ni, ki izra ža jo dopa -
min ske recep tor je D1. Ti nevro ni pro ji ci ra jo nepo sred no v iz hod ni jedri BG – notra nji del glo bu sa pal li du sa
(lat. glo bus pal li dus inter nus, GPi) in reti ku lar ni del črne sno vi (lat. sub stan tia nigra pars reti cu la ris, SNpr).
Sproš ča jo inhi bi tor ni živč ni pre na ša lec gamaa mi no ma sle no kisli no (GABA), sopre na ša lec v teh nevro nih
je snov P. Nevro ni izhod nih jeder so tudi GABA-er gič ni in pro ji ci ra jo v mo to rič na jedra tala mu sa. Konč ni
uči nek je dezin hi bi ci ja eks ci ta tor nih (glu ta ma ter gič nih) tala mič nih nevro nov in posle dič no spod bu ja nje giba -
nja. Dru go pot (spo daj ime no va no posred no pot) tvo ri jo stria to pa li dal ni sred nje veli ki trna sti nevro ni, ki
izra ža jo dopa min ske recep tor je D2. GABA-er gič ni nevro ni te poti vodi jo v zu na nji del glo bu sa pal li du sa (lat.
glo bus pal li dus exter nus, GPe). Sopre na ša lec teh nevro nov je enke fa lin. GABA-er gič ni nevro ni GPe pro ji -
ci ra jo v sub ta la mič no jedro (lat. nuc leus subt ha la mi cus, STN). Nevro ni STN so glu ta ma ter gič ni in pre našajo
eks ci ta tor ni sig nal v iz hod ni jedri BG – GPi in SNpr. Konč ni uči nek posred ne poti je zato inhi bi ci ja tala mo -
kor ti kal nih nevro nov in zavi ra nje giba nja.
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dela sred njih mož ga nov, in sicer dor zal ni
stria tum iz kom pakt ne ga dela črne sno vi (lat.
sub stan tia nigra pars com pac ta, SNpc) ven -
tral ni stria tum (lat. nucl. accum bens) pa iz ven -
tral ne ga teg men tal ne ga področ ja (angl. ven -
tral  teg men tal  area) (1).  Zani mi vo je, da
v stria tu mu ne naj de mo glu ta ma ter gič nih
nevro nov (8, 9). Veči na nevro nov je GABA-er -
gič nih, vključ no s sred nje veli ki mi inter ne -
vro ni, pet odstot kov nevro nov stria tu ma pa
pred stav lja jo veli ki inter ne vroni, ki kot živč -
ni pre na ša lec upo rab lja jo ace til ho lin (4).

Pre vla du joč tip nevro nov stria tu ma so
sred nje veli ki trna sti nevro ni (angl.me dium
spiny neu rons, MSN). Nor mal na frek ven ca
pro že nja akcij skih poten cia lov teh nevro -
nov je manj kot ena na sekun do (7, 8). Na
podlagi gen ske eks pre si je in akso nal nih pro -
jekcij te nevro ne nak nad no deli mo v dve
pod sku pi ni (4, 9):
• Stria to ni gral ni MSN izra ža jo dopa minske

recep tor je D1, veza ne na belja ko vinsko sig -
na li za ci jo Gs, in muska rin ske recep tor je
M4. Te živč ne celi ce pro ji ci ra jo neposredno
v iz hod ni jedri BG – GPi in SNpr. Sopre -
na ša lec (angl. co-tran smit ter) je snov P.

• Stria to pa li dal ni MSN pa izra ža jo dopa -
min ske recep tor je D2, veza ne na belja ko -
vin sko sig na li za ci jo Gi, in ade no zin ske
recep tor je A2A, nji ho vi akso ni pa sega jo
v zu na nji del glo bu sa pal li du sa (lat. glo -
bus pal li dus exter nus, GPe). Sopre na ša lec
teh nevro nov je enke fa lin.

Sled nji pod sku pi ni nevro nov modi fi ci ra ta
stria tal ni izhod sig na lov (10). Raz li ka v izra -
ža nju D1- oz. D2-pod ti pa dopa min skih
recep tor jev med nevro ni stria tu ma je bila
pod la ga za kla sič no pred sta vo o ne po sred -
ni in posred ni poti (1). Novej še razi ska ve so
poka za le, da posred na in nepo sred na pot
nista povsem loče ni. Neka te re razi ska ve pa
so poka za le več jo pojav nost koeks pre si je
genov za recep tor je D1 in D2 v stria tal nih
pro jek cij skih nevro nih, kot pa je bilo prvot -
no dom ne va no (11). To pa postav lja hipo -
te zo, ki zago var ja zgo raj opi sa no orga ni za -

ci jo in delo va nje BG pod vpra šaj, saj pod -
ce nju je zaple te nost in šte vil nost notra njih
in zuna njih pove zav, ki obi de jo posred no in
nepo sred no pot.

Pa li dum
Tan ka pre hod na vlak na in pali dal ne mej ne
celi ce deli jo pali dum na dva dela. S tem
ustva ri jo late ral no leže či zuna nji (GP e) in
medial no leže či notra nji (GP i) seg ment.
Oba pre je ma ta GABA-er gič no oživ če nje iz
stria tu ma, raz li ka je le v vr sti trna stih stria -
tal nih nevro nov (1). Nepo sred na pot (stria -
tum–GP i) se prič ne z ne vro ni, ki izlo ča jo
GABA in snov P, med tem ko se posred na pot
(stria tum–GP e) zač ne z ne vro ni, ki izlo ča -
jo GABA in enke fa lin (1, 2). GPi pro ji ci ra
v cen tro me dia no jedro tala mu sa in v zgor -
nji koli ku lus. Sled nja pot je pomemb na
pred vsem pri nad zo ru oče snih mišic (3). GPe
pre ko STN pro ji ci ra v GP i, po zad njih doka -
zih pa poši lja infor ma ci je tudi povrat no
v stria tum in tudi nepo sred no v GP i. To
govo ri v prid temu, da GPe ni zgolj relejno,
ampak, gle da no s sta liš ča funk ci je, poten -
cial no celo osred nje jedro BG (1, 8).

Sub ta la mič no jedro
STN leži ven tral no od tala mu sa, ima reciproč -
no pove za vo z GP e in s cen tro me dianim-pa -
ra fas ci ku lar nim kom plek som tala mu sa
(angl. cen tro me dian-pa ra fas ci cu lar com plex)
in pro ji ci ra tudi v GP i, SNpr in SNpc (1, 7).
Pro ji ci ra jo či nevro ni iz STN so zno traj BG
edi ni, ki izlo ča jo glu ta mat kot glav ni pre -
na ša lec in ima jo spod bu ja joč vpliv na tarč -
ne nevro ne. STN lah ko šte je mo tudi med
vhod na jedra, saj pre je ma nepo sred ne sig -
na le iz kor tek sa (1). Deli mo ga na moto rično,
aso cia tiv no in lim bič no področ je. Moto rič -
no področ je se naha ja v dor zo la te ral nem
delu STN (6).

Čr na snov
Čr na snov sesto ji iz kom pakt ne in difuz ne
sku pi ne nevro nov. Obe sku pi ni leži ta dor -
zal no od cere bral ne ga pedun ku la v ven tral -
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nih sred njih mož ga nih. SNpc vse bu je velike
dopa mi ner gič ne celi ce, ki oskr bu je jo stria -
tum dopa mi nom (ni gro-stria tal ni dopa mi -
ner gič ni sistem), stria tum pa je obrat no
pove zan s SN pc. SNpr vse bu je GABA-er gične
nevro ne in je sku paj z GP i izhod no jedro BG.
SNpr, prav tako kot GPi, pre je ma afe rent no
nit je iz stria tu ma pre ko posredne in nepo -
sred ne poti (1). GPi in SNpr poleg tala mu -
sa pre ko posred nih des cen dent nih poti
oživ ču je ta tudi mož gan sko deb lo in hrb te -
nja čo. Na tej toč ki je vred no ome ni ti še
PPN in ekstra pi ra mi dal no področ je sred njih
mož ga nov (angl. mid brain  extrap yra mi dal
area). Ti dve področ ji namreč pre ko eks ci ta -
tor nih holi ner gič nih in glu ta ma ter gič nih
pove zav urav na va ta delo va nje GPi/SN pr (2).

Ta la mus
Ta la mus, ana tom sko gle da no, ni sestav ni
del BG, je pa pomem ben člen moto rič ne ga
živč ne ga omrež ja. Relej ni jedri (lat. nuc leus
ante rior  (VA) in nuc leus  ven tra lis  ante rior
(VLa)) tala mu sa pre je ma ta vhod ne infor ma -
ci je iz ven tro la te ral ne ga dela GPi in kav do -
la te ral ne ga dela SNpr. Deli tev teh dveh
izhod nih struk tur BG more bi ti pred stav lja
spe cia li za ci jo funk ci je zara di večin ske ga
pro ji ci ra nja GPi v VL a-je dro, ki je vklju če -
no v ni za nje in izved bo gibov, in pre tež nega
pro ji ci ra nja SNpr v VA-je dro, ki je vple te -
no v na čr to va nje gibov (2). V mi ro va nju
so izhod na jedra BG zelo aktiv na in s tem
ustvar ja jo moč no tonič no inhi bi ci jo tala mu -
sa. Tala mo kor ti kal ni pre nos infor ma cij se
urav na va pre ko akti va ci je nepo sred ne poti,
ki tala mus dezin hi bi ra in s tem omo go či
kor ti kal no akti va ci jo in posred ne poti, ki
tala mus inhi bi ra in s tem zmanj šu je kor ti -
kal no akti va ci jo. pov zro či oja ča no akti va cijo
izhod nih jeder BG in s tem inhi bi ci jo tala -
mu sa ter osi ro ma šen pre nos tala mo kor ti -
kal nih infor ma cij (3).

FUNKCIJa BaZaLNIH GaNGLIJEv
BG ima jo pomemb no vlo go pri zače nja nju
in zaklju če va nju zaple te nih gibov, pred vsem

pa pri pri la ga ja nju gibov, da le-ti ustre za -
jo dolo če ni situa ci ji ali nalo gi. Sode lu je jo
pri izbi ri in pro ce si ra nju hote nih moto ričnih
in nemo to rič nih opra vil nih vzor cev (nem.
Hand lung smu ster), kot tudi pri inhi bi ci ji
neže le nih akti va cij skih vzor cev (nem. Akti -
vie rung smu ster) (4).

Na področ ju razu me va nja funk ci je BG
pre vla du je jo tri hipo te ze: hipo te za vzpo red -
nih poti (angl. pa ral lel path way hypot he sis)
in hipo te za sre diš če-oko li ca (angl. center-sur -
round hypot he sis), ki zago var ja ta frek venčni
model (angl. rate model), ter hipo te za časovne
obde la ve infor ma cij (angl. tem po ral informa -
tion pro ces sing hypot he sis), ki spa da v mo del
vzor cev (angl. pat tern model) (1, 2).

Hi po te za vzpo red nih poti
Hi po te za vzpo red nih poti je bila zasno va -
na pred dve ma deset let je ma za raz la go hipo -
ki ne tič nih (PB) in hiper ki ne tič nih (HB)
motenj, ki so posle di ca okva re BG. Osnov -
na pred po stav ka te hipo te ze je, da pove ča -
na aktiv nost GPi pov zro či hipo ki ne tič ne
mot nje, zmanj ša na aktiv nost pa hiper ki ne -
tič ne mot nje. BG pre ko delo va nja posred -
ne in nepo sred ne poti urav na va jo delo va -
nje izhod nih jeder GPi/SN pr in tala mu sa
zno traj meja nor ma le (1). Ta osnov ni model
je klju čen za razu me va nje motenj giba nja,
ki se izra zi jo med raz vo jem spo ra dič ne obli -
ke PB, dal pa je tudi teo re tič no pod la go za
kirurš ke in dru ge tera pevt ske pose ge, kot
je glo bo ka sti mu la ci ja neka te rih bazal nih
jeder, npr. STN pri PB (angl. deep brain sti -
mu la tion) (12).

Ne po sred na pot
Ne po sred na pot je disi nap tič na inhi bi tor -
na pot, ki vodi iz kor tek sa sko zi stria tum
v GP i (13). GABA-er gič ni MSN stria tu ma
pro ji ci ra jo na nevro ne GPi in SNpr, ki nato
poši lja jo akso ne v mo to rič na jedra tala mu -
sa. V tem mode lu, kjer se infor ma ci je pro -
ce si ra jo izključ no s frek ven co pro že nja, je
konč ni uči nek dezin hi bi ci ja eks ci ta tor nih
tala mič nih nevro nov. To pa nato vodi v ak -
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ti va ci jo kor ti kal nih pre mo to rič nih podro čij
in v iz bor moto rič ne ga vzor ca oz. vzbu janje
giba nja (9).

Po sred na pot
Po sred na pot je poli si nap tič na dezin hi bi tor -
na pot iz kor tek sa v GP i sko zi stria tum, GPe
in STN (13). Stria to pa li dal ni MSN pre je majo
infor ma ci je iz kor tek sa in sestav lja jo inhibi -
tor ne sinap se na GABA-er gič nih nevro nih
pali du ma (GP e). Sled nji pro ji ci rajo v STN,
ki ga sestav lja jo eks ci ta tor ni glu tama ter gični
nevro ni, le-ti pa oživ ču je jo izhod ni GABA-er -
gič ni jedri BG – GPi in SNpr, ki sta inhi -
bitorni. Uči nek posred ne poti je inhi bi ci ja
tala mo kor ti kal nih nevro nov, kar zmanj ša
pre mo to rič no aktiv nost in posle dič no zavi -
ra giba nje (9). She mat ski pre gled posred ne
in nepo sred ne poti s pre klo pi med jedri in
konč nim vpli vom na tala mo kor ti kal ni pre -
nos infor ma cij pri ka zu je sli ka 2.

Zgo raj ome nje ni poti sta dopol nje ni s tako
ime no va no notra njo pot jo (nem. inne ren
Weg), kate ro sestav lja jo GABA-er gič ni nevro -
ni, ki vodi jo iz stria tu ma v SN pc, in povrat -
na pro jek ci ja dopa mi ner gič nih nevro nov (4).

Vlo ga dopa mi na
Po memb no vlo go v tem mode lu ima dopa -
min, ki urav na va aktiv nost posred ne in nepo -
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sred ne poti z mo du la ci jo pro že nja MSN
v stria tu mu. Dopa min faci li ti ra pro že nje
akcij skih poten cia lov MSN, ki izra ža jo
dopa min ske recep tor je D1, in zavi ra pro že -
nje akcij skih poten cia lov MSN, ki izra ža jo
dopa min ske recep tor je D2. Tako ima dopa -
min obrat ne učin ke na posred no in nepo -
sred no pot, v obeh pri me rih pa je nje gov
konč ni uči nek faci li ta ci ja gibov, kot je pona -
zor je no na sli ki 3 (9).

Ra zu me va nje, kako nerav no ves ja aktiv -
no sti med posred no in nepo sred no pot jo
sov pa da jo z mot nja mi giba nja, je korist no
izho diš če za podrob nej še mode le delo va nja
BG in zdrav lje nja nji ho vih motenj. Ven dar
ta model pre ma lo upo šte va kom plek snost
funk ci je BG v ce lo ti, saj ne raz lo ži ne vlo -
ge inte rak cij raz lič nih regij BG ne meha niz -
ma nastan ka in kodir ne ga pome na vzor cev
pro že nja (ne le frek ven ce) ne sin hro ni za ci -
je ter osci la cij zno traj skup kov nevro nov in
med nji mi (10).

Hi po te za sre diš če-oko li ca
Hi po te za sre diš če-oko li ca nad gra ju je pred -
hod no opi sa no hipo te zo z vklju či tvi jo hitre
mono si nap tič ne pro jek ci je – hiper ne po -
sred ne poti (angl. hyper di rect path way) iz
kor tek sa v STN (1). Tak šna orga ni za ci ja je
podob na tisti v vid nem siste mu. V vid nem

Sli ka 2. Poe no stav ljen pri kaz posred ne in nepo sred ne poti. Nepo sred na pot se prič ne v stria tu mu z GABA-er -
gič ni mi nevro ni, ki z in hi bi ci jo GABA-er gič nih nevro nov notra nje ga dela glo bu sa pal li du sa (lat. glo bus pal -
li dus inter nus, GPi) in reti ku lar ne ga dela črne sno vi (lat. sub statn tia nigra pars reti cu la ris, SNpr) omo go ča jo
nemo te no pro že nje (de zin hi bi ci jo) eks ci ta tor nih tala mo kor ti kal nih pove zav. Posred na pot se prav tako prične
s stria tal ni mi GABA-er gič ni mi nevro ni, ki inhi bi ra jo GABA-er gič ne nevro ne zuna nje ga dela glo bu sa pal lidu -
sa (lat. glo bus pal li dus exter nus, GPe). S tem pri de do dezin hi bi ci je glu ta ma ter gič nih nevro nov v sub ta la -
mič nem jedru (lat. nuc leus subt ha la mi cus, STN), ki spod bu di jo delo va nje inhi bi tor nih nevro nov GPi in SNpr,
s tem pa zavre jo delo va nje tala mo kor ti kal nih nevro nov. GABA – gamaa mi no ma sle na kisli na, GLU – glutamat.

neposredna pot

posredna pot stria tum GPe STN GPi tala mus –

+stria tum GPi tala mus
GABA GABA GLU

GABA GABA GLU GABA GLU
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siste mu je orga ni za ci ja sre diš če-oko li ca
odgo vor na za izbolj ša nje kon tra sta (npr. zaz -
na va nje robov). V mo to rič nem siste mu bi
to lah ko pre ved li v več jo spe ci fič nost izve -
de nih gibov. Ta hipo te za BG pri pi su je vlogo
izbi ra nja žele nih in zavi ra nja neže le nih (14).
Pro jek ci je nevro nov, ki sestav lja jo nepo sred -
no pot iz stria tu ma, pov zro ča jo osre do to če -
no inhi bi ci jo sub po pu la ci je nevro nov v GP i,
med tem ko pro jek ci je nevro nov iz STN in
GPe (pre ko hiper ne po sred ne poti in posred -
ne poti) pov zro ča jo difuz no eks ci ta ci jo GPi.
Zdru žen uči nek teh poti je osre do to če na
inhi bi ci ja sre diš ča GPi in difuz na eks ci ta -
ci ja oko li ce GPi. Konč ni uči nek v ta la musu
in kasne je v kor tek su je spod bu ja nje žele -
nih gibov in zavi ra nje osta lih moto ričnih
vzor cev, ki tek mu je jo z že le nim gibom (15).

S tem mode lom se da raz lo ži ti disto nijo
in tike – dve hiper ki ne tič ni mot nji, ki ju je
tež ko raz lo ži ti s hi po te zo vzpo red nih poti (1).
Tre ba pa je izpo sta vi ti, da ima ta hipo te za
pomanj klji vo sti. Prva pomanj klji vost je
rela tiv no poča sno pre va ja nje po posred ni
poti v pri mer ja vi z ne po sred no. Posle di ca
tega bi bila prez god nja akti va ci ja cen tra
napram zavi ra nju osta lih gibov. Velik pro -
tiar gu ment tej hipo te zi pa je, da so spre -
mem be aktiv no sti nevro nov (tudi tiste
v STN) v pri mer ja vi z za čet kom gibov pre -

poz ne, da bi lah ko delo va le kot faci li ta tor
žele nih gibov (16).

Hi po te za časov ne obde la ve
infor ma cij
Obe zgo raj opi sa ni hipo te zi sta enot ni v dom -
ne vi, da BG kodi ra jo infor ma ci je s frek ven -
co pro že nja nevro nov. Tak šno izho diš če je
razum lji vo, saj se izka že, da pov preč na stop -
nja aktiv no sti v ne kem časov nem obdob ju
kore li ra s pa ra me tri giba nja (za če tek,
hitrost). Posta ja pa raz vid no, da se infor -
maci je lah ko pro ce si ra jo tudi z re la tiv nim
časov nim uskla je va njem nastan ka akcijskih
poten cia lov med nevro ni in med raz lič ni -
mi področ ji mož ga nov. Hipo te za časov ne
obde la ve infor ma cij pou dar ja prav pomen
časov ne ga uskla je va nja za način pre na ša -
nja infor ma cij (1). Kodir ni sistem, ki teme -
lji na časov nem uskla je va nju (angl. tem po -
ral coding), lah ko posre du je infor ma ci je, ki
jih iz gole frek ven ce pro že nja ne more mo
raz bra ti. Tak način kodi ra nja se da preu če -
va ti na dva kom ple men tar na nači na. Sprem -
lja se lah ko aktiv nost nekaj deset nevro nov
in vivo, kar daje infor ma ci jo o vzor cu akcij -
skih poten cia lov in časov nem uskla je va nju
med temi nevro ni. Sne ma nje jako sti lokal -
ne ga poten cia la polja (angl. lo cal field poten -
tial), ki pri ka zu je sin hro no pre si nap tič no in
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Sli ka 3. Poe no stav ljen pri kaz posred ne in nepo sred ne poti in uči nek dopa mi na. Dopa min učin ku je sti mu -
la tor no na nepo sred no pot pre ko dopa min skih recep tor jev D1. S tem okre pi dezin hi bi ci jo tala mo kor ti kalnih
pove zav, ki faci li ti ra jo giba nje. Dopa min z de lo va njem na dopa min ske recep tor je D2 v stria tu mu inhi bi ra delo -
va nje inhi bi tor nih sred nje veli kih trna stih nevro nov, ki pro ji ci ra jo v zu na nji del glo bu sa pal li du sa (lat. glo -
bus pal li dus exter nus, GPe), kar pov zro či inhi bi ci jo eks ci ta tor nih pove zav, ki iz sub ta la mič ne ga jedra (lat. nuc leus
subt ha la mi cus, STN) vodi jo v no tra nji seg ment glo bu sa pal li du sa (lat. glo bus pal li dus inter nus, GPi) in reti -
ku lar ni del črne sno vi (lat. sub stan tia nigra pars reti cu la ris, SNpr). Dopa min na ta način olaj šu je dezin hibici -
jo tala mo kor ti kal nih pro jek cij in s tem vzpod bu ja giba nje. GABA – gamaa mi no ma sle na kisli na, GLU – glu ta mat,
DA – dopa min, SNpc – kom pakt ni del črne sno vi.

neposredna pot

VLOGA
DOPAMINA

posredna pot SNpc stria tum GPe STN GPi tala mus +

+SNpc stria tum GPi tala mus
DA GABA GABA GLU

DA GABA GABA GLU GABA GLU
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post si nap tič no aktiv nost več je popu la ci je
nevro nov, pa omo go ča pri kaz osci la tor nih
vzor cev, ki se jih ne da zaz na ti z opa zo va -
njem posa mez nih nevro nov (17).

Že zgod nje razi ska ve na temo dis funk -
ci je BG so poka za le, da nevro ni BG pri PB
kaže jo zna čil ne spre mem be v vzor cih pro -
že nja akcij skih poten cia lov. Ena izmed
ključ nih spre memb je ten den ca nevro nov
v GP e, STN GPi, SNpr in neka te rih področ -
jih tala mu sa, da akcij ske poten cia le pro ži -
jo v sal vah. V nor mal nih oko liš či nah veči na
nevro nov pro ži akcij ske poten cia le pre cej
neod vi sno, pro že nje nevro nov BG pri PB
pa posta ne tudi bolj sin hro no. Raz vi je jo se
nenor mal ni osci la tor ni vzor ci pro že nja, pred -
vsem v alfa- in beta frek ven cah. Zdrav lje nje
z le vo do po zmanj ša pojav lja nje osci la cij
v be taob moč ju, pove ča pa pojav lja nje v ga -
maob moč ju (18).

Ten den ca BG pri bol ni kih s PB, da osci -
li ra jo v ob moč ju frek venc beta, naj bi bila
odgo vor na za mot nje v iz ved bi giba nja in
vodi la v aki ne zi jo ter bra di ki ne zi jo. V skla -
du s to hipo te zo lah ko vsa ka obli ka tera -
pije, ki zmanj ša tak šno hipe ros ci la tor no
aktiv nost (le zi je, glo bo ka mož gan ska sti mu -
la ci ja viso kih frek venc, dopa mi ner gič na
tera pi ja), ubla ži aki ne tič ne simp to me bolez -
ni (19).

Po tem mode lu dopa min vzdr žu je segre -
ga ci jo aktiv no sti nevro nov, ki se v nje go vi
odsot no sti poru ši, kar pri ve de do osci la tor -
ne ga vzor ca pro že nja (18). Te osci la ci je
kore li ra jo s frek ven co tre mor ja pri bol ni kih
s PB. Torej se je časov no pro ce si ra nje infor -
ma cij izka za lo za dejav nik, pomem ben pri
raz la gi meha niz mov delo va nja BG. Nobe -
na izmed zgo raj opi sa nih hipo tez pa ne raz -
la ga vseh simp to mov motenj BG, zato je
ver jet no naj na tanč nej ši model tisti, ki vse -
bu je ele men te meha niz mov vseh treh (1).

DISFUNKCIJa BaZaLNIH
GaNGLIJEv
Mot nje moto rič ne funk ci je deli mo v tri sku -
pi ne (3, 4):

• hiper ki ne tič ne mot nje giba nja, ki se kaže -
jo z ne nad zo ro va ni mi, pre ko mer ni mi,
sun ko vi ti mi gibi rok, nog in tru pa; naj -
bolj poz na na bole zen tega tipa je HB,

• hipo ki ne tič ne mot nje giba nja, za kate re
je zna čil no upo čas nje no in ote že no izva -
ja nje gibov, med nje spa da PB, in

• disto ni je.

Hun ting to no va bole zen
Pri Huntingtonovi bolezni (HB) so pri za de -
te posred ne pove za ve, ki vodi jo iz stria tu -
ma v pa li dum. Poja vi jo se sun ko vi ti nenad -
zo ro va ni gibi. Izgu ba nevro nov, ki izlo ča jo
GABA in enke fa lin, vodi v po ve ča no zavi -
ra nje STN. Posle dič no je zmanj ša na tonična
sti mu la ci ja izhod nih jeder BG, tala mus pa
je dezin hi bi ran. S tem se pre hod nost infor -
ma cij čez tala mo kor tikal ne pove za ve pove -
ča, kar pove zu je jo s po ja vom diski ne zij –
horea (sli ka 4). Z napre do va njem bolez ni
pri de tudi do izgu be nevro nov nepo sred ne
poti in izgu be sposob no sti giba nja – aki ne -
zi ja in togost – rigor (4).

Par kin so no va bole zen
Parkinsonova bolezen (PB) je pro gre siv na,
s sta rost jo pove za na nevro de ge ne ra tiv na
mot nja, ki po pogo sto sti zao sta ja samo za
Alz hei mer je vo bolez ni jo. Osnov na, ven dar
ne edi na, pato loš ka spre mem ba je dege ne -
ra ci ja dopa mi ner gič nih nevro nov v SN pc,
ki pro ji ci ra jo v stria tum (20). Okva ro SNpc
in funk cij ske posle di ce le-te pri ka zu je sli -
ka 5. Leta 1817 je angleš ki zdrav nik James
Par kin son v delu An Essay on the Sha king
Palsy na vzor cu šestih bol ni kov (od kate rih
je dva spoz nal na uli ci in ene ga zgolj opazo -
val z raz da lje) opi sal dva naj po memb nej ša
simp to ma PB: tre se nje (zdaj opre de lje no kot
tre mor niz kih frek venc 4–7Hz v mi ro va nju)
in navi dez na ohro me lost (aki ne zi ja). Ostali
glav ni simp to mi PB so bra di ki ne zi ja (poča -
snost žele nih gibov), rigid nost (zvi šan mišič -
ni tonus) in popa če na drža (8).

Zgolj s spre mem bo frek ven ce ni mogo -
če poja sni ti kli nič nih najdb PB. Tre ba je upo -
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šte va ti tudi pato loš ke spre mem be vzor cev
aktiv no sti skup kov nevro nov v STN, GPi in
VLa tala mu sa. Te sov pa da jo z več jo ten den -
co sun ko vi te ga pro že nja nevro nov in z višjo
stop njo sin hro ni zi ra ne osci la cij ske aktiv -
nosti med sosed nji mi nevro ni, kar se pri
zdravem člo ve ku le red ko doga ja (2, 21). Pred -
la ga no je, da je za nor mal no delo va nje BG
pomemb no neod vi sno delo va nje funk cio -
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nal nih podo mre žij zno traj BG. Ob nastan -
ku zna kov PB pa BG izgu bi jo spo sob nost,
da bi ohra ni li neod vi sno aktiv nost pali dal -
nih nevro nov in pri de do več je ga (pri zdra -
vem člo ve ku inhi bi ra ne ga) delo va nja
preč nih pove zav med »vzpo red ni mi« podo -
mrež ji. Ta izgu ba neod vi sne aktiv no sti
pali dal nih nevro nov naj bi bila izvor osci -
la cij (22). Leta 1999 je bil pred la gan kon -

Sli ka 4. Okva ra bazal nih gan gli jev pri Hun ting to no vi bolez ni. Mot nje v po ve za vi GABA-er gič nih nevro nov (s po -
mož nim pre na šal cem enke fa li nom), ki vodi jo iz stria tu ma v zu na nji del glo bu sa pal li du sa (lat. glo bus pal -
li dus exter nus, GPe), ima jo za posle di co moč no inhi bi ci jo glu ta ma ter gič nih nevro nov sub ta la mič ne ga jedra
(lat. nuc leus subt ha la mi cus, STN). Posle di ca je zmanj ša na eks ci ta ci ja inhi bi tor nih nevro nov notra nje ga dela
glo bu sa pal li du sa (lat. glo bus pal li dus inter nus, GPi) in reti ku lar ne ga dela črne sno vi (lat. sub stan tia nigra
pars reti cu la ris, SNpr) s pre ti ra no dezin hi bi ci jo tala mo kor ti kal nih pove zav, kar vodi v pre ti ra no vzdra že -
nost pre fron tal ne ga in moto rič ne ga kor tek sa. Kli nič no se odra ža s kli nič no sli ko zna čil nih sun ko vi tih gibov
tele sa in zgib kov, kar ime nu je mo horea. GABA – gamaa mi no ma sle na kisli na, SNpc – kom pakt ni del črne
sno vi, SMA – suple men tar no moto rič no področ je.
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cept tala mo kor ti kal ne disrit mi je, ki pra vi,
da je osnov na pato fi zio loš ka spre mem ba pri
PB pove ča na moč tala mo kor ti kal nih osci -
la cij v ob moč ju valov teta (4–8 Hz) (2). Ver -
jet no pa je, da se osci la tor na aktiv nost ne
pojav lja zgolj kot pato loš ki feno men.

No vej še razi ska ve naka zu je jo na pri sot -
nost dveh osnov nih sin hro ni zi ra nih aktiv -
no sti zno traj sub ta la mo-pa li dal ne ga-ta la -
mo-kor ti kal ne ga živč ne ga omrež ja: tistih
s frek ven co pod 30 Hz, ki delu je jo anti ki -

netič no nara ve, in tistih s frek ven co nad
60 Hz, ki delu je jo pro ki ne tič no (23). Pri
bol ni kih s PB v ča su »iz klo pa« (angl. off-sta -
te) so v STN, GPi in kor tek su izme ri li frek -
ven ce lokal ne ga področ ne ga poten cia -
la (angl. lo cal  field  poten tial) v ob moč ju
11–30 Hz (be taob moč je), ob pri dru že nem
tre mor ju pa 4–6 Hz. V ča su »vklo pa« (angl.
on-sta te) so se meri tve vrni le na 60–80 Hz
(2, 6, 21, 22). Izra zi ta spon ta na sin hro ni za -
ci ja aktiv no sti nevro nov v STN pri 20Hz naj
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Sli ka 5. Okva ra bazal nih gan gli jev pri Par kin so no vi bolez ni. Pro pad dopa mi ner gič nih nevro nov v kom paktnem
delu črne sno vi (lat. sub stan tia nigra pars com pac ta, SNpc) okre pi inhi bi ci jo, posre do va no pre ko sred nje
veli kih trna stih nevro nov v stria tu mu. Posle di ca je zmanj ša na inhi bi ci ja sub ta la mič ne ga jedra (lat. nuc -
leus subt ha la mi cus, STN) s pre ko mer no eks ci ta ci jo GABA-er gič nih nevro nov, ki vodi jo iz notra nje ga dela
glo bu sa pal li du sa (lat. glo bus pal li dus inter nus, GPi) in reti ku lar ne ga dela črne sno vi (lat. sub stan tia nigra
pars reti cu la ris, SNpr) v ta la mus. Kli nič no se kaže z osi ro ma še no zmož nost jo giba nja, kot jo vidi mo pri Parkin -
so no vi bolez ni. GABA – gamaa mi no ma sle na kisli na, GPe – zuna nji del glo bu sa pal li du sa, SMA – suple mentarno
moto rič no področ je.
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bi pris pe va la k po ča snej šem giba nju bol ni -
kov z nez drav lje no PB (24).

Ene ga izmed glav nih zna kov PB, aki ne -
zi jo, raz la ga jo s po manj ka njem dopa mi na,
kar vodi v os la bi tev delo va nja nepo sred ne
poti (za ra di manj še eks ci ta ci je D1) in v okre -
pi tev delo va nja posred ne poti (za ra di manj -
še inhi bi ci je D2). Posle dič no je delo va nje GPi
okrep lje no po posred ni poti (za ra di več je
aktiv no sti STN) in dezin hi bi ra no pre ko
nepo sred ne poti. Moč no delo va nje GPi vodi
v in hi bi ci jo tala mu sa in posle dič no kor tek -
sa, kar se kli nič no kaže kot aki ne zi ja (9,
12, 13). Rigid nost je v bis tvu pove čan upor
pasiv ne mu giba nju. Mogo če je, da gre pri
tem za oja či tev natez ne ga ref lek sa, ki je pri
bol ni kih s PB dodat no faci li ti ran. Na kak -
šen način BG spre me ni jo vzdraž ji vost tega
ref lek sa, pa ni zna no (6). BG ima jo pomemb -
no vlo go tudi pri vzdr že va nju nor mal ne
drže. Velik pris pe vek k nor mal ni tele sni drži
ima pri la go dlji vost in nad zor nad poprav -
lja njem gibov, pove za nih z dr žo, kar nor mal -
no omo go ča spre mem bo načr to va nih gibov,
ki so v do lo če ni situa ci ji pri mer ni, saj je
potreb no neneh no pri la ga ja nje na spre -
mem be v oko lju. Pri bol ni kih s PB pa je
natan čen nad zor ote žen, kar se kaže tudi

v tem, da je pri teh bol ni kih šte vi lo pad cev
več je (21). Zni ža na kon cen tra ci ja dopa mina
vodi v zmanj ša no sti mu la ci jo moto rič ne ga
kor tek sa in inhi bi ci jo niž je leže čih inter ne -
vro nov, kar dokaj dobro raz la ga rigid nost,
bra di ki ne zi jo in mot nje drže, ven dar ne
daje raz la ge pato ge ne ze tre mor ja v mi ro -
va nju (25). To je razum lji vo, saj je tre mor
osci li ra joč feno men, ki za raz li ko od aki ne -
zi je in rigid no sti ne kaže pove za ve s to nič -
nost jo ali frek ven co pro že nja nevro nov (22).

Pred la ga ni so tri je mode li za opis tre -
mor ja. Po prvem mode lu cen tral ni osci la -
tor ji sesto ji jo iz avto ma tič nih nevro nov, ki
avto nom no pro ži jo impul ze dolo če ne frek -
ven ce in so sin hro ni zara di med se boj nih
pove zav. Dru gi model zago var ja obstoj sku -
pi ne nevro nov, ki pred stav lja jo osred nji
osci la tor, med nji mi pa kro ži val depo la ri -
za ci je, kar ustvar ja sig nal z do lo če no frek -
ven co. Sli kov na pred sta vi tev obeh mode lov
je pri ka za na na sli ki 6. Bar to lić in sode lav -
ci so nedav no opi sa li model, ki zdru žu je oba
zgor nja, in pred la ga, da je tre mor posle di -
ca tako pato loš ko okrep lje ne avto nom ne
aktiv no sti kot tudi okrep lje ne sin hro ni za -
ci je cen tral nih osci la tor jev v BG. Oba meha -
niz ma sta torej ena ko pomemb na, tre mor
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Sli ka 6. Mode li osci la ci je (25). Za opis tre mor ja so pred la ga ni tri je mode li. Prvi model (levo) zago var ja obstoj
cen tral nih osci la tor jev, ki sesto ji jo iz avto no ma tič nih nevro nov, ki avto nom no pro ži jo impul ze dolo če ne
frek ven ce in so med se boj no pove za ni. Dru gi model (de sno) zago var ja obstoj sku pi ne nevro nov, ki pred -
stav lja jo osred nji osci la tor. Sig nal z do lo če no frek ven co ustvar ja val depo la ri za ci je, ki kro ži med nji mi. Tret ji
model zdru žu je oba zgor nja in pred la ga, da je tre mor posle di ca pato loš ko oja ča ne avto nom ne aktiv no sti
in oja ča ne sin hro ni za ci je cen tral nih osci la tor jev v ba zal nih gan gli jih.
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pa se kli nič no izra zi, šele ko sta hkra ti pri -
sot na oba pato loš ka meha niz ma. Tako je
bla že nje tre mor ja mož no ali z manj ša njem
šte vi la aktiv nih osci la tor jev ali pa z manj -
ša njem sin hro ni za ci je cen tral nih osci la -
tor jev (25).

ZaKLJUČEK
Na še zna nje o BG se nepre sta no širi, s tem
pa se prib li žu je mo tudi izbolj ša nju razu me -
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va nja nji ho ve ga delo va nja. Z no vi mi razi -
skava mi, ki se ukvar ja jo z ana to mi jo in orga -
ni za ci jo struk tur BG, pa posta ja zaple te nost
nji ho ve ga delo va nja vse bolj očit na. Za
celo vi to raz la go vseh kli nič nih zna kov PB,
ki bi teme lji la tako na frek ven cah kot na
vzor cih nevron ske aktiv no sti in bi upo števa -
la tudi tiste struk tu re, ki jih osnov ni model
izpuš ča, bomo v pri hod no sti potre bo va li nov,
celo vi tej ši model.

LITERaTURa

1. Ut ter AA, Bas so MA. The basal gan glia: an over view of cir cuits and func tion. Neu ros ci Bio be hav Rev. 2008;
32 (3): 333–42.

2. Ko pell BH, Rezai AR, Chang JW, et al. Ana tomy and physio logy of the basal gan glia: impli ca tions for deep
brain sti mu la tion for Par kin son's disea se. Mov Disord. 2006; 21 Suppl 14: S238–46.

3. Il lert M. Basal gan glien. In: Deet jen P, Speck mann EJ, Hesc he ler J, eds. Physio lo gie. 4th ed. München: Else -
vier; 2005. p. 260–9.

4. Luh mann HJ. Basal gan glien. In: Klin ke R, Pape HC, Kurtz A, et al., eds. Physio lo gie. 6th ed. Stutt gart: Georg-Thie -
me-Ver lag KG; 2010. p. 786–92.

5. Ži vin M. Par kin son ski sin drom. In: Riba rič S, ed. Teme lji pato loš ke fizio lo gi je. Ljub lja na: Inšti tut za pato loško
fizio lo gi jo, Medi cin ska fakul te ta, Uni ver za v Ljub lja ni; 2009. p. 330–6.

6. Obe so JA, Marin C, Rodri guez-Oroz C, et al. The basal gan glia in Par kin son's disea se: cur rent con cepts and
unex plai ned obser va tions. Ann Neu rol. 2008; 64 Suppl 2: S30–46.

7. Obe so JA, Rodríguez-Oroz MC, Beni tez-Te mi no B, et al. Func tio nal orga ni za tion of the basal gan glia: the ra -
peu tic impli ca tions for Par kin son's disea se. Mov Disord. 2008; 23 Suppl 3: S548–59.

8. Ri vlin-Et zion M, Mar mor O, Hei mer G, et al. Basal gan glia oscil la tions and pat hophy sio logy of move ment disor -
ders. Curr Opin Neu ro biol. 2006; 16 (6): 629–37.

9, Kreit zer AC, Malen ka RC. Stria tal pla sti city and basal gan glia cir cuit func tion. Neu ron. 2008; 60 (4): 543–54.

10. Ko prich JB, John ston TH, Huot P, et al. New insights into the orga ni za tion of the basal gan glia. Curr Neu rol
Neu ros ci Rep. 2009; 9 (4): 298–304.

11. Smith Y, Vil lal ba R. Stria tal and extra stria tal dopa mi ne in the basal gan glia: an over view of its ana to mi cal
orga ni za tion in nor mal and Par kin so nian brains. Mov Disord. 2008; 23 Suppl 3: S534–47.

12. Braak H, Del Tre di ci K. Cor ti co-ba sal gan glia-cor ti cal cir cui try in Par kin son's disea se re con si de red. Exp Neurol.
2008; 212 (1): 226–9.

13. Israel Z, Berg man H. Pat hophy sio logy of the basal gan glia and move ment disor ders: from ani mal models to
human cli ni cal appli ca tions. Neu ros ci Bio be hav Rev. 2008; 32 (3): 367–77.

14. Gale JT, Amir no vin R, Wil liams ZM, et al. From symphony to cacop hony: šat hophy sio logy of the human basal
gan glia in Par kin son disea se. Neu ros ci Bio be hav Rev. 2008; 32 (3): 378–87.

15. Bron feld M, Bar-Gad I. Loss of spe ci fi city in basal gan glia rela ted move ment disor ders. Front Syst Neu ros ci.
2011; 5: 38.

16. De Long M, Wich mann T. Upda te on models of basal gan glia func tion and dysfunc tion. Par kin so nism Relat
Disord. 2009; 15 Suppl 3: S237–40.

17. Fof fa ni G. Neu ral stra te gies of tem po ral coding for sen so ri mo tor pro ces sing [dok tor sko delo]. Phi la delp hia (PA):
Dre xel Uni ver sity, Phi la delp hia; 2004.

mr14_2_Mr10_2.qxd  23.6.2014  7:37  Page 230



18. Wich mann T, DeLong MR, Guri di J, et al. Mile sto nes in research on the pat hophy sio logy of Par kin son's disease.
Mov Disord. 2011; 26 (6): 1032–41.

19. Do strovsky J, Berg man H. Oscil la tory acti vity in the basal gan glia–re la tions hip to nor mal physio logy and pat -
hophy sio logy. Brain. 2004; 127: 721–2.

20. Ham mond C, Berg man H, Brown P. Pat ho lo gi cal synchro ni za tion in Par kin son's disea se: net works, models
and treat ments. Trends Neu ros ci. 2007; 30: 357–64.

21. De Long MR, Wich mann T. Cir cuits and cir cuit disor ders of the basal gan glia. Arch Neu rol. 2007; 64 (1): 20–4.

22. Berg man H, Fein gold A, Nini A, et al. Physio lo gi cal aspects of infor ma tion pro ces sing in the basal gan glia of
nor mal and par kin so nian pri ma tes. Trends Neu ros ci. 1998; 21 (1): 32–8.

23. Brown P. Oscil la tory natu re of human basal gan glia acti vity: rela tions hip to the pat hophy sio logy of Par kin -
son's disea se. Mov Disord. 2003; 18 (4): 357–63.

24. Chen CC, Litvak V, Gil bert son T, et al. Exces si ve synchro ni za tion of basal gan glia neu rons at 20 Hz slows move -
ment in Par kin son's disea se. Exp Neu rol. 2007; 205 (1): 214–21.

25. Bar to lić A, Pir to sek Z, Roz man J, et al. Tre mor ampli tu de and tre mor fre quency varia bi lity in Par kin son's disease
is depen dent on acti vity and synchro ni sa tion of cen tral oscil la tors in basal gan glia. Med Hypot he ses. 2010;
74 (2): 362–5.

Pris pe lo 22. 11. 2013

231Med Razgl. 2014; 53 (2):

mr14_2_Mr10_2.qxd  23.6.2014  7:37  Page 231


