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Anotace prace

Tato prace predstavuje jeden 2z moznych experimentalnich pfistupd,
jak zkoumat neuralni podstatu uCeni a paméti. Protoze uCeni a pamét nejsou
jednotnym procesem, ale naopak se jedna o velkou mnozinu jevl, zabyvali
jsme se jenom urCitymi komponentami uceni, které se daji dobfe zkoumat
na zavedeném modelu: navigatnim chovani laboratornich  potkand,
které je povazovano za vhodny nastroj ke zkoumani deklarativni paméti u zvifat
(tento a jiné pojmy budou blize vysvétleny v uvodu prace). Pro efektivni uceni
je nezbytné rozeznavat relevantni zdroje informaci od méné (&i vabec) relevantnich.
To je ve zkratce ta slozka ucCeni, ktera nas nejvice zajimala. Nasim cilem je zjistit,
které z ,podezielych® mozkovych struktur maji natomto procesu nejvétsi podil.
K tomu vyuzivame metodiku funkéniho vyfazeni studovanych mozkovych struktur, v
experimentalni ¢asti této prace se zabyvam konkrétné tzv. asociaéni parietalni kdrou.
Sledovali jsme zmény, které takovy zasah v chovani experimentalnich vyvola

v porovnani s kontrolnimi (neovlivnénymi) zviraty.
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Uvodni zamysleni

Schopnost organizm( pfizpusobovat se vnéjSimu prostfedi fascinovala
pozorovatele pfirody od nepaméti. Bez nadsazky dokonce historicky formovala vyvoj
lidského mysleni; dokonalost souhry pfirodnich vztah( je totiz natolik komplikovana,
Ze az do devatenactého stoleti ji nebylo mozno zcela uspokojivé vysvétlit jinak nez
na zakladé religidznich predstav o "bozském stvoreni". Dikazem toho, jak hluboce
poznani adaptability pfirody dodnes ovliviiuje lidskou kulturu, je i debata o vyuce
evoluCni teorie na S$kolach, ktera uz fadu let probihd ve Spojenych statech
americkych a novéji tfeba také v Polsku. Zastanci i odpurci existence Boha si jako
svoji strategickou kvétu zvolili védu o pfizplisobivosti prirody. Zadna ze zu&astnénych
stran tak nedo$la poznani, Ze skute€nym pfinosem védy - mimo to, Ze umozruje
technologicky pokrok - je svoboda mysleni, jez pfinasi, a odpoutani lidského
uvazovani od vSech dogmatizma.

Pfizpusobivost, o které jsme az dosud mluvili, je pfizpusobivosti nejvysSi
urovné; vysvétluje ty vlastnosti zivych organisma, které jsou pfedmétem vrozeného
dédictvi po pfedcich. Reakce na zmény v prostfedi je vSak na této urovni relativné
velmi pomala, zpravidla vyzaduje mnoho generaci. Jina Uroven pfizpUsobivosti v§ak
umoznuje organizmUm reagovat na rychle se vyvijejici situaci v jejich pfirozeném
prostiedi; je to uroven fyziologické adaptace, jejimz nejpozoruhodnéjSim a zaroven
obé urovné vlastné prolinaji. Schopnost ucit se je totiz podminéna spravnou funkci
mnoha struktur nervové soustavy - a ty jsou zase vrcholnou ukazkou evolucni
adaptace. Krom toho, studium nervové soustavy a jejich projevu je dalSi z oblasti
pfitahujicich zapalené dogmatiky - budou v ném jisté hledat dalSi argumenty pro tu
kterou viru. Jedni by radi ukazali, Ze duSevni projevy jsou Cisté mechanistickym
dUsledkem mozkové Cinnosti a Ize je plné uchopit pojmoslovim védy, zatimco druzi
budou poukazovat na nejasnosti a tézko objasnitelné fenomény, které véda (zatim)
neumi vyvratit ani vysvétlit. Necht mezi sebou diskutuji dal; my se v8ak nyni
ponofme do poznavani, které ma o néco realnéjSi zaklad. Nebudeme si klast ambice
vyfesit jednou provzdy onen zdanlivy konflikt mezi védou a nabozenstvim. Prace,
kterou prfedkladam, predstavuje jen nepatrny stfipeCek v mozaice lidského poznani.

S virou, Ze skute€né poznani ma moc osvobozovat od dogmatizmu, v8ak pokladam i



takto drobné poznani za podstatné vice vzruSujici nez soupefeni o ten jediny

spravny svétonazor.



1. Uvod do problematiky

1.1. Klasifikace a mechanismy uc¢eni a paméti

Uceni a pamét nejsou nijak jednotnym jevem. Nékteré formy uceni (budou
popsany dale) jsou vlastni v§em Zzivocichlm s nervovou soustavou. Jiné formy uceni
a paméti mohou byt naopak specifické pro danou taxonomickou jednotku’ a mohou
se dokonce objevovat jen v urcitétm uzce vymezeném obdobi jejich ontogenetického
vyvoje?. Existenci napf. tzv. epizodické paméti je velmi obtizné prokazat u Zivogicht
(Jeffery, 2003, Baddely et. al. 2001) a néktefi odbornici ji stale pfipisuji pouze
Clovéku. Vzacnéji byva zminovano uceni i u nejjednodussich zivolichl — prvokdl, ktefi
nemaji zadnou formu nervové soustavy (Harvey a Bovell, 2006). V jedné studii
dokonce védci zkoumali uCeni u lidskych spermii — a jejich vysledek byl pozitivni
(Brugger et al., 2002). (U€eni na jednobuné&cné urovni vSak stale nelze povazovat za
presvédCivé dokazané a o jeho mechanismech neni nic znamo. Proto se jim v dalSim
textu uz nebudeme zabyvat.)

Vzhledem ke slozitosti tématu nelze podat v rozsahu této prace vyCerpavajici

pfehled, je vSak nezbytné se seznamit alespon se zakladni klasifikaci uéeni a paméti.
1.1.1. Neasociativni uceni

Smyslem neasociativniho uceni je poznat vlastnosti jednoduchych stimull
pfichazejicich z okoli. Neni zde pfitomen proces propojovani dvou a vice podnétd
(tzv. asociovani, proto neasociativni). Mezi formy neasociativniho uceni se fadi
pfedevSim habituace a senzitizace, coz jsou zakladni typy ueni bézné pro vSechny
druhy zvifat, které maji nervovou soustavu (Veselovsky, 2005).

Habituace je forma uceni, pfi némz subjekt (ten, kdo se uci) po urcité dobé
prestava reagovat na néjaky pomérné specificky aviak nevyznamny podnét z okoli.
Cim je tento podnét slabsi a ¢ast&jsi, tim je habituace rychlejsi. (To zname z vlastni

zkuSenosti; prosté si na néjaky podnét zvykneme a pfestaneme ho po ¢ase vnimat).

ey

' Taxonomicka jednotka neboli taxon je skupina konkrétnich (Zijicich nebo vymielych) organizmil, které maji
spole¢né urcité znaky (nejcastéji jsou pribuzné) a tim se odliSuji od ostatnich taxont. Naptiklad: t¥ida, fad, rod,
druh.

? Ontogeneticky vyvoj je vyvoj jedince (organizmu) od oplodnéni vaji¢ka po jeho dospélou formu.



Kdyz se vSak né&jaky nepfijemny stimul pfipoji k jiz habituovanému, nastava
dishabituace, a ta zapficini, Ze se odpovéd na podnét znovu objevi v plném rozsahu.

Sensitizace, na rozdil od habituace, je nespecifické vzruSeni vyvolané
opakovanym vystavenim vyznamnému podnétu. VétSinou se tyka nepfijemného
nebo bolestivého stimulu, ale stejné tak se muize tykat i napfiklad sexualnich
podnétl. Se senzitizaci je totiz davan do souvislosti i tzv. Coolidguv efekt, ktery
postihuje samce rdznych druhd zvifat (Telensky, 2007). Efekt se projevi tim, Ze jejich
sexualni reakce na novou samiCku je daleko intenzivnéji vyjadfena nez na uz

znamou partnerku.

1.1.2. Asociativni ucéeni

Asociativni u€eni se vyznacuje tim, Ze dochazi ke spojovani (asociaci) dvou
¢i vice podnétl. K zakladnim typum asociativniho uceni Fadime klasické
podminovani, operantni podminovani a strachové podminovani. Pro asociativni
uceni je velmi dulezita motivace: apetitivni motivaci rozumime snahu o ziskani
odmeény, averzivni motivace je snaha vyhnout se trestu. Nejjednodussim pfipadem
je klasické (pavlovovské) podminovani. Pfi ném dochazi k asociaci mezi novym
podnétem (podminény podnét) a jiz znamym podnétem, ktery vyvolava urcitou reakci
(nepodminény podnét). V klasické studii Ivana Petrovice Pavlova (Pavlov a Anrep,
1927), ve které byl tento zpUsob uceni poprvé védecky popsan na psech, byl
podminénym podnétem zvukovy signal a nepodminénym podnétem bylo Zradlo.
S pojmem motivace pak Uzce souvisi pojem posileni. V experimentu I. P. Pavlova
bylo pouzito pozitivni posileni. Tim myslime, Ze spojeni (asociace) obou podnétul
bylo posileno apetitivnim stimulem, odménou. Negativni posileni naproti tomu
znamena, Zze nepodminény podnét ma averzivni charakter a jiz pouhé vystaveni
podminénému podnétu muize vyvolat vyhybavou nebo dokonce strachovou reakci —
tak je tomu pfi strachovém podmifiovani, ve kterém muzZze byt podminénym
podnétem jednoduchy stimulus (zvukovy Ci opticky signal) i kontext celého prostfedi.
K posileni dochazi i pfi operantnim podminovani. Zvlastnosti operantniho
podmifiovani je to, Ze dochazi k asociaci vlastniho chovani s nepodminénym
podnétem. Narozdil od klasického podminovani, kde jde o asociaci dvou externich
podnétl, je u operantniho podmifovani podminénym podnétem autonomni Ukon

uciciho se subjektu.



1.1.3. VyssSi pamétové funkce

VySe uvedené formy uceni se podileji na tvorbé tzv. nedeklarativni paméti.
podileji na vzniku tzv. deklarativni paméti.

Deklarativni pamét’ je typem paméti, ktera zahrnuje faktické znalosti a osobni
vzpominky (sémanticky a epizodicky druh paméti). Podle puavodni definice
deklarativni pamét vyzaduje védomé vybaveni pfislusné znalosti nebo udalosti
(Tulving, 1972) a uloZenou informaci je vzdy mozné verbalné vyjadfit — deklarovat.
Takto postavena definice ma silné antropocentricky charakter, pfesto v sou¢asnosti
pfevazuje nazor, ze se homology obou druhu deklarativni paméti vyskytuji i u
nonhumannich zivo&ichu (Baddeley et. al, 2001).

Sémanticka pamét’ je paméti pro fakta, jejichZ vybaveni nezavisi na kontextu,
ve kterém byla informace ziskana, obvykle si jej ani nepamatujeme. Pfikladem
sémantické znalosti je skuteCnost, Ze Pafiz je hlavnim méstem Francie.

U lidi je deklarativni pamét pfistupna zkoumani formou verbalniho dotazovani,
coz je pochopitelné vylou€eno u zvifat. Za ekvivalentni dukaz deklativni sémantické
pameéti vSak Ize povazovat i jiny zpusob vyjadreni - napfiklad nalezeni skrytého mista
vyhradné podle konfigurace vzdalenych orientacnich bodl (pro tento ucel bylo
zkonstruovano Morrisovo vodni bludisté, viz kapitolu 1.2.3.), coz je mozné jen na
zakladé komplexni znalosti topologie prostfedi, neboli "kognitivni mapy".

U informace tohoto typu si obvykle nevzpominame na okolnosti, za kterych
jsme se skuteCnost dozvédéli (kontext ziskani informace). Tyto okolnosti navic
nemusi byt jednoznacné dany, nebot’ k trvalému zapamatovani informace maze dojit
az po nékolikerém opakovani.

V tomto se sémantickda pamét odliSuje od paméti epizodické. K
zapamatovani osobni vzpominky musi dojit na jediny "pokus", nebot v bézném
Zivoté se jedinecné udalosti obvykle neopakuji. Krom toho, v epizodické paméti je
pravé kontext udalosti klicovy. Epizodicka vzpominka totiz z definice musi obsahovat
nejen informaci vécnou (co se udalo), ale také Casovou (kdy se to udalo) a
prostorovou (kde se to udalo).

Vzhledem k nemoZznosti navazani plnohodnotného verbalniho kontaktu se
zviraty je u nich velmi obtiZzné prokazat existenci epizodické paméti. Néktefi autofi,

véetné samotného plvodce konceptu epizodické paméti, kanadského védce
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estonského plvodu Endela Tulvinga, zastavaji nazor, Zze epizodicka pamét pfimo
zavisi na verbalni reprezentaci vzpominek a je proto vlastni pouze Clovéku. Pfesto se
v poslednim desetileti zaCinaji objevovat pfesvédcCivé priklady epizodické paméti u
zvifat (v anglosaské literature Casto ponékud alibisticky oznaCované jako episodic-
like memory). Zatim zifejmé nejpfesveédCivéjSim modelem tohoto typu paméti je
pokus, ktery byl provadén na kalifornskych sojkach v jejich pfirozeném prostiedi.
Sojky maji tendenci ukladat si potravu na rlzna mista a jsou nuceny si zapamatovat,
kde ji ulozily (aby ji nasly), co ulozily (jestli napf. ofiSek nebo Cerva) a kdy ji ulozily
(jestli byla jeji trvanlivost takova, Zze ma jeSté cenu se pro tu konkrétni potravu

vracet).

1.1.4. Zakladni fyziologické mechanismy paméti

Ve vyzkumu fyziologie paméti jsou podstatné predevSim dva aspekty. Jednak
je to aspekt neuroanatomicky (nékdy se téz hovofi o systémové fyziologii), tzn. kde
ke tvorbé a ukladani pamétovych stop dochazi a jaké struktury se ucastni
vybavovani v paméti uloZzené informace a dale pak aspekt neurofyziologicky, tedy k
jakym procestiim na molekularni a buné&éné urovni pfitom dochazi.

Nejlépe Ize problém lokalizace pamétovych funkci studovat u lidskych
pacientli, u kterych je (napfiklad nasledkem mozkové mrtvice) néjaka dobre
lokalizovatelna struktura mozku poskozena ¢&i zniCena. Podle toho, jaké schopnosti
jsou u takového pacienta postizeny, mizeme usuzovat na funkci téchto struktur.
Tento pfistup pfinesl mnoho zajimavych poznatkl, napfiklad o funkci hipokampu, a
to pfedevSim diky pacientovi znamému jako ,H. M.". U tohoto pacienta byly béhem
operace v roce 1953 oboustranné odnaty hipokampy. Ty totiz tvofily ohnisko
epileptické aktivity, kterou méla operace omezit (Scoville a Milnerova, 1957). Zahy po
operaci v8ak bylo zjisténo, ze H. M. neni schopen zaznamenavat nové vzpominky
(epizodicka pamét) a jeho schopnost ucit se novym faktim (sémanticka pamét) je
jen velmi omezena. Byl v8ak schopen si vybavit udalosti i fakta, ktera nabyl do doby
nékolika tydnl pfed operaci a jeho inteligence nebyla rovnéz poskozena. H.M. byl
béhem své vice nez padesatileté "kariéry profesionalniho pacienta" podroben
velkému mnozstvi experimentu a stal se cennym zdrojem informaci o funkci lidského

hipokampu (pfehled viz napf. Corkinova, 2002). Nevyhodou tohoto pfistupu je v8ak
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skute¢nost, Ze pacientl s dobfe lokalizovanou (tedy omezenou jen na urcitou
strukturu a zaroven postihujici celou tuto strukturu) ablaci a to v obou hemisferach
zaroven je velice malo a Casto takovi pacienti nejsou k dispozici vibec. Pomocnou, v
soucasnosti hodné vyuzZivanou metodou je takzvané funkéni zobrazovani (pfedevsim
technika funkéni magnetické rezonance, fMRI), ktera umoznuje zobrazit metabolicky
aktivni oblasti mozku. Tato metoda vSak neposkytuje idealni prostorové rozliSeni a
navic je Casto obtizné interpretovat, jak zvySena metabolicka aktivita v dané oblasti
mozku souvisi s vlastni ¢innosti neurond (Buzsaki, 2006).

Proto je potfeba pfistoupit k experimentim, kdy je zvifatim néktera
anatomicka struktura mozku odnata, naruSena nebo funkéné vyrazena. Pokud jde o
zakrok s trvalymi nasledky, hovofime o experimetalni lézi, pfi pouziti toxinu, ktery
strukturu jen do€asné vyradi z ¢innosti, mluvime o inaktivaci.

PFi studiu neurofyziologickych mechanismi na bunééné a molekularni
urovni se vyuzivaji nejriznéjSi farmakologické (napfiklad pouziti blokator(
neuralnich receptora &i inhibitor( proteosyntézy) i elektrofyziologické (napf. snimani
aktivity neuronu elektrodami) metody. Tyto postupy lze z etickych divodd pouze
vyjimecné aplikovat na Clovéka a proto i v této oblasti je nezbytné uchylovat se k

pokuslim se zviraty.

1.1.4.1. Mechanismy paméti na systémové urovni

Jak jiz bylo zminéno v uvodu, u€eni a pamét nejsou jednotnym jevem a tudiz
nelze ani oCekavat, Zze nékde v mozku bude existovat jakési univerzalni "sidlo
paméti". Pamétoveé funkce jsou naopak rozptyleny do mnoha oblasti a to tim vice,
C¢im je dany druh paméti komplexnéjsi. Jednou z mala vyjimek je tzv. podminéna
chutova averze. Tento vysoce specializovany typ paméti byl popsan u laboratornich
potkanl a umozrfiuje jim zapamatovat si chut potravy, ktera u nich v minulosti
vyvolala pfiznaky otravy. Tato informace je zaznamenana v takzvaném
parabrachialnim jadfe mozkového kmene (Bures$, 2002). Nedeklarativni pamét’ je
zajistovana na celé rfadé urovni a uc€astni se pfi ni fada korovych oblasti, ale i oblasti
podkorové, v€etné bazalnich ganglii, talamu a mozecku. V souvislosti s deklarativni
paméti se hovofi pfedevSim o limbickém systému, zvlastni soustavé podkorovych

Vaigvivs

amygdala.
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Hipokampus je patrné nejstudovanéjsi "podkorovou" oblasti mozku vubec. U
Clovéka je ukryt v hloubi spankového laloku a jak bylo popsano vyse, podili se
predevdim na epizodické paméti. Udaje ziskané z pokust s lidskymi pacienty,
pfedevSim H.M., vedly k navrzeni tzv. deklarativni teorie hipokampu. Podle ni jsou
epizodické vzpominky zpracovavany v hipokampu a po omezenou dobu v ném
zUstavaji "uskladnény". Poté je pamét procesem tzv. konsolidace ulozena v mozkové
kife (neokortexu), takZe vybaveni starSich vzpominek je mozné i po naruSeni
hipokampu (jako je tomu u H.M.). Naproti tomu experimenty se zvifaty vedly k
vytvoreni odliSnych konceptld funkce hipokampu. Elektrofyziologické experimenty i
behavioralni data ukazuji, Ze zvifeci hipokampus je strukturou vyznamné se
podilejici na prostorové navigaci. To vedlo k formulaci teorie hipokampalni kognitivni
mapy (O’'Keefe a Nadel, 1978). Podle ni je hlavni ulohou hipokampu zvifat
reprezentovat prostorové souvislosti v prostfedi a funkce epizodické paméti se
vyvinula u Clovéka pfidanim casového kontextu ke zpracovavani prostorové
informace. Jejim rozSifenim je teorie relacni reprezentace od profesora
Eichenbauma z Bostonské univerzity, ktera fika, Zze kognitivni mapa je jen zvlastnim
pfipadem komplexni reprezentace vztah( mezi riznymi "entitami". Dramaticky rozpor
mezi rlznymi teoriemi je predevSim v tom, zda pfedpokladaji, ze i k vybaveni
starSich vzpominek je potfeba hipokampus &i nikoli. Shrnuti dosavadnich teorii i novy
pohled na problematiku predklada nejnové;jsi ¢lanek Chrise Birda a Neila Burgesse
(2008). Podle jejich teorie je i k vybaveni starSi informace v plné kvalité potfeba
hipokampus. Vybaveni nezavislé na hipokampu je ochuzeno o komplexni souvislosti
a vybavované scény nejsou presvédcCiveé "prostorové koherentni" (jako by obsahovaly
logické chyby) a ztraceji i na detailnosti. Podle nové teorie si pacienti s oboustranou
lézi hipokampu mohou na staré udalosti sice vzpomenout, ale takovato vzpominka
ma spis charakter sémantického vybaveni si faktu, nezli "znovuproziti" dané udalosti.
Toto znovuproziti (jinymi slovy spusténi komplexni vjemové a kontextové
reprezentace udalosti) ma zajistovat pravé hipokampus tim, Ze propoji nékolik
korovych oblasti, z nichz kazda reprezentuje urcity aspekt vzpominané situace. V
souCasné dobé Ize tedy s nejvysSi pravdépodobnosti oCekavat bouflivou védeckou
diskuzi na téma funkce hipokampu.

Amygdala je shluk jader v limbickém systému a jeji hlavni funkci je zajiStovat
emocionalni reakce. Tato struktura komunikuje s hipokampem a ma pro ucCeni a

pamét velmi dulezitou roli: informovat o emocionalnim obsahu dané situace.
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Vyznamné situace jsou s vysokou pravdépodobnosti spojeny s pozitivnim &i
negativnim prozitkem a je proto logické, Ze pravé emocionalni obsah obvykle
rozhoduje o zapamatovanihodnosti pfislusné informace.

Na uceni a paméti se nejruznéjSimi zplsoby podileji korové (neokortikalni)
oblasti mozku. Uloha jednotlivych korovych oblasti je pomérné komplikovana a
dosud nejasna a v rozsahu této prace neni mozné se touto problematikou
vyCerpavajicim zpusobem zabyvat. Nékteré oblasti neokortexu se patrné podileji na
reprezentaci jednotlivych senzorickych sloZek epizodické paméti. Jing, tzv. asociacni
oblasti mozkové kiry dostavaiji jiz zpracovanou informaci z jednotlivych smyslovych
modalit (zrak, sluch, €ich, hmat...) a usporadavaji je do komplexnéjSich reprezentaci.
To je patrné i pfipad asociacni parietalni kary, kterou se zabyvam v experimentalni
Casti prace. U Clovéka napfiklad parietalni kara zajiStuje vnimani prostoru a objektu.
PFfi poSkozeni (typicky na pravé strané parietalniho laloku) se muze vyvinout
takzvany syndrom opomijeni, kdy pacient neni schopen vnimat opacnou polovinu
prostoru (typicky levou). Pacient tak napfiklad sni obéd jen z pravé poloviny talife. U
laboratornich potkand neni funkce této struktury v prostorovém uceni plné
objasnéna. Jedno z moznych vysvétleni poskytl Save (2000). Podle jeho vysledku je
parietalni klra zodpovédna za zpracovani prostorovych vztahl mezi blizkymi
orientacnimi body (vSe bezprostfedné pfistupné zvifeti v daném prostfedi), zatimco
informace o vzdalenych vizualnich orientacnich bodech je zpracovavana v

hipokampu.

1.1.4.2. Mechanismy paméti na bunééné a molekularni urovni

Jestlize o "mechanismech paméti na systémové urovni" plati, Ze nejsou dosud
zcela objasnény, zde to plati dvojnasob. Za zakladni bunécné-molekularni
mechanismus paméti se povazuje takzvana synapticka plasticita. Je to schopnost
nervové soustavy ménit citlivost (silu) spoju mezi dvéma neurony. Tyto spoje se
nazyvaji synapse. Pravé tato zména citlivosti (vyznamu) nékterych spojli muze byt
nositelem informace v mozku. Tento mechanismus teoreticky navrhl Donald Hebb
(1949) a jeho fyziologickym ekvivalent byl objeven v podobé takvané LTP neboli
dlouhodobé potenciace (Blis a Lgmo, 1973). Dlouhodoba potenciace se projevuje
tim, Ze po intenzivnim drazdéni dojde k "posileni" pfislusné synapse. Bylo ukazano,

Z2e k dlouhodobému udrzeni tohoto jevu jsou potfeba nékteré enzymy, predevsim
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takzvana protein-kinaza M-Zeta. Ceska neurofyziolozka Eva Pastalkova (2006) pak
teprve prfed dvéma lety ve své prllomové praci publikované v Casopisu Science
prokazala souvislost mezi biochemickou blokadou tohoto enzymu a zapomenutim
nauCené prostorové informace u laboratornich potkant. Timto elegantnim
experimentem jako jedna z prvnich pfinesla pfimy dikaz o vyznamu dlouhodobé

potenciace pro pamét.

1. 2. Metody pouzivané ke studiu prostorového chovani

Orientace a fizeni pohybu v prostiedi je dulezitou funkci nervového systému.
Prostorova orientace je predmétem zajmu odbornikl z oblasti experimentalni
psychologie, neurobiologie, farmakologie a celé Ffady dalSich. Vzhledem ke
skuteCnosti, Ze prostorové chovani zvifat je projevem vysSich nervovych funkci
Clovéka a je také vyuzivano jako model lidské deklarativni paméti, mohou tyto ulohy
najit nebo jiz nasly uplatnéni v preklinickém vyzkumu, jmenovité u animalnich modelu
psychoz (Stuchlik et al., 2004) a demenci. V klinické mediciné mohou pomoci
napriklad k rozliSeni mirné kognitivni poruchy a demence Alzheimerova typu (Hort et.
al, 2007).

SoucCasné poznatky naznacuji, ze pro orientaci v prostoru zvifata pouzivaji
vnitini reprezentace, tzv. ,kognitivni mapy“, na jejichz tvorbé se podili Fada
neuronalnich okruht a neuropfenade&ovych systémi®. Tyto reprezentace jsou velmi
komplexni a obsahuji vztahy mezi objekty, jako jsou sméry, vzdalenosti a podobné
(Jeffery, 2003; Gallistel, 1990).

V experimentalnich podminkach studujeme schopnost Zivo&ichl orientovat se

v prostoru pomoci navigacnich uloh.

? Neuropienasedovy systém je soubor viech nervovych drah vyuZivajici dany neurotransmitter.
Neurotransmiterem se rozumi chemicka latka, ktera slouzi jako signal pro pfenos vzruchu z jednoho neuronu na
druhy. Nejéastéjsimi a nejvyznamnéj§imi neurotransmittery jsou acetylcholin, glutamat a kyselina gama amino-
maselna (GABA).
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1.2.1. T-bludisté a Y-bludisté

T a Y bludité pavodné vznikly jako fragmenty komplexnich bludist, ktera se
pouzivala vraném obdobi behavioralniho vyzkumu (Jeffery, 2003). Nejcast&jsi
uloha na T-bludisti se nazyva alternace a vyuziva pfirozenou tendenci potkanu
zkoumat nova doposud nenavstivena mista. Pfi takovém pokusu je zvife umisténo
do startovaciho ramene a pohybuje se smérem ke ,kfizovatce“,na které se musi
rozhodnout, zda pujde doleva ¢&i doprava. Na konci ramene ziska potravu. PFi
nasledném opakovani tohoto pokusu potkan musi navstivit opacné rameno, nez to,
které si zvolil poprvé, jinak neni odménén potravou. Timto zplsobem se testuje
pracovni pamét (doCasna pamét pro momentalni stav proménnych aspektl ulohy),
protoZe si potkan musi pamatovat, které rameno navstivil v pfedchozim testu. Bylo
vSak zjisténo, Ze potkani i jina zvifata maji tendenci stfidat navstivena ramena i v

pripadé, Ze nejsou za spravnou "odpovéd" odmérnovani. Tento jev se nazyva
spontanni alternujici chovani a neni dosud zcela uspokojivé vysvétlen (Dudchenko,
2004).

Y-bludisté je velmi podobné T-bludisti s vyjimkou toho, ze ma tfistrannou

rotacni symetrii a je koncepcné podobné radialnim bludistim.

1.2.2. Radialni bludisté

Radialni bludisté bylo navrzeno jako test prostorové paméti hlodavcu
v sedmdesatych letech dvacatého stoleti (Olton a Samuelson, 1976). Bylo sestrojeno
pro testovani riznych forem paméti za pouziti vizualnich a jinych senzorickych (napf.
¢ichovych) orienta¢nich bodl vyuzitelnych pro feSeni dané ulohy. Typicky se bludisté
sklada z centralni kruhovité platformy, ke které je pfipojeno nékolik radialnich ramen.
Pocet ramen je zpravidla osm, ackoliv ¢tyframenna €i dvanactiramenna bludisté jsou
také pouzivana. V prostorovych testech jsou potravné motivovani potkani pokladani
na centralni platformu a je jim dovoleno navstévovat jednotliva ramena, na jejichz
konci je odména (napf. kousek potravy). Po zkonzumovani odmény se zvifata vraci
na centralni platformu a mohou si vybrat jiné rameno, do kterého vstoupi. Pokud je
testovana pracovni pamét’, obsahuji na zaCatku kazdého sezeni v8echna ramena
potravu a optimalnim FeSenim pro potkana je navstivit postupné vSechna ramena a

vyhnout se opakované navstéveé ramene, které jiz bylo pfedtim navstiveno a je tudiz
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prazdné. Podobna situace se v pfirodé vyskytuje, napf. u kolibfikl, ktefi navstévuiji
jednotlivé kvéty zhruba v pulhodinovych intervalech, coz je doba, po které se v nich
znovu vytvofi nektar. Radialni bludist€ muize byt rovnéz vyuzZito pro testovani
dlouhodobé (referenéni) paméti, napf. tim zplsobem, Ze jsou konstantné po fadu
sezeni potravou naplnéna jen ur€itd ramena a zvife ma za ukol navstévovat jen

ramena obsahuijici potravu a se navs$tévovani prazdnych ramen (Jarrard, 1983).
1.2.3. Morrisovo vodni bludisté (MWM)

Morrisovo vodni bludisté (viz obr.1.) je vyznamnym nastrojem, ktery vyrazné
pfispél ke studiu prostorové orientace. Na myslenku vodniho bludisté pfiSel (tehdy
postgradualni student) Richard G. Morris (Skotsko), kdyz hledal jednoduchou ulohu,
ve které by vykon zvifete byl vymezen pouzitim vzdalenych orientaCnich bodl a
eliminoval by ostatni mozZnosti orientace (Morris, 1981). Po delSi dobé
experimentovani Morris navrhl kruhovy bazén naplnény zakalenou vodou, ve kterém
je umisténa mala kruhovita platforma (ostrivek), ktera je tésné pod hladinou a
pfedstavuje jedinou unikovou cestu z vody. Pokud je ostrivek ukryty pod hladinou a
potkan je vypoustén z riznych mist na periferii bazénku, je uloha standardnim testem
allotetické orientace*, pfi které jedinou mozZnosti, jak miize zvife rozpoznat a
pamatovat si polohu ostrivku, je ur€eni jeho soufadnicovych vztahl vzhledem
k okolnim orientaénim bodim v mistnosti. Ulohu tedy zvife mGze fesit jenom na
zakladé komplexni znalosti prostfedi - kognitivni mapy. Velky zajem tento experiment
vzbudil poté, co Morris (1982) prokazal, ze potkani zbaveni hipokampu nedovedou
ulohu spravné fFeSit, coz vyznamnym zpusobem potvrdilo teorii hipokampalni
kognitivni mapy.

Pokud je testovana dlouhodoba (referenéni) pamét’, jsou potkani vypousténi
po nékolik dni z rlznych mist na okraji bazénku, pfiemz poloha ostruvku zlstava
konstantni béhem jednotlivych dennich sezeni.

Pfi testech kratkodobé (pracovni) paméti je poloha ostrivku kazdy den
nahodné zménéna a denné zvife absolvuje vice plaveb. Pfi prvni zpravidla ostriivek
nenajde, a proto je na néj po jedné minuté dovedeno experimentatorem. Latence

nalezeni ostravku (doba, za kterou ostrivek najde) v dalSich plavbach je méfenou

* Alloteticka orientace = proces integrovani informace o prostorovych vztazich mezi orientaénimi body, které
se nachazeji v blizkém i vzdalenéj$im okoli zviiete.
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veli€inou, ktera ukazuje schopnost zvifete uchovat v kratkodobé paméti polohu

ostrivku.

Obr. 1. Morrisovo vodni bludisteé.

Potkan hleda ostravek skryty pod hladinou (oznadeny teCkovanym koleckem).
Jedinym voditkem mu pfitom mohou byt vzdalené orienta¢ni body lezici mimo vodni
nadrz (zde reprezentované proskrtnutymi kole¢ky). Volné podle BureSe a BureSové
(1990).
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1.2.4. Uloha vyhybani se mistu

Ve vyzkumu mechanismu prostorového chovani je také mozné pouzit
behavioralni metody zaloZzené na negativni (averzivni) motivaci subjektu, jakymi jsou
ulohy aktivniho a pasivniho vyhybani se mistu (Cimadevilla a kol., 2000). Na
kruhovité otacejici se aréné (viz obr. 2.) je vzdy vymezen neoznacCeny sektor,
kterému se testovany subjekt vyhyba. Po vstupu do této oblasti je zvife potrestano
mirnou elektrickou rankou. Prvni variantou je tzv. pasivni vyhybani se mistu. Sektor,
kterému se zvife vyhyba rotuje spolu s experimentalni arénou (odtud Arena Frame,
dale jen AF varianta). Subjekt se tedy musi fidit pouze orientacnimi body na aréné. V
druhé z nich se experimentalni zvife vyhyba sektoru, ktery je definovan v
soufadnicovém systému mistnosti (tzv. Room Frame, RF varianta). Pokud by se
potkan aktivné nepohyboval, byl by opakované zavazen do zakazané oblasti
postupnym otaenim arény. Zvife se v8ak brzy nauci aktivné se pohybovat proti
sméru rotace a kompenzovat tak pasivni pohyb dany otacejici se arénou. Proto se
uloha také nazyva aktivni vyhybani se mistu, neboli AAPA (z anglického Active
Allothetic* Place Avoidance).

V obou téchto ulohach je nutné umét rozliSovat mezi dvéma referencnimi ramci.
Potkan musi v konkrétnim typu ulohy urcit, jestli je pro jeho orientaci podstatny
referenéni ramec mistnosti ¢i arény. Spravna volba jednoho ze vzajemné se
prekryvajicich referenCnich ramcl je projevem schopnosti segregovat relevantni
podnéty od irelevantnich v zavislosti na dané situaci. NaruSeni této schopnosti
provazi nékteré kognitivni poruchy u lidi, napf. schizofrenii. Proto se ulohy vyhybani
se mistu na rotujici aréné vyuzivaji pro hodnoceni pfiznakl schizofrenii podobného

chovani v animalnim modelu® schizofrenie (Bubenikova-Vale$ova et. al., 2008).

DocCasna inaktivace hipokampu mikroinjekci tetrodotoxinu naruSuje orientaci
v této prostorové uloze (Cimadevilla et. al., 2000), podobné je tomu i v klasické verzi
Morrisova vodniho bludisté. Bylo prokazano, Ze tato uloha je citliva i k jednostranné

hipokampalni inaktivaci (Cimadevilla et. al., 2001).

> Animalni model je ozna¢enim jednak experimetnalniho zvifete a jednak samotného experimentu, kdy je u
zvitete farmakologickymi, genetickymi nebo jinymi metodami navozeno urcité onemocnéni nebo stav, které je
podobné piislusnému onemocnéni nebo stavu u ¢loveéka. Animalni modely 1ze vyuzit napiiklad pro hledani
novych Iéciv lidskych onemocnéni.
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Obr. 2. Uloha vyhybani se mistu.
Na otacejici se aréné je Cervenou barvou (pomysiné) vyznacena zakazana oblast,
které se potkan musi vyhnout. Pfi uloze AF rotuje spole¢né s arénou, u ulohy RF je

jeji poloha definovana v ramci mistnosti a zistava konstantni.
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2. Cile prace

Moje prace byla motivovana snahou o zodpovézeni nasledujicich otazek:

1) Jak ovlivni |éze parietalni kiiry schopnosti potkana naucit se dvé modifikace ulohy
vyhybani se mistu (ve kterych se musi orientovat podle blizkych resp. vzdalenych
orientaCnich bodu)?

2) Muze to néco Fici o funkci asociacni parietalni kary potkana?

3) Potvrdi nas experiment literarni vysledky skupiny E. Saveho (2000)?

3. Experimentalni ¢ast

3.1. Metodika

V experimentu bylo pouzito 20 samcl laboratornich potkani (Rattus
norvegicus) kmene Long-Evans, 4 mésice starych, vazicich 350-500g. Potkani byli
chovani v akreditovaném zvéfinci FgU, po 2-3 zvifatech v plexisklovych terariich, pfi
stabilni teploté 21°C a svételném rezimu 12h svétla/12h tmy.

Operace s cilem oboustranné narusit funkci parietalni kidry probihala tak, ze potkani
byli nejprve uvedeni do anestéze injekci xylazinu (12 mg/kg) a ketaminu (100 mg/kg),
poté umisténi do stereotaktického pfistroje, kde jim pomoci skalpelu byla obnazena a
oCisténa lebka v délce pfriblizné od bodu bregma az po bod lambda (viz obr. 4.). Za
pomoci frézkovité vrtacky byl oboustranné do lebky vyvrtan obdélnik v koordinatach
2-6mm posteriorné a 1,5mm-5,5mm lateralné od bodu bregma. Nasledné byla
lebecéni kost v tomto obdélniku opatrné vyjmuta a na obnazené misto byl zhruba ve
vtefinovych intervalech pfikladan hrot (g = 1mm) pajky o teploté cca 170°C, pficemz
byl kladen dldraz na to, aby se co nejméné poskodila dura mater a zabranilo se tak
vniku pfipadné infekce. Jakmile byl hrot pajky aplikovan na veskery obnazeny
povrch, vyjmuta lebecni kost byla navracena do plvodniho mista, povrch lebky
potfen vazelinou a rana seSita chirurgickou niti. Deseti potkanim byla naruSena
funkce parietalni kary vySe uvedenym zplUsobem, deset potkanl slouzilo jako

kontrolni skupina - ti se podrobili stejné procedufe, s vyjimkou aplikace hrotu pajky. V
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prubéhu pokusu jeden potkan z kontrolni skupiny uhynul, koneény pocet zvifat ve

skupiné zvifat s lézi parietalni kiry (PAR) byl tedy 10 a v kontrolni skupiné (KON) 9.

Obr. 3. llustraéni snimky potkana uchyceného ve stereotaktickém pristroji.
Stereotakticky pfistroj umoznuje pfesné zaméreni operovanych mozkovych struktur.

Vlevo detail hlavy, vpravo celkovy pohled. Pfevzato z Bure$ a kol. (1983).
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Obr. 4. Orientace na lebce potkana béhem operac¢niho zakroku

A. Schematické znazornéni bodi bregma (€ervené) a lambda (zelené) na lebce
potkana.

Pfi zaméfovani mozkovych struktur ve stereotaktickém pfistroji jsou pouzivany jako
vychozi body pro orientaci v rostrokaudalnim (pfedozadnim) sméru mista, kde
se setkavaji Svy frontalnich a parietalnich kosti (bregma, oznaceno ¢ervenou
Sipkou) nebo parietalnich s okcipitalni kosti (lambda, vyznaceno zelené). Pro
orientaci v laterainim (bo¢nim) sméru slouzi medialni (stfedovy) Sev mezi
obéma parietalnimi (temennimi) kostmi. Upraveno podle Andéry a Horacka
(2005).

B. Stereotakticky atlas.

Neocenitelnou pomuckou pfi experimentalnich operacich je tzv. stereotakticky atlas,
ktery zobrazuje pfesnou topologii jednotlivych mozkovych struktur v transverzalnich
fezech mozku. Zobrazeny fez je veden ve vzdalenosti 4,8 mm kaudalné (zadnim

smérem) od bodu bregma. Dle Paxinose a Watsona (1997).
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Po 21 dnech, které slouZzily k rekonvalescenci po operaci, byli potkani testovani v
AF verzi ulohy vyhybani se mistu. Zvifatim byl tedy nékolik dni pfed experimentem
snizen pfisun potravy, aby byla motivovana hledat ji na experimentalni arénce. Ta se
nachazela v zatemnéné mistnosti 3x3m, méla kruhovity tvar (g = 82cm), hladkou
kovovou podlazku a otacela se ve sméru hodinovych ruciek rychlosti 1 otacka/min.
Potkani byli kazdy den trénovani ve dvacetiminutovych sezenich. Prvni dvé sezeni
byla habituacni, tj. potkani pouze hledali kousky potravy (je€né kroupy) a zvykali si na
experimentalni arénu. Pohyb zvifete byl sledovan pomoci infraervené diody, kterou
mél kazdy potkan na gumovych popruzich pfipevnénou na zadech. Kamera
zaznamenavajici infracervené svétlo, umisténa pod stropem nad stfedem arénky,
pfenasela signal o potkanové pozici do pocitace umisténého ve vedlejSi mistnosti.
Pocita¢ ukladal informaci o pozici potkana v x a y koordinatach kazdych 40ms pro
pozdéjsi analyzu. V dalSich péti dnech probihala faze uceni, kdy potkani nesméli pfi
hledani potravy vstoupit do 60° Sirokého sektoru, ktery byl vymezen v ramci arénky,
tzn. otacel se spolu s ni (AF varianta vyhybani se mistu, viz kap. 1.2.5.). V pfipadé,
Ze potkan do zakazaného sektoru vstoupil, byla mu automaticky aplikovana slaba
elektricka ranka pfes malou kovovou kotviCku, implantovanou z ¢asti pod kuzi,
spojenou s kabelem vedoucim do pocitate. Sledované veli¢iny béhem jednoho
sezeni byly tyto:

e pocet vstupl do zakazané oblasti - jejich zvySeny pocet udava neschopnost
potlacCit lokomocni aktivitu sméfujici do zakazané oblasti

e celkova usla draha - udava celkovou lokomodéni aktivitu béhem sezeni

Po dvou dnech od skonceni pfedchoziho experimentu byla zvifata testovana v RF
verzi ulohy vyhybani se mistu. Trénovani probihalo na témér identické aparature jako
v pfedchozim pfipadé, s témito odliSnostmi:

Experiment byl provadén v jiné mistnosti a za podminek normalniho osvétleni.
Habituaéni faze jiz nebyla zapotiebi (stejné jako potkani jiz nebyli udrzovani na
restriktivni dieté) a zvifata byla rovnou pét dna (=pét sezeni) po sobé testovana v
experimentalnich podminkach - méla za ukol vyhybat se zakdzanému sektoru, ktery
byl tentokrat fixovan vzhledem k mistnosti. To znamena, Ze potkan pasivné sedici na
aréné byl vzdy za néjaky €as (max. 60 s - viz rychlost otaceni) dopraven do
zakazané oblasti. Proto se tato modifikace nékdy nazyva aktivni vyhybani se mistu

(potkan se musi opravdu aktivné pohybovat). Z tohoto dlvodu je rovnéz mozné
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zaveést (k jiz zmifovanym) dalSi hodnocenou veliinu a to maximalni ¢as, kdy se
potkan dokazal uchranit pfed Sokem. Ta o néco lépe vypovida o schopnosti vyhybat

se zakazané oblasti nez pocet vstupu.

26



3. 2. Vysledky

3.2.1. Uloha AF

Potkani obou skupin dokazali béhem péti dnd vyznamné redukovat pocet
vstupu do zakazané oblasti. Statistické hodnoceni pomoci analyzy rozptylu (ANOVA)
prokazalo efekt dni F (4,68)=9,77, p<0,05, ale nikoliv jiz efekt skupiny F(1,17)=0,38,
p>0,05 ani interakci mezi obéma faktory F(4,68)=0,32, p>0,05. Co se tyCe miry
lokomoce, vysledky byly podobné: lokomoce se ménila v prabéhu dna F(4,68)=2,80,
p<0,05 ale nebyl nalezen rozdil mezi skupinami F(1,17)= 0,0003, p>0,05 ani
interakce mezi faktory den vs. skupina F(4,68)=1,56, p>0,05.

VSTUPY O kontrolni zvifata
B zvifata s lezi (PAR)
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o N O

den 1 den 2 den 3 den 4 den 5

Obr. 5. Pocet vstuptli do zakazané oblasti v uloze AF.

Na ose y je znazornén prumeérny pocet vstupl do zakazané oblasti v jednotlivych
testovacich dnech (osa x). Jak jiz bylo uvedeno v textu, obé& skupiny potkanu se
zlepSovaly v prabé&hu péti dnu tréninku, nebyl v8ak nalezen statisticky prikazny rozdil

ve vykonnosti obou skupin.
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3.2. 2. Uloha RF

Potkani obou skupin dokazali béhem péti dnt opét vyznamné redukovat pocCet
vstupl do zakazané oblasti. Analyza rozptylu zaznamenala efekt dni F
(4,68)=12,153, p<0,05, ale nikoliv jiz efekt skupiny F(1,17)=1,16, p>0,05 ani interakci
mezi obéma faktory F(4,68)=0,46, p>0,05. Pfi hodnoceni maximalniho ¢asu vyhybani
byl nalezen efekt dni F(4,68)=9,0, p<0,05 ale opét nikoliv efekt skupiny F(1,17)=2,26,
p>0,05 ¢i interakce F(4,68)=1,38, p>0,05. LokomocCni aktivita se ani zde (byt tésné)
neliSila mezi skupinami F(1,17)=4,13, p>0,05 a dokonce ani v pribéhu dnu
F(4,68)=0,7, p>0,05; interakce mezi faktory rovnéz nebyla signifikantni F(4,68)=0,88,
p>0,05.

VSTUPY O kontrolni zvitata
B zvifata s lezi (PAR)

25
20
15 T
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0

den1 den 2 den 3 den4 den5

Obr. 6. Pocet vstuptli do zakazané oblasti v uloze RF.
Na ose y je znazornén prumeérny pocet vstupl do zakazané oblasti v jednotlivych
testovacich dnech (osa x). | v tomto pfipadé se obé skupiny potkand b&éhem tréninku

zlepSovaly, aniz by byl nalezen prikazny rozdil ve vykonnosti skupin.
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4. Diskuse a zavér

Literarni udaje, zejména vysledky skupiny kolem E. Saveho (Save, 2000)
ukazuji na vyznam parietalni kary pro zpracovani informace o poloze blizkych
orientacnich bodd. V nasem experimentu se vSak pfitomnost parietalni kdry
neukazala byt kliCovou pro schopnost orientace ani podle blizkych, ani podle
vzdalenych orientaCnich bodld. SkuteCnost, Zze na$ experiment pfinesl vysledek
kontrastujici s literarnimi daty zasluhuje blizSi pozornost. Pfi porovnavani naSich a
Saveho (2000) vysledkd nesmime opomenout fakt, Ze se ulohy vzajemné liSily ve
dvou dulezitych aspektech. Prvnim z nich je pozadavek na pfesnost navigace.
Potkani se museli vyhybat asi sedmnacti procentim arény, kdezto v Saveho
experimentu zvifata musela najit skryty ostrlvek, ktery tvofil pouha C&tyfi procenta
z celkové plochy bludisté. Krom toho se da pfedpokladat, Ze ulohy na vyhybani se
mistu nevyzaduiji tolik pfesnosti jako ty, kde musi potkan hledat néjaké konkrétni
misto a pfesné k nému smérovat. Nase pokusy se liSily i s ohledem na smyslové
modality, které potkanovi poskytovaly informaci nezbytnou k orientaci podle blizkych
bodu. V nasi AF varianté je pozi¢ni informace zprostfedkovana predevsim Cichem a
také hmatem. V Saveho experimentu se zvifata orientovala pfedevsim pomoci zraku.

Na zakladé vySe nastinénych odliSnosti obou experimentd mizeme navrhnout
tfi mozna vysvétleni role asociacni parietalni kary. Prvni je, Ze pFispévek asociacni
parietalni kiry muze spocivat vtom, Ze parietalni kdra zajiStuje vySSi presnost
navigace pomoci blizkych orientaénich bodu, coz by v naSem pokusném usporadani
nemuselo byt kritickym faktorem, ale v Saveho pokusu uz ano. Druhé mozné
vysvétleni je, Ze asociacni parietalni klira pfispiva pfedevsim zpracovavanim zrakové
informace pfi navigaci.

Dulezité je si uvédomit, ze schopnost zpracovat orientaéni body musi byt
doplnéna neméné dulezitou schopnosti eliminovat zavadéjici zdroje informaci. Tento
proces, nékdy oznaCovany jako kognitivni koordinace muze byt dulezity
v behavioralnich ulohach, kde se blizké a vzdalené orientacni body dostavaji do
konfliktu. Schopnost kognitivni koordinace je zifejmé zavisla na hipokampu. Dokonce
uz jednostranna hipokampalni inaktivace vede k tomu, ze zvifata nejsou schopna
feSit RF ulohy (Cimmadevilla et. al., 2001). Pfestoze je znamo, Ze léze posteriorni
parietalni kary vyznamné ovliviiuje funkci neurond v hipokampu a jejich schopnost

zpracovavat prostor (Save, 2005), je povaha kooperace mezi hipokampem a
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parietalni klrou dosud ne zcela objasnéna. Tretim z moznych vysvétleni, které
nabizime, je, ze v Saveho experimentu, ktery vyzaduje pomérné pfesnou navigaci,
zvife neni diky naruSeni hipokampo-parietalnino systému schopno vyloucit
nerelevantni a zavadéjici prostorové podnéty. K potvrzeni €i vyvraceni navrzenych

hypotéz v§ak bude potfeba provést fadu dalSich experimentu.
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