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UvVOD

Zrak je pro c¢lovéka dominantnim smyslem, ktery ma v zivoté vyznamnou
roli; pomaha pochopit svét kolem nas a spravné se v ném orientovat. Dominance zraku pied
ostatnimi smysly je dana také fadou biologickych indikéatord. Jednim z téchto indikatorti je
mnozstvi neuronti podilejicich se na vzniku vizudlniho vjemu. Zatimco pro zpracovani
napfiklad sluchového podnétu, se podili pfiblizn¢ 30 000 nervovych bunék, jiz samotny
opticky nerv ptfed dosazenim primarni zrakové kiiry, obsahuje nervovych bunék vice nez
jeden milion. Dal§im, neméné dulezitym dikazem preference zraku pied ostatnimi smysly,
je 30 % zastoupeni mozkové klry pro zpracovani vizudlnich informaci, a to predevs§im
V oblasti tylniho, temenniho a spankového laloku, pficemz témto oblastem je doddvano az
60 % celkové energie mozkové kiry. (Sikl 2012, s. 12; Van Essen et al. 1992) Viechny tyto
zminéné fakty vedou k vénovani zvySené pozornosti problematice vnimani ak jeho
aktivnimu zkoumani.

Vizudlni systém cloveéka je schopen zaznamenat a rozliSovat nepfeberné mnozstvi
podnéti s riznymi kvalitami zobrazeni. Co se tyka pfijatych vizudlnich podnétl na sitnici,
je ztejmé, ze vysledny neuralni produkt je v jistém smyslu vzdy stejny, at’ jiz pozorujeme
objekty barevné ¢i bezbarvé, pohyblivé ¢i stacionarni, dvourozmérné, tfirozmérné, se
strukturou nebo bez. Chemicka fototransdukce ve fotoreceptorech a pfenos signalu pies
vertikdlni a horizontalni interakce mezi bunikami sitnice vede k vygenerovani neustale se
ménicich proudt akénich potencidlti v gangliovych bunkach, které jsou zékladnim kamenem
pro nase vizualni vnimani. Jak pfesné dochazi k subkortikalnimu a nasledné kortikalnimu
zpracovani téchto zdanliveé identickych signall je rébusem, ktery zaméstnava i v souCasné
dobg tisice védci po celém svété. Az v poslednich desetiletich postupné dochdzi spole¢né
s vyvojem novych vyzkumnych metod ke zpracovani zdkladni struktury feSeni této
problematiky. Ve vyzkumu se doslo k velkému pokroku pfi vyuziti animalnich modelu,
které umoznily ziskat informace nejen o struktufe, ale i funkci jednotlivych kortikalnich
etazi.

Cilem prace je poskytnout zakladni souhrn co nejaktudlnéjSich informaci
0 zpracovani piijimaného vizudlniho signalu od etazi retinalnich az po nejvyssi asociacni
oblasti vizualniho kortexu. Prace je zaméfena piedevsim na popis receptivnich poli neuronti
jednotlivych oblasti. Receptivnim polim je proto vénovéana celd druhd kapitola préce.

Pochopenim téchto funkcnich oblasti ziskame piehled o zpracovani signalti jednotlivych

8



neurond v prubé¢hu zrakové dréhy a tyto znalosti poté miizeme vyuzit i pro pochopeni
ptipadnych patofyziologickych jevi, se kterymi se Ize setkat v oftalmologické praxi nebo na

ortoptickych pracovistich.



1. Neuroanatomie vizualniho systému

Zrakova draha je nejcastéji popisovana jako Ctyfneuronové aferentni, senzitivni draha
S patym, cilovym neuronem v korové oblasti okcipitalniho laloku. (Petrovicky 2008, s. 496)
Prvnim neuronem jsou specializované fotosenzitivni buniky — ty¢inky a ¢ipky. Druhy neuron
zrakové drahy tvofi bunky bipolarni, které se souhrnné nazyvaji jako tzv. ganglion retinae.
Ttetim neuronem jsou gangliové buiiky, jejichz souhrnny nazev je ganglion opticum. Axony
gangliovych bunék se sbihaji v oblasti na sitnici, v tzv. papile zrakového nervu a opoustéji
oko jako opticky nerv (nervus opticus). Zrakové nervy obou oéi se po pruchodu skrz canalis
opticus sbihaji a tvoti chiasma opticum, ve kterém dochazi k ¢astecnému kiizeni zrakovych
vlaken, tzv. hemidekusace. Kiizeni se ucastni vlakna z nasalnich polovin sitnic, tj.
temporalnich ¢asti zorného pole, a néktera vlakna z macula lutea. Zbytek vlaken z macula
lutea a temporalnich polovin sitnic probihaji bez zkiizeni (viz. obr. 1). Do pravé a levé
hemisféry se diky hemidekusaci, dostavaji informace z pravé a levé poloviny zorného pole.
Pfijimand zrakova informace o jednom misté v prostoru zachycend obéma o¢ima tak neni
zpracovavéana vizualnim systémem dvakrat. (Sikl 2012, s. 65) U ¢lovéka se timto zptiisobem

vvvvvvvv

o¢i a tento pomér je pifimo umérny velikosti binokuldrniho zorného pole. Jini zastupci
zivoCisné fiSe, predevsim savci S tzv. frontdlnim postavenim oci, napt. kin, ma jen malé
mnozstvi zkfiZenych nervovych vlaken, a proto jeho binokularni zrakové pole je pouze
kolem 5°. (Stidwill a Fletcher 2011, s. 154) Uspoiadani vlaken v chiasmatu je tak pro
¢lovéka vyznamné pro dalsi zpracovani zrakové informace a umoznéni stereoskopického
binokularniho vidéni. (Steinman et al. 2000, s. 236)

Z chiasma opticum vystupuje pravy a levy tractus opticus. Vétsina vlaken optického
traktu smétuje piimo do struktury corpus geniculatum laterale (CGL), ve kterém jsou axony
gangliovych bun¢k ukoncéeny. Bunky v CGL tvofi ¢tvrty neuron, kterym zacina posledni
usek zrakové drahy. Axony téchto bun¢k tvofi tzv. radiatio optica a konéi v primarni
zrakové kufe, v oblasti nazyvané jako area 17, V1 ¢i area striata. V primarni zrakové kiife
se nachazi cilové intrakortikalni neurony zrakové drahy. Tato oblast je pocatkem rozsadhlého
komplexu navzdjem sousedicich mozkovych oblasti, znichz kazd4d je nezbytnd pro
zpracovavani riizné kvality pfichozich vizualnich informaci. RozliSujeme dvé zakladni
drahy, které vstupuji dale, do vysSich etdzi v mozku. Tzv. dorzalni draha, sméfujici do
frontalniho laloku a dradha ventralni, kterd vede do laloku temporalniho.
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Obr. 1. Zrakovy systém clovéka, véetné zvyraznéné projekce vidken zrakového nervu z pravého
a levého oka do mozkové kiiry v okcipitalnim laloku. (Sikl 2012, s. 68)

Vyssi, subkortikalni a kortikalni etaze, predevsim pak jejich funkéni nélezitosti,
nejsou doposud podrobné prozkoumany. Existuje vSak fada odbornych studii, které realizuji
experimenty na animalnich modelech, a to z divodu neeti¢nosti experimentalnich vyzkumi
na lidském mozku. Vét$ina experiment je provadéna na mozku primatt (ptedevs§im z rodu
makak) nebo na domestikovanych kockach (Felis domestica). Mozek makaka je mozku
lidskému v mnoha smérech podobny. Vizualni kortex makaka se nachazi také v okcipitalnim
laloku a 1ze zde rozlisit i obdobné oblasti jako v mozku lidském (viz. obr. 2), avSak celkova
velikost okcipitalniho laloku makaka je primérné 1400 mm?, zatimco u ¢lovéka je velikost
vice nez dvojnasobna, cca 3000 mm? (Smith 2008, s.358) V mozku makaka bylo
prostfednictvim elektrofyziologickych vySetfovacich technik objeveno 32 oblasti mozku,
jejichz ¢innost je spojend s analyzou vidéného podnétu. Doposud bylo prozkoumano vice
nez 300 nervovych drah mezi jednotlivymi oblastmi, coz vSak tvoii pouze 1/3 veskerych
vlaken, které jsou potfeba pro vytvofeni komplexni nervové sité vizualniho kortexu. (Van

Essen et al. 1992; Sikl 2012, s. 12)

Obr. 2 Porovnani vizudlnich korovych oblasti mozku makaka (a, b) a clovéka (b, c). Relativni
velikosti mozkii nejsou v méritku. (Smith 2008, s. 358)
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1.1 Nervova vrstva oka

Sitnice, lat. retina, je bohat¢ inervovana blana, jejiz tloustka kolisa od 0,1 mm
v oblasti ora serratal, az k 0,5 mm pii okraji papily optiku, jehoz nadzdvizeni je dano
nahromadénim nervovych vldken. Samotny disk papily zrakového nervu vSak vykazuje
fyziologickou exkavaci, jelikoz zde dochazi k redukci svétloCivnych bunék. Papila
optického nervu je tvofena axony multipolarnich, tj. gangliovych bungk, které probihaji
v pribéhu celého zrakového nervu. (Synek a Skorkovska 2014, s. 21) Sitnice je tvofena
dvéma zakladnimi oddily, které se od sebe odliSuji svou strukturou i funkci. Za ekvatorem
bulbu se nachazi opticka cast sitnice (pars optica retinae), ¢ast pred ekvatorem tvoii
takzvanou slepou Cast sitnice (pars caeca retinae), tvofrenou pouze pigmentovou vrstvou.

Opticka ¢ast sitnice je funkéné nejdilezitéjsi vrstvou. Soucasna literatura se shoduje,
Ze je sitnice tvotena z 11, ne zcela striktné oddélenymi vrstvami specializovanych bunék,
které jsou vzajemné propojeny bunéénymi synapsemi. Mtizeme se vSak setkat i s informaci,
ze se sitnice sklada z 10 vrstev, pfiCemz zde Bruchova membrana neni brana jako soucast
sitnice, ale jako bazalni membrana choriokapilaris cévnatky. Jelikoz se jedna o strukturu
nezbytnou pro spravnou funkci obou vrstev a bazalni membrana pigmentového epitelu je

soucasti Bruchovy membrany, ve vypisu vrstev nize je jako soucast sitnice zahrnuta.

. Bruchova membrana — bazalni membrana pro pigmentovy epitel

. retinalni pigmentovy epitel (RPE)

. vrstva fotoreceptorit — vné&jsi a vnitini segment ty¢inek a ¢ipkt

. membrana limitans externa — vyb&zky gliovych Miillerovych bungk?

. zevni jadrova vrstva — jadra fotoreceptori

o O AW N

. zevni plexiformni vrstva — synaptické spojeni mezi fotoreceptory, bipolarnimi
a horizontalnimi bufikami
7. vnitini jadrova vrstva — jadra bipolarnich, horizontalnich, amakrinnich a Miillerovych

bunék

8. vnitini plexiformni vrstva — synaptické spojeni mezi bipolarnimi a gangliovymi bufikami

! Ora serrata retinae — klikata linie, ktera vyznacuje pfechod mezi svétlo¢ivnou (lat. pars optica retinae) a slepou
(lat. pars coeca retinae) ¢asti sitnice. Nachazi se 6-7 mm posteriorné od limbu rohovky.

2 Miillerovy butiky — podptirné buiiky sitnice, které maji kromé strukturnich a integra¢nich funkei i funkce
metabolické a reparacni. Na vSech urovnich sitnice se nachazeji i dalsi podparné bunky — predevs§im astrocyty
a mikroglie.
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9. vrstva gangliovych bun¢k — jadra gangliovych bun¢k
10. vrstva nervovych vldken — axony gangliovych bun¢k vytvarejicich nervus opticus

11. membrana limitans interna — vybézky gliovych Miillerovych bunék

Bruchova membrana
pigmentovy epitel

vnitini limitujici membrana

zevni plexiformni vrstva
vnitini jadrova vrstva

vnitini plexiformni vrstva

vrstva gangliovych bunék

vrstva nervovych vlaken

vnitini limitujici memrana

Obr. 3 Vrstvy sitnice, upraveno autorkou

Na obr. 3 miizeme zaznamenat, Ze svétlo dopada na vnitini vrstvu sitnice. Svételné
zéateni tak musi prostupovat celou neuralni vrstvou, aby dopadlo na svétlo€ivné elementy,
bylo absorbovano a dale zpracovano. A¢ dané seskupeni vede k jistym informa¢nim ztratam,
umisténi fotoreceptort u pigmentového epitelu je nezbytné pro plnohodnotnou regeneraci

fotoreceptorového pigmentu. (Sikl 2012, s. 55)

1.1.1 Fotoreceptory

Fotoreceptory jsou specializované senzorické bunky nachazejici se v zevni jadrové
vrstvé sitnice. Histologicky se fotoreceptory skladaji ze dvou hlavnich segmenti;
vnitiniho a zevniho. Zevni segmenty adheruji k RPE, nezbytné vrstvé pro regeneraci
fotoreceptorii. Regenerace probiha prostfednictvim fagocytdézy odlouc¢enych zevnich
segmentll obsahujicich fotosenzitivni pigment. Tento pigment je uloZen v membranovitych
discich poskladanych do lamel. Kazdy fotoreceptor ma zhruba 1000 diski, jejichz kompletni
obnova trva necelé dva tydny. (Young 1971, s. 308) Zrakovy pigment je nezbytny pro

absorpci fotond. Absorpce nasledné vede ke komplikované pfeméné svételné energie na

13



energii elektrickou, tzv. fototransdukci, ktera se projevi zménou membranového potencialu
fotoreceptoru. Na sitnici rozliSujeme dva typy fotoreceptori; ty¢inky a ¢ipky. Funkéné se

odlisuji pfedevsim ve schopnosti vnimani svétla o riizné intenzité.

1.1.1.1 Tycinky

Ty¢inky jsou vysoce senzitivni buiiky, které nam zajist'uji tzv. skotopické vidéni, coz
je vnimani svételnych podnéti pfi nizkém osvétleni. TyCinky se uplatiuji také pii vnimani
pohybu Vv periferii sitnice. Vysledkem zpracovani obrazu ty¢inkami je monochromaticky
obraz. V sitnici se nachazi vice nez 100 miliont ty€inek, coz je asi 95 % z celkového poctu
fotoreceptort. Nachazeji se piredevs$im v periferii sitnice. Smérem k makule pocet ty¢inek
klesa a fovealni oblast o praiméru pfiblizng 350 um je jiz zcela bez jejich p¥itomnosti. (Rehak
a Rehak 2011, s. 37)

Zrakovy fotopigment tyc¢inek, nezbytny pro absorpci fotonil, se nazyva rodopsin.
Rodopsin se sklada z retinalu, coz je aldehyd vitaminu A, ktery je vazany na receptor
sprazeny s G-proteinem? tzv. opsin. Pokud svétlo na tydinky nedopadd, nachazi se
V regenerovaném stavu, ve kterém retinal je v tzv. 11 cis-formé. V tomto stavu ¢ast molekuly
pfesné zapada do opsinové Casti. Po absorpci svételného zafeni dochéazi ke konforma¢nim
zménam a zménam v prostorovém usporadani retinalu. Sled dé&ju, ke kterému po dopadu
fotonti dochazi, se nazyva fototransduk¢ni kaskada. Prechodnd forma, ve které se po
fototransdukéni kaskadé retinal nachézi, se nazyva all-trans retinal, ktery jiz do opsinové
formy nezapadd. Nasledné je all-trans retinal od opsinu odsStépen, transportovan do
cytoplazmy fotoreceptoru, kde dochazi k dalSi redukci na trans-retinol. V této formé
vstupuje do RPE. Resyntéza trans-retinolu na 11-cis retinal, ktera probiha v RPE, a nasledné
ptipojeni 11-cis retinalu k opsinovému proteinu, je klicovym déjem pro schopnost adaptace
na tmu. (Kuchynka 2007, s. 264; Rehak a Rehak 2011, s. 36)

1.1.1.2 Cipky

Cipky jsou fotoreceptory, které jsou oproti tydinkdm na svétlo senzitivni méné

a zajistuji nam tak vnimani svételnych podnéth za denniho svétla, tzv. fotopické vidéni.

3 G-protein je oznadeni pro regulacni protein, ktery se nachazi na vnitfni stran& cytoplasmatické membrany.
Jeho hlavni funkci je zprostiedkovavani spojeni pomoci tzv. ,,druhych posli® mezi informac¢ni molekulou
(napft. hormon ¢i v naSem ptipad¢€ neurotransmiter) a bunéénym efektorem, kterym muze byt napiiklad enzym
nebo membranovy kanal.
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Fotopigment c¢ipki, oznaCovan také jako iodopsin, je obdobné jako u ty¢inek tvoien
proteinovou slozkou opsinem. Od molekuly ty¢inkovych opsini se opsiny ¢ipku strukturalné
1isi jen v nékolika aminokyselinovych zbytcich. RozliSujeme tfi varianty ¢ipkovych opsini
s odlisSnymi aminokyselinovymi zbytky, z nichz kazdy ma vlastni specifickou spektralni
citlivost. Cipky nam tak slouzi i pro vnimani barev. Cipkové opsiny jsou znamy pod
oznacenim cyanolab (=opsin typu S, pro modrou spektralni barvu), chlorolab (=opsin typu
M, pro zelenou spektralni barvu) a erytrolab (=opsin typu L, pro ¢ervenou spektralni barvu).
(Myslivedek 2009, s. 195; Sikl 2012, s. 59) | piesto, Ze maximum citlivosti ¢ipku je jen pro
jednu spektrdlni barvu, mohou byt Cipky stimulovany isvétlem jiné vinové délky.
Receptorovy potencidl, ktery se tvoii na podklad€ stimulace tak nebude zaviset jen na barvé
svétla, ale i na jeho intenzité. (Langmeier 2009, s. 238) Co se tyka vzniku receptorového
potencialu vyvolaného dopadem svételného zateni na receptor, dochazi v ¢ipcich obdobna
kaskéada dé&ju jako u receptort ty¢inkovych.

Z celkového mnozstvi fotoreceptort Cipky tvoii asi 5 %, coz je pfiblizn€ pét milionti
receptord na sitnici. Rozlozeni ¢ipkt, stejné jako tyCinek, neni na sitnici rovnomérné. Nejvice
¢ipk se nachazi v makularni oblasti a smérem do periferie jejich pocet klesa. V centru fovey
hustota ¢ipkti miize individudlng dosahovat az na cca 320 000 ¢ipki/mm? a smérem do
periferie se pocet snizuje exponencialné. (Curcio et al. 1990) Ve vzdalenosti 20° od fovey se

Jiz Cipky prakticky nevyskytuji.

—.‘—- grande prgmerty RPE
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dipek
2eynl segment

spojovaci bRik
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synaptické zakonden synaptické zakondeny

Obr. 4 Stavba receptorovych bunék sitnice (Langmeier 2009)
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1.1.2 Spoje nervovych bungk sitnice

Lehce lateralné od zadniho pélu oka, se nachazi zluta skvrna (lat. macula lutea),
V jejiz stiedu je oblast nejostiejsiho vidéni — fovea centralis. V centru fovey — foveole, se
nachdzi pouze Cipky, pfepojené monosynaptickymi bipolarnimi bunkami; dochazi zde
k pfimému pienosu signalu z jednoho ¢ipku na jednu bipolarni a gangliovou buiiku. Proto je
a roste hustota tyCinek. Zaroven zde dochazi i k vétsi konvergenci fotoreceptorit k jedné
gangliové bunce, pfepojené pomoci polysynaptickych (= difiznich) bipolarnich bunék.
Polysynaptické bipolarni buiiky jsou schopny obsahnout i stovky fotoreceptord, coz vede
k postupnému poklesu rozliSovaci schopnosti smérem do periferie. Vyhodou daného
ptepojeni tyCinkovych receptorii polysynaptickymi bipolarnimi builkami je schopnost
sumace piijimanych signald, kterd umoziiuje zvySeni citlivosti sitnice pfi snizenych
hladinach osvétleni. (Hornova 2011, s. 35; Synek a Skorkovska 2014, s. 22)

Synaptické ptepojeni v zevni plexiformni vrstvé vSak vétSinou neni pfimé spojeni
fotoreceptoru s bipolarni buiikou. Zahrnuje i nepiimé propojeni pies horizontalni burky,
které slouZi k vertikalnimu pfenosu informace. RozliSujeme tfi zakladni typy horizontalnich
bunék, které se odliSuji svou strukturou a polem zabéru v centru a periferii sitnice.
Horizontalni buiitky mohou pienéset signal jak k bipolarnim bunikam, tak 1 mezi jednotlivymi
fotoreceptory navzajem, coz slouzi k promichani signalu mezi nimi. Funkce horizontalnich
bungk je pfedevsim tzv. lateralni inhibice signalu, ktera je nezbytna pro vnimani kontrastu.

Vnitini plexiformni vrstva sitnice je husta sit’ synaptickych propojeni bipolarnich
a amakrinnich bunék s dendrity bun¢k gangliovych. Rozlisujeme az 30 typti amakrinnich
bun¢k V sitnici ¢loveka, které rozliSujeme dle velikosti dendritl (malé, stfedni, velké),
charakterti stoCeni dendritt (linearni, radialni, stocené, nepravidelné) a predevsim dle
uréitého mista* ve vnitini plexiformni vrstvé, ve kterém dochazi k dendritickému vétveni.
Amakrinni buiiky plni obdobnou funkci jako buniky horizontalni. SlouZi jednak k pfepojeni
pfimému mezi bipolarnimi a gangliovymi bunkami a zaroven i jako zpétna vazba mezi
jednotlivymi buiikami bipolarnimi. (Rehdk a Rehak 2011, s. 31-32; Besharse et al. 2010,
s. 330) Zpétna vazba je dulezita pro regulaci kontrastu a detekci pohybu, mechanismus

danych funkci vSak neni doposud zcela objasnén. Amakrinni buiiky jsou prvnimi buiikami,

4 Vnitini plexiformni vrstvu tvoii celkem pét vrstev, které jsou rozdéleny do dvou sublamin. Sublamina
A obsahuje dvé vrstvy, sublamina B obsahuje vrstvy tii. (Kolb et al. 1981)
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které na svétlo reaguji generovanim akénich potencialt, které se pak $ifi dale, do bunék

gangliovych.

1.1.3 Gangliové buiky

Vrstva gangliovych bunék je vystupnim stupném sitnicového zpracovani obrazu.
Axony gangliovych bunék jako jediné opoustéji oko, konkrétné ve formé optického nervu,
ktery slouzi pro ptenos informaci ze sitnice do optickych jader mozkového kmene ptes
corpus geniculatum laterale. Opticky nerv je tvofen piiblizné 1 milionem nervovych vlaken.
Jiz vroce 1892 S. R. Cajal® rozlisil nékolik typt gangliovych bunék. Klasifikujeme je
obdobné jako buniky amakrinni, tj. dle velikosti, tvaru a délky dendritii a urovné ve vnitini
plexiformni vrstvé, ve které dochazi k vétveni.

Morfologie a funkce gangliovych bun¢k byly zkoumany nejcastéji na kockach,
kralicich a nékterych primatech, pficemz u vsech téchto savcl se rozliSuje 15-20 typi
gangliovych bunék. Pro lidskou sitnici jsou vSak specifické a unikatni tfi typy gangliovych
bunék oznacované jako M, P a KS. (Rehék a Rehak 2011, s. 33; Binder et al. 2009, s. 3507)
Ptiblizn€¢ 10 % zcelkového mnozstvi gangliovych bunék tvoii velké M-bunky
(magnocelularni), jejichz axony maji nejvétsi rychlost vedeni impulzu (vice nez 40 m/s)
areaguji na nizké prostorové frekvence. Nachdzi se spiSe v periferii sitnice a slouzi
predevsim pro detekci pohybu a rozpozndvani hrubsich tvarti. P-buiiky (parvocelularni) jsou
mensi, signdl vedou pomaleji (20 m/s), reakce na konstantni svétlo je tonicka a slouzi nam
piedevsim k analyze bareVv a strukturdlnich detailti pozorovaného objektu. Jinymi slovy ndm
P-bunky slouzi k identifikaci objektu. P-buiiky tvoii az 80 % vSech gangliovych bun¢k
a nachazi se predevsim v makule. Nejmensi buiiky s nejpomalej$im vedenim vzruchu jsou
K-buiiky (koniocelularni). Axony K-bun¢k ptenasi informaci do dalSich subkortikdlnich
struktur mozku, pfedev§im do colliculus superior, coz je oblast stfedniho mozku slouZzici
jako integracni centrum sluchového, vestibularniho a zrakového systému. Z toho vyplyva,

ze K-bunky se vyrazné podileji pii okulomotorickych mechanismech, nepodminénych

5 Santiago Ramoén y Cajal (1852-1934) byl $panélsky histolog a lékat. V roce 1906 ziskal Nobelovu cenu za
fyziologii a medicinu, konkrétné za dlouholetou préci o struktufe nervového systému.

6 Autofi, jako jsou napiiklad Kuchynka ve své publikaci Ocni lékarstvi nebo Skorkovskd a Synek ve své
publikaci Fyziologie oka a vidéni, voli oznaceni pro jednotlivé systémy bunék Y, X a W. Jedna se vSak o stejné
typy bunék s odlisnym pojmenovanim.
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reflexnich ¢innostech a k orientaci v prostoru. (Kuchynka 2007, s. 700; Silbernagl et al.
2016, s. 380)

Dle vySe uvedenych informaci mtizeme shrnout, ze zasadni vyznam gangliovych
bunék je identifikace, lokalizace a detekce pohybu objektd v prostoru, a zaroven
zprostiedkovani  barevného vidéni odecéitanim  aktivity Cipkd. Po nedavném
chronobiologickém vyzkumu v roce 2002 se Kk ptipojil dal$i vyznamny ucel gangliovych
bunék. Ptiblizné 0,2 % vSech gangliovych bunék (tj. ptiblizné¢ 3000 na jednom oku), byl
objeven opsinovy protein tzv. melanopsin, ktery funguje jako fotopigment. Vlivem
melanopsinu jsou gangliové buiky schopny vlastni fototransdukce, obdobné jako
fotoreceptory. Axony téchto bunck jsou soucasti zrakového nervu a jsou dale ve spojeni
s dalSimi centry v mozku. Gangliové bunky s obsahem melanopsinu se nachézi predevs§im
V pfednim hypothalamu — Vv centrech pro fizeni cirkadianniho rytmu nebo v dorzalnim
stfednim mozku, v centrech pro fizeni zornicového reflexu. To vysvétluje, proc¢ je zornicovy
reflex a cirkadidnni rytmus i po poskozeni tyCinek a Cipkil, zejména pii pigmentové
retinopatii u pacientd, nadale zachovan. Gangliové bunky maji snizenou schopnost absorpce
svétla. Pro vyvolani aktivace bun¢k je proto potieba déletrvajici stimulace a vyssiho jasu,
avSak dle vySe zminénych informaci je zfejmé, Ze tyc€inky, Cipky a gangliové bunky se
vzajemné ve svych ¢innostech dopliiuji. (Skorkovska K. a Skorkovska S. 2015; Silverthorn

2010, s. 369-370)
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1.2 Corpus geniculatum laterale

Corpus geniculatum laterale (CGL) je podkorova struktura tvaru podkovy, ve které
jsou synapsemi ukonceny axony gangliovych bunék. Nachazi se v thalamu a tvofi ji celkem
Sest vrstev oddélenych tzkymi interlaminarnimi prostory. Kazda vrstva je vyplnéna tély
neurond. Vnitini vrstvy 1 a 2 obsahuji neurony s vétsim télem, tj. magnoceluldrni, zbylé,
vngjsi vrstvy 3-6 obsahuji t€la malych, parvocelularnich neuronti. Tyto dva typy neuront
v CGL jsou zakladnimi proudy vizualni zrakové drahy. Jednotlivé vrstvy zohlediuji
hemidekusaci nervovych vlaken v chiasmatu. Nezktizena vlakna z temporalnich polovin
sitnic se promitaji do vrstev 2, 3 a 5, zatimco vlédkna zkiiZzend z nasalnich polovin sitnic se
promitaji do vrstev 1, 4 a 6 (viz. obr. 5). (Steinman et al. 2000, s. 241) Co se tyka
intralaminarnich prostord, na zaklad¢ soucasnych vyzkumi bylo zjisténo, ze obsahuji
ptedevsim koniocelularni — K neurony, které piijimaji signal z K gangliovych bunék.
O pokracovani koniocelularni drahy je v§ak dosud zndmo pouze malo informaci a bude tak

tato oblast pfedmétem dalSiho zkoumani. (Pfaff 2013, s. 658)
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Obr. 5 Vrstvy CGL véetné projekce nervovych vidken po priichodu chiasmatem (Steinman et al. 2000, s. 241)

Organizace neuronti v CGL je oznacovéna jako retinotopicka. Jinymi slovy je CGL
uspofadan do logickych sekvenci presné podle pozice retinalnich obrazd. Vizudlni scéna
ajeji topografické uspotradani je tak v souladu suspofadanim neuroni v CGL. Avsak
v disledku odlisné konvergence signala v periferii a centru sitnice, zde dochazi k jistym
proporénim nesrovnalostem. V makule dochézi ke konvergenci v mensi mife, proto signaly
ptichazejici z makuly zabiraji ve vrstvach CGL vétsi plochu ve srovnani s periferii sitnice.

Dany nepomér pokracuje i vV primarni zrakové ktife a vede ke korovému zvétseni, které je ve
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svém diisledku primarné nezbytné pro ostré centralni vidéni. (Sikl 2012, s. 65-69; Steinman
et al. 2000, s. 240)

Neurony CGL maji pravdépodobné také dulezitou roli pfi binokularni rivalité
a fyziologické binokularni supresi obrazti. Dochazi zde totiz mezi neurony CGL pravého
a levého oka k vzajemné inhibici stejnych vizualnich podnéti, které do oka ptichazeji. Déje
se tak ve vybranych bunikach, nachazejicich se v oblastech intralaminarnich, které vytvareji
pomyslné hranice mezi jednotlivymi vrstvami CGL. Funkce této oblasti je tak
pravdépodobné, mimo jiné, utlumeni nervovych vlaken pfinasejicich stejné podnéty z obou
o¢i pted vstupem do vizualniho kortexu, ve kterém dochazi k binokularni integraci. (Stidwill
a Fletcher 2011, s. 155) Zaroven vsak doposud neni zcela prokazano, Ze tento stav neni
zpusoben jen zpétnou vazbou z vizualniho kortexu. (Howard a Rogers 2012, s. 99) Dana

problematika bude pravdépodobné pfedmétem vyzkumu v nasledujicich letech.

1.3 Primarni vizualni kortex

Primarni vizualni kortex, znamy i pod nazvem area striata, Brodmannova area 17 ¢i
oblast V1, je velmi komplikovanym organem, ktery se nachazi v oblasti okcipitalniho laloku
obou hemisfér nad a pod fissura calcarina (viz. obr. 6). V celé oblasti V1 je obsazeno vice
nez 200 milionti neurontl, coz je mnohonasobné vice oproti predeslym usekiim. Dochazi zde
k rozsahlé transformaci vstupujiciho signalu.

Bunky oblasti V1, ostatné jako cela mozkova kiira, je uspotadana do Sesti hlavnich
vrstev (1-6) 0 rtzné hustoté. Jednotlivé vrstvy jsou slozeny z dalSich podvrstev, které
ptijimaji signal pfichazejici z CGL. Prevazna vétSina axoni CGL konci ve Ctvrté vrstve,
ktera je v mozku makaka ¢lenéna na ¢tyfi podvrstvy (sublaminy): 4A, 4B, 4Ca, 4CB. Na
zaklad¢ vyzkumu, pii kterém byl sledovan odchozi signal z CGL v mozku primatt, bylo
odhaleno, ze magnocelularni neurony sméfuji predevsim do vrstvy 4Ca, parvocelularni
neurony do vrstvy 4CB. Axony K-bungk z intralaminarnich oblasti CGL sméfuji do vrstev 2
a 3, kde inervuji izolované shluky neuronti, nazyvané jako bloby, které budou nize popsany.
(Kandel et al. 2000, s.532; Pfaff 2013, s.658) Jednotlivé vrstvy jsou mezi sebou
komplikovan¢ propojené. Komunikace probiha piedev§im mezi vrstvou 4 a vrstvami 2/3.

Do 2. a 3. vrstvy tak dochazi k ptisunu signald z drahy P i M (viz obr. 7).
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Obr. 6 Zobrazeni oblasti VI a V2

Funkce jednotlivych vrstev V1 zavisi na typu ptevazujicich bun€k v nich obsazenych. Vrstva
4CP s pievazujicim obsahem P-bungk je senzitivni pfedev$im na barvy (Cervena-zelenad),
zatimco vrstva 4Ca a 4B, jakozto vrstva patfici proudu M, reaguje predevsim na stimuly
S niz8i prostorovou frekvenci a detekuje orientaci a smér pohyblivych objektii v prostoru.
Z duvodu pienosu signalti z drahy M i P do vrstvy 2/3, je funkce téchto vrstev v uréité mite
selektivni na vSechny vyse zminéné podnéty. Bunky ve vrstvé 5 a 6 maji také dilezitou roli
ve vizualnim procesu. Do vrstvy 5 pfichazi informace z vrstvy 2/3 a jsou dale jejich axony
prenaseny do subkortikalnich oblasti jako jsou bazalni ganglia, colliculus superior ve
¢tverhrboli, pulvinar nebo Varoltiv most. Na zaklad¢é téchto spojeni, vrstva 5 ovliviiuje
motorickou ¢innost zrakového aparatu. Vrstva 6 sbird signaly z vrstvy 4 a 5 a axony jejich
bunék se vraci zpét do CGL. Zajistuje tak zpétnou vazbu mezi oblasti V1 a CGL (viz. obr.
7). Vrstva 1 slouzi také k ziskavani zpétné vazby, avSak z vyssich zrakovych center. (Pfaff

2013, s. 661; Sikl 2012, s. 67)
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1.4 Sekundarni vizualni kortex

Nad oblasti V1 se nachazi kortikdlni oblasti, ve kterych dochazi ke
specializovangj§imu zpracovani podnétu. PiedevSim v cizojazyné literatuie jsou tyto
oblasti oznaCovany jako exrastriatum a obsahuji oblasti od sekundarniho vizualniho kortexu
vyse.

Sekundéarni vizudlni kortex je zndmy pfedev§Sim pod oznacenim V2 nebo
Brodmannova area 18. V2 patii spolecné s V1 do analytické slozky vizualniho kortexu, ale
muzeme ho chépat i jako pocatek asociacnich oblasti, jelikoZ pfi bliz§Sim zkouméni slouzi
k regulaci a interakci i s dalsimi oblastmi CNS. Oblast V2 pfijima informace predev§im
z V1, ale také z pulvinaru ¢i z CGL a je ve spojeni s V3-V5 a stiedni temporalni oblasti
(middle temporal zkr. MT).

V oblasti V2 dochazi k rozdéleni zrakového signalu do dvou zakladnich proudi

jejichz popis je obsazen V nasledujici kapitole.
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Obr. 7 Schéma zobrazujici organizaci prechodu signilu z CGL do jednotlivych vrstev oblasti V1. Cernd Sipka zobrazuje
drahu M, cervena drahu P a modra drahu K. Vrstva 5 preposila signaly do podkorovych oblasti a vrstva 6 zajistuje zpétmou
vazbu mezi V1 a CGL.(Pfaff 2013, s. 660)
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1.5 Asociac¢ni korové oblasti

Pro asociacni korové oblasti je typické, ze zde dochdzi k recipro¢nimu propojeni
s ostatnimi korovymi ¢i subkortikdlnimi oblastmi mozku. Zajist'uji komplexni zpracovani
vjemu, vcetné¢ srovnavani vidéného s vizualni paméti. Jejich vlivem jsou aktivovany
I nejvyssi, gnostické funkce mozku. Poruchy asocia¢nich oblasti se projevuji jako tzv.

agnozie, pii kterych dochazi k neschopnosti rozeznévani a analyzy smyslovych vjemt.

1.5.1 Ventralni a dorzalni draha

Prestoze se na prvni pohled mize zdat zrakova ktra jako slozité propojena sit’
nervovych vlaken, dochazi zde k rozdeleni zrakového signalu do dvou hlavnich proudd;
ventrdlniho a dorzalniho. Podkladem pro rozdéleni je podkorovd magnocelularni
a parvocelularni draha jejiz zdklady nalezneme jiz na sitnici. Proudy vSak nejsou striktné
oddélené a nelze je povazovat za piimé pokracovani M a P drah, jelikoz v kortikalnich
oblastech dochézi k jejich vzajemnému ovliviiovani a reorganizacim. Dokazuje to i fakt, ze
reakce neuronll obou drah reaguji v urcité mife na stejné podnéty a v nékterych piipadech
dochazi dokonce k jejich prekryvani (napt. oblast V4). (Laycock et al. 2008; Sikl 2012,
S. 76)

Poprvé bylo rozdé€leni zrakovych systému popsano Vv roce 1982. Kazdy proud slouzi

ke zpracovani odliSnych zrakovych tloh:

a) Dorzalni draha

Dorzélni proud je tvofen neuralnimi strukturami napojenymi Na magnocelularni
dréhu a smétuje z tylniho do temenniho laloku. Promita se do parietookcipitalni oblasti,
a proto se nékdy nazyva jako parietalni proud. Jeho Cinnost spociva v extrakci informaci
0 prostorovém uspoidadani a pohybu predmétl v prostoru. Setkdme se s oznacenim
dorzalniho systému jako tzv. where systém, jelikoZ nam zodpovida na otazky typu: ,,Kde se
predmét v prostoru nachazi?* Dorzalni draha je povazovana za evolucné starsi oproti draze
ventralni.

b) Ventralni draha

Ventralni proud zpracovava informace ptichdzejici predev§im z parvocelularniho
Systétmu a sméfuje do dolniho tempordlniho laloku, proto je né€kdy ptezdivany jako

temporalni. Na rozdil od dorzalniho proudu ndm zprostfedkovava analyzu predmétu, ve
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smyslu rozpoznavani objektt a barev. Lze ho oznacovat jako tzv. what systém, zodpovida
totiz otazky typu: ,,Jaky je to objekt™“? Jelikoz je ventralni proud az dvaapulkrat vétsi oproti
dorzalnimu systému, usuzuje se, Ze pro lidské vnimani je jeho &innost vyznamngjsi. (Sikl

2012, s. 74-76)

posteriomni
parietaini kortex

Vis <4— CGL €4— sitnice

inferotemporalni
kortex

Obr. 8 Model dorzalniho a ventralniho proudu (Sikl 2012, s. 75)

V nasledujici tabulce jsou struéné shrnuté zékladni rozdily mezi drahami:

Tabulka 1 Zdkladni rozdilové viastnosti mezi ventrdlni a dorzalni drahou (Norman 2001, s. 84-85)

Ventralni draha Dorzalni draha
Rozpoznavani a Zrakem vedené chovani
identifikace objektu. vzhledem k prostfedi a

Funkce .
objektli v ném (napf. chiize,

ukazovani, uchopeni atd.).

o Vysoké prostorové Vysoké casové frekvence

Maximalni senzitivita .

frekvence (detaily). (pohyb).

Dlouhodobé (uloZena Kratkodoba (predevsim pro

reprezentace ¢innost motorického
Pamét k rozpoznavani systému).

a identifikaci

objektli/udalosti).

Foveolarni a parafoveolarni = Predevsim z periferie

Vizualni vstup (parvocelularni draha). sitnice (magnoceluldrni
dréha).
Rychlost reakce Pomalejsi reakce. Rychlejsi reakce.
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Obr. 9 zobrazuje zjednodusené schéma prabéhu nervového signalu od gangliovych

bunék sitnice az po nejvyssi, asociacni oblasti vizudlniho kortexu.
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Obr. 9 Schéma dorzalni a ventrdlni drahy véetné vyznaceni hlavnich spojii mezi jednotlivymi oblastmi (Kandel et al.
2000)

Jak jiz bylo vyse zminéno, jako urcity pocatek asociac¢nich oblasti mizeme oznacit
jiz oblast V2, jelikoz zde dochazi ke komunikaci s dal§imi vys$$imi oblastmi vizualniho
kortexu. Bezprostfedné pied oblasti V2 se nachazi oblast V3, avSak o vypoctech v ni
probihajicich je doposud znamo velmi mélo. Hlavnim diivodem je anatomicka lokace, ktera
znesnadnuje pfistup pro histologické a elektrofyziologické vyzkumy. (Simos 2001, s. 100)
Existuje nekolik teorii o velikosti a rozdéleni oblasti V3. Na rozdil od ostatnich oblasti (V2,
V4, V5 a dalsi) neni area V3 uznavana jako spolec¢na pro vSechny primaty a odliSuje se mezi
primaty véetné ¢loveéka jak organizaci, tak i funkci. (Kaas a Lyon 2001) Proto se také
Vv né¢které literatufe setkdme se souhrnnym oznaCenim typu ,tercidalni vizualni kortex
zahrnujici oblast V3*. (Stidwill a Fletcher 2011, s. 166)

Area V4 je u cloveka soucasti ventralni drédhy tercidlniho vizudlniho kortexu.
Rozdé€luje se nejméné do Ctyt subtypu. Signaly pfijima predev§im z oblasti V2, prozatim
vSak ne zcela objasnénym zpusobem. Dale je zde pfimé spojeni i s oblasti V1 a slabsi
propojeni s V5, prostiednictvim ¢ehoz dochazi ke komunikaci mezi dorzalni a ventralni

drahou.
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Vice probadana je oblast medialniho temporalniho kortexu, ozn. MT (middle
temporal) nebo oblast V5. Nachazi se v dorzalnim proudu a je v pfimém spojeni s vrstvou
4B a 6 oblasti V1 a dalsimi kortikalnimi i subkortikdlnimi oblastmi (napt. CGL). Na MT
V dorzalnim proudu navazuje taktéZz pomérné probadana horni mediotemporalni oblast, ozn.
MST (middle superior temporal). K neuplnému vyc¢tu extrastriatovych oblasti muzeme
zminit i1 zajimavé dolni temporalni oblasti, ozn. IT (inferotemporal) ve ventralnim proudu,
pfijimajici informace piedevsim z oblasti V4 a V2. Tato oblast je ¢lenéna do dalsich
suboblasti (zadni — ozn. PIT, centralni — ozn. CIT a pfedni — ozn. AIT) a kompletni zaujima
az 10 % povrchu mozkového kortexu. (Smith 2008, s. 375)

Nejvyssi asociacni oblasti jsou nazyvany jako gnosticka centra. Jedna se o oblasti
slouzici ke zpracovavani exterocep¢nich i interocepénich vjemd, emoci, paméti, vlastniho

védomi aj.
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2. Receptivni pole

V nésledujicich kapitolach je popsana funkce neuronti v jednotlivych korovych
etazich CNS. Citlivost na jednotlivé atributy pozorovaného objektu jsou experimentdlné
zjistovany tfemi hlavnimi zpisoby. Prvnim zplisobem je meéteni elektrické aktivity
zkoumané oblasti prostfednictvim mikroelektrod, kde zaklady pro zjisténi funkce vizualniho
sytému polozili nositelé Nobelovy ceny, neurofyziologové David H. Hubel a Torsten N.
Wiesel. Druhym zptsobem je vyzkum 1ézi. Dany vyzkum spocivd v poSkozeni urcité
izolované korové oblasti a je nasledovano sledovanim zmén ve zpracovavani kvality obrazu.
Od druhé poloviny devadesatych let jsou pro vyzkum vnimani vyuzivany moderni
zobrazovaci techniky, zejména funkéni magnetické rezonance (zkr. fMRI), prostfednictvim
které 1ze mapovat mozkové odezvy na vnéjsi, ale i vnitini podnéty.

V roce 1938, byly poprvé popsana receptivni pole (zkr. RP) nervovych bunék sitnice
americkym fyziologem a neurobiologem H. K. Harlinem, ktery ve svém experimentu popsal
gangliové bunky typu ON a OFF na zdkladé zaznaml impulzi po osvitu jednotlivych
receptivnich poli optického nervu skokana volského. Jiz v tomto obdobi totiz byly vyvinuty
elektrofyziologické metody, které umoznily rozsifit védéni o fyziologii nejen bunék sitnice.
(Hartline 1938; Pfaff 2013, s. 559).

Hartline definoval RP nasledovné: ,, Dané vidkno optického nervu reaguje na svetlo
pouze V pripade, zZe osveétleni dopadne na urcitou oblast sitnice. Tato oblast je nazyvina
receptivnim polem tohoto vidkna. " (Hartline 1940, s. 690). RP zrakového systému miizeme
tedy obecné definovat jako ¢ast senzitivni plochy, odkud Ize pii stimulaci vyvolat excitacni
nebo inhibi¢ni odpovéd’ jediného neuronu, ktery se nachdzi kdekoliv v senzorické draze.
Stimulace je zpisobena podrazdénim oblasti dopadem elektromagnetického zafeni na
sitnici, coZz vede ke vzniku akénich potencidli, které jsou vedeny déale do vysSich etazi
vizualniho kortexu. Dany bod v senzorické draze miiZe patfit i n€kolika receptivnim polim,
predevsim tehdy, pokud jsou blizko sebe a prekryvaji se. (Trojan 2003, s. 566; Myslivecek
20009, s. 195)

Rozlisujeme receptivni pole bungk jak v oblasti sitnice, konkrétné dobte probadané
receptivni pole fotoreceptori, bipolarnich a gangliovych buné¢k, v prib¢hu zrakové drahy

(CGL), tak ivprimarnim a sekundarnich zrakovych centrech zrakového kortexu.

7 Original prekladaného textu: A given optic nerve fiber responds to light only if a particular region of the
retina receives illumination. This regionis termed the receptive field of that fiber.
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Organizace, stimulace a vysledna odpovéd’ jednotlivych receptivnich poli v oblastech ve

sméru zrakové drahy je obsahem nasledujicich podkapitol.

2.1 Receptivni pole retinalnich buné¢k

Z anatomickych poznatkii miizeme vyvodit, Ze velikost receptivnich poli v centru
a periferii sitnice se bude vyrazné lisit. Jelikoz v centrdlni jamce dochdzi k takzvanému
monosynaptickému spojeni, jakozto spojeni jednoho Cipku s jednou gangliovou bunkou,
receptivni pole jsou zde nejmensi. Dosahuji velikosti cca dvé tthlové minuty. Smérem do
periferie sitnice vSak postupné zacnou prevladat spojeni polysynaptické (viz. kapitola 1.1.2
Spoje nervovych bunek sitnice), kde dochazi ke sbéru informaci az od nékolika stovek
fotoreceptoru a receptivni pole v téchto oblastech dosahuji az dvou stupnd. (Trojan 2003,
S. 566; Vesely et al. 2012, s. 13) Sitnice je rozdélena na RP koncentrického tvaru, pfi¢emz
periferie acentrum RP na sebe vzajemné reaguje antagonisticky. To znamena, Ze na
stimulovani receptivniho centra je odpovédi excitace a stimulovani periferie aktivitu tlumi,

nebo je tomu obracené.

receptivni centrum R-C
A\

Totoreceptory receptivni okoli

horizontalni buika

bipolarni neuron

Obr. 10 Schéma RP na sitnici.

2.2 Receptivni pole fotoreceptorii

V zevni nuklearni vrstve sitnice se nachazi fotoreceptory, jejichz vnéjsi segmenty,
obsahuji specializované molekuly fotopigmentii. Fotopigmenty rodopsin V tycinkach

a iodopsin, jakozto fotopigment Cipktl, jsou nezbytné pro absorpci svételného signalu, ktera
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vede k zahajeni fotochemickych reakci. V kapitole 1.1.1 Fotoreceptory, jiz byl popsan
zékladni mechanizmus konformac¢nich zmén, které nasleduji po absorpci fotonil, avSak
dosud nebyl zminén vysledny signal, ktery je veden dale po zrakové draze. Vlastni recep¢ni
strukturou fotopigmentii jsou receptory spiazené s G proteiny, jiz diive zminéné casti
molekul, oznaované jako opsiny. Osvitem opsini dochazi ke komplexni fotochemické
reakci, kde vysledkem je zména membranového potencialu, konkrétné vznik receptorového,
hyperpolariza¢niho potencidlu. Posledni segment fotoreceptorti, takzvana synapticka
terminala, slouzi pro synaptické propojeni fotoreceptorti s horizontalnimi a bipolarnimi
buitkami. Spoje mezi fotoreceptory a bipolarnimi buiikami tedy neni zajiSténa pouze piimou,
vertikalni drahou, ale i pomoci horizontalnich bunék, které na svych vystupech vzdy plisobi
inhibi¢né. K pfenosu informaci na synapsich slouzi tzv. pasivni elektricky okruh. Pfi osvitu
sitnice, tak dochazi k inhibici uvoliiovani neurotransmitert fotoreceptort, jejichz hlavnim
zastupcem je glutamat. (Kuchynka 2007, s. 502) Signal z fotoreceptort, ktery je vedeny dale
zrakovou drahou, obsahuje zakladni informace o intenzité¢ podnétu kodované dle velikosti
receptorového potencidlu, barvé svétla, ziskané na zakladé specifické spektralni citlivosti

¢ipku a také o umisténi stimulované receptorové buriky na sitnici. (Kittnar 2011, s. 644)

2.3 Receptivni pole bipolarnich bunck

Ve vnitini nuklearni vrstvé sitnice se nachazi bipolarni bunky, jejichz dendrity
ptijimaji informace z fotoreceptorti a horizontalnich bunék. Dle mnozstvi neurotransmiterti
pfijatych na receptivni pole bipolarnich bunék, dochdzi k jejich depolarizaci C¢i
hyperpolarizaci a naslednému zpracovani signalu amakrinnimi a gangliovymi buikami.
RozliSujeme nejméné 13 typt bipolarnich bunék, z nichz kazda transformuje informace
prichdzejici z fotoreceptoru odlisn€, coz vede ke generovani specifickych kanali, jakozto
zakladnich kament pro kédovani vizudlnich jednotek napf. kontrastu, barevného vniméani,
pohledového sméru apod. RozliSujeme vice nez deset typu Cipkovych bipolarnich bunék
a jeden typ tyCinkové bipolarni bunky. (Euler et al. 2014, s. 507)

Dle reakce na glutamat uvoliiovany fotoreceptory, mizeme bipolarni buiky déle
rozdelit na dvé odlisné skupiny, skupinu ON a OFF. Pokud dojde diky svételnému zateni
Kk hyperpolarizaci membrany fotoreceptorti, dojde nasledné ke sniZzeni uvoliovani
transmiteru na synapsi, coz vede k depolarizaci, tj. aktivaci bipolarni bunky typu ON

a hyperpolarizaci, tj. deaktivaci bipolarni bunky typu OFF (viz. obr. 11). (Euler et al. 2014,
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S. 507; Synek a Skorkovska 2014, s. 68) Ve fotoreceptorech ani v bipolarnich burnkach tedy

nedochazi ke vzniku akénich potenciald, ale ke zméné membranového potencialu nervové

bunky. (Kuchynka 2007, s. 502)
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Obr. 11 Zpracovani vizudlni informace v sitnici. (Kittnar 2011, s. 647)

2.4 Receptivni pole gangliovych bunck

Receptivni pole gangliovych bunék maji, obdobné jako bunky bipolarni,
koncentrickou konfiguraci s recipro¢ni aktivaci centra a periferie. Toto uspotadani slouzi
jednak k vnimani tvaru, coz je schopnost zaloZena na detekci kontrastu (= rozdil jasu dvou
hrani¢nich ploch), tak i k oponentnimu zpracovani barevné informace, které bude dale
vysvétleno. (Myslive¢ek 2009, s. 199-201) Jak jiz bylo v kapitole 1.1.3 Gangliové buiiky
popséano, rozliSujeme tfi hlavni typy gangliovych buné€k, pficemz pro tvorbu vizualniho

obrazu ve vysSich etdzich vizualniho kortexu, jsou nezbytné predevsim buiiky typu P a M.

2.4.1 Vnimani tvaru

Pro percepci tvaru vidéného objektu jsou obzvlast dilezité gangliové buiiky typu P.

Zakladem detekce tvaru je rozdilné podrazdéni fotoreceptori na sitnici kontrastnimi liniemi
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pozorovaného objektu, coz vede kndslednym zménam membranového potencialu
(hyperpolarizaci osviceného fotoreceptoru). V dusledku schopnosti laterdlni inhibice
horizontalnich bunék je =zaroven 1 potlatena piipadnd aktivita okolnich, zatim
neaktivovanych fotoreceptorli, ¢imz se zvySuje schopnost detekce kontrastu a tim i tvaru
objektu. Prvnim analyzatorem ptichoziho signalu jsou pravé gangliové bunky. (Myslivec¢ek
20009, s. 200)

Dle funkce center gangliovych bunék je rozliSujeme na dva typy: ON — a OFF-.
Paprsek svétla dopadajici na receptivni centrum gangliové buiiky typu ON- , vede k excitaci
buniky, coZ je charakterizovano zvysSenim frekvence akcnich potenciald. Zaroven zde pii
excitaci centra dojde k ,,vypnuti periferie buniky. U buiiky typu OFF — je proces obraceny.
Stav, pii kterém dojde K osvitu centra i periferie, vede k neménné a slabé salvé akénich

potenciali (viz. obr. 12)
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Obr. 12 Receptivni pole gangliovych bunék s ON —a OFF centrem. (Sikl 2012, s. 60)
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2.4.2 Kodovani barevné informace

RozliSeni jednotlivych barev zaCina na sitnici, a to stimulaci ¢ipkli barevnym
podnétem. Jak jiz bylo v kapitole 1.1.1.2 Cipky popséno, rozlidujeme tfi typy &ipka dle jejich
maximélni spektralni citlivosti. Oznacujeme je pismeny S, M, L. Cipky pies bipolarni
a horizontalni buiiky komunikuji s buiikami gangliovymi, které signal o barevné informaci
pfijimaji a dale zpracovavaji. Hlavnim typem gangliovych bunék, které slouzi k analyze
barev jsou buniky typu P, parvocelularni. Z toho ditvodu se az 80 % gangliovych bunék se
ucastni kodovani barevné informace.(Rokyta 2015, s. 27)

Mechanismus vnimani barevné informace v gangliovych bunikach mizeme ¢astecné
vysvétlit pomoci Heringovy oponentni teorie barevného vidéni. Edwald Hering navrhl svou
teorii v Praze v roce 1874. Zakladem této teorie je tzv. barevna oponence, coz je stav, kdy
pii smiseni spektralnich barev vznika barva, kterd v sob& neobsahuje barvu ptivodni. Popsal
tedy, ze vyskyt nékterych barev se vzdjemné vylucuje, napt. pokud smichdme barvu
cervenou a zelenou, ziskame barvu zlutou, ktera v sob& neobsahuje stopy ¢ervené ani zelené
barvy. Obdobné& oponentnimi barvami jsou Zluta a modrd, jejichz misenim ziskame bilé
svétlo. Na tomto principu funguji koncentricka receptivni pole gangliovych bun¢k jejichz
centrum a periferie reaguji recipro¢né na oponentni barvy.

Gangliové buiiky se chovaji jako tzv. buiiky s jednoduchou oponenci. To znamen4,
ze jedna barva staci k tomu, aby doSlo k aktivaci centra 1 periferie gangliové buniky. Celkem
rozliSujeme dva hlavni typy jednoduSe oponentnich gangliovych bunék: R-G pro ¢ervenou
a zelenou barvu v centru a periferii a Y-B pro Zlutou a modrou barvu. (Myslivecek 2009,
s. 201)
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Obr. 13 Receptivni pole gangliovych bunék s jednoduchou oponenci.(Smith 2008, s. 349, preloZeno autorkou)

Na Obr. 13 jsou znazornény RP jednoduse oponentnich gangliovych bunék. Prvni
typ buitky ma ON-centrum, které je aktivovdno Cervenou barvou a OFF-periferii, ktera je
aktivovéna barvou zelenou. Druhy typ RP reaguje obracené. Ze salvy akénich potencialli
vznikajicich po stimulaci bilym svétlem nebo barvou miizeme z obrazku vy¢ist, ze bunky
tohoto typu neposkytuji mozku pfili§ vérohodnou informaci. Mozek jen tézko rozpozna
rozdil mezi stimulaci centra bilym svétlem a stimulaci celého RP barvou. Informace vSak
putuje dale do vyssich etazi, do corpus geniculatum laterale a korovych oblasti mozku, kde

se vjem dale zpracovava. (Smith 2008, s. 348-349)

2.4.3 Detekce pohybu

Pohyb objektu v prostoru zaznamenavaji k tomu specializované gangliové bunky
typu M, magnocelularni. Jak jiz bylo vySe popsano, buiiky typu M nejsou schopny detekovat

barevny stimul a maji slabsi zrakovou ostrost, avSak dokdzi presné urcit smér pohybujiciho
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se predmétu v prostoru. Vykazuji totiz vlastnost smérové specifity, coz znamena, ze pii
ur¢itém sméru pohybu lze u neuronli zaznamenat maximalni aktivitu. (Myslivecek 2009,
S. 201) Preferovany smér M-bunék je odlisny u buné¢k ON — a OFF —. ON — buiky reaguji
jen na svétlé objekty o malé rychlosti, zatimco OFF — buiiky jsou schopny reagovat jak na
svétlé, tak 1 tmavé objekty, které se pohybuji rychlosti vyssi, a to v rizném rozsahu. Kazdy
typ bunck se dale rozdé€luje na dalsi subtypy, které nasledné reaguji na podnéty v rizném
sméru pohybu.(Yonehara et al. 2009)

Na zéklad¢ nedavného experimentalniho vyzkumu na sitnici mysi bylo zjiSténo, ze
jiz buiky amakrinni, které zprosttedkovavaji ptenos informaci mezi bipolarnimi
a gangliovymi bunkami, jsou schopny ziskavat informace o pohybu objektt v prostoru. Tato
informace o pohybu, je poté zpracovavana gangliovymi buiikkami, a to bud’ ve smyslu
inhibice nebo excitace jejich aktivity. Ma se za to, Ze hlavni u¢inek amakrinnich bunék

z pohledu detekce pohybu, je reakce na malé pohyblivé objekty v prostoru. (Kim et al. 2015)

2.5 Receptivni pole CGL

Jiz na zakladé vyzkumu v roce 1960, D. Hubel a T. Wiesel potvrdili, ze receptivni
pole vétsiny neurontt CGL, maji obdobné jako retinalni neurony koncentrickd uspotradani
s recipro¢ni reakci centra a periferie. Stejné jako RP gangliovych buné€k, RP CGL nejlépe
reaguji na maly svételny stimul v jejich centru. (Kandel et al. 2000, s. 529) Kazda nervova
bunika v CGL pfijima signal pouze ze stejného typu gangliové bunky (ON- nebo OFF-).
Vrstva 1 a 2 obsahuji magnocelularni neurony, jsou proto nejvice citlivé na pohyb a objekty
s nizkou prostorovou frekvenci, zatimco horni vrstvy 3-6, kde obsahem jsou neurony
parvocelularni, jsou nejcitlivéjsi na barevny stimul a objekty o vysoké prostoroveé frekvenci.
Vrstva 3-4 nejvice reaguje na oponentni barvy modra/zluté skrze RP s OFF-centry, zatimco
U 5-6 vrstvy dominuji RP s ON-centry, jejichz maximdlni ¢innost zaznamename pfii
stimulaci oponentni ¢ervené a zelené barvy. (Smith 2008, s. 357)

Receptivni pole CGL vSak vykazuji oproti RP gangliovych bunék 1 jisté rozdily. Na
zaklad¢ vyzkumi bylo zjisténo, ze RP CGL jsou vice senzitivni na kontrast, a Ze vzdy pfi
konstantni hladin¢ svétla, ale i tmy, vykazuji stalou aktivitu. (Stidwill a Fletcher 2011,
s. 155)
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2.6 Receptivni pole primarniho vizudlniho kortexu

Neurony v oblasti V1 maji na rozdil od podkorovych oblasti tzv. funk¢ni specializaci.
To znamenad, Ze aktivace neuronil neni zptiisobena jen pfitomnosti svétla, ale ze jsou citlivé
na podnéty o urcité orientaci a tvaru. Zatimco koncentricka receptivni pole reaguji na dany
stimul jakékoliv orientace vzdy stejnym zpusobem, odpoveéd’ receptivnich poli primarniho
zrakového kortexu je odliSnda pfi riznych smérech pozorovaného objektu. RozliSujeme tii
typy bunék, které objevili védci D. Hubel a T. Wiesel jiz v roce 1962, a to na zaklad¢
elektrické stimulace oblasti V1 domestikované kocky. Jedna se o buiiky jednoduché,
komplexni a ,,hyperkomplexni*. V soucasné literatuie se vSak s pojmem ,,hyperkomplexni
bunky* nesetkdme. Byly piejmenovany na ,, end-stopped “ buniky, coz 1épe vystihuje jejich

funkeci.

2.6.1 Jednoduché¢ bunky

Jednoduché bunky se nachazeji predevSim ve vrstvé 4 oblasti V1. Maji ovalna
receptivni pole se vzajemné sousedicimi ON- a OFF- podoblastmi. Bylo prokazano, zZe
nejvyssi reakce receptivniho pole nastane pfi osvitu nepohyblivym pruhem svétla o dané
orientaci. Existuji rozmanité typy jednoduchych bungk, které se odlisuji pozicemi ON —

a OFF — oblasti a citlivosti na danou polohu pozorovaného objektu (viz. obr. 14).

Obr. 14 Receptivni pole jednoduchych bunék primarniho zrakového kortexu (Kandel et al. 2000, s. 535)

Pokud bychom naptiklad stimulovali buiiku s pfimo¢arym vertikalné orientovanym

receptivnim polem (viz. obr. 14 vpravo nahofe), nejcetnéjsi salvu akénich potenciala
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zaznamename pravé na zakladé stimulace linearnim vertikalnim podnétem. Pokud dojde
k odchyleni od této orientace, dochazi k prudkému poklesu aktivace. Jiz po otoceni o 20°

neni vyvolana téméf Zadn4 reakce buiiky (viz. obr. 15). (Sikl 2012, s. 69)
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Obr. 15 Reakce jednoduché nervové buiiky v oblasti V1 po stimulaci podnétem o riizné orientaci (Sikl 2012, s. 70).

2.6.2 Komplexni buiiky

Komplexni buriky jsou buiiky nejcetnéjsi (az 75%) a nachazeji se predev§sim mimo
oblast 4. vrstvy. RP komplexnich bunék jsou obvykle vétsi nez RP bunék jednoduchych.
Jejich RP reaguji také na urcitou orientaci stimulu, avSak zde neni tak vysoky duraz na
presnost sméru, jelikoz zde nejsou jasné definované zony ON- a OFF-. (Pfaff 2013, s. 663)
Zasadnim rozdilem mezi jednoduchymi a komplexnimi bunikami je, Ze reaguji spiSe na

stimul pohyblivy nez-1i stacionérni.
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Komplexni bunky jsou velmi heterogenni skupinou bun€k, jejichz presné konstrukce
a funkce jsou stale subjektem diskuze. I pfes mnoho védeckych experimentl, které
nasledovaly po vyzkumu D. Hubela a T. Wiesla v 60. letech, se i sou€asna literatura shoduje
s jejich schématy. RozlisSujeme mnoho typti komplexnich bunék, z nichz jsou niZze uvedeny

tii zakladni, rozdélené dle zpusobu jejich reakce (viz. obr. 16).
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Obr. 16 T7i odlisné typy reakce RP komplexnich bunék V1. Schémata dle D. Hubela a T. Wiesela. (Martinez a Alonso
2003)

Na obr. 16 vidime tfi zakladni typy komplexnich bunék. Bunky typu A jsou schopny
reagovat témef stejné silnou odezvou ve svém celém RP nezavisle na podélnou osu pole.
Buiky typu B reaguji vyhradné na tmavy stimul pouze v horizontalnim sméru, av§ak opét
Vv celém RP. Bunky typu C maji ¢asteéné oddélené ON — a OFF — centrum. Jsou schopny
reagovat na hranu, jakkoliv Sirokého okrsku pole, kde tato hrana souhlasi s podélnou osou
pole. (Hubel a Wiesel 1962, s. 106-121) Kazdy neuron v oblasti V1 tak funguje jako filtr na

konkrétni hodnoty obrazu podnétu.

2.6.3 ,,End - stopped‘ bunky

V mnoha aspektech jsou end-stopped bunky velmi podobné burikam komplexnim,
jelikoz nejvyssi reakei zaznamename pii podrazdéni pohybujicim se podélnym stimulem
0 specifické orientaci. Odlisuji se vSak reakci na délku stimulu. Pokud dojde k presahnuti
optimalni délky, dojde k zeslabeni reakce. Zaroven jsou end-stopped burnky oproti buitkam

komplexnim schopné reagovat na zaktiveny podnét (viz. obr 17). (Simos 2001, s. 85)
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Odhaduje se, ze v oblasti V1 tvoti end-stopped bunky ptiblizné 20 %. Jejich pocet roste ve
vyssich etdzich zrakového kortexu. NejvySsi mnozstvi se jich nachézi v korovych oblastech
V2aVa3.

Na zéklad¢ vyse zminéného je ziejmé, ze receptivni pole téchto bunck vykazuji
nejvetsi stupen abstrakce a je tvofeno z nékolika receptivnich poli komplexnich bunék.
Podnéty, které vyvolaji reakci téchto bun¢k mohou tedy mit rozmanité, nepravidelné tvary.
(Kuchynka 2007, s. 817)
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Obr. 17 Schématické zndazornéni odpovédi end-stopped bunék v oblasti V1. (Simos 2001, s. 85)

2.6.4 Kortikalni organizace neuronti v oblasti V1

Usporadani nervovych bunék v oblasti V1 je dokonale organizované. Kazdé vrstva
V1 obsahuje urcity pomér vyb&rové senzitivnich neuront. V 60. letech 20. stol. bylo
dolozeno, Ze neurony ve VI se shodnou preferovanou orientaci jsou uspofadany do
vertikalnich sloupcii. Sloupce prochazeji skrze vSech Sest vrstev V1. Kromé preference na
danou orientaci, kazdy sloupec vykazuje i o¢ni dominanci, to znamend, ze preferencné
ptijima informace vzdy jen z jednoho oka. Schéma, které na zaklade svych méteni vytvorili
neurovédci D. Hubel a T. Wiesel, pojmenovali jako ,,ice-cube model * (viz. obr. 18). Ice-

cube model tak znazornuje funk¢ni architekturu zrakového kortexu.
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Obr. 18 Ice-cube model — zndzornéni sloupcii s preferovanou orientaci a oéni dominanci.

Jednotlivé sloupce tak diky svému uspotradani dokazi siln€¢ reagovat na stejné
vlastnosti podnétu. V kazdém sousednim sloupci je funkéni orientace receptivniho pole
stoCena priblizné o 10° a zhruba ve dvaceti sousedicich sloupcich o realné priblizné velikosti
1 mm?, je obsazen plny rozsah orientaci a o¢ni dominance. Tyto jednotlivé tiseky tvoii
sloupce vyssiho fadu v oblasti V1 a jsou nazyvany jako hypersloupce. (Trojan 2003, s. 592)
Hypersloupce analyzuji informace ze stejného malého tseku zorného pole, resp. ze stejné
oblasti sitnice. Na zdklad¢ rozloZeni hypersloupcli se odviji také velikost centralniho
a periferniho zorného pole. Jelikoz kazdy hypersloupec ma v celém primarnim zrakovém
kortexu pfiblizné stejnou velikost, tak vzhledem ke korovému zvétSeni obrazu v makule,
hypersloupce detekuji mensi usek zorného pole v oblasti centralniho vidéni oproti vidéni
perifernimu. (Sikl 2012, s. 71)

V oblasti V1 dochéazi také k detekci barevné informace, a to prostiednictvim
nervovych shlukli prochazejicich skrze sloupce o¢ni dominance, tzv. blobll. Pfitomnost
blobl byla objevena v roce 1979 profesorkou Margaret Wong-Riley na zakladé méfeni
metabolické aktivity — histologického barveni na cytochromoxidazu. (Wong-Riley 1979)
Jedna se o koncentrické, ptiblizné 0,25 mm Siroké shluky, nejlépe viditelné a funkcni ve
vrstvach 2 a 3. Prostupuji vSak témét celou vrstvou V1, jen vrstva 4 vykazuje odliSnou
neuroanatomii z davodu vyhradniho zastoupeni monokularnich neurond v této oblasti.
Oblasti mezi bloby s nizsi metabolickou aktivitou se nazyvaji jako interbloby, které jsou
citlivé na urcitou orientaci podnétu. Kazdy hypersloupec tak zaznamenavad informace
0 orientaci, binokularni interakci, pohybu a barvé vidéného podnétu z odpovidajiciho useku

zorného pole. (Kandel et al. 2000, s. 539)
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Obr. 19 Schéma rozlozeni blobii ve vrstvdach V1, (pireloZeno autorkou,).

Ice-cube model je pomérné zjednodusené schéma, ve skutecnosti je mapa sloupcii
velmi deformovand a nejsou zde takto jasné hranice mezi jednotlivymi sloupci. Zpiesnén
a experimentalné potvrzen byl ice-cube model vroce 1991. Na zakladé optického
zobrazovani, in-vivo pozorovani a dlouhodobého sbéru informaci z reakci jednotlivych
oblasti V1, byl navrzen realny model s iSo-orienta¢nimi konturami vytvarejici obrazce
pfipominajici vétrnik, v originale tzv. pinwheel-like pattern. Tato struktura tak realngji

znazornuje plynulost vnimani svételného rozhrani. (Bonhoeffer a Grinvald 1991)

Obr. 20 Iso-orientacni sloupce s pinwheel-like strukturou.(Kandel et al. 2000, s. 538)
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Na obr. 20 je zobrazena aktivita iso-oricta¢nich sloupcti pii pohledu na stimulus
o ur¢ité orientaci. Maximalni aktivita ur¢ittho mista je znazornéna barvou, kterd je
reprezentovana barevnymi pruhy vpravo u obrazku A. Byly zvoleny komplementarni barvy
pro znazornéni na sebe kolmé orientace. To znamena, Ze Cervend a zelena barva
koresponduje s maximalni odpovédi na horizontalni a vertikalni podnét, zatimco nejvetsi

aktivita je u modré a zluté barvy na podnét orientovany Sikmo doleva a doprava.

2.7 Receptivni pole neuronii v oblasti V2

Oblast V2 ma fadu spolecnych vlastnosti s V1. RP neuront jsou senzitivni na urc¢itou
orientaci, prostorovou frekvenci ¢i barevny stimul dle typu bunky. Zaroven zde také
rozliSujeme obdobné typy bun¢k jako ve V1; jednoduché, komplexni a ,,end-stopped™
buriky, ptficemz je zde oproti V1 vyssi zastoupeni komplexnich a ,,end-stopped bunék
s velkymi asymetrickymi RP.

V oblasti V2 dochazi k sofistikovanéjsi reprezentaci obrys, pii které je poskytovan
zéklad pro vnimani textury pfedmétu & vniméni iluzornich kontur®. (EIl-Shamayleh
a Movshon 2011) Zaroven se zde nachazi az 70 % neuront detekujicich binokularni
disparitu vidéného obrazu. (Stidwill a Fletcher 2011, s. 163) Dochazi zde ke zpracovani
relativni disparity; rozdili mezi dvéma soucasné vidénymi objekty v prostoru. (Thomas et
al. 2002) Obdobn¢ jako area V1 se V2 sklada z Sesti vrstev, pti¢emz vrstva 6 pravdépodobné
hraje kli¢ovou roli pro zpracovani paméti k rozpoznavani objektl. (Lopez-Aranda et al.
20009, s. 87)

Pokud bychom provedli horizontdlni fez oblasti V2, po zabarveni na
cytochromoxidazu oblast vykazuje pruhovanou strukturu. RozliSujeme zde tfi myelinové,
pravidelné¢ se stfidajici tmavé a svétlé pruhy, siroky (thick stripe), izky (thin stripe) a svétly
pruh (pale stripe nebo interstripe). (Kandel et al. 2000, s.549) Uzké pruhy primarné
zpracovavaji barevné informace a jas. Neurony, které¢ zaznamendavaji disparitni signaly jsou
koncentrovany Vv pfedevsim Sirokych pruzich a bunky reagujici na danou orientaci stimulu
byly objeveny hlavné ve svétlych pruzich. Zadny z neuront v§ak nevykazuje uniformitu,
nejsou tedy vyberové reagujici pouze na jednu kvalitu obrazu, ale na jejich smésici. (Roe

2003, . 110)

8 Tluzorni kontury jsou subjektivné vnimané vizualni iluze okrajti, kde nedochazi ke zméné barvy ani jasu
podél hrany evokovaného obrazce. Ptikladem je tzv. Kaniszlv trojihelnik).
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Na obr. 21 je zobrazen ptenos signalti mezi V1 a V2. M. Livingstonova a D. Hubel
ve svém prikopnickém vyzkumu popsali tripartitni rozdéleni signalt; bloby z V1 se
propojuji s tenkymi pruhy ve V2, interbloby ptfepojuji signaly do svétlych pruhii a vrstva 43
V1 je propojena se pruhy silnymi. (Livingstone a Hubel 1987) Na zakladé soucasnych studii
vSak byl tento model ¢astecné pozménén. Bylo prokdzano, ze spojeni mezi interbloby
a svétlymi pruhy neni tak striktni, ale ze informace jsou sdileny i mezi pruhy silné. (Roe
2003, s. 113)

Obr. 21 Propojeni signdalii mezi VI a V2 véetné zndzornéni zpétné vazby
mezi pulvinarem a CGL. (Roe 2003, s. 114)

2.8 Receptivni pole vysSich, asociacnich etazi zrakového

kortexu

Informace o funkcich, s niz souvisi 1 popis receptivnich poli vyssSich etdzi zrakového
kortexu jsou intenzivné zkoumany zejména v oblastech V2-V5. Z divodu slozitosti
propojeni mezi oblastmi a ¢etnym zpétnym vazbam mezi nimi vSak neni vétSina nalezitosti
objasnéna.

Jednotlivé kortikalni oblasti ve vysSich trovnich nelze oznacovat jako centra pro
vnimani urc¢itého stimulu, jelikoz pro to nejsou funkéné specializovany. Neurony, predevsim
ve vysSich etazich, totiz vzdy reaguji celou fadu vlastnosti zrakového podnétu. Na obr. 22
je znazornén graf zobrazujici procentudlni zastoupeni neuronti k zpracovavani urcité kvality

stimulu v ur¢itych korovych oblastech mozku. Je ziejmé, ze neurony v jednotlivych
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oblastech jsou v ur¢ité mife senzitivni ke vSem sledovanym atributim podnétu, avSak

V riizném pomeru.
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Obr. 22 Procentudlni zastoupeni neuronit vybranych korovych oblasti CNS, reagujicich na podnéty o urcité
barvé, dispariteé, smérové specifité a orientaci. (Sikl 2012, s. 73)

2.8.1 Korova oblast V3

Jak jiz bylo vy$e zminéno, oblast V3 neni natolik probadanou oblasti a je s ni spojena
fada otazek. Jeden z hlavnich divodd je, Ze ¢lenéni a funkce se odliSuje mezi jednotlivymi
druhy primati, vcetné ¢loveka. Na zakladé sbéru dat prostfednictvim zobrazovaci metody
fMRI byly u ¢loveéka popsany Ctyfi €asti V3. Dvé ¢asti se nachéazeji v dorzalnim proudu
(V3/V3d) a dve jsou soucasti proudu ventralniho (VP/V3v). (Standring 2015, s. 382)
Zatimco dorzalni oblasti vykazuji vyssi selektivitu na pohyb a jeho smér, neurony ventralni
drahy reaguji vice na barevny stimul, coZ odpovida uloZeni neuronil ve zminénych proudech.
Vroce 1982 byla receptivni pole oblasti V3 zkoumana na fixujicich opicich
véetné komparace s RP oblasti V2. Na zaklad¢ vysledku této studie 1ze shrnout, ze oproti V2
jsou RP V3 vétsi a obsahuji vEétSi mnozstvi neuront reagujicich na orientaci vidéného

podnétu. (Baizer 1982) V3 dale vede informace ptedevsim do oblasti MT, MST a V4.
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2.8.2 Korova oblast V4

Oblast V4 je soucasti tercialniho vizuadlniho systému ve ventralnim proudu. I pies to,
Ze je tato oblast klicova pro rozpoznavani vizualnich podnétl, informace o vizualnim
zpracovani zde opét nejsou sjednoceny. Neurony Vv této oblasti jsou nejcastéji popisovany
jako vybérové reagujici na barvy, coz ¢asteéné potvrzuji snimky aktivity mozku z fMRI
I nékteré experimentalni studie na opicich po ablaci V4. Rozpoznavani barev u opic vSak
bylo ovlivhéno minimalné. Naproti tomu byl zaznamenan znatelny deficit v oblasti
rozeznavani tvard, coz jen potvrzuje multifaktorialni povahu vysSsich korovych center.
(Kandel et al. 2000, s. 563) U lidi s achromatopsii, u nichz doslo k poskozeni ve ventralni
oblasti V4, vs8ak primarné dochazi pravé k poruse rozpoznavani barev, a to ve smyslu
poruchy udrzeni konstantnosti barvy i pii zméné osvétlent, tzv. color constancy. (Sikl 2012,
s. 74)

Na zaklad¢ rozsahlych vyzkumi bylo dale zjisténo, Ze neurony v oblasti V4 hraji
dilezitou roli v zaméfeni vizualni pozornosti. Konkrétné zde dochazi k interakci mezi
dvéma procesy vizualni percepce. (Rauss a Pourtois 2013) Jedna se o tzv. bottom-up neboli
vzestupné a tzv. top-down neboli sestupné procesy. Predpoklada se, ze bottom-up je fizena
pouze smysly. Dochazi zde tedy k selektivnimu vybéru informaci pro nasi vizualni
pozornost pouze na zakladé vnéjsiho stimulu. Top-down proces je rozdilny v tom, ze je zde

zaméfena cilena pozornost na podnét pro vyvozeni jeho vyznamu. (Popelka 2018, s. 69)

2.8.3 Stiedni temporalni oblast

Sttedni temporalni oblast (ozn. V5 nebo MT, middle temporal) obsahuje vysokou
koncentraci neuront pfevazné slouZicich k analyze pohybt a jejich zaclenéni do vizualni
scény. (Born a Bradley 2005) Soucasné je zde vysoky pomér bunék senzitivnich i na
binokularni disparitu, kde hraji diillezitou roli ve vnimani hloubky pozorované¢ho podnétu.
Zasluhou MT oblasti jsme schopni rozpoznat odliSnou hloubku dvou samostatné se
pohybujicich ploch v prostoru. Zaroven existuji studie, poukazujici na roli MT pii vnimani

pohybové paralaxy®; dilezitym monokularnim voditkem pro vniméni hloubky prostoru.

® Pohybova paralaxa ndm udéava informaci o relativni vzdalenosti predmétil. P¥i pohybu pozorovatele se zdaji
byt nehybné piedméty v prostotu také v pohybu. Cim dale od pozorovatele se predmét nachézi, tim je jeho
pohyb pomalejsi. Objekty nachazejici se za fixujicim objektem se pohybuji na sitnici ve sméru pozorovatele,
objekty pred timto bodem ve sméru opacném.
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(Stidwill a Fletcher 2011, s. 167) Funkci MT u ¢lovéka, lze pozorovat na zakladé zmén
vnimani po poskozeni této oblasti. Projevi se zde naruSeni schopnosti zrakového vnimani
plynulosti pohybu sledovaného podnétu. (Sikl 2012, s. 74) Ve spojitosti s 1ézemi v MT
pravdépodobné dochazi i k deficitim v oblasti plynulosti o¢nich pohybt. (Kandel et al.
2000, s. 556)

MT obsahuje reprezentaci prakticky celého zorného pole, coz se projevuje i na
velikosti RP neuroni. U makaka jsou RP v priméru zhruba 100krat vétsi ve srovnani s V1
a srostouci excentricitou (vzdalenosti RP od osy pohledu) se jejich velikost zvétSuje.
(Gattass a Gross 1981) Oblast MT u makaka vykazuje, obdobné jako nizSich etazi,
sloupcovitou organizaci. Vzhledem k faktu, ze se jedna o homologni strukturu, mizeme

predpokladat zna¢nou podobnost i u ¢loveka. (Koukolik 2012, s. 38)

2.8.4 Horni mediotemporalni oblast

Horni mediotemporalni oblast (ozn. MST, middle superior temporal) pfijima pfimy
inervacni signal z MT. Na zéklad¢ vyzkumu byla zjiSténa fada podobnosti mezi obéma
oblastmi. V obou piipadech je zde obsaZzen vysoky pomér neuronu selektivnich k detekci
pohybu, konkrétn¢ neuront zajist'ujicich plynulost pohybujicich se podnétd. Retinotopické
uspotadani viak vykazuje vétsi nepravidelnost a RP neurontt MST oproti MT jsou vétsi'C.
(Desimone a Ungerleider 1986)

Na zékladé vyzkumi bylo zjisténo, Ze neurony MST reaguji na rotaci trojrozmérnych
objektt (napf. otevirani dveti) a pohyby detekované pii smr§t'ovani a expanzi, pficemz tvar,
velikost, mnozstvi nebo kontrast podnétu ma na odpovéd’ neuronti vliv pouze minimalni.
(Hecht a Savelsbergh 2004, s. 43) Zahrani¢ni literatura popisuje citlivost neuronit MST
k tzv. optickému toku (angl. optic flow); zdanlivému pohybu pfedméti, povrchii a hran ve
vizualni scéné pti relativnim pohybu pozorovatele. Poméha tak rozpoznavat pohyb predmétt
v prostoru ve vztahu K trojrozmérnému prostiedi. (Stidwill a Fletcher 2011, s. 24, 168)
Senzitivita k optickému toku spojena s detekci disparity prichozich signald pravdépodobné

slouzi i ke kontrole vergencnich o¢nich pohybi. (Hecht a Savelsbergh 2004, s. 47)

10 Priimérna velikost RP neuronti v oblasti MT je 10—15°, zatimco v oblasti MST jsou RP rozgifena na 30—40°.
(Raiguel et al. 1997)
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2.8.5 Inferotemporalni kortex

Inferotemporalni kortex (ozn. IT) je soucasti ventralni drahy a nachazi se zejména ve
spodni polovin¢ spankového laloku. IT obsahuje vysoky pomér funkéné specifickych
neuronl zapojenych do kognitivnich procest, které jsou zakladem pro zpracovani vysokého
stupné komplexity obrazovych podnéti. Dochazi zde k diskriminaci riznorodych objekti
a ke kodovani paméti pti vizualnimu uceni. (Gross 1973, s. 85) Dané tvrzeni je potvrzeno
i faktem, Ze poSkozeni dané oblasti vede k tzv. zrakové agnozii; poruse v rozpoznavani
objektl v rizném rozsahu, zatimco ostatni vizudlni funkce ziistavaji zachovany.

Zatimco v nizsich etazich kortexu (V1, V2) jsou RP aktivovana jednoduchymi
podnéty pouze o urcité orientaci, velikosti ¢i sméru, bunky v oblasti IT reaguji nejsilnéji na
komplexni zrakové podnéty. Zasluhou velikych RP, neurony IT jsou aktivovany pii pohledu
na podnét nachazejici se témét v celém zorném poli. (Sikl 2012, s. 185)

IT lze c¢lenit do mnoha suboblasti, v nichz byly, prostfednictvim zobrazovacich
metod, oznaceny a popsany vybérove selektivni neurony k riznym aspektiim vizualni scény.
Ptikladem mize byt oblast, tzv. fusiformni gyrus (lat. gyrus fusiformis), ktery hraje dtlezitou
roli pii rozpoznavani tvati a vyrazi v obliceji (Kanwisher et al. 1997) nebo funkéni okrsky
v okcipito-temporalnim kortexu, jejichZ nejvyssi aktivita je zaznamenana pii rozpoznavani
pismen a ¢isel. (Hannagan et al. 2015)

I ptes to, Zze funkce IT kortexu jsou nejvice spojeny s ventralnim proudem, byly
objeveny skupiny neuronl propojené s proudem dorzalnim. Nejvyssi aktivita téchto bunck
byla zaregistrovana pii rozpoznavani objektt spojené s vlastni manipulaci, tedy pii zapojeni

koordinace oko-ruka. (Sikl 2012, s. 186)
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Korova oblast V1

Korova oblast V2

Korova oblast V3

Korova oblast V4

Korova oblast V5/MT

Korova oblast MST

Korova oblast IT

Pfijem a zpracovavani informaci o orientaci, binokularni
interakci, pohybu a barvé podnétu. Obsahuje 50 %
monokularnich + 50 % binokularnich neurond.

Az 70 % binokularnich neuronli — zpracovavani relativni
disparity, iluzorni kontury, vnimani textury podnétu.
Zpracovavani binokularni disparity, pohybu, orientace,
barev.

Zpracovavani prostorové orientace, barev a rozpoznavani
tvart. Zameéteni vizudlni pozornosti.

Plynulost pohybti, vnimani hloubky prostoru, pohybova
paralaxa.

Zpracovavani rotujiciho pohybu 3D podnétu, opticky tok.

Zpracovavani vysokého stupné komplexity obrazovych
podnéti, rozpoznavani riznorodych objektl, tvari, pismen

apod.
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2.9 Teorie hierarchického uspotfadani vizualniho kortexu

Vyznamné rozdily v povaze neuronti v jednotlivych vrstvach zrakové drahy
a vizualniho kortexu vedlo fadu neurovédct ke snaze popsat celkovy hierarchicky model
vizualniho systému. Vzhledem k nartstajici specificnosti RP v jednotlivych postupujicich
urovnich zrakové drahy, byla v 60. letech formulovana hypotéza, ktera zapadala do
vyzkumnych poznatki D. Hubela a T. Wiesela. Hypotéza spociva v sériovém zapojeni
buné¢k a jednotlivych oblasti, kde dochazi k postupné kombinaci jednodussich RP v nizsich
vysoce specializovanych neurontl reagujicich na pouze jeden konkrétni podnét ve vizudlni
scéné. Hypotéza byla podpotena neurovédcem J. Lettvinem, ktery popsal takzvany ,,babic¢¢in
neuron“; hypoteticky neuron slouzici K ureni jednoho specifického, smyslupIného podnétu,
kde jako ptiklad je uveden obraz babicky. Jedna se o pomérné kontroverzni hypotézu, ktera
ma vSak i v soucasné literatufe své piiznivce, i kdyz ne az v tak extrémnim pojeti. (Gross
2002; Roy 2012)

Zakladem dal$i vyznamné hypotézy je tzv. ,,aktivace distribuované nervové sité pro
kodovani obecnych objektovych viastnosti. (Tovée 1996, s. 125) Pro rozpoznani urc¢itého
podnétu dochdzi, na zéklad¢ této teorie, k zapojeni v&tsiho mnoZstvi neuronli a vytvoreni
neuronové sité v asociaénim kortexu, kde spolu jednotlivé aktivované neurony nemusi ani
sousedit. Vytvareni neuralnich siti pfi vnimani urcité objektové kategorie je v soucasné dobé
zaznamenavano prostiednictvim fMRI, ktera je schopna vyhodnotit topologii funkénich
mozkovych oblasti. I z daného diivodu je tato hypotéza skutecnosti bliZze ve srovnani
s hypotézou prvni. Rada védeckych publikaci navazuje na popis hierarchického uspotadani
vizualniho kortexu neurovédct D. J. Fellemana a D. C. Van Essena, jejichz publikované
schéma znazornujici intenzivni komunikaci mezi jednotlivymi oblastmi vizualniho kortexu
je zobrazeno na obr. 23. Védci popisuji kortikalni model opét jako distribuovanou nervovou
sit’ srozsdhlym stupném paralelniho zpracovani, jehoz funkéni propojeni zahrnuje
kombinace rozsdhlého mnozstvi vzestupnych spoji a zpétnych vazeb. Zpétné vazby
pravdépodobné slouzi k modulaci nize polozenych RP vys§imi etaZzemi vizualniho kortexu,
s cilem efektivnéjSiho zpracovani pozorovaného podnétu. (Felleman a Van Essen 1991)

Synergickou interpretaci mozkovych funkci ve srovnani s tradicni hypotézou
sériového zapojeni jednotlivych bunék popisuje ve své publikaci také H. Haken. (Haken
a Haken-Krell 1997, s. 19-20)
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Tabulka 3 Srovndni tradicni hypotézy se synergickym propojenim nervovych bunék.

Tradi¢ni hypotéza

Synergické propojeni nervovych bunék

Koncept jednotlivych bun¢k

Sit’ spolupracujicich bunék

Babic¢éin neuron — fidici bunka

Neuronové spolecenstvi

Mozkové Cinnosti prisné lokalizované

Cinnosti delokalizované — zaujimaji Siroké

oblasti mozku (vytvareni nervovych siti)

Jasné lokalizované pamétové stopy — tzv.  Rozdé€leni zpracovdvani informaci do

engramy nekolika oblasti mozku

Sekvenéni zpracovani informace (tzn. = Sekvenéni i paralelni zpracovani (soucasné
zpracovani v pfedem ureném poradi, zapojeni velkého poctu bunék), vcetné
,.krok za krokem®) Zpétné-vazebné stimulace

Z vyse uvedené¢ho vyplyva, ze mechanismus kortikdlniho zapojeni a zpracovani
senzorickych funkci neni doposud dostatecné objasnén, i kdyz se vétSina neurovédcti
ptiklani spiSe k synergickému propojeni jednotlivych korovych oblasti. Nedostatky jsou
znatelné jak v oblasti ur¢eni presného anatomického uspotadani, tak i funkéniho propojeni

jednotlivych oblasti lidského mozku.

— i

P LGN
|
m| P

Obr. 23 Schéma zobrazujici hierarchickou organizaci vizudlniho systému
makaka (Felleman a Van Essen 1991, s. 30)
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ZAVER

Predlozena bakalafska prace shrnuje zékladni poznatky o anatomické organizaci
a funk¢énim zpracovani vizualni informace v pribéhu zrakové drahy, od subkortikalnich
oblasti az po nejvyssi gnostickd korova centra. Prvni tsek prace popisuje neuroanatomii
zrakového systému od sitnice, az po rozdéleni asocia¢niho kortexu do ventralniho
a dorzélniho proudu, véetné ¢lenéni do jednotlivych korovych suboblasti. V druhém tseku
jsou popisovany stejné oblasti, avSak z pohledu funkénich nalezitosti, S ¢imz souvisi popis
receptivnich poli, jakoZto stimula¢nich oblasti jednotlivych neuroni. Rada funkénich
souvislosti doposud neni zcela objasnéna, a ¢im se dostavame hloubéji do vyssich korovych
etazi, tim vice informaci je pouze hypotetickych a vyzaduji dalsi védecké zkoumani.

Vys$i pozornost prace je vénovana organizaci a funkénim mechanizmum
probihajicich v primarnim vizualnim kortexu, jakozto vstupnimu milniku do vysSich
asociacnich korovych oblasti. Jedna se totiz o jednu z nejvyznamnéjSich oblasti pro
vyslednou podobu zrakového vjemu. Zaroven zde, mimo jiné, dochazi k prvotnimu
propojeni piichozich monokularnich signélii Z obou o¢i, coz je nezbytny pocatecni proces
pro vyvoj jednoduchého binokularniho vidéni. Vys8i korové etdZe jsou popsany sice
mozno nejaktualnéjsi informace. V uplném zavéru je piipojena kapitola popisujici dvé
hlavni teorie hierarchického uspofadani vizualniho kortexu. Na zakladé této kapitoly Si
muizeme potvrdit fakt, Ze védecka polemika probihd i pfi urceni celkové organizace neuralni
sité, nejen tedy v konkrétnich kortikdlnich oblastech.

Porozuméni neurofyziologickému podkladu vidéni je zasadni pro pochopeni funkce
zrakového systému. JelikoZ se zrakové vnimani projevuje v mnoha oborech lidské ¢innosti,
je této oblasti vénovana zvysena pozornost nejen v 1ékarskych odvétvich, ale v riznorodych
védnich disciplinach. Vérim, ze predlozeny popis receptivnich poli jednotlivych vizualnich
etazi, tak mize pomoci pochopit postupné zpracovavani vidéného obrazu a cCinnosti

slozitych nervovych procesi.
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Pouzité zkratky

AIT — anterior inferotemporal cortex

CGL — corpus geniculatum laterale

CIT — central inferotemporal cortex

CNS — centralni nervova soustava

fMRI — funk¢ni magneticka rezonance

IT — inferotemporal cortex

M-bunky/draha — magnocelularni

MST — middle superior temporal (horni mediotemporalni korova oblast)
MT — middle temporal (mediotemporalni korova oblast)
P-buniky/draha — parvoceluldrni

PIT — posterior inferotemporal cortex

RP — receptivni pole

RPE — retinalni pigmentovy epitel

V1 — primarni zrakovy kortex (striatova oblast)

V2 — sekundérni vizuélni kortex

V3-V5 — extrastriatové oblasti
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