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4.
Obecna neurofyziologie

V predminulé kapitole jsme probrali zpiisoby, jakymi bunka komunikuje pres svou
membrdnu. Zminili jsme se o existenci iontovych pump, které proti elektrochemickému
spadu za spotreby energie precerpdvaji urcité ionty a o iontovych kandlech, které
maji schopnost selektivné rozezndvat a propoustét urcite ionty. Vime uz také, ze na
membranach zivych bunék je diky zminénym strukturam neustale udrzovan potencidl,
ktery miize byt nervovymi bunitkami vyuZit pro prenos signadlu. Na tyto poznatky
miizeme nyni navdzat obecnym zakladem neurofyziologie.

4.1. Uvod

Nervovy systém je hlavnim fidicim a integrujicim systé-
mem organizmu. Jeho zékladni funkci je rychly a piesny
prenos informaci z receptori, jejich centralni zpra-
covani a vysilani novych signald na efektory. O stavbé
a vyvoji nervového systému, o jeho ¢astech a jeho kom-
plexnich a slozitych funkcich — jako je fizeni motoriky,
vegetativnich funkci nebo paméti a uceni — budeme jes-
té mluvit ve specialni kapitole ke konci skript.

Nez se dostaneme k tomu, jak funguji nervové bui-
ky, musime si pfipomenout jejich stavbu a vzijemné
vztahy. V nervové soustavé vytvaieji nervové bunky —
neurony — komplikovanou, vzdjemn¢ mnohocetné pro-
pojenou prostorovou sit, kterd je v tésném kontaktu
s gliovymi buiikami. Ty sice nepienaseji nervové vzru-
chy, ale aktivné se podileji na ochran¢, vyzivé a odvodu
metabolitd nervovych bunék. Dokonce jsou schopny
komunikace s nimi. Také jsou jakousi kostrou nervové
tkané — mechanickou oporou se schopnosti fagocytozy
— uklidu poskozenych bunék.

4.2. Neuron

Je zakladni funk¢ni a anatomickou jednotkou NS (obje-
ven 1835 J. E. Purkyném).

Tato bunika ma podobné jako svaly vzrusivou (exci-
tabilni) membranu, ktera je specializovana na piijima-
ni a vedeni signald, které maji elektricky charakter. Pro-
stitednictvim synapsi se neurony spojuji ve slozité sité,
coz umozilyje, ze tyto elektrické signaly jsou pfedavany
z buniky na butiku, zesilovany nebo zeslabovany, s¢itany
a od¢itany — tedy zpracovavany a integrovany.

Podle svého postaveni ve sméru vedeni informace
rozliSujeme neurony aferentni (vzestupné), eferentni
(sestupné) a interneurony (vmezetené). Aferentni ve-
dou informace z receptort do michy a mozku (do cent-

ralni nervové soustavy — CNS), eferentni obracené z CNS
k efektorim — svalim nebo Zl4zadm. Interneurony leZici
v CNS tvoti u nejvyse postavenych Zivocichll nejpocet-
né&jsi skupinu neurontl a svymi spoji tvoii zéklad (mor-
K fylogenetickému vyvoji nervovych siti se jesté vrati-
me pozdéji.

Ptestoze na vSech neuronech rozezname bunécné télo
(soma) a vybézky, jejich tvary (zejména vybézku) by-
vaji zna¢n¢ rozmanité — zvlasté u interneuront. Nékolik
zakladnich morfologickych typi je patrnych z obr. 4.1.
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Obr. 4.1. Srovnani mozné délky axonu s ostatnimi ¢astmi neuronu
a tfi zakladni morfologické typy neuron(. a) pseudounipolami,
b) bipolarni, c) multipolami.

Dalsi stavebni soucasti si popiSme na obr. 4.2. Vy-
bézky jsou dvojiho druhu. Ty, které vzruchy pFijimaji
oznacujeme jako dendrity, byvaji kratsi, bohat¢ se vétvi.
Na jejich povrchu nalezneme dendritické trny. Jejich
ukolem je tvorit pFijimaci stranu synapse a jejich pocet,
tvar a funkce mohou vyrazné ovlivnit kvalitu synaptic-
kého prenosu. Neurit (axon) je zpravidla dlouhy vybézek
neuronu, jehoz tkolem je vést nervové vzruchy v podobé
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akénich potencialii na velké vzdalenosti. Smér siteni viici
télu neuronu neni pro rozliSeni axon — dendrit rozhodujici.
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hrbolek

Inicialni .
segment lf __ Ranvierlv
zafez l
Myelinova , Detail
pochva ! dentritickych trn(
Kolaterala
Prubézné
synaptické
vacky

Terminalni synaptické
vacky

Obr. 4.2. Multipolarni neuron a jeho zakladni stavebni souéasti.

Axony ovSsem dokazi transportovat také latky synte-
tizované v téle neuronu, napt. mediatory. Jde o tzv. axo-
nalni transport, ktery je zaloZen na existenci systému
kontraktilnich filament cytoskeletu v axonu a jeho délka
muze byt i nékolik metrt.

Misto, kde axon odstupuje od somatu, se jmenuje
axonovy hrbolek, ktery ma spolu s inicialnim segmen-
tem axonu rozhodujici vyznam pro vznik akéniho po-
tencidlu.

Kromé nekterych interneurontt v mozku a dale neuro-
nd bezobratlych jsou axony v celé délce obaleny myelino-
vou pochvou jako elektrickou izolaci. Ta vznika Cinnosti
nekterych typll gliovych bungk, které doslova obtaceji
svymi vybézky nervova vldkna. Vyjimkami jsou jen za-
catek axonu a tenké vétve terminalniho vétveni. Myeli-
nova pochva se vyznamné podili na pienosu vzrucht.
Cim je nervové vlikno a myelinova pochva silngjsi, tim
rychleji vede nerv vzruchy. Neni vsak souvisla, je pferu-
Sovana Ranvierovymi zarezy, které umoziuji dlouhé
skoky akénich potenciald a urychluji tak jejich vedeni.

k %k %k
Tolik o stavbé a nyni blize k zakladnim pojmim drazdi-
vosti nervové membrany.

4.2.1. Vzrusiva membrana

a vznik akcniho potencialu

V kapitole o obecnych principech jsme si vysvétlili pii-
¢inu existence membranového potencidlu a jeho hlav-
nich aktéri: Na/K pumpy a kanalli. Zejména bunky ner-

vové a svalové maji schopnost toto membranové napéti
velmi rychle ménit — maji vzrusivé (excitabilni) mem-
brany. Slovo ,,zejména“ je na misté, protoZe schopnost ménit
potencial byla popsana i na membranach bunék rostlin, jednobu-
néénych zivodichl, endokrinnich zlaz nebo i lymfocytt obratlov-
cti. Tato vzrusivost je zaloZena na pFitomnosti fizenych,
vratkovanych iontovych kanalt, které jako ventily maji
schopnost se rychle otevirat a uzavirat a umoziovat né-
kterym iontlim proniknout, ptfes membranu, kterd je pro
né jinak nepropustnd. Priinikem iontli — ¢astic nesoucich
naboj — se pak zméni i napétové pomery na membrang.
Vedle klidového potencialu (ktery panuje na vSech bu-
néénych membranach) mize na membranach vzrusivych
dochazet k posunu intracelularniho napéti do jeste zapor-
néjsich hodnot — hyperpolarizaci — nebo do kladngjsich
hodnot — depolarizaci. Je-1i pii depolarizaci piekroceno
urcité¢ prahové napéti, mize vzniknout akéni potencial
(AP) — rychly, mistné a aktivné vznikly pfekmit napéti
do kladnych hodnot a navrat zpét (obr. 4.3.).
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Obr. 4.3. Priibéh akéniho potencialu. Jakmile depolarizace mem-
brany ptekro&i prahovou hodnotu, rozbé&hne se série aktivnich
déji vedouci k rychlému ptepolovani buriky az do kladnych hodnot
nasledovanému navratem zpét ke klidové hladiné (repolarizaci).
Cely déj mze trvat jen nékolik ms.

Zalezi tedy na vlastnostech stavidel — iontovych ka-
nalt, jaky proud Na* dovoli. Jak jiz bylo feceno, rozlisu-
jeme dva zakladni typy kanalii: napét’ové a chemicky
Fizené (obr. 2.7.) a dva odpovidajici typy reakci mem-
brany. Tam, kde prevazuji chemicky Fizené, tam je mem-
brana drazditelna pouze chemicky, ale ne elektricky —
reaguje na pritomnost ligandu nebo mediatoru. V oblasti,
kde tyto kanaly ptevazuji, nedochazi k odpaleni akéniho
potencialu a membrana se netidi zadkonem ,,v§e nebo
nic. Odpovéd’ bude pouze mistni, pasivni a pomala de-
polarizace nebo hyperpolarizace $itici se do okoli che-
micky podrazdéného mista s velkym ubytkem — dekre-
mentem — a zasahujici tedy jen do bezprostfedniho oko-
li od podrazdéného mista. Zda ma tato vlna charakter
depolarizace nebo hyperpolarizace je dano tim, zda se
otevrel kanal Na™ nebo K*. Domyslime si, Ze otevieni
Na" kanalu by zpusobilo depolarizaci a otevieni K nebo
CI kanalu hyperpolarizaci. Odpovéd’ je odstupiiovana —
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odpovidajici velikosti podrazdéni — chemického stimulu.
Chemicky Fizené iontové kanaly prevaZuji v mem-
brané dendriti a membrané téla neuronu v mistech,
kde nasedaji synapse (postsynaptickd membrana) a také
v misté nervosvalového spojeni.

Tam, kde v neuronalni membrané pievazuji napét’o-
vé Fizené iontové kanaly, je membrana drazdiva elek-
tricky. Po pfekroceni urcité prahové depolarizace odpo-
vida aktivné vybavenim vlastniho ak¢niho potencialu
— reaguje podle zdkona vSe nebo nic. Bud’ AP viibec
nevznikne nebo vznikd s maximalni amplitudou, ktera
uz je na velikosti podnétu nezavisla a neméni se. AP ge-
nerovany v jednom misté vyvola podrazdéni membrany
v sousedstvi a odpaleni dalsiho AP. Tak vznikaji AP stale
znovu a znovu jeden od druhého, jde o aktivni Sifeni bez
dekrementu — bez poklesu napéti. Napét'ové rizené ka-
naly pfevaZuji v membrané axonu a v membrané sva-
lového vlakna s vyjimkou nervosvalového zakonéeni.

Jak AP vznika? Pro¢ ho zpisobily napétovée tizené
kanaly? Vime, Ze stavidla pro Na' jsou uzaviena, ale
jestlize jsou citliva na zménu napéti, ptekroceni praho-
vé depolarizace asi o 15 mV vyvola jejich otevieni. Na*
se Titi dovnitf, nese s sebou kladny naboj a jesté vice
nabiji vnitiek bunky pozitivne, coz vede k otevirani
dalsich Na" kanal. Vzpomenime si na pozitivni zpétnou
vazbu ,,¢im vic, tim vic*. Rychlost tohoto déje je obrov-
ska a ma za nasledek, ze intracelularni napéti pielétne
nulovou hranici az k +50-60 mV za vzniku hrotového
potencidlu — spiku. Vzestup napéti se zastavi jednak
tim, ze hladiny ,,pfehrady* se srovnaly, jednak tim, zZe
Na* kanaly maji jest¢ dalsi zaklopku, ktera se po urcité
dobé sama uzavira — kanaly jsou inaktivovany. K* se
dostal do zcela jiné pozice: vnitiek builky je kladny
a elektricka sila jej najednou zene ven. Také jeho kana-
ly zareaguji na zménu napéti, ale mnohem lin€ji nez
Na" kanaly. Draslikova propustnost pomaleji stoupne
a pomalejsi vinou odezni (obr. 4.4.). Vytok K* z buiky

Pocet otevienych kanalu
na gm? membrany

Obr. 4.4. Prubéh iontovych tokud pfi akénim potencialu. Jakmile se
otevfou sodikové kanaly, proud Na* dovnitf buriku depolarizuje (E, ).
Kanaly pro Na* se ovSem vzapéti samovolné inaktivuji. Nasleduje
vina otevirani draslikovych kanall a vytok K" membranu repolari-
zuje. Burika se ze stavu blizkému draslikove rovnovaze (E, ) dostala
na okamzik blizko sodikovému rovnovaznému napéti (E, ).

ven pak vrati elektrické poméry zpét ke klidovému nor-
malu. Na* tok tedy buiiku depolarizoval, K* tok re-
polarizoval.

Pti odpaleni jednoho akéniho potencialu dojde k pre-
sunu jen nepatrnych mnozstvi iontil. Na/K pumpa pouze
pripravuje svou pomalou, vytrvalou ¢innosti elektroche-
micky gradient, ktery je pak vyuzit pro rychlé iontové
toky. I po jeji inaktivaci (napf. ouabainem) by mohlo
vzniknout velké mnozstvi ak¢nich potenciala.

Aby mohl byt po jednom AP vyvolan dalsi AP, musi
se Na' kanaly dostat zase do pfipraveného, aktivovaného
stavu (obr. 4.5.). Jen z ného mohou zase zareagovat na
depolarizaci a oteviit se. K tomu je ale nezbytny pokles
membranového napéti — repolarizace zpét na klidovou,
dostatecné negativni uroven. Jsou-li kanaly jesté inakti-
vované, hovoiime orefrakternim stavu membrany, bé-
hem kterého neni mozné vyvolat zadny AP. Frekvence
vzruchi je tedy limitovana.

Zavieny

Otevreny

Inaktivovany

Obr. 4.5. a) Prostorova rekonstrukce proteinovych podjednotek
sodikového kanalu v membrané. b) tfi zakladni pracovni stavy na-
pétové vratkovaného Na* kanalu. Pocateéni depolarizace kanal
otevira, potom ov§em inaktivuje. Pfedpokladem navratu do zaklad-
niho zavieného stavu je repolarizace membrany.

4.2.2. Vedeni vzruchu

Akeni potencidly se §ifi na velké vzdalenosti predev§im
4.6. jak se jeden AP muze ,,odpalit* od sousedniho a jak
se vlna podrazdéni mize Sitit.

Dejme tomu, ze k piekroc¢eni prahové depolarizace
doslo uprostied axonu a pti¢né iontové toky pies mem-
branu vyvolaly vznik AP. Depolarizace jednoho mista
vSak zplisobi také podéIné toky iontli do mist s opaénym
nabojem. Tak se vlna depolarizace rozsituje i do bezpro-
sttedniho okoli od podrazdéného mista. Kam az ,,dosah-
ne nadprahova depolarizace, tam vSude vyvola vznik
dalsich AP.

Za normalnich okolnosti dochazi k piekroceni praho-
vé depolarizace na inicialnim segmentu na zacatku axo-

N

nu, odkud se skokovité §ifi dal smérem od téla neuronu.
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Obr. 4.6. Siteni ak&niho potencialu (AP). Jestlize je jedno misto
excitabilni membrany depolarizovano, podélné iontové toky (Sipky)
vyvolaji rozsiteni depolarizace i do bezprostfedniho okoli. Nové
AP mohou vznikat v§ude, kde byl ptekro¢en prahovy potencial.
Déj se opakuje a vina vznikajicich depolarizaci se $ifi podél
membrany.

Jednosmérnost vedeni je dana tim, Ze membrana je ve
sméru, odkud podrazdéni ptislo jesté v refrakterni fazi,
kdezto na stranu druhou je na podrazdéni jesté citliva.
U myelinizovanych nervovych vlaken jsou podélné ion-
tové toky mozné pouze v internodiich — holych neizo-
lovanych usecich — a proto je zde proudova hustota vy-
soka, i kdyz je nodium — Ranvieruv zaiez dosti vzdale-
né od epicentra. Novy vzruch se tak odpali mnohem dal
a §ifi se delsimi skoky — tedy rychleji. Rovnéz vetsi pramer
nervu zmenéuje odpory podéln)'lch iontovych tokd, ty pak
deni. Gigantické axony (obii nervova vlakna) nalézame
u nékterych bezobratlych (krouzkovet, mékkysu, ¢lenov-
cl), kteti jinak nemaji myelinizované nervy a alesponl
takto se snazi dosahnout rychlého vedeni, napf. u zivot-
n¢ dulezitych timikovych reakci. Maximalni rychlost ner-
vového vedeni dosahuje 120 m/s. Rychlost elektrického
proudu, napt. v kovovém dratu, je milionkrat vyssi.

Uvédomme si, Ze periferni nerv neni tvofen jednim
axonem. Pfiblizné 10.000 axontl obalenych endoneuriem
se spojuje do svazeckl obalenych perineuriem. 1-100
fascikli obaluje epineurium a tvoii tak vlastni periferni
nerv.

4.2.3. Synapse

Jsou funkéni kontakty mezi membrianami dvou neu-
ronti. Rekli jsme, Ze jejich prosttednictvim se spojuji
neurony do nesmirné slozitych siti, umozitujicich zpraco-
vani informaci, pamét’ apod. Typicky ptichdzi podnét
po axonu jednoho neuronu a prostiednictvim synapse se

predava na télo (axosomaticka synapse) nebo dendrit (axo-
dendritickd synapse) pfijimaciho neuronu. Jsou ovSem
znamy i axoaxonalni synapse, napft. v piipadé presynap-
tické inhibice.

U obratlovct je synapticky ptenos uskuteciiovan hlav-
n¢ prostiednictvim chemického prostfednika — mediato-
ru. Proto se typicka synapse oznacuje jako chemicka.
U bezobratlych (ale také napf. v sitnici sav¢iho oka nebo
hladké svaloving) existuji Casto jeste synapse elektrické
(spoje typu gap-junction — str. 8).

Chemickou synapsi tvofi dva zékladni utvary —
presynapticky a postsynapticky — vzdy oddélené tizkou
synaptickou Stérbinou (obr. 4.7.). Presynapticky tutvar
je vakovité rozsiteni axonu, které mimo hojnych mito-
chondrii a dalsich organel obsahuje pfedev§im synap-
tické vacky — vezikuly. Ty se hromadi u synaptické stér-
biny, tedy v oblasti, kterou oznacujeme jako aktivni
zénu synapse. Poté, co vlna depolarizace, akéni po-
tencial dorazi azZ k synapsi, zareaguji napét'ové vrat-
kované Ca? kanaly a Ca*" influx vede k vzestupu jeho
intraceluldrni hladiny, coz aktivuje presun vezikul do
aktivni zony a naslednou exocytézu. Vacky tak sply-
vaji s presynaptickou membranou a do Stérbiny vylévaji
mediator.
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Obr. 4.7. Sekvence déju pfi predani akéniho potencialu (AP) pro-
stfednictvim mediatoru na chemické synapsi. a) pfichazejici AP
depolarizuje synapticky knoflik, b) oteviraji se vapnikové kanaly
a Ca?" proudi do nitra knofliku, c) to vyvola exocytozu granul
s mediatorem, d) mediator se vaze na receptory postsynaptické
membrany, e) nasleduje otevieni kanald pro kationty a jejich vtok
zpUsobi mistni depolarizaci, f) na napétové citlivém okoli synapse
mohou vzniknout nové AP.

Uvolnény mediator difunduje synaptickou stérbinou
a vaze se na receptor lokalizovany na membrané post-
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synaptického utvaru. Receptorové misto mize byt také ale
lokalizovano piimo na iontovém kanalu (obr. 2.7.). Vazbou me-
diatoru na receptor je Casto spusténa kaskada naslednych
reakci, které zpravidla prostfednictvim druhého posla
vedou k otevieni iontovych kanalii a zméné membrano-
vého napéti postsynaptické membrany. Nékolikastupiio-
va kaskada predavani latkového povelu umoziuje zesi-
leni — amplifikaci pfenasené informace (obr. 4.8.).

Druhym poslem je ¢asto cAMP (cyklicky adenosin
monofosfat) a pfenaSecCem signalu v membrané vazany
G-protein (str. 115).

Oteviraji-li se v odpovéd na mediator Na" kanaly,
dochazi k depolarizaci a mluvime o excitacnim post-
synaptickém potencialu (EPSP). Pokud se oteviraji K*
a CI" kanaly, membrana se vzniklymi toky hyperpola-
rizuje a vznika inhibi¢ni postsynapticky potencial
(IPSP).

Mediatory (neurotransmitery, ptenasece) jsou latky,
které zprostfedkovavaji prenos informace mezi neurony
humoralni cestou. Svéd¢i o tom, Ze 1 nervova tkan do-
kaze syntetizovat a dopravovat hormony a ze hormo-

Mediator

nalni a nervové fizeni maji spolecné prvky (uvedeno
jiz v kap. 3.3.1). Jejich ucinek je specificky a presné ci-
leny, protoze zasahuje jen ty bunky, jejichz membrany
maji komplementarni receptorova mista. Jako nejda-
matujme acetylcholin, noradrenalin, dopamin, sero-
tonin, kyselinu y-aminomaselnou, glycin, glutamat.
Finalni mediatory nebo jejich prekurzory jsou zpravidla
syntetizovany uz v téle neuronu a axonalnim trans-
portem dopraveny az k synaptickému zakonceni, kde
muze byt syntéza dokoncena. Zde jsou az do vyliti skla-
dovany ve vezikulech. Pro spravnou funkci synapse musi
existovat ,,uklizeci mechanizmus, ktery jiz pouzity
medidtor ze S$térbiny rychle odstrani, protoze jinak by
trvale blokoval receptorova mista postsynaptické mem-
brany. Takové mechanizmy existuji a dilem jde o roz-
loZeni na inaktivni formu (napf. cholinesteraza $tépi-
ci acetylcholin v nervosvalové ploténce), dilem o zpét-
nou resorpci do presynaptické membrany. Nervové
jedy brani uvolnéni receptorti a pfenos pies synapsi tak
zablokuji.

C aZ+

a) kanalova
propustnost

cAmp  Na',Ca*

b) aktivace
enzymu

%\5 Enzymatické pochody

ATP  ADP

Exprese genu

HNGVON

Obr. 4.8. Obecné schéma predani chemického signalu burice. Vazba ligandu (mediatoru, hormonu) na receptor spusti kaskadu preda-
vani signalu membranové vazanymi proteiny. cAMP v roli druh ého posla pfenasi signal cytoplazmou. Druhy posel mlze bud' a) otevirat
kationtové kanaly (u synapse) nebo b) aktivovat enzymatické proteiny, které bud' pfimo modifikuji bunééné pochody nebo vyvolaji expresi

genl a syntézu protein{i novych.
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Vedle mediatord existuji jeSt¢ neuromodulatory —
latky, které sice nezprostfedkuji pfenos vzruchu, ale
ovliviyji citlivost postsynaptické membrany k media-
toru — jmenujme enkefaliny, endorfiny, prostaglandi-
ny, oxid dusnaty (NO) apod.

Elektricka synapse umoziuje neobycejné rychly
pfenos vzruchli mezi neurony. Vyskytuje se spiSe u bez-
obratlych a jeji podstatou je ptimy elektricky pieskok
AP z jedné buiiky na druhou diky tésnému kontaktu
membran bez potfeby chemického prostrednika.

4.2.4. Kodovani a integrace informace
na synapsich, sumace

Informace, které jsou pfenaSeny nervovym systémem,
jsou zakodovany do elektrickych zmén na membranach
nervovych bun¢k. Na NS v roli hlavniho informaéniho
systému jsou kladeny dva zakladni, avSak protichidné
pozadavky. Na jedné strané se informace musi vést
nezkreslena, odolna vici rusivym vlivim z okoli a to
Casto na velké vzdalenosti. Na druhé strané€ musi byt
pFistupna urcité filtraci, zesileni nebo potlaceni. Musi
byt integrovana s informacemi z jinych mist — zpracova-
vana. Musi tedy podléhat jakési Fizené destrukei.

Dva typy pienosu na dvou typech membran spliuji
tyto dva protichtidné pozadavky. Je to na jedné strané
koédovani ,,vSe nebo nic™ akénich potencialii na axonal-
nich membranach opatifenych napét'oveé vratkovanymi
kandly, na stran¢ druhé odstupiiovand, pasivné se $itici
a tedy jen mistni odpovéd membran s chemicky vratko-
vanymi kandaly na neuronalnich télech.

AKkéni potencialy vybavované napétove vratkovany-
mi kandly predstavuji robustni prenase¢ informace.
Jakakoli zprava zapsana do frekvence pulzi, které maji
vlastné jen dva funk¢ni stavy (,,ano* nebo ,,ne*) je odol-
na vuci zkresleni a Sumu bez ohledu na vzdalenost.

Druhy pozadavek na zpracovavani je splnén jinde
— na télech neuronii. Re¢ akénich potenciald (,,ano*
nebo ,,ne*) je na synapsich ptelozena do jiné feci — ana-
logové. Prostfednictvim koncentrace mediatoru jsou na
postsynaptickych membranach s chemicky vratkova-
nymi kanaly vyvolany mistni napétové zmény, které
jsou tim vétsi a SiFi se tedy tim dal, ¢im intenzivnéjsi
byl ptichozi stimul.

Zda bude informace predana dal ve formé AP, roz-
hodne az to, zda vlna lokalni postsynaptické de- nebo
hyperpolarizace dosahne az k inicidlnimu segmentu,
kde zac¢inaji napét'ove fizené kandly a zda prekroci hra-
nici prahové depolarizace. Normaln¢ je napéti na post-
synaptické membrané vzniklé pfichodem jednoho AP
hluboce podprahové a k odpaleni nového AP na ini-
cialnim segmentu nestaci. K tomu je tfeba mnoha po-
tencidlti vyvolanych rychle za sebou (Casova sumace)
anebo spoluprace mnoha synapsi (prostorova sumace)
(obr. 4.9.).

Excita¢ni vstup
Vstup

Vystup

EPSP,

Vstup

¥ Inicialni segment

EPSP+AP Vystup

Excitacni vstupy

2 3

Inicialni segment

3XEPSP=AP Vystup

Obr. 4.9. Sumace na synapsich. a) ¢asova sumace umozni pre-
chod podnétu, pokud na vstup pfijdou AP rychle za sebou - na
vystupu také vznikne AP. Prichazeji-li vS8ak AP na vstup pomalu,
depolarizace postsynaptické membrany na inicialnim segmentu
neprekro¢i prah a podnét zanikne. b) prostorova sumace da vznik
AP na vystupu a umozni dalsi Sifeni podnétu jen tehdy, kdyz spolu-
pracuje nékolik excitacnich vstupl. Kazdy sam v8ak neni schopen
AP na vystupu vyvolat.

Nekteré synapse jsou inhibicni (hyperpolarizujici)
a nckteré excitacni (depolarizujici). Jsou-li soucasné ak-
tivni, jejich ucinky na postsynaptickou membranu se
scitaji (obr. 4.10.). Tim se nabizi prostor pro velmi roz-
manité zpracovani a integraci synaptickych vstupu.

V komplikované a mnohocetné propojené nervové
siti 1ze definovat dva zakladni stavebni a funkéni princi-
py — konvergenci a divergenci (obr. 4.11.). Pfi konver-
genci se sbihd vice axonl na jeden neuron — vSechny
neurony tedy vedou informaci k jednomu cilovému. Je
typickd pro drahy vedouci ze smyslovych organti nebo
pro sestupné drahy motorické a nékteré mozkové oblas-
ti. Divergence naopak znamena vétveni axond jednoho
neuronu na neurony dal$i. Vzruch jednoho neuronu tedy
vyvola podrazdéni mnoha neuronti nasledujicich. Diver-
genci Ize vysledovat napt. ve vzestupnych motorickych
drahach a oblasti mozku.
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Inhibi¢ni vstup

IPSP

j) Excita¢ni vstup
EPSP

Inicialni segment

Vystupy

IPSP+EPSP

_f\

3XEPSP=AP

3XEPSP+IPSP=0xAP

Obr. 4.10. S¢itani postsynaptickych potenciall. Excitaéni synapse
membranu depolarizuji (EPSP), inhibi¢ni hyperpolarizuji (IPSP).
O tom, zda na vystupu - na inicialnim segmentu - bude ptekrocen
prah pro vznik AP, rozhoduje séitani téchto mistnich potenciald.

¥

\

Y

EX.
.
4

b)

Obr. 4.11. Dva zakladni stavebni a funkéni principy pfi vedeni in-
formace siti neurond: a) divergence b) konvergence.

Divergence a konvergence predstavuji anatomicky
podklad zakladnich dé&ji pti zpracovani informace: zpét-
né vazby, sumace, facilitace a inhibice.

Facilitace (usnadnéni) je d¢j doprovazejici prostoro-
vou sumaci u EPSP — excita¢ni synapse miize umoznit
prichod podnétu, ktery je sam o sobé podprahovy. Na-
opak pfi inhibici mize inhibi¢ni synapse pfenos infor-
mace zablokovat.

Zajimavym jevem uplatiujicim se pii zpracovani in-
formaci je potenciace, coz je zvySena excitabilita ner-
vového systému, ke které dochazi po predchozi opako-
vané a dlouhodobé stimulaci. Dojde tim k usnadnéni,
povzbuzeni synaptického prenosu. Pti¢inou budou zfej-
mé zmeny na synapsich (mozna na dendritickych trnech)
a zda se, Ze jde o jeden ze zékladnich principti formova-
ni pamétové stopy (viz také str. 140).

Uvazme tedy zavérem, ze na jeden neuron naseda
10-100 tisic synaptickych zakonceni, které zde spolu
zépasi svymi excitaénimi a inhibiénimi vstupy o to,
zda vyvolaji na vystupu neuronu akéni potencial a zpra-
va tak bude pfedana dal. Pritom hraje roli jejich vza-

jemna vzdalenost i vzdalenost od inicidlniho segmentu
a také Casové parametry vstupl. Tim se na synapsich
otevird moznost riznych kombinaci zpracovani a forem
vystupu.

4.2.5. Reflex

Jestlize funkénim projevem neuronu je predevsim
vzruch, funk¢ni jednotkou celé nervové soustavy je
reflex. Definice fikd, Ze je to zakonitd odpoveéd’ orga-
nizmu na drazdéni receptord, zprosttedkovana centralni
nervovou soustavou (CNS). Reflex je urcen tzv. ref-
lexnim obloukem, propojenim péti zakladnich ¢asti: re-
ceptorti — aferentni drahy — centra — eferentni drahy —
efektort (obr. 4.12.).

Micha Receptor (kize)

Zadni kofen

Misni nervova Aferentni
uzlina neuron

Eferentni

. Sy motoneuron
Predni koren

Efektor (sval)

Obr. 4.12. Micha a reflexni oblouk ¢lovéka. Zakladnim projevem
nervové ¢innosti je reflex. Reflexni oblouk tvofi: receptor, aferentni
(sensoricka draha), centrum, eferentni (motoricka draha), efektor.

vétsi podet. MiSni Seda hmota s tély neuront je uloZzena centralnég,
bila - tvorena vybézky neuront - lezi periferné.

Reflexni oblouky, které¢ maji mezi aferentnim a efe-
rentnim neuronem pouze jednu synapsi oznacujeme
jako monosynaptické. Je-1i jich vmezeteno vice, mluvi-
me o polysynaptickych. Interneuront mize byt v tako-
vém piipad€ od jednoho po mnoho tisic.

Pojmem reflexni reakce se bézn¢ rozumi jednoducha,
geneticky fixovana, stereotypni, rychla odpovéd’, nepod-
1€hajici slozitému zpracovavani vyssimi patry nervoveé-
ho fizeni, ma-li je ovSem zivoc€ich k dispozici. S témito
nepodminénymi reflexy se znovu setkame v kapitolach
vénovanych nervovému vegetativnimu nebo motorické-
mu fizeni. OvSem uz na Grovni nékolika malo synaptic-
kych spojli jednoduchych nervovych soustav mizeme
zjistit modifikaci pfenosu informace a tedy jakési zékla-
dy procesti uceni a paméti. Rovnéz se mohou vytvorit
funkéni spoje mezi ptivodné nesouvisejicimi podnéty —
podminéné reflexy. Témito projevy nervové ¢innosti se
také budeme zabyvat pozdéji — na zavér kapitoly o ner-

vovém systému.
% % %
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Na poznatky o membranovych déjich pfi vzniku depola-
rizace navazme obecnym pohledem na funkci smyslo-
vych bunék — ptijem zprav receptory je totiz prave zalo-
zen na tom, jak jejich membrany dokazi prevést urcity
podnét na zménu potencialu. K detailiim stavby a funk-
ce jednotlivych smyslovych organti se dostaneme poz-
déji ve zvlastni kapitole.

4.3. Obecna fyziologie smyslu

Informace z vnégjsiho prostiedi jsou pfijimany specia-
lizovanymi buiikami, které se nazyvaji receptorové
buiiky nebo receptory. Termin receptor jsme jiz definovali
pro proteinové struktury vnéjsi strany cytoplazmatické membrany
bunék ptijimajici chemické povely z extracelularniho prostredi.
Je-1i ovsem bunka specializovana pro urcitou receptivni funkci
(vnimani svétla, teploty), pouziva se oznaceni receptor pro celou
buriku.

4.3.1. Zakladni pojmy

Zakladem pro vnimani a rozliSeni podnétti riznych mo-
dalit — zvuku, svétla, vini atd., je existence smyslovych
bunék, které se specializovaly na rizné formy podnéta.
Na pocatku pienosu informace z vnéjsiho svéta do
nervového systému stoji vZdy reakce podnétu s mem-
branovymi molekulami, ktera diive nebo pozdé&ji vede
k otevirani nebo uzavirani iontovych kanali a tedy
ke vzniku mistniho receptorového potencialu. Pievede-
ni velikosti podnétu na tento potencial se nazyva trans-
dukce. Informace ale musi putovat dal do CNS a je tfe-
ba ji prelozit do jazyka AP, coz je d¢j, ktery se odehraje
na nejblizsi synapsi, nazvany transformace.

V souhrnu miizeme zopakovat ¢tyii hlavni kroky pii
prenosu informace z vnéjsiho prostiedi do nervového
systému: transdukce, vznik receptorového potencialu,

r

Receptorova burka

l Elektrotonické "'q..
Akeni potencial Generatorovy &= Sireni FReceptorovy
potencial potencié)llrJ
~ AN /\

Obr. 4.13. Vstup informace do nervového systému (NS). Na pod-
nét reaguje specializovana receptorova membrana zménou ionto-
vé propustnosti a vznika receptorovy potencial. Ten se pasivné Sifi
a pfekodi-li depolarizace (generatorovy potencial) prahovou hod-
notu, vznika na axonu akéni potencial. Ten pokracuje do NS.

elektrotonické Sifeni a generovani akénich impulzi
(obr. 4.13.).

Amplifikace. Receptory vétSinou vyrazné zesiluji,
amplifikuji slaby podnét na silngjsi stimul. Napt. n&kte-
ré fotoreceptory jsou schopny detekovat jediny foton s energii
10"J. Zachyceni tohoto fotonu muze vést k otevieni 10°~10*ion-
tovych kanala a vyvola elektricky proud o energii 10 J. Zesileni
je tedy adu 10*. Proces transdukce je totiZ mnohostup-
novy, kaskadovity a kazdy stupeii miize na podnét nese-
ny jedinou molekulou spustit syntézu mnoha set dalSich
molekul.

Smyslovy prah. Pfi vanimani velmi slabych podnétt
je receptor omezen hladinou pfirozeného Sumu. Podnét
muze byt detekovan, je-li pomér signal/Sum alespon ro-
ven 1. Neodstranitelnym zdrojem Sumu je tepelny Brow-
nv pohyb, ktery piedstavuje teoreticky limitujici prah
pro citlivost jakychkoli receptort.

4.3.2. Specifita receptorovych membran

Specifita citlivosti jednotlivych typt receptort je dana
predevsim molekuldrni strukturou jejich membrany, ktera
je vyladéna na urcity typ podnétu (obr. 4.14.).

U mechanoreceptori mize byt v nejjednodussim
pripadé mechanicky deformovano postaveni membra-
novych proteind a kanal se tak mize stat propustnym —
jde o mechanicky vratkovany kanal. Na mechanore-
cepci jsou postaveny smysly sluchu, hmatu a také vniti-
niho ¢iti napéti svalu nebo §lach.

U termorecepce se predpoklada ptima reakce mem-
branovych enzymtl (Na/K pumpa) na zménu teploty
nebo zména teplotni oscilace kanalovych molekul ve-
douci ke zméné membranové propustnosti.

Chemoreceptory reaguji na navazani molekuly
dané latky na bilkovinny receptor spusténim kaskady
dalsich pochodt na jejimz konci je zasah do enzyma-
tického fizeni a tedy funkce buiiky nebo zména iontové
propustnosti a tedy i membranového potencialu. Kas-
kada nékolikapatrového ptredavani povelu umoznuje
vyrazné zesileni podnétu. Pro chemoreceptory je ty-
pické kaskada: G-protein — adenylatcyklaza — cAMP —
zména propustnosti kanalu (Na" nebo K*) — receptorovy
potencial.

Opét se tu na smyslovych bunkach setkavame s mo-
delem chemorecepce, jak jiz jsme ho popsali na post-
synaptickych membranach a jak jej znovu potkame na
cilovych bunkach endokrinniho aparatu. Zda se, Ze vsech-
ny buiky organizmu jsou vybaveny jakymsi obecnym
smyslem pro chemické podnéty a signaly a ze v tomto
nejobecnéj$im smyslu 1ze chemorecepci chapat jako jed-
nu z nejstarsSich smyslovych schopnosti.

Fotoreceptory zachycuji energii svételného zareni.
Preklopeni alosterické konformace molekuly fotopig-
mentu po dopadu fotonu spousti aktivacni zesilujici
kaskadu podobnou té, kterou jiz dobfe zname z chemo-
recepce.
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Deformace Teplota

Obr. 4.14. Schéma transdukce riznych smyslovych podnétl na receptorovy potencial. Podnét musi ovlivnit propustnost kation-
tovych kanald. Mechanické podnéty mohou jednoduse kanaly deformovat, teplotni oscilace ovlivnit pravdépodobnost otevirani kana-
IG nebo ¢innost Na/K pumpy, chemickeé latky a svétlo spousti transdukéni enzymovou kaskadu. K - kanal, R - receptor, G — G-protein,
AC - adenylatcyklaza, PK - proteinkinaza, Rh - rhodopsin, PDE - fosfodiesteraza.

4.3.3. Vztah sila podnétu — odpovéd’
receptoru

Mezi intenzitou podnétu a receptorovou odpovédi (po-
tencialem) nejde o linearni vztah. Receptory obecné vni-
maji ze zmény intenzity podnétu jen logaritmus této
zmény. Tento vztah se popisuje jako Weber-Fechnerovo
pravidlo. V praxi to znamena, ze receptory dokazi 1épe
rozeznat zménu v malych intenzitach nez stejnou zménu
velkych intenzit. Lze rozeznat rozdil mezi 1 ga 2 g za-
vazim, ale mezi 5.001 g a 5.002 g uz ne. Graficky vyjad-
feny vztah je na obr. 4.15. Tuto vlastnost receptori lze chapat
jako kompromis mezi potiebou citlivosti na jedné strané a obrov-
skym rozsahem intenzit ptichdzejicich z vnéjsiho svéta na strané
druhé (jde o rozsahy az 10titddové). Linearni zavislost by vedla
bud’ k ptili§ malé citlivosti anebo k pfili§ brzkému nasyceni recep-
tortl. Logaritmicka zavislost umozni oboji — dostatecnou citlivost

pfi zachovani Sirokého spektra vnimanych intenzit.

Uroveri saturace

Intenzita viemu
5

lin

Intenzita podnétu

Obr. 4.15. Intenzita vijemu roste s intenzitou podnétu logaritmicky
- ne linearné. Tento kompromis mezi rozliSovaci schopnosti a sa-
tura¢nim prahem (nasycenim) receptorli umoziiuje zachovat od-
stuprfiovanou reakci na velmi Siroky rozsah intenzit sou¢asné
s velkou citlivosti pro slabé podnéty.

4.3.4. Receptorova adaptace

Rada receptorti se rychle adaptuje a receptorovy poten-
cial a nasledné frekvence akénich potenciali s casem
slabne, ackoli podnét je konstantni. Receptorim, které
se adaptuji rychle fikame fazické nebo také diferenéni,
tém které se neadaptuji tonické nebo také proporcio-
nalni (obr. 4.16.).

Diferencni receptor Proporcionalni receptor

L L

Podnét

Obr. 4.16. Rozdil v adaptaci D- (diferen¢nich) a P- (proporcio-
nalnich) receptorll. D-receptory reaguji jen na ¢asovou zménu
podnétu. Odpovéd P-receptorli trva po celou dobu plsobeni
podnétu.

Rychle se adaptuji napfiklad receptory ¢ichu nebo
teploty ktize. Naproti tomu pro méfeni obsahu kysli-
ku, polohy kloubu nebo teploty krve je nezbytné napro-
sto pfesné a pritom trvalé méfeni bez adaptace. Jednou
z moznych pfi¢in, pro¢ k adaptaci dochazi mize byt
rychld inaktivace kanalli umoznujicich depolariza¢ni
toky iontd.
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4.3.5. Lateralni inhibice

Dalsi pozoruhodnou vlastnosti recepce i dosti odlisnych
modalit, jako je tomu naptiklad u zraku, sluchu nebo ¢i-
chu, je tzv. lateralni inhibice — postranni ttlum. Jde
o prvni zpracovani vstupni informace. V ur¢itém smyslu
slova jde o jeji selektivni destrukci nebo zvyraznéni ur-
¢ité slozky podnétu na ukor slozky jiné. Vysledkem je
ale vyssi rozliSovaci schopnost daného smyslu. Napfi-
klad u zraku se uplatiuje lateralni Gtlum ke zvyraznéni
hranic mezi svétlymi a tmavymi plochami (obr. 4.17.).
Pro zrakové drahy a pro dalsi zpracovéani informace
z o¢i v mozku je ziejmé dulezité posilit kontrastni linie
pozorovanych objektil.

Osvétleni sitnice

Lateralni
inhibice
fotoreceptoru

Vystup na
zrakovém
nervu

Vsimnéme si, ze rozdil ve frekvenci akénich po-
tenciald je mnohem vétsi v oblasti hrani¢ni linie nez
tfeba mezi stiedy svétlé a tmavé oblasti. Tim je uz
v o¢ni sitnici zvyraznéna hranice — obrys pozorované-
ho predmétu.

Stejny princip zvySuje napiiklad schopnosti ucha
vnimat tony o jen nepatrné rozdilnych vyskach nebo re-
ceptorim v Cichové sliznici rozeznavat obrovské spek-
trum vini. Siln€j$i podnét je posilen, slabsi jeste vice
potlacen — tim se dosahne zvyraznéni, vyostieni, pfesné
lokalizace maxima. To vede k lepsi rozliSovaci schop-
nosti — dvé ostrd maxima jsou od sebe odlisitelnd 1épe
nez stejné vzdalena maxima ,,roztazena™.

b) Vystup na
sluchovém
nervu

Lateralni
inhibice
vlaskovych
bunék ucha

Lzt

vukové vibrace

-

Obr. 4.17. Vyznam lateralni inhibice pfi zpracovani smyslovych vstupt. a) Kontrastni pfechod mezi osvétlenou a neosvétlenou sitnici je
jesté vice zvyraznén. b) Misto sluchového aparatu (hlemyzdé), kde jsou zvukové vibrace maximalni, je zvyraznéno proti méné vibrujicimu

okoli — kontrast je jesté ostiejsi.
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