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Streszczenie

Przedstawiono neuroanatomig czgsci obwodowej i osrodkowej uktadu smakowego
u cztowieka. Opisano strukture kubkow smakowych i droge smakowq. Zwrocono uwage na
mozliwos¢ regeneracji komdrek receptorowych z komdrek nabtonkowych. Wykazano polg-
czenia jgdra pasma samotnego nie tylko ze wzgdrzem, lecz takze z uktadem anatomicznym
i limbicznym.

Stowa kluczowe: uktad smakowy, budowa receptora, droga smakowa, mechanizm per-
cepcji.

Abstract

In the human taste system we can differentiate the peripheral (receptors and first order
neurons) and central part (starting from the solitary nucleus). Taste-receptor cells can rege-
nerate from epithelial cells. The solitary nucleus (second order neurons) has connections not
only with the thalamus nuclei but also with the autonomic and limbic systems. Perception of
sour and salty tastes is mediated by ionotropic receptors and sweet, bitter and umami by
metabotropic receptors. Links between the taste system and digestive system are presented.

Key words: taste system, structure of receptor, taste tract, perception mechanism.

(Postepy w Chirurgii Gtowy i Szyi 2011; 1: 1-6)

Wprowadzenie

Receptory zmystu smaku nalezg do chemorecepto-
réw, poniewaz s3 pobudzane przez specyficzne zwigzki
chemiczne oddzialujace z otaczajacego Srodowiska.
Smak i wech, oba zmysty chemiczne, nawet w postaci
tak zredukowanej chronig organizm ludzki przed srodo-
wiskowymi zagrozeniami zycia. Mogg one réwniez dos¢
wczesnie sygnalizowaé rozwijanie si¢ niektérych cho-
réb. Preferowanie przez cztowieka pewnych pokarméw
na podstawie wrazen smakowych zalezy od indywidual-
nych doswiadczen i nawykow kulturowych. Zazwyczaj
Z tzw. smacznym pozywieniem kojarzy si¢ smak stodki,
7 odczuciami niezadowolenia — gorzki. Zdolnos¢ do roz-
r6zniania tych smakéw wynika z doswiadczenia naby-
wanego juz w zyciu ptodowym i jest uwarunkowana
wiekiem, picia, a przede wszystkim genetycznie [1]. Juz
u noworodka mozna zaobserwowac reakcje na stodkie
i gorzkie bodZce smakowe [2, 3].

Wech i smak zalicza si¢ do zmystéw trzewnych ze
wzgledu na scisty zwigzek z czynnoscig uktadu pokar-
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mowego. Od ich wzajemnego wspétdziatania, przy
udziale odczué aferentnych ze strony nerwu tréjdziel-
nego, zalezy jakos¢ zycia uwarunkowana wtasciwo-
Sciami smakowymi przyjmowanego pokarmu [4-6].
Seikel i wsp. uwazaja, ze smak nalezy do zasadniczych
czynnikéw zapoczatkowujacych proces przyjmowania
pokarméw, tj. ssanie, przezuwanie i potykanie [7].

W uktadzie smakowym mozna wyr6zni¢ czgsé
obwodowg i osrodkowg. Do czgsci obwodowej nalezg
receptory smakowe zorganizowane strukturalnie
w kubki smakowe oraz pierwsze neurony drogi smako-
wej, ktérymi sg zwoje aferentne przydane nerwom
(nerw VII — zwdj kolanka, nerw IX — zw6j dolny lub
skalisty, i nerw X — zwdj dolny, czyli weztowy).

Receptory zmystuv smaku

Receptorami zmyslu smaku sg kubki smakowe
owalnego ksztaltu o wymiarach 50-70 um, zbudowane
z komérek podstawnych, podporowych i $cisle z nimi
potaczonych dwubiegunowych komérek receptorycz-
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Ryc. 1. Schemat struktury kubka smakowego

nych (ryc. 1.). Ultrastrukturalnie wyrdznia si¢ trzy typy
komorek receptorycznych w zaleznosci od obecnosci
i gestosci struktur ziarnistych w ich czgsciach szczyto-
wych, takie jak: jasne, ciemne i posrednie [8].

Komérki smakowe majg fenotypowe cechy komé-
rek nabtonkowych i neuronéw. W brodawkach okolo-
nych oraz we wtdknach nerwu IX u szczura i myszy
wykazano charakterystyczne dla neuronu neural cell
adhesion molecule (NCAM). Czasteczki te odgrywaja
rol¢ w réznicowaniu komdrek smakowych [9]. Innymi
czasteczkami spotykanymi w kubkach smakowych sa:
proteiny wzrostowe GAP-43, Thy-1, neuronospecy-
ficzna enolaza, kreatyna, antygeny krwi ludzkiej
i weglowodany [10].

Kubki smakowe sg zlokalizowane na brodawkach
grzybowatych, lisciastych i okolonych. Do rowka
wokot brodawek okolonych uchodza gruczoty Ebnera,
ktérych surowicza wydzielina z jednej strony wyptuku-
je zalegajaca substancj¢ smakowa, a z drugiej zawiera
biatka wiazace jej czasteczki [5, 10]. Brodawki nitko-
wate pokrywajace grzbiet jezyka nie maja kubkéw
smakowych. Kubki smakowe wystgpuja takze na pod-
niebieniu, w gardle dolnym, na nagtosni i w 1/3 gbrnej
przetyku [6]. Badania przeprowadzone za pomocg zna-
kowanej gustducyny — specyficznego biatka G, wyka-
zaly obecnos¢ smakowych komdrek receptorycznych
w blonie sluzowej jamy nosowej myszy [11] i zotgdka
szczura [12].

U czlowieka w blonie sluzowej jamy ustnej wyste-
puje ok. 10 tys. kubkéw smakowych [5]. Komorki
receptoryczne maja mikrokosmki skierowane do
otworka kubka smakowego. Molekularng specyficz-
nos¢ odpowiedzi komorek zapewniaja receptoryczne
biatka btonowe zlokalizowane przede wszystkim na ich
szczytowej powierzchni. Receptorami r6znych jakosci
smakowych sa liczne biatka, kanaly jonowe bramko-
wane ligandami, enzymy oraz receptory sprz¢zone
z biatkiem G (G-protein coupled receptors — GPCRs).

Receptory te po zwigzaniu czgsteczki smakowej uczyn-
niajg kaskade przemian aktywizujacych synapse¢. Dzig-
ki zaleznym od napigcia kanalom jonéw sodu, potasu
i wapnia generuja potencjal czynnosciowy.

Serotonina dziata jako czynnik parakrynowy,
modulujgc odpowiedZ sgsiednich komoérek. Posredni-
czy ona w miejscowym przetwarzaniu sygnatu w kub-
ku smakowym [13].

Komérki smakowe podlegajg stalej wymianie ze
wzgledu na ok. 10-dniowy okres péttrwania. Nowe
komorki powstajg w procesie réznicowania si¢ komo-
rek nablonkowych, przy czym stadium posrednim sg
komérki podstawne. Dendryty komérek zwojowych
wnikajagce do kubkéw smakowych sa bezmielinowe
i dochodza najwyzej do potowy kubka [14].

Pierwsze neurony drogi smakowej
Ponizej opisano przebieg drogi smakowe;.

1) Z trzonu i korica jezyka (2/3 przednie jezyka) impul-
sy nerwowe powstale pod wptywem bodZcéw sma-
kowych odprowadzane sg dendrytami zwoju kolan-
ka (ganglion geniculi). Zwoj ten jest skupiskiem
komoérek pseudojednowypustkowych charakteryzu-
jacych sie wspélnym przebiegiem dendrytu i neury-
tu w odcinku przykomérkowym. Lezy on w kolanie
kanaltu nerwu twarzowego nad sciang przysrodkowga
jamy bebenkowej. Dendryty zwoju kolanka docho-
dza do okolic receptorycznych jezyka droga struny
bebenkowej (galgZz nerwu VII) wraz z witéknami
czucia protopatycznego i przedzwojowymi przy-
wspoblczulnymi dla zwoju podzuchwowego i podje-
zykowego. Struna bgbenkowa odchodzi od pnia ner-
wu VII tuz powyzej otworu rylcowo-sutkowego,
przebiega miedzy rekojescia mloteczka a odnoga
dluga kowadelka, opuszcza jam¢ bebenkows przez
szczeling skalisto-bebenkowg i w dole podskronio-
wym dotgcza do nerwu jezykowego (galaZ nerwu
zuchwowego). Neuryty komdrek zwoju kolanka
przebiegaja do pnia mézgu w czgsci nerwu twarzo-
wego, zwanej nerwem posrednim.

2) Z nasady jezyka, podniebienia i gardla dolnego
impulsy nerwowe powstale w smakowych komor-
kach receptorycznych odprowadzane sg dendrytami
zwoju dolnego nerwu IX, zwanego zwojem skali-
stym (ganglion petrosum) Anderscha, ktéry potozo-
ny jest w dotku skalistym na powierzchni dolnej
piramidy kosci skroniowej tuz ponizej otworu szyj-
nego. Dendryty komoérek zwojowych wchodza
w sktad gatezi gardlowych i poprzez splot gardlowy
(utworzony przez galgzie gardlowe nerwu IX,
X 1 pnia wspétczulnego) dochodzg do receptorow
smakowych.

3) Z okolicy wejscia do krtani, nagtosni i gardta dolne-
go informacje smakowe odprowadzone sg dendryta-
mi komérek zwoju dolnego nerwu X, zwanego
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weztowym (ganglion inferior s. nodosum). Lezy on
ku przodowi od wyrostkéw poprzecznych dwdéch
pierwszych kregéw szyjnych. Dendryty komorek
pseudojednowypustkowych dochodzg do recepto-
réow smakowych droga galezi gardlowych i splotu
gardlowego.

Po przecieciu widkien aferentnych odprowadzaja-
cych informacje smakowe zanikajg kubki smakowe.
Gléwnym neurotransmiterem w synapsach komdrek
receptorycznych z dendrytami pierwszego neuronu jest
glutaminian. Przypuszcza si¢, ze wydzielana przez nie-
ktére widkna nerwowe noradrenalina i acetylocholina
wplywaja modulujaco na odpowiedzi komérek recep-
torycznych [15].

Cze¢s¢ osrodkowa ukladu smakowego

Aksony komérek zwoju kolanka i zwojéw dolnych
nerwu IX i X docierajg do jadra pasma samotnego
(nucleus tractus solitarii) potozonego w rdzeniu prze-
dtuzonym. Jadro to odbiera przede wszystkim informa-
cje z narzadéw wewnetrznych, dlatego nazywane jest
osrodkiem czucia trzewnego. Skupisko komoérek
w gbrnej jego czegsci przyjmujace informacje smakowe
okresla si¢ terminem jadra smakowego (nucleus gusta-
torius).

U naczelnych trzecim neuronem drogi smakowej jest
czes¢ drobnokomérkowa jadra brzusznego tylnego przy-
srodkowego wzgoérza, do ktérego dochodzg ipsilateral-
nie widkna z jadra pasma samotnego drogg srodkowgq
nakrywki srédmézgowia (tractus centralis tegmenti).

U wiekszoSci ssakéw jadro pasma samotnego
wysyla takze neuryty do jader przyramiennych mostu,
skad informacje smakowe przenoszone sg do trzeciego
neuronu we wzgOrzu oraz przez twor siatkowaty do
czesci bocznej podwzgérza, a poprzez jadro prazka
kraiicowego 1 prazek kraiicowy potozony w S$cianie

komory bocznej do jader ciala migdatowatego. Dzigki
tym polaczeniom informacje z ukladu smakowego
wprowadzane sg do uktadu autonomicznego i limbicz-
nego (ryc. 2.) [10].

Neurony jadra samotnego maja takze polaczenia
poprzez twoér siatkowaty z jadrami eferentnymi ner-
wow czaszkowych: twarzowego, tréjdzielnego, jezyko-
wo-gardiowego i bigdnego. Dzigki temu informacje
smakowe sg wigczane w reakcje odruchowe zwigzane
z ekspresjg migsni mimicznych twarzy, zuciem, oblizy-
waniem si¢ i potykaniem [10]. Droga smakowa nie jest
skrzyzowana.

Neuryty jadra brzusznego tylnego przysrodkowego
przebiegaja przez torebke wewnetrzng do zakretu
zasrodkowego w sagsiedztwie korowej reprezentacji
czuciowej jezyka i do wieczka czolowo-ciemieniowe-
go. Dochodzi tu do swiadomego odczucia i réznicowa-
nia bodZca smakowego [5].

Neuryty trzeciego neuronu dochodzag takze do
przedniej czgsci wyspy. Przypuszcza sie, ze w wyspie
nastepuje integracja informacji smakowych i wecho-
wych [16].

Percepcja wrazen smakowych

Wyréznia si¢ pie¢ podstawowych smakéw: stony,
kwasny, gorzki, stodki oraz umami. Smak umami, kt6-
rego receptor pobudzany jest przez glutaminian sodu
[17], wiaze si¢ z kuchnig azjatycka i opisywany jest
jako raczej stodki, przyjemnie odczuwany, ale réznigcy
si¢ od standaryzowanego stodkiego.

Zdolnos¢ réznicowania natezenia bodZca smakowe-
go u czlowieka jest ograniczona, poniewaz odczuwa si¢
zmiang stgzenia ok. 30% [5]. Najlepiej rozpoznaje si¢
smak stodki i stony po zadziataniu odpowiedniego
bodZca na koniec jezyka, smak kwasny — na bokach,
i gorzki — na nasadzie jezyka. Przetwarzanie bodZcow

| neuron Il neuron jodro o | agit boczna uklad autonomiczny
(zwoje nerwow (rdzen przedluiony) 3| przyramienne 7| podwzgirza
VI 1X, X) mosty > priek kraricowy
Y uklad limbiczny
koniec jadro ciato migdatowate
. |
i frzon smakowe fudro
iozyka brzuszne
tylne zakrgt
przysrodkowe zaérodkowy
o wzgorza wieczko czofowo-
nasada 1 (czest ~tiemieniowe
‘ pasma drobno-
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Ryc. 2. Schemat drogi smakowej
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Ryc. 3. Schemat percepcji podstawowych smakéw

stonych i kwasnych odbywa si¢ bez udziatu specyficz-
nych receptoréw btonowych, poprzez bezposrednig
stymulacje¢ kanaléw jonowych (ryc. 3.) [6].

Smak stodki i gorzki oddzialuje na receptory meta-
botropowe. Odczucia smaku stodkiego, stonego i kwas-
nego przewodzone sg przede wszystkim przez dendry-
ty zwoju kolanka nerwu twarzowego, smak kwasny
i gorzki wigza si¢ ze zwojem dolnym nerwu jezykowo-
-gardlowego, a smak stony i kwasny ze zwojem dolnym
nerwu blednego. Henkin zwrécit uwage na réznice
w dyskryminacji, tj. w rozréznianiu podstawowych
smakoéw [14]. Kubki smakowe w brodawkach grzy-
bowatych odpowiadajg jednakowo na male stezenia
bodZcow stonych i stodkich oraz na wigksze stezenia
bodZcow kwasnych i gorzkich. Kubki smakowe w bro-
dawkach okolonych reagujg na mate stg¢zenia bodZcoéw
stodkich i1 duze stgzenia bodZcéw kwasnych, stonych
i gorzkich, natomiast na podniebieniu na mate stezenia
bodzcéw kwasnych i gorzkich i wigksze stgzenia bodz-
c6w stonych i stodkich.

Kubki smakowe w btonie sluzowej jamy ustnej
w wigkszosci reaguja na bodZce stodkie, a w stopniu
najmniejszym na bodZce kwasne i gorzkie.

Percepcja smaku stonego

Przez wiele lat przyjmowano, ze jedynym recepto-
rem smaku stonego sg kanaty sodowe wrazliwe na blo-
kujacy efekt preparatu diuretycznego — amyloridu,
okreslane jako ENaC (the amiloride sensitive epithelial
sodium chanel). Kanal sodowy ma trzy podjednostki
czynnosciowe dzialajgce jako receptory bodZcéw sto-
nych, przy czym na jedng z nich oddziatuje aldosteron
[18]. Jony sodu biernie wnikaja poprzez swoje kanaty
do komorki receptorycznej zgodnie z gradientem ste-
zen: od wigkszego stezenia zewngtrzkomdrkowego do
mniejszego stezenia wewngtrzkomérkowego. Zwigk-
szenie stezenia jonéw sodu w cytoplazmie prowadzi do
depolaryzacji btony komérkowej [19].

Drugi mechanizm przetwarzania bodZcéw stonych
obejmuje niespecyficzne, niepodlegajace blokowaniu
podstawno-boczne kanaty jodowe.

Opierajac si¢ na badaniach mechanizmu blokowa-
nia kanaléw jonowych, kodowanie smaku stonego
przypisuje si¢ specyficznej klasie komérek recepto-

rycznych, nazywanych NaCl-best cells [6]. Badania
Ossebaarda i Smitha wykazaty jednak, ze amylorid
u czlowieka nie wptywa na percepcj¢ smaku stonego
[20]. Smak odgrywa istotng rol¢ w selekcji pokarmdw.
Czlowiek zazwyczaj przyjmuje w wigkszej ilosci, niz
potrzebuje, pokarmy o smaku stonym ze wzgledu na
ich apetycznos¢.

Percepcja smaku kwasnego

Odczucie smaku kwasnego powstaje w nastepstwie
wiaczenia zaleznych od napigcia kanatéw potasowych
w komorkach receptorowych i blokowania ich przez
jony wodorowe [21]. Przy obnizeniu pH zewnatrzko-
moérkowego zostaje zahamowany wyptyw jondéw pota-
su, co prowadzi do powstania potencjalu depolaryza-
cyjnego. Amplituda potencjatlu generatorowego jest
proporcjonalna do stgzenia jondw wodorowych. Wyko-
rzystuje si¢ rowniez kanalty ENaC. Pewna rol¢ odgrywa
tez pobudzenie w nastgpstwie hiperpolaryzacji kanatu
HCN, tj. kanatlu kationowego bramkowanego przez
cykliczne nukleotydy (the hyperpolarization-activated
cyclic nucleotide-gated cation channel) [5].

Percepcja smaku stodkiego

Przypuszcza si¢, ze percepcja smaku stodkiego
i gorzkiego wigze si¢ ze specyficznymi metabotropo-
wymi receptorami blonowymi. W pobudzaniu smaku
stodkiego przez cukry naturalne udzial bierze o-gust-
ducyna nalezgca do rodziny biatka G. Przetwarzanie
bodZcow stodkich zachodzi w dwéch mechanizmach:
a) poprzez aktywacj¢ cukrami naturalnymi cyklazy

adenylowej prowadzacej do zwigkszenia stezenia

cAMP lub cGMP; cykliczny adenozynomonofosfo-
ran powoduje zamknigcie kanaléw potasowych
i depolaryzacje komérki receptorycznej;

b) poprzez uczynnienie bodZcami stodkimi niecukro-
wymi kaskady inozytolu trifosforanu (IP3).

Oba mechanizmy mogg zachodzi¢ w tej samej
komoérce receptorycznej i prowadza do zwigkszenia
stezenia jonéw wapnia. Wspolng ich cechg jest
zamkniecie kanaléw potasowych i depolaryzacja btony
komorkowej [22].

Wrazliwos¢é na smak stodki wzrasta po zotadko-
wych bypassach wykonywanych w przypadkach chi-
rurgicznego leczenia otytosci. Prowadzi to potencjalnie
do zwigkszenia przyjmowania pokarméw stodkich.
U otylych chorych wystgpuje obnizenie progéw dla
smaku stodkiego i stonego. Obserwacje zachowania si¢
smaku u oséb otylych sg kontrowersyjne, zaleza od
zastosowanej metody badania i oceny wynikéw. Nie-
ktére badania wskazujg, ze w otylosci wzrastajg progi
dla smaku kwasnego i gorzkiego, obnizajg si¢ dla sma-
ku stonego i pozostaja niezmienione dla smaku stod-
kiego [23]. U czlowieka wystepuje ponad 20 recepto-
row smaku stodkiego, a tylko jeden smaku gorzkiego.
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Zmiany w genach TAS1R2 i TAS1R3 obnizajg wrazli-
wos¢ na cukier [24].

Na komorki receptoryczne odpowiedzialne za smak
stodki oddziatuje leptyna — hormon wydzielany przez
adipocyty regulujace mase ciata. Jej hamujacy wpltyw
na komorke receptoryczng doprowadza do uczynnienia
przeptywu jonéw potasu i hiperpolaryzacji btony
komérkowej. Efekt oddziatywania leptyny na uktad
smakowy potwierdza role tego hormonu w regulowaniu
odzywiania, masy ciala i rownowagi energetycznej [3].

Percepcja smaku gorzkiego

W przetwarzaniu bodZcéw warunkujacych smak
gorzki udzial bierze prawdopodobnie grupa receptoréw
zwigzanych z bialkiem G, nazywana rodzing T2R.
U czlowieka grupe te kodujg 24 geny [25]. Proteiny
grupy T2R wspoéidziatajg z a.-gustducyng, odgrywajacag
takze wazng role w przetwarzaniu bodZcow smaku
gorzkiego. Receptory smaku gorzkiego sprzgzone sg
z biatlkiem G. Zaleznie od dzialania podjednostek tego
biatka:

a) dochodzi do pobudzania syntezy pochodnych fosfa-
tydyloinozytolu (podjednostki B i y); prowadzi to
w efekcie do zamknigcia kanaléw potasowych
i depolaryzacji komérki; jednoczesnie inozytolotri-
fosforan (IP3) uwalnia z siateczki Srédplazmatycz-
nej jony wapnia;

b) a-gustducyna (podjednostka o biatka G) aktywizuje
fosfodiesterazg, ktéra unieczynnia cAMP, przez co
nie dochodzi do zamknigcia kanaléw kationowych
1 naptywu jonéw sodu i wapnia do komorki; poprzez
depolaryzacje btony komérkowej powstaje potencjat
CZynnosciowy.

Genetyczne roznice w percepcji smaku gorzkiego
tlhumaczg indywidualne r6znice w preferencjach pokar-
mowych. Do innych czynnikéw okreslajacych odbior
tego smaku zalicza si¢: wiek, pteé i przynaleznosé
etniczna. Genetyczne polimorfizmy w rodzinie genéw
receptora TASZR38 wigzg si¢ z réznicami w percepcji
smaku gorzkiego wywotlanego réznymi bodZcami [26].

Percepcja smaku umami

Smak umami (jap. umai — smak wyborny lub zna-
komity) przewaza w pozywieniu zawierajgcym L-glu-
taminian. Charakterystyczny smak daje obecnos¢ pury-
nowych rybonukleotydéw (IMP, GMP). Percepcja tego
smaku wiaze si¢ z aktywacja metabotropowego recep-
tora glutaminianowego mGluR4. Smak umami, podob-
nie jak smak stodki, stymuluje wydzielanie soku zotad-
kowego i trzustkowego. Powoduje takze wzmozone
wydzielanie sliny — znacznie bardziej skutecznie niz
smak kwasny i dluzej trwajace — przede wszystkim
przez mate gruczoty slinowe. Przydatny jest u oséb
w wieku starczym z ostabiong produkcjg sliny na sku-
tek obnizonej percepcji zmystu wechu i smaku. Wply-
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wa zatem Korzystnie na poprawe apetytu i podnosi
jakos¢ zycia starszych oséb [27].

Przedluzona stymulacja receptor6w smakowych
prowadzi szybko do ich adaptacji. Oddzialywanie na
kubki smakowe chlorku sodu po 60 s powoduje zanik
odczucia smaku stonego [6].

Badania elektrofizjologiczne wykazaty, ze u ptazow
i ssakéw receptory smakowe sg wrazliwe na rézne
bodZce smakowe, czgsto na 2-3 smaki podstawowe
[28]. Podobnie komérki jadra pasma samotnego oraz
jadra przyramiennego nie wykazuja specyficznej wraz-
liwosci na bodZce smakowe. Chociaz odpowiadajg one
na 2-3 podstawowe bodZce smakowe, to jednak bodz-
ce stodkie i gorzkie stymulujg niewiele tych neuronéw.
Pfaffmann ttumaczyt kodowanie jakosci wrazeri sma-
kowych teorig the cross-fiber pattern [29]. Analiza
korelacji pomigdzy odpowiedziami na serie bodZcow
chemicznych pozwala stworzy¢ tzw. przestrzefi smako-
wa (taste space) przedstawiajaca neurofizjologiczne
podobienistwo i réznice pomigdzy bodZcami tworzacy-
mi baze¢ dla ich dyskryminacji. Komoérki receptoryczne
tez mozna by uporzadkowaé w zespoty o podobnych
profilach odpowiedzi i z dominujacg wrazliwoscig
pozwalajacg zidentyfikowac ,,najlepszy” bodziec sma-
kowy.

Uktad smakowy wiacza si¢ w procesy zwigzane
z przyjmowaniem pokarmu nie tylko na drodze odru-
chowej, wzniecajgc ruchy jezyka i zuchwy zwigzane
z potykaniem, ale takze wywolujac wiele odpowiedzi
metabolicznych, takich jak wydzielanie sliny, soku
zotadkowego i uwalnianie insuliny.
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