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Souhrn

V praci jsou studovany neuronové mechanismy prostorového slySeni pomoci pocitacovych modelt.
Neuronovy obvod pro prostorové slySeni je jednim z obvoda sluchové drédhy. Prvni neuron sluchové
drédhy je v ganglion spirale, druhy neuron je v komplexu kochlearnich jader a tfeti, pfipadné Ctvrty
neuron pro drédhu prostorového slySeni je v olivé superior. Mala ¢ast sluchové drahy se po urovni
kochlearnich jader odstépuje jako zvlastni neuronovy okruh olivarniho komplexu v mozkovém kmeni,
jehoz vystupy potom konverguji do colliculus inferior a dale pokracuji do corpus geniculatum mediale.
Morfologicky se oliva superior sklada z medialni olivy superior, MSO, a lateralni olivy superior, LSO.
Morfologickému rozdéleni odpovida i rozdéleni funkéni: MSO zpracovava nizké frekvence, u ¢loveka
v rozsahu zhruba od 200 Hz do 2 kHz a LSO zpracovava vyssi frekvence, u ¢lovéka v rozsahu asi od
1 kHz do 16 kHz. Protoze tato dvé€ jadra maji odliSné zapojeni vstupi, teorie popisuje dva odlisné
mechanismy zpracovani signalu v obou jadrech. Na zdklad¢ psychofyzikdlnich pokust byly urceny
binaurdlni parametry zvuku, s jejichz pomoci lze lokalizovat zdroj zvuku. Pro ureni sméru zvuku
v horizontalni roving je to Casové zpozdéni, které se u nizSich frekvenci projevi také jako rozdil ve
fazi, a dale je to binauralni rozdil v intenzitach zvuku. Nejmensi detekovany rozdil ve fazi trva fddove
krat§i dobu, nez je trvani akcniho potencidlu. Pied vice, nez 50 lety byla postulovana teorie
zpozdovaci linky, vysvétlujici prostorové slySeni na zdkladé¢ detekce casové koincidence.
V experimentalnim vyzkumu byly jednak katalogizovany odpovédi neuroni v niz§ich etazich sluchové
dréhy a také byla hledana zminéna zpozd'ovaci linka. U ptaka bylo skute¢né popsano morfologické i
funkéni zapojeni zpozd'ovaci linky. Uvodni &ast prace podava piehled psychofyzikalnich,
morfologickych a elektrofyziologickych poznatkli o sluchové draze. V metodické Casti popisujeme
jednotlivé neuronalni modely pouzité v ¢asti Vysledky. V ¢asti Vysledky podavame ptehled vlastnich

modelli a teorii. Ukazujeme nelinedrni vlastnosti neuronalniho mechanismu detekce koincidence



zpracovavajiciho disparitu mezi vstupem z pravého a vstupem z levého ucha. Vysvétlujeme, jakym
zpusobem je prostorova informace prekdodovana do posloupnosti akénich potencidlii. V analogii
s neurondlnim algoritmem ndasobeni frekvenci u asynchronnich posloupnosti akcnich potencialt
popisujeme tii mozné algoritmy zpracovani binaurdlnich vstupt v jadrech MSO a LSO: jsou to
excitacni detekce koincidence, ECD, inhibi¢nim detekce koincidence, ICD a odecitani frekvenci
ak¢nich potenciald, SFR. Srovnavame rychlost zpracovani signdlu v téchto algoritmech. Nasleduje
Diskuse, Zavér a seznam literatury. Cast Vysledky shrnuje hlavni body piivodnich &lankt, které jsou
v pfilohach A az E. Jsou to: A) P. Marsalek: Coincidence detection in the Hodgkin-Huxley equations,
Biosystems, 2000, 58:83-91. B) P. MarsSalek: Neural code for sound localization at low frequencies,
Neurocomputing, 2001, 38-40:1443-1452. C) P. Marsalek a J. Kofranek: Sound localization at high
frequencies and across the frequency range, Neurocomputing, 2004, 58-60, 999-1006. D) P. Marsalek
a J. Kofranek: Spike encoding mechanisms in the sound localization pathway, Biosystems, 2004,
V tisku. a E) P. Marsalek, P. Lansky: Proposed mechanisms for coincidence detection in the auditory

brainstem, v recenznim rizeni v Biological Cybernetics.



1 Uvod

1.1 Motivace

Pro funkci pyramidovych bunék mozkové kury je dilezité, s jakou Casovou piesnosti je jednotlivy
korovy neuron schopen opakované vyslat akéni potencidl v odpovédi na vstupni post-synaptické
potencidly, pfichazejici surCitou danou Casovou piesnosti. Tuto piesnost jsme odhadli teoreticky
pomoci zjednodusen¢ho analytického modelu, a dale jsme numerickou simulaci na detailnim modelu
neuronu ovétili, Ze Casova presnost tohoto detailntho modelu s fadou experimentdlné namétenych
parametrii je v souladu s analytickym vypoctem. Nakonec tatdZ piesnost byla potvrzena analyzou
experimentalnich dat ziskanych in vivo od spolupracujiciho pracovisté. Tyto vysledky jsme publikovali
v [Marsalek et al., 1997]. Bylo pfirozené se ptat, zda vSechny neurony v centralnim nervovém systému
reaguji s podobnou piesnosti, anebo zda urcité specializované neurony mohou reagovat s piresnosti
jesté vyssi. Specializované neurony v draze prostorového slySeni vysilaji akéni potencidly s piesnosti
daleko vyssi, nez neurony v jinych drahach [Oertel et al., 2000]. Proto studujeme otadzky casovani
akénich potenciali v této draze. Casova presnost viadu 20 mikrosekund dovoluje uskutednit
mechanismy zpracovani ak¢nich potencialt, které jsou unikatni v celém centrdlnim nervovém
systému. Dréha prostorového slySeni ma jako pfedmét pro teoretické studium kromé jinych vlastnosti i
tyto vyhody:

(1) Prostorové slySeni je zajiStovano c¢asti sluchové drahy, kterd je relativné funkéné nezavisld na
jejich ostatnich castech.

(2) Neurony drahy prostorového slySeni jsou dosti specializované, coz se projevuje fadou
morfologickych znakli a vyskytem mensiho poctu druhii iontovych kanali ve srovnani s jinymi

savéimi neurony. Pfitomnost urCit¢é kombinace iontovych kandlli je charakteristicka jen pro tuto



nervovou drahu.

(3) Relevantni stimulus 1ze jednoduse fyzikalné popsat.

(4) A konecné protoze mechanismy prostorového slySeni jsou tradicné predmétem teoretickych studii.
Nejzndméjsi z téchto teorii, teorie zpozdovaci linky, navrzena Jeffressem, [Jeftress, 1948], je vedle
Reichardtovy teorie pohybového detektoru ve slozeném oku mouchy, [Reichardt, 1961], jednim
z nemnoha tradi¢nich a uznavanych vysledki vypocetnich neurovéd.

Vysledky naSeho studia prostorového slySeni byly publikovany v téchto ptvodnich c¢lancich:
[Marsalek, 2000], [Marsalek, 2001], [Marsalek and Kofranek, 2004a] a [MarSalek and

Kofranek, 2004b]. Posledni ¢lanek na toto téma je v souc¢asné dob¢ v recenzi.

1.2 Rozvrzeni prace

Tato prace shrnuje nckolik vysledkl v teorii prostorového slySeni. V kapitole 2 Experimenty a
teoretické modely podavame vyklad zakladnich parametrii prostorového slysSeni. Podle experimentalni
literatury popisujeme, jak je prostorové slySeni studovano pomoci psychofyzikalnich pokust. Na
zaklad€ psychofyzikalnich pokust byly formulovany prvni teorie prostorového slySeni. K rozvoji
téchto teorii potom pfispe€ly zdznamy akénich potenciald z pokust in vivo a in vitro. V kapitole 3
popisujeme metody pouzité v této praci. V jednotlivych oddilech kapitoly 4 jsou prezentovany vlastni
vysledky, které byly poprvé uvedeny v piivodnich ¢lancich v mezinarodnich ¢asopisech v ptiloze této
prace. V prvnim oddile kapitoly 4 je vyloZeno, jaké musi byt vlastnosti neurontl, aby mohly pracovat
v rezimu detektort koincidence. Je zde ukdzano, pro¢ jsou detektory koincidence zédkladnim funk¢énim
prvkem neuronovych obvoda prostorového slySeni. Dalsi oddil popisuje, jak fyzikéalni povaha zvuku a
ptevod zvukového signalu do posloupnosti akcénich potencial urcuji kédovani signalu v draze

prostorového slySeni. Dalsi oddil ukazuje rozdéleni obvodu prostorového slySeni na dvé péasma,

10



implementujici jednotlivé mechanismy, studované v rdmci predkladané teorie. Dalsi oddil se zabyva
rychlosti zpracovani informace o sméru zvuku a konecné¢ posledni oddil této kapitoly prezentuje dalsi
dopliikky k rozvijené teorii. Jednotlivé oddily prezentuji novou, plvodni teorii o mechanismu
zpracovani akcnich potencidlti v obvodech prostorového slySeni. Pfedpoklady této teorie a nékteré
vypocty na ni zalozené jiz proSly recenznim fizenim. Recenzované ¢lanky jsou v piilohdch A az D.
Tato nova teorie je alternativou k tradi¢nim vykladiim mechanisml prostorového slySeni a nebyla
dosud experimentalné¢ ovéiena. V kapitole 5, Diskuse, jsou vybrany nékteré vysledky jinych autort a
vlastni teorie je srovnavana s témito vysledky. Kromé seznamu literatury jsou na konci prace téz

priloZeny jiz zminéné ptivodni ¢lanky.
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2 Experimenty a teoretické modely

2.1 Psychofyzikalni ziaklady prostorového slySeni

Vyjdeme ze subjektivniho vjemu polohy zdroje zvuku. Abychom mohli udédvat tuto polohu, zvolme
soufadny systém. Je pfirozené umistit pocatek soufadnic tam, kde je stfed hlavy. Umisténi zdroje
zvuku je subjektivné vnimano ve tfech prostorovych rozmérech r, e, a; (1) jako vzdalenost » zdroje
zvuku od subjektu, (2) jako elevace e zdroje zvuku, neboli orientovany uhel, ktery svira zdroj zvuku
s vodorovnou rovinou proloZzenou hlavou, a konecné¢ (3) jako azimut a zdroje zvuku, neboli
orientovany uhel, ktery svird zdroj zvuku s rovinou symetrie obou usi.

Psychofyzikalnimi pokusy pfi manipulaci s parametry binaurdlniho zvuku je mozné urcit, které
charakteristiky zvuku odpovidaji t¢émto subjektivnim rozmérim umisténi zdroje zvuku.

(1) K urceni vzdalenosti » zdroje zvuku prispiva také to, ze vysoké frekvence jsou pii vedeni zvuku
vzduchem vice tlumeny, nez frekvence nizké. Cim del$i drahu tedy zvuk ve vzduchu urazil, tim ma
nizsi podil vysokych frekvenci. Pii subjektivnim odhadu vzdalenosti zdroje zvuku tedy hraje roli
spektralni sloZzeni daného zvuku a samoziejmé také odhad ocekavané hlasitosti zvuku.

(2) Pii urCeni elevace e zvuku se uplatni tvar vnéj$itho ucha.Vnéjsi ucho, slozené ze zevniho
zvukovodu a usniho boltce funguje jako rezonan¢ni prostor, filtr, ktery selektivné tlumi urcité
frekvence vzhledem ke sméru, ze kterého zvuk pfichazi, a tim pomaha urcit jak elevaci, tak azimut
zdroje zvuku. U nékterych zivocichii napoméha smérovému slySeni pohyb usniho boltce vzhledem
k hlave, u Clovéka tato schopnost zanikla jako atavismus. Pfi subjektivnim odhadu umisténi zdroje

zvuku, zda je nahoie anebo dole vzhledem k vodorovné rovin¢ vedené hlavou, ale také pti odhadu

orientace azimutalni, zda je vepfedu anebo vzadu vzhledem kroviné frontdlni, opét hraje roli
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spektralni slozeni daného zvuku.

(3) Pro urceni azimutu a zvuku je vyuzito opozdéni zvuku a zeslabeni intenzity zvuku na strané
protilehlé stran¢, odkud zvuk ptichéazi. Zvuk ze zdroje, ktery neni umistén v rovin¢ symetrie obou usi,
dorazi k protilehlému uchu pozdé&ji. Pro prave jesté rozeznatelnou odchylku sméru, coz je u lidi v okoli
roviny symetrie obou usi kolem 4° (ahlové stupné), je toto zpozdéni v fadu desitek mikrosekund.
Zejména u vyssich frekvenci je intenzita zvuku na protilehlé strané zeslabena. Dale, ¢im je akusticky
tlak nizsi, tim jsou také pozdéji vybaveny ak¢ni potencialy (AP) v pfislusném sluchovém nervu, tento
efekt se tedy sc¢ita se zpozdénim zvuku. Kromé toho niz$i intenzité zvuku také odpovida nizsi
frekvence AP.

Charakteristikami zvuku, podle kterych subjektivné urCujeme soufadnice », e, a jsou tedy tyto
interauralni, neboli meziusni rozdily v parametrech zvuki vstupujicich do levého a pravého ucha: 11D
(interaural intensity difference, interaurdlni intenzitni rozdil, neboli intenzitni kli¢), podili se na urceni
azimutu q, dale ITD (interaural time delay, interauralni ¢asové zpozdéni, neboli ¢asovy klic), podili se
také na urceni azimutu a; a ISD (interaural spectral difference, interaurdlni rozdil ve spektrech, neboli
spektralni kli¢) podili se na urceni elevace e a vzdalenosti zvuku r, [Syka et al., 1981]. Déle bude
vylozeno, ze ITD se uplatiiuji pii nizSich frekvencich a IID se uplatiiuji pii vysSSich frekvencich.
Predmétem této prace je mechanismus ur€ovani azimutu a, soustiedime se proto pfedevSim na tento
rozmer.

2.2 Anatomie sluchové drahy a obvody prostorového slySeni

Stavba sluchové drahy u savct je podobnd, rozdily jsou popsany v [Carr and Friedmann, 1999] a
[Tollin 2003]. Budeme diskutovat uplatnéni udaji od riznych zivocisnych druhli u ¢lovéka.Vnéjsi a

sttedni ucho obsahuji jen mechanickéd prostiedi pro vedeni zvuku, zvukovod a stfedousni kustky.

Receptorovym organem, ktery prevadi mechanické kmity na elektrické signély, je Cortiho orgén a
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prevodniky jsou wvnitini vlaskové bunky. Kazdé vldkno sluchového nervu vychdzi z jedné vnitini
vlaskové buiky. Vlaskové buiky daji vzniknout akénim potencidlim, které se §ifi po sluchovém
nervu. Vlastni sluchové draha zagina sluchovym nervem, ktery obsahuje u Glovéka asi 60x10° vlaken.
Neurony, z jejichz axont je slozen sluchovy nerv, jsou ulozeny v ganglion spirale. Prvnimi neurony
sluchové drahy jsou tedy tyto buiiky - bipolarni buniky spirdlniho ganglia. Axony sluchového nervu
jsou zakonCeny takzvanymi Heldovymi synapsemi, které¢ patii k nejvétSim znamym synapsim
centralniho nervového systému savci [Awatramani et al., 2004]. Druhymi neurony jsou bunky
kochlearnich jader, anteroventralniho a dorzalniho kochlearniho jadra. Z téchto jader se odstépuji dvé
drédhy, hlavni, u vétSiny svazkl zkiizena sluchova drdha, a vedlejSi draha pro prostorové slySeni.
Fungovani této vedlejSi dréhy je zalozeno na anatomickém spojeni vstupii z obou usi, neboli na
binauralnim vstupu. Schématické zapojeni této vedlejsi drahy je ukdzano na obrazku 1. Jako dalsi
pfepojovaci stanici za kochlearnimi jadry prochazi hlavni ¢ast drahy ptes colliculus inferior.
Ptedposledni ptepojovaci stanici hlavni sluchové drahy pted kiirou je sluchova cast jader thalamu a
metathalamu. Tato sluchova ¢ast ma nazev corpus geniculatum mediale. Konecné nejrozsahlejSim a
koncovym jadrem hlavni drahy je sluchova kura, ktera je ¢lenéna na primarni a na fadu sekundarnich
oblasti. Kromé tohoto hlavniho svazku mé sluchova draha za kochledrnimi jadry vice dalSich
nervovych jader a spojeni, ale z toho jen malad Cast pfipada na drahu slouzici prostorovému slySeni.
Dréha prostorového slySeni je unikatni v rychlosti a pfesnosti zpracovani vstupnich signala. Co se tyce
Casové presnosti prenosu akénich potencidlll, je to nejpresnéjsi ze vSech specializovanych smyslovych

podsystémii u ¢loveka i u fady dalSich zivocichi, [Oertel et al., 2000].
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Obrazek 1: Nervova jadra drahy prostorového slySeni

Na tomto obrazku je ukazano schématické zapojeni sav¢éi nervové drahy pro prostorové slySeni. Vlakna sluchového nervu
vstupuji do kochlearnich jader, oznaenych jako cochlear nuclei, CN, z nich je ukdzano jen antero-ventralni kochlearni
jadro, AVCN. Medialni a lateralni oliva superior, MSO a LSO, dostavaji vstupy pravé z AVCN. VMSO se stykaji
excitani axony z IPSI-laterdlniho a z KONTRA-laterdlntho AVCN. U nékterych zivoc¢ichii je nervovy obvod v MSO
zapojen jako zpozd'ovaci linka. KONTRA-lateralni vstup do LSO u savct zase prochdzi zmeénou polarity: excitacni axony
z AVCN se prepojuji v MNTB (medidlni jadro corpus trapezoideum, medial nucleus of trapezoid body) a z MNTB vedou

do LSO inhibi¢ni axony. IPSI-lateralni excita¢ni axony vedou ptimo do AVCN.

Draha prostorového slySeni je schopna detekovat nejkratsi casové intervaly zcelého nervového
systému. Ovsem subjektivné jsme schopni porovnat pouze ¢asové useky sto az tisickrat delsi, nez jaké
meéfi draha prostorového slySeni. Tyto kratké casové useky detekované drahou prostorového slySeni
potom tato draha zpracovava a predava dale jako vnitini signaly k dalSimu zpracovéani. Subjektivni
vjem umisténi zdroje zvuku v prostoru je zalozen na dalSim zpracovéani téchto signalti. Piehled
synaptické organizace kochlearnich jader i ostatnich jader mozkového kmene (zejména MSO a LSO)

lze nalézt naptiklad v [Young, 1998].
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A B
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Obrazek 2: Zpozd’ovaci linka a detektory koincidence

Detektory koincidence jsou neurony, které vyslou AP pouze, pokud dostanou vstupy z obou dvou stran soucasné, ¢i
v kratkém c¢asovém intervalu. Obé¢ linky, které vychazeji z neurond vlevo a vpravo, jsou axonalni zpozd'ovaci linky.
Vzijemny pomér jejich délek se postupné méni podél fady neurond, na kterych maji synaptické zakonceni. V ¢asti A je
zdroj zvuku pfimo ve stfedni roviné. Na toto umisténi odpovida detektor koincidence pfimo ve stfedu zpozdovaci linky,
vyznafeny pomoci kontrastu. V ¢asti B odpovida detektor koincidence umistény vice vlevo na zdroj zvuku umistény
vpravo, protoze zpozd'ovaci linka vyrovnava zpozdéni ve vedeni zvuku vzduchem do levého ucha a posléze neuronu v levé

Casti schématu. Prevzato z [Konishi, 2000].

2.3 Jeffressova teorie a zpoZd’ovaci linka

Klasickym modelem lokalizace zvuku v prostoru je Jeffresstiv model. Jeffressovu teorii zde popiSeme
s pouzitim pavodniho ¢lanku, [Jeffress, 1948] a také podle [Joris et al., 1998] a [Konishi, 2000].
Jeffress formuloval svou teorii o zpozdovaci lince davno predtim, nez byla znama dostatecné detailni

anatomie nervovych okruhii pro prostorové slySeni. Elektrofyziologické zaznamy se v té dob¢ prave
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zaCinaly nahrdvat. Tak jemnd preparace, kterd by zaznamenala aktivitu v draze prostorového slySent,
nebyla pochopitelné jest¢ desitky let k dispozici. Jeffressova teorie vysvétluje, jak by mohlo byt
binaurdlni ¢asové zpozdéni, ITD, vyuzito prostorovym slySenim po piekodovani do posloupnosti
ak¢nich potenciala. Jeffressova teorie je zaloZena na ttech predpokladech:

(1) Monoauralni spoje (tzv. sekundarni vldkna), které¢ vedou z levého a pravého kochlearniho jadra,
konverguji v binauralnim jadie (ze které¢ho vedou tzv. terciarni vladkna) a casové zpozdéni jejich AP je
totozné s Casovym zpozdénim akustickych vstupti.

(2) Neurony binauralniho jadra jsou aktivovany pouze tehdy, pokud detekuji koincidenci
z monoauralnich spojii z obou stran.

(3) Binauralni jadro je anatomicky zapojeno tak, Ze monoaurdlni vldkna z jedné strany se postupné
prodluzuji a monoauralni vlakna z druhé strany se postupné zkracuji, takze v celém binaurdlnim jadre
je aktivovana pouze ta mala skupina neurontl, kde ¢asovy rozdil ve vedeni mezi jednim a druhym
vstupem odpovida ITD.

Schéma zapojeni zpozd'ovaci linky a detektoru koincidence je na obrazku 2. Casovy rozdil
v axonalnim vedeni by tedy podle této teorie mohl byt detekovan zpozd'ovaci linkou, kterd prevadi
signal zakdédovany ¢asovym zpozdénim na signal zakodovany mistem detekce v binauralnim jadre. U
nekterych zivocicht, u ptaki, byla pozdéji skutecné takova zpozd'ovaci linka popsana anatomicky i ve
fyziologickém experimentu, [Young and Rubel, 1983] a [Carr and Konishi, 1988]. Pokud bude
tonotopickd organizace sluchové drahy zachovéana i u zpozdovaci linky, znamenalo by to dokonce
dvojrozmérnou anatomickou strukturu dan¢ho obvodu. Jednim rozmérem by byly fady neuronti podle
ITD a druhym rozmérem by byly fady neuronti pro jednotlivé frekvence. Casové zpozdéni se projevi
na zacatku zvuku, anebo pro dostate¢né¢ malé frekvence mulze byt detekovano béhem nékolika

nasledujicich cykli zvuku jako binauralni rozdil ve fazi zvuk.
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2.4 Teorie o lokalizaci zvuku podle intenzity

Jeffressova teorie popisuje neuronalni obvod detekujici ITD. Podobné miizeme formulovat i vlastnosti,
které musi splilovat neuronalni obvod pro detekci ILD. Pro Cisté tony a pro tony obsahujici frekvence
v uzkém pasmu spektra musi byt porovndvany intenzity v tom daném frekvenénim pdsmu. Obvod
v LSO, o némz vime, ze obsahuje inhibi¢ni spoj z MNTB do LSO, ma tedy podle anatomie a
fyziologie nasledujici vlastnosti:

(1) Obvod v LSO porovnava vstupy zobou usi, pfiCemz ipsi-laterdlni vstup je excitatni a kontra-
lateralni vstup je inhibicni.

(2) Spektralni slozeni u téchto porovnavanych vstupli musi zlstat zachovano, protoZze obvod v LSO
porovnava jak intenzity zvuki, tak i intenzity jejich amplitudovych modulaci, neboli obalek zvukd.

(3) Obvod v LSO musi porovnavat odpovidajici frekvence, bude mit tedy zachovanu tonotopickou
organizaci.

(4) Soucasné ovsem musi byt v takovém obvodé zachovéany a piipadné pouzity Casové variace i u
nizkofrekvencni obéalky danych stimuli, jinymi slovy obvod funguje i pro shodné vysokofrekvencni
nosné frekvence a jejich rozdilné obalky.

(5) Protoze dané frekvence jsou kodovany tonotopicky a casova obalka v subharmonickych
frekvencich je kddovana ¢asovym koédem, obvod v LSO musi vyuzivat ob¢ tato zakddovani.

(6) Vyse uvedené vlastnosti obvodu musi umoziovat porovnani binaurdlnich vstupti v ramci kratkych
casovych intervalii. (Kratkym cCasovym intervalem mtize byt nékolik cykli zvuku, anebo cCas pro
zpracovani zvuku dany reakéni dobou, tedy v fadu 50-200 ms.)

(7) Vystup z LSO musi n¢jakym zptisobem kodovat ILD obsazené ve stimulu.

Dale uvedena pivodni teorie o neuronalnich mechanismech je v souladu s t€émito vlastnostmi. Seznam

téchto vlastnosti je zpracovan podle [Tollin, 2003].
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2.5 Duplexni teorie o lokalizaci zvuku

Jeffresova teorie o vyuziti ITD a teorie o zpracovani ILD v LSO jsou dvé teorie, které urcuji vlastnosti
moznych obvodi prostorového slySeni. Nejvétsi rozdily ve fazi zvuku, ITD, jsou na nizkych
frekvencich a nejvétsi ILD jsou na vysSich frekvencich. Protoze tyto dva druhy diferenci jsou
zpracovany v odliSnych obvodech a v odlisnych frekvencnich kanalech, sjednocujici teorie mize byt
nazyvana duplexni teorii. Nékteti zivoCichové maji daleko vice rozvinuty jenom jeden z téchto dvou
obvodl ve srovnani s druhym, [Tollin, 2003], naptiklad LSO je rozvinutéjsi u mysi, jezka, delfina a
echolokujicich netopyrt, kdezto vyraznéjsi MSO a malé LSO je u primata a u ¢lovéka.

Duvody pro existenci téchto dvou obvodu jsou také fyzikalni: Nizkofrekvencni systém pracuje
s frekvencemi zvuku, pro néz je vlnovd délka ve vzduchu srovnatelnd s Sitkou hlavy.
Vysokofrekvencni systém potom pracuje s frekvencemi, pro néz podél délky hlavy probéhne jeden
cely cyklus, anebo vice cyklt zvuku. Pro tyto vysoké frekvence vytvari hlava akusticky stin, ve kterém
dochazi k utlumu intenzity zvuku na odvracené strané. Tato jednoducha fyzikalni motivace pro
existenci dvou paralelnich podsystémi musi byt ovSem pii experimentech i modelovani znovu
ovefovana; pii novych experimentech, [Brand et al., 2002], a [McAlpine et al., 2001] se ukazalo, ze
zivoCichové s malou hlavou, jako naptiklad morce, cavies porcellus, anebo piskomil, meriones
unquiculatus, maji maximalni odpovéd’ v nizkofrekvenénim systému pro jiné fazové rozdily, nez které
by odpovidaly velikosti jejich hlavy. Protoze byla existence nizkofrekvencniho systému davana do

souvislosti s velikosti hlavy, tato souvislost musi byt pfezkoumana.
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2.6 Psychofyzika

Vlastnosti stimulti mohou byt zkoumany psychofyzikalni metodou, kterd pouziva subjektivni vypovédi
pokusné osoby o definované smyslové stimulaci. Metody tohoto vyzkumu jsou v naprosté vétSing
neinvazivni a vyzkum normdlniho smyslového vnimani lidskych subjekt je jednou z mala oblasti
pokusit na lidech, které vyhovuji i pifisnym etickymi kriteriim. [Schmidt, 1978] vymezuje
psychofyziku nasledovné: Psychofyzika je cast smyslové fyziologie, ktera se zabyva studiem
kvantitativnich vztahtt mezi stimulaci a smyslovymi vjemy. Psychofyzika pfemostuje svymi
pozorovanimi mnoho Urovni popisu smyslového vnimani, od fyzikalni definice stimulu, ptes
molekularni popis receptorové biofyziky az po popis smyslové drahy jako hierarchie nervovych jader.
U binauralniho slySeni u lidi se na zaklad¢ psychofyzikalnich experimentl popisuje tyto jevy (1) az
(4), které maji prakticky vyznam pfi prostorovém slyseni. Jsou to:

(1) Binauralni sumace. Pii binaurdlnim poslechu se snizuje sluchovy prah a zvySuje se subjektivni
hladina hlasitosti ve srovnani s poslechem monoauralnim.

(2) Binauralni maskovani. Pokud pfi binaurdlnim poslechu maji zdroj signdlu a Sum odliSnou
lokalizaci v poslechovém prostoru, odstup signalu od Sumu se zvysi, jinymi slovy sluchovy systém
dokaze lépe extrahovat relevantni zvuk, pokud je zvukovy signal v prostoru umistén jinde, nez
maskujici Sum. Na této schopnosti se podili i mozkova kira. Navic, pokud jde o signal ekologicky
relevantni, napiiklad fecovy signal u lidi, pfi extrakci fe¢i maskované Sumem je také vyuzito
pozornosti a sledovani pohyblivého zdroje fe€i. Je zndmo, Ze v otevieném prostoru jsme schopni
sledovat projev mluv¢éiho 1 na vétsi vzdalenost, ve srovnani sieci reprodukovanou a s feci
poslouchanou monoauralné. Tento jev je téZ znamy jako "cocktail party effect".

(3) Extrakce signalu z dozvuku. Protoze mame celozivotni zkuSenost s ostrymi dozvuky (echy)

zvukového prostiedi v mistnostech, maskovani nezddoucich ech pfili§ subjektivné nevnimame. Echa
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lze dobie studovat i pomoci kratkych zvuka (clicks) a je mozné vyvolat rizné iluze prostorového
slySeni [Hari, 1995]. Stejné jako binauralni maskovani je i extrakce signdlu z dozvuku zavisla na
korovém zpracovani a na predchozi zkusenosti s danym zvukem. Casové konstanty zpracovani ech ale
dosvédcuji, ze se na tomto zpracovani podileji i obvody prostorového slySeni a mozna i zpétnovazebny
olivokochlearni svazek. Novéjsi psychofyzikdlni experimenty nasvédCuji, Ze binaurdlni a
zpétnovazebné zpracovani signalu ma téchto jevi podstatnou funkei, [Tollin and Henning, 1998 and
1999].

(4) A konec¢né psychofyzikaln¢€ lze ovérit, ze Binauralni lokalizace zvuku pouziva tii klice, ITD, IID
a ISD. Pii stimulaci obou us$i je mozné systematicky mapovat minimalni rozdily ve sméru zdroje
zvuku pro riznd ITD, a IID, pro jednotlivé frekvence Cistych tonti, anebo 1 pro komplexni zvuky, kde
je mozné studovat i ISD. Takové psychofyzikalni mapovani potvrdilo existenci dvou systémut pro
lokalizaci zvuku u ¢lovéka, nizkofrekvencniho a vysokofrekvenéniho, [Mills, 1972]. Tyto binauralni
psychofyzikalni jevy (1) - (4) jsou podrobnéji zminény v fad€ ucebnich textl, viz [Sedlacek, 1956],
[Syka et al., 1981] a [Syrovy, 2003].

V psychofyzikdlnich pokusech je mozné nejen piesné urCit prah vnimani, ale také tzv. "difference
limen", to jest prah, o kolik se musi zvysit fyzikalni intenzita zkoumaného stimulu oproti referenénimu
stimulu, aby byla intenzita zkoumaného stimulu vnimana jako vyssi. Je mozné také mapovat prostor
odlisnych zvuki podle trvani daného zvuku.

Rada tidajii o lidském prostorovém slyseni pochézi z pokusi, ve kterych bylo pouzito téni s delsim
trvanim. Rekli jsme, Ze pro lokalizaci zvuku pii nizkych frekvencich je vyuZivano ITD, neboli &asovy
rozdil mezi binauralnimi vstupy. Jaky je minimalni casovy rozdil, ktery jsme schopni binauralné

rozlisit? Pti frekvenci 800 Hz ¢ini minimalni rozdil 15-20 ps. Podobny rozdil byl ziskan pfi stimulaci

dvojici impulsi (clicks). Nejlepsi rozdily po trénovani dosahuji i 10 us. I v ptipadé kratkych zvukd,
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jako jsou impulsy, zélezi dosahovany vysledek na frekven¢nim obsahu téchto impulst. Pokud se
provede akusticka filtrace tak, aby puls obsahoval pouze energii ve frekvencich pod 1 kHz, minimalni
rozdil je potad na trovni 20-30 us. Jestlize je nizkofrekvencni slozka odfiltrovana vysokopasmovym
filtrem tak, aby zGstaly frekvence vyssi nez 4 kHz, minimdlni rozliSitelny rozdil v ¢ase stoupne na 100-

200 ps, [Syka et al., 1981].

Dejme jeden priklad na spojeni psychofyzikalni a neurondlni irovné popisu smyslového vnimani. Bylo
ukazéano, ze deset az sto neuronti mozkové kiiry mize tvofit akéni jednotku, ktera ovlivituje chovani
celého savciho organizmu.U nékolika malych skupin neuront v oblasti MT mozkové kiry makaka
bylo piekvapiveé zjisténo, ze celkova odpoveéd organismu koreluje s odpovedi jedné z nékolika téchto
malych skupin neuroni. V pokuse se souCasnym nahravanim z elektrod a s elektrickou stimulaci
sousednich neuronit v MT, to jest v korové oblasti slouzici prostorovému vidéni, bylo ukéazano, ze
takovd mala skupina neuronti je vskutku zodpovédna za chovani organismu jako celku, [Salzman et
al., 1992]. V pokusech s prostorovym slySenim, pokud je ndm znamo, nebylo takové pozorovani dosud

demonstrovano, [Recanzone, 2000].

2.7 Elektrofyziologické experimenty in vivo

V 50. letech 20. stoleti zacaly byt pouzivany postupy pro nahravani aktivity z jednotlivych neurond,
zkracené jednotkové aktivity. Byla studovéana i draha prostorového slySeni a ptirozenou otazkou, ktera
mohla byt objasnéna experimentalné, byla otdzka neuronového mechanismu prostorového slySeni.
Ptikladem prace, studujici tuto otadzku, je [Goldberg and Brown, 1969]. Aparatura Goldberga a

Browna pouzivala Spickovou technologii t¢ doby. Stimuly byly vytvafeny zdkaznickym obvodem
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kalibrovanym na zpozdéni zvukil po krocich 0.2 ps. Toto je i nejmensi velikost kroku pouzivana pii
pocitacové simulaci. Dalo by se pon€kud nepfesné fici, ze to je nejmensi casovy krok, potiebny pro
studium "rychlé" fyziologie neuronti. Pfi popisu simulaci budeme zminovat diferencialni rovnice
Hodgkina a Huxleyho. Velikost kroku integrace pii numerickém feSeni téchto rovnic, pod niz se
nemusi jit pfi modelovani "rychlych" fyziologickych potenciald, je fadové srovnatelna s velikosti
casového kroku aparatury Goldberga a Browna pro zdznam neuronové aktivity. Zpracovani neuronové
aktivity se provadelo on-line a off-line na pocitacich IBM 7094 a PDP 8. Goldberg a Brown v této
praci ukazuji popisy kédu prostorovych map, kdy rizné sméry zdroje zvuku vyvolaji razné frekvence
ak¢nich potencialti. Podobné této praci na psu, canis familiaris, byly 1 prace na kocce, felis silvestris, a
na malych opicich, které prezentoval t€Z Rose a dalsi, [Rose et al., 1966]. Koncept prostorovych map
byl pozd€ji mnohokrat pouzit a experimentalni vysledky byly reprodukovany pro Sirsi vybér
mozkovych struktur u sov a u netopyrt, jako u zivocichtl, specializovanych na prostorové slyseni, ale i
u dalSich Zivocichili, zejména u vysSich savci. Jednotky, jejichZ aktivita korespondovala s umisténim
zvuku v prostoru, byly popsany u sovy palené, tyto alba, napt. v [Knudsen and Konishi, 1978]. Dalsi
neurony v draze prostorového slySeni byly potom systematicky mapovany a byla zkoumana jejich
odpovéd’ s prihlédnutim k duplexni teorii. [Kuwada and Yin, 1983] popsali binauréalni interakce u
neuront v colliculus inferior, soustedili se na nizkofrekvencni kanal a popsali binauralni pfenosovou
funkci. Dale pokracovali s popisem fazovych rozdili [Yin and Kuwada, 1983a], a se zavislosti na
frekvenci [Yin and Kuwada, 1983b]. Odpovédi okolo prahu a také to, do jaké miry se v draze
prostorového slySeni uplatiluje monoaurdlni odpovéd’ ve srovnani s odpovédi binaurdlni bylo
studovano v [Kuwada et al., 1984]. [Caird and Klinke, 1983] studovali podobné otazky piimo
v olivarnim komplexu. Déle tito autofi systematicky mapovali dalsi etdze sluchové drahy, colliculus
inferior v [Caird and Klinke, 1987a] a [Caird and Klinke, 1987b] popsali ptispévek tohoto jadra pti

vytvareni binaurdlniho signalu pomoci zdznamu vyvolanych potenciald. Samotnd metoda vyvolanych
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potenciali je ovSem neinvazivni, mize byt pouZita i u ¢loveéka a je tedy také dalS$im mostem mezi
elektrofyziologickymi a psychofyzikalnimi experimenty.

Vétsinu experimentalnich dat o MSO a LSO jsme Cerpali z praci Jorise, ktery pracoval ve skuping jiz
zminéného Dr. Yina. Joris a druzi studovali pozdé€ji také otdzku, jakym zpisobem odpovidaji
jednotlivé neurony drahy prostorového slySeni, kdyZz rozdil mezi binauralnimi vstupy je frekven¢né a
amplitudové modulovan. Chronologicky uspofadéno, jsou to prace [Joris et al., 1994], [Joris and Yin,
1995], [Joris, 1996] a [Joris and Yin, 1998]. Joris soucasné systematicky zmapoval zpozdéni podél
drah vstupujicich do MSO a do LSO. Modernéjsi technologie jemu a jeho spolupracovnikiim umoznila
demonstrovat pfesnost fazového zavésu nervoveé aktivity za zvukem pro vybrana jadra podilejici se na

prostorovém slySeni [Oertel et al., 2000].

2.8 Elektrofyziologické experimenty in vitro

Poté, co byly popsany stimuly, které vyvolaji nejvyssi odpovéd’, a zaznamenany aktivity riznych jader
dréhy prostorového slySeni, je mozné se ptat, jaké jsou jednotlivé iontové proudy a jakym zplisobem
jednotlivé neurony zpracovavaji své vstupy. Jednotlivé iontové proudy se nejlépe zkoumaji pomoci
blokatorti iontovych kanald a ptipadné nahrazenim jednotlivych iontl ionty jinych prvkl. Detailnéjsi
zaznamy je mozné ziskat uzitim intracelularnich elektrod, i kdyZ Zivotnost neuronti je potom vice
omezend, nez pii extracelularnich zaznamech. Intracelularni zaznamy a zdznamy s blokatory jsou casto
pouzity u technik in vitro. Pro popis jednotlivych iontovych prouda jsme pouzili data ziskana z tizk

z mozkového kmene kutat, gallus domesticus, [Reyes and Rubel, 1994 and 1996] a z mozkovych fizka

ruznych hlodavci, [Svirskis et al., 2003] a [Szalisznyo and Zalanyi, 2004].
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2.9 Tonotopicka organizace sluchové drahy

Neurony ve vSech jadrech sluchové drahy jsou specializovany na urcité frekvence. Tato specializace
ma pivod ve stavbé a funkci vnitiniho ucha a projevuje se jiz u prvniho neuronu sluchové dréhy, u
neuronu ganglion spirale. Dva zdkladni parametry zvuku, zékladni frekvence a intenzita, jsou u
neuronu ganglion spirale zakédovany po fad¢ jednak jako lokalizace nejvice odpovidajicich neuronti a
dale jako intenzita, to jest frekvence odpovédi téchto neuronti s maximalni odpovédi a frekvence
ostatnich neuront sousedicich s nimi v ganglion spirale. Pod urcitou limitni frekvenci, fg, (v dalSim
textu polozime fg = 750 Hz, viz [Kral and Majernik, 1996]) je frekvence zvuku kdédovéana analogové,
to jest frekvence akcénich potencidli odpovida frekvenci zvuku. Nad tuto frekvenci je frekvence
kédovana tonotopicky, to jest frekvenci zvuku odpovida misto v ganglion spirale s nejvétsi aktivitou.
Tato hranice neni ostra, v urCitém rozmezi frekvenci oba kody koexistuji. U nizkych frekvenci jsou
akéni potencialy ve fazi se zvukem, smérem k vyssim frekvencim se stupen synchronizace snizuje,
[Marsalek, 2001]. Témeét vSechna jadra sluchové drahy jsou organizovéna tonotopicky, veskera
experimentalni literatura in vivo vzdy uvadi charakteristické frekvence studovanych neuront, [Syka et
al., 1981]. Tonotopickou organizaci ukazujeme na obrazku 3, ptedstavujicim zisk kochledrniho
modelu jako sady filtrt. Je to model podle [Patterson et al, 1992]. U vétSiny modelti prostorového
slySeni je tonotopicka organizace uvazena, jako napiiklad v [Yu and Young, 2000]. Biologicky
realistické modely zpoZzd'ovaci linky uvazuji asto zpozdovaci linku jako dvourozmérnou strukturu,

kdy jednim rozmérem je zpozdéni a druhym charakteristicka frekvence.
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Obrazek 3: Tonotopicka organizace sluchové drahy

Zde jsou ukazany charakteristické frekvence frekvenénich pasem paralelniho zpracovani zvuku ve sluchové draze na piikladé vystupu
kochlearniho modelu. Na ose x je frekvence zvuku v Hz v logaritmické stupnici a na ose y je zisk v decibelech (tato jednotka je
logaritmus relativnich ziskl pro rtizné trovné hlasitosti). Jednotlivé kiivky ukazuji zisk pro jednotlivé neurony, jejichz charakteristicka

frekvence postupné vzrusta. Tu¢né vyznacena usecka je interval jedné oktavy. Jednotlivé kochlearni neurony jsou reprezentovany filtry,

zde je ukdzano 13 neuront s charekteristickymi frekvencemi s krokem cca pil oktavy, \/E , tj. 128 Hz, 181 Hz, 256 Hz, ..., 8192 Hz
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3 Metody a jednotlivé pouzité modely

Pii modelovani neuronti jsme pouzili dva zékladni typy modelti - je to jednak leaky integrator, a

jednak jsou to modely s pouzitim rovnic Hodgkina u Huxleyho.
3.1 Leaky integrator

Leaky integrator je jeden znejjednodussich modelti neuronu, [Tuckwell, 1988]. Pfi spravném
nastaveni nékolika malo parametrti ale mize reprodukovat maximalni frekvenci ak¢énich potenciala i
odpovéd’ na stimulaci proudem na vstupu. Je popsan nasledujici rovnici pro obvod slozeny z paralelné
zapojeného odporu a kondenzéatoru (RC-obvod), ke kterému je doplnéné prahova podminka, a na ktery
je priveden Casové proménny proudovy vstup /(?). Pokud napéti V' dosdhne prahové hodnoty Vi, je

resetovano zpét na poc¢atecni hodnotu V' = (. Rovnice pro prubeh napéti na leaky integratoru je:

r%:—V+I(t)R pro V<V,

V=0 pro V=V,
(1)

Kdyz R je velikost odporu a C je kapacita kondenzatoru, ¢asova konstanta urcujici rychlost zmén je
T = RC. Pokud by nebyla aplikovana podminka pro reset pfi dosazeni prahové hodnoty, tato rovnice

ma pii pouziti pocatecni podminky V(0) = 0 nasledujici analytické feseni pro vstup /(2):

V(1) = exp(—é) j%exp(g)du . @)

kde u je pomocna proménna. Pfi pouziti podminky pro reset ziskame stejné feSeni, jen integrace

rovnice musi postupovat po ¢astech, od jednoho resetu k dal§imu. Typické hodnoty pro neurony
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centralniho nervového systému savcii se pohybuji fadoveé kolem: t=10ms, C =1 pF, R=10 MQ a

napéti V je v fadu milivoltt.

3.2 Rovnice Hodgkina a Huxleyho

Model, ve kterém se berou v tvahu jednotlivé membranové iontové proudy, je model podle Hodgkina
a Huxleyho, [Hodgkin and Huxley, 1952]. Pokud jsou pro dany typ neuronu znamy jednotlivé proudy
a prostorové parametry z méfeni in vitro, je mozné k nim sestavit model, kde jednotlivé prostorové
parametry, jako vodivost a kapacita membrany jsou nahrazeny celkovou vodivosti a kapacitou,
takzvany jednobodovy model. Rychlosti aktivace jednotlivych iontovych proudl jsou vyjadieny
jednotlivymi ¢asovymi konstantami a takovy model vétSinou dobie reprodukuje i rlizné nelinearni
jevy, které byly popsany v experimentu. Model podle Hodgkina a Huxleyho sestava z jedné hlavni
rovnice, formulované jako rovnice zachovani proudu na membrané, a z nékolika vedlejsich rovnic,
které popisuji aktivace a inaktivace jednotlivych iontovych kanald. Rovnice Hodgkina a Huxleyho

v jedné z adaptaci podle J. Rinzela, jako naptiklad v [Agmon-Snir at al., 1998] jsou:

Cci'_lt/ - GNamJZVahNa Vv =V)+ GKm]2<hK Vi =V +G (V, =V)+1
ﬂ:% pro j:mNa’hNa’mK’hK’
dt T,
; -1
Jss(V) = ﬁ+ exp((V; s =V)/ K ) ©)

V tomto stru¢ném zapise vystupuje hlavni rovnice jako prvni, ve druhé rovnici jsou zapsany cCtyti
vedlejsi rovnice aktivace iontovych proudt, po fad¢ aktivace (m) a inaktivace (/) iontového kanalu pro
sodik, Na, a pro draslik, K. Tteti rovnici jsou zapsany Ctyfi funkce, popisujici pravdépodobnost

otevieni iontového kanalu pfi ustdleném stavu v zavislosti na napéti V. Tato soustava péti
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diferencidlnich rovnic spolu s pfislusSnymi funkcemi obsahuje fadu parametrd, jejichz ptehled je

v nasledujici tabulce.

konstanty jednotky MnNa hxa Mg hk
Vj, haif mV -40 -45 -54 -50
Ki mV 3 -3 6.5 -6.5
T ms 0.05 0.5 0.43 1.2
Gion nS 200 200 120 120

Tabulka 1: Parametry pro proudy Mn,, hna, Mk, hx

Parametry z této tabulky vstupuji do &tyt vedlejSich rovnic a do &ty funkci pro ustaleny stav iontovych proudi v soustavé (3).

Tyto dal§i proménné a parametry maji nasledujici vyznam: Rovnice se fesi pro proménné V, mna, /na,
my, hg. V je napéti (v mV, milivoltech), a zbyl¢ proménné nabyvaji hodnot od 0 do 1 a znaci
pravdépodobnost otevieni iontovych kanali. V rovnicich vystupuji tyto parametry: [ je externé
ptivadény proud, C je kapacita stejn¢ jako u RC-obvodu, Gy, G a Gy jsou po fadé maximalni
vodivosti sodikovych a draselnych iontovych kanald, a index L oznacuje pasivni (leakage) vodivost. a
Ve Vi a Vi jsou rovnovazné potencidly pro piislusné iontové proudy. U aktivacnich funkei Vi wa hair,,
Vi Na haif » Vi & haip @ Vi, & hay Znaci hodnotu napéti pii aktivaci pravé poloviny iontovych kanald.
Vlastni aktiva¢ni funkce nabyvaji hodnot od 0 do 1, maji sigmoidealni tvar a ve statistické fyzice jsou
nazyvany Boltzmannovymi kiivkami. K; urcuje hodnotu jejich derivace v bodé€, kde jss = 0.5.
Rychlosti, sjakymi je dosaZeno ustileného stavu, urcuji Casové konstanty t;. Pasivni vodivost
G, =1nS a rovnovazné potencialy jsou Vy,=+50 mV, V;=-95mV a V;, =-66 mV. Podobn¢ jako u
leaky integratoru, pokud na vstup hlavni rovnice neni pfiveden zaddny proud a feSeni je v blizkosti

stabilniho bodu urcujiciho klidovy potencial, dospéje feSeni do tohoto stabilniho bodu a tam setrvava.
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Pocatecni podminky, po nichz se systém ustdli ve stabilnim bod¢ klidového potencidlu, jsou
V) =66 mV, my,=0, hy,=1, my=0.05mV a hg=0.97. Zde uvedené parametry a rovnice byly
pouzity pro modelovani neuront realizujicich detekci koincidence v [Marsalek 2000].

Rovnice Hodgkina a Huxleyho reprodukuji vérmé odpovéd neuronii, pokud mame dostatecné
informace o zastoupeni jednotlivych iontovych kanalii. U nizSich Zivocichli (rovnice Hodgkina a
Huxleyho byly jejich autory sestaveny podle pokusti na sépii) nebyva pocet rliznych iontovych proudi
velky. U savcll jsou Casto na membrané desitky riiznych iontovych kandld, ovlivnénych riiznymi
neuromoduldtory, [Marsalek and Santamaria, 1998] a [Marsalek, 1999]. Pfizniva vlastnost
studovanych neuront dréhy prostorového slySeni je ta, Ze je u nich zastoupeno jen menSi mnozstvi
iontovych kanall. Informace o iontovych proudech miizeme ziskat z experimentii in vivo a nase data
pochazi z [Reyes and Rubel, 1994 and 1996], [Svirskis et al., 2003] a ze [Szalisznyo and Zalanyi,

2004].

3.3 Rovnice podle Morrisové a Lecara

Analyza fazového prostoru rovnic Hodgkina a Huxleyho je ale dosti komplikovana. Ur¢itym
kompromisem mezi detailnim popisem jednotlivych iontovych proudii a snahou sestavit soustavu
s malym poctem dimenzi je model podle Morrisové a Lecara, [Morris and Lecar, 1981]. Tento model
pouziva elektrické proudy dané pohybem sodiku a drasliku, stejné¢ jako model Hodgkina a Huxleyho.
U rychlejsiho z téchto proudi, u sodikového (sodikovy je v naSem systému, proud u pavodniho
modelu u plze vilejSe stvolnatého, balanus nubilus, byl vapnikovy) se piedpoklada, ze okamzité
dosahuje ustaleného stavu. Soustava rovnic Morrisové a Lecara je sloZzena ze dvou diferencialnich

rovnic:
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C‘Z—It/=GNamw(V)(V—VNa)+GKW(V—VK)+GL(V—VL)+1,

T, (V)ci—v: =w, (V)—w. 4)

Funkce pro ustalené vodivosti jsou:

m (V)= 0.5 ,
I+exp ((V - Vo har )/ Vi)
w, (V) = 05 . )

1 + eXp ((V - Vw,half ) / VW,K)

Casova konstanta 1, pro w je zavisla na napéti V, coz je zapsano funkci:

Ve x
r,(V)= : : (6)
cosh (V' — Vr’ha,f)

Vyznam proménnych a parametrii je analogicky, jako u rovnic Hodgkina a Huxleyho. Rovnovazné

potencialy jsou Vy, = +20 mV, V;=-70 mV a V', =-62.2 mV a pasivni vodivost je G, =7 nS.

konstanty Moo W oo Ty
Vj half -42.2 -42 -60
Vijk -1 -4 64
Gion 33 237 -

Tabulka 2: Parametry pro proudy a ¢asovou konstantu modelu podle Morrisové a Lecara

Parametry z této tabulky vstupuji do rovnic (4), (5), (6).
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3.4 Pravdépodobnostni modely

Dosud uvedené modely neuronti jsou deterministické - pii danych hodnotach pocate¢nich podminek a
parametrti davaji jednozna¢né tfeSeni. Parametry modelu neuronu mohou byt doplnény ndhodnymi
veli¢inami, naptiklad vstup do rovnice pro leaky integrator mize byt doplnén o nédhodnou slozku:

Tci,_lt/ =V +I(t)R+ XR , kde X je nahodny proces. Takovy postup jsme pouzili naptiklad v [Marsalek

et al., 1997]. V modelech studovanych v této praci je zavedena ndhodna slozka fenomenologicky:
neurony generuji na vystupu akéni potencial s urcitou pravdépodobnosti. U neuronti ve sluchové draze
to odpovida generovani ak¢nich potencialti jako odpovéd’ na zvuky o frekvenci f7, ktera je vyssi nez
maximalni frekvence ak¢nich potenciald, f, urcujici jiz zminénou oblast pfechodu mezi analogovym a

tonotopickym kodovanim zvukového stimulu.
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4 Vysledky

V této kapitole uvadime vysledky modelovani prostorového slySeni. V jednotlivych oddilech této
kapitoly podavame stru¢ny piehled dilCich vysledka. Pavodni ¢lanky jsou v ptfilohach na konci této
prace a jsou fazeny chronologicky. Kazdy clanek v ptiloze ptfinasi urcity konkrétni vysledek, ale
metodické Casti a diskuse se pochopitelné prekryvaji. Vysledky prvni prace, [Marsalek 2000] jsou
v nasledujicim oddile 4.1. Dalsi prace, [Marsalek 2001], formulovala omezeni maximalni frekvence a
byla v ni popsana mira synchronizace v zavislosti na frekvenci zvuku. Tato prace pfipravila zdklady
pro popis jednotlivych neuronélnich algoritmii v ¢lancich, které nasledovaly. V oddile 4.2 za¢ina popis
téchto algoritmti na zéklad¢ adaptace asynchronniho nasobeni frekvenci ak¢nich potencidlti podle
[Srinivasan and Bernard, 1976] na synchronni pfipad neuronalnich algoritmt. Oddily 4.3, 4.4, a 4.5
popisuji po fadé tfi tyto neuronalni algoritmy, neboli mechanismy, ECD, ICD a SFR, jak byly uvedeny
v [Marsalek and Kofranek, 2004] a v [Marsalek and Kofranek, 2004b]. V oddile 4.6 jsou srovnany
rychlosti, sjakou tyto tfi mechanismy generuji vystup. V oddile 4.7 je diskutovan vystupni zisk
mechanismtit ECD a ICD v zavislosti na zakladni frekvenci zvuku. Nékteré nase posledni vysledky
jsou v praci: Marsalek a Lansky, Proposed mechanisms for coincidence detection in the auditory

brainstem, poslané do Biological Cybernetics a piipojené v piiloze E.

4.1 Nelinearity u detektort koincidence
Pfi modelovani neuronti slouzicich prostorovému slySeni vyjdeme zn€kolika jednoduchych
pozorovani:

(1) Akeni potencidly vyvolané zvukovym stimulem se §ifi pres jednotlivé piepojovaci neurony, které
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zpracovavaji zvuky z jednoho ucha, monoauralni neurony, az se dostanou jako vstupy, postsynaptické
potencialy, PSP, na prvni neurony v fad¢€, které¢ zpracovavaji vstupy z obou usi, binauralni vstupy.
Tyto prvni binaurdlni neurony jsou neurony dvou jader, MSO a LSO. Jednotlivy prvni binauralni
neuron v fadé mlize zpracovavat signal po dobu nékolika cyklt zvuku a po vyslani akéniho potencialu
se néjakou dobu nachazi v refrakterni fazi. Toto bude dale vyjaddieno s pouzitim pravdépodobnosti
vyslani ak¢nich potenciali. Zatim pro jednoduchost pfedpokladejme, Ze neuron je po kazdém cyklu
zvuku zresetovan a mtize vyslat akéni potencial béhem kazdého cyklu zvuku znovu.

(2) Pokud nelezi zdroj zvuku pfesné v roviné symetrie obou usi, dorazi zvuk do jednoho ucha se
zpozdénim (ITD). Pokud je rozdil ve vzdalenosti od zdroje k obéma uSim srovnatelny s délkou
zvukové viny ve vzduchu, bude binaurdlni dvojice zvukl posunuté ve fazi (IPD), intenzita zvuku bude
nizsi ve vzdalengjsim uchu (IID) a toto oslabeni intenzity mize byt rizné pro rizné frekvence (ISD).
(3) Jednotlivymi neurony jsou vysilaji série akénich potencialti, AP. AP, jako vystup z ptedchoziho
neuronu vyvola PSP, ktery je vstupem na nasledujicim neuronu.

Necht se AP ze dvou stran porovndvané v MSO lisi jen zpozdénim ITD, ozna¢me je Ar. Uvazme
pouze dva synaptické vstupy, jako abstraktni Casové zavislé excitacni postsynaptické potencialy,
EPSP, &(2), ze dvou stran, jeden zaCind v ¢ase T; a druhy je zpozdény o Az, ozname je Ir =¢(t - 7)) a
Ip =¢(t - T; —Af). Necht maji na postsynapticky neuron takovy ucinek, ze jeden EPSP zplisobi
podprahovou odpovéd, tedy, Ze potencidl vyvolany proudem Ir je podprahovy V(I) < Vi, ale
odpovéd’ na oba EPSP je jiz nadprahova, max V(I +Ir) = Vi, pokud je zpozdéni mensi, nez prahové
zpozdéni At < Aty,. Dale jesté predpokladejme, ze pro At > Aty, je vystup podprahovy,

Vi +Ir) (At) < Vi

Nyni zkoumejme chovani linearniho modelu (rovnice leaky integratoru) a nelinearniho modelu (rovnic

Hodgkina a Huxleyho) a dosazeni prahu v téchto modelech v odpovédi na dany vstup. Nejprve uvazme
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leaky integrator. Impulsovou odpovéd’ systému spocteme tak, ze dosadime jako puls Diracovo delta &
za vstup do leaky integratoru, do rovnice pro analytické feSeni. Rovnice (2) bude potom zapsana jako:

V(S)= H(t)R/ 7 exp(~t/7)). (7)

kde H(t) je Heavisideova funkce, H(#) =0 pro t < 0 a H(t) =t jinak. Kdyby byly vstupem dva
Diracovy pulsy 8, nasledujici po sobé v casovém odstupu At¢, bude maximum z impulsové odpovédi

systému:
max V' (0)(At) = é(l + exp(—At/1)). (8)

Toto je funkce proménné A¢ a je ukézdna na obrazku 4 pro hodnotu t = 2 ms jako kiivka DKI.
Analogickou kfivku miizeme sestrojit pro model neuronu popsany rovnicemi Hodgkina a Huxleyho, je
to kfivka oznaCena DK2, i kdyz v tomto pfipadé nebyla ziskana analytickym vypoctem, ale pouze
numericky. Tyto dvé kiivky ukazuji rychlost zmény a tim dynamicky rozsah napéti v zavislosti na

zpozdéni dvou pulst, detekovanych detektorem koincidence.
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Obrazek 4: Detektory koincidence
Zde jsou ukazany oblasti citlivosti dvou typt detektoru koincidence, DK1 a DK2. Na ose x je délka detekovaného ¢asového
intervalu At v logaritmickych jednotkdch a na ose y je normalizovand odpovéd’ detektoru koincidence. DK1 je leaky
integrator, proto i odpovéd’ na jeden puls (A —> 00) za&ind zprava od hodnoty 0.5 maximalni odpovédi. DK2 je model

podle Hodgkina u Huxleyho, kdy zprava za¢ind podprahova odpovéd, takze model zustava na klidovém potencidlu,

posunutém zde do 0. Levé konce kiivek ukazuji, ze DK1 nemuze spolehlivé, tedy pfi Sumu, detekovat koincidence kratsi,

nez 1 ms, zatimco tato minimalni hodnota u DK2 je kolem 20 ps.

Tento vysledek ukazuje, ze detektor koincidence pro Casové intervaly v fadu desitek mikrosekund,
jehoz hlavni ¢asova konstanta je v fadu milisekund, musi obsahovat nelinearitu, jejiz dynamika je

radove rychlejsi, musi mit tedy jesté néjakou dalsi casovou konstantu. Leaky integrator, jehoz jedina

36



casova konstanta je v fadu milisekund proto jako detektor koincidence pro prostorové slySeni nestaci.

Hodnota ¢asové konstanty T = 2 ms odpovida elektrofyziologickym zaznamim pii méfeni na celém
neuronu, [Koch, 1999]. Pokud bychom povazovali dvojici Diracovych & za nefyziologicky vstup do
neuronu, tentyz vypocet mizeme zopakovat pro modelové PSP, zavedené pied vice, nez 50 lety
J. Jackem, [Jack et al., 1975], nazyvané a-funkce, jejichz Casovy pribéh odpovida experimentalné

zaznamenanym EPSP. Podle W. Ralla [Rall, 1962] je mozné a-funcki zapsat dvojici rovnic:

@ _1._ _

=TGSR HT=V,)

g _1._

o= ogr ) ©)

kde H je opét Heavisideova funkce. Reseni této soustavy je:

a(t)=K(t/t)exp(t/ 1), (10)
kde K je vhodna konstanta. I pro tento vstup do leaky integratoru mizeme najit feSeni analyticky,
protoze dva pulsy ve tvaru a-funkci mizeme dosadit do feSeni zapsaného pomoci integralni rovnice

(2). Pocatecni podminky zvolime tak, aby maxV(0) = 1, a dostavame:
T2 Gsynk t
V) :T[(t_fz exp(—at) +7, eXP(—;)], (11)

kde 1/t, polozime rovné 1/t - a, pro t > 0, a kK miZe byt normalizovano spole¢né s Gy, a C. Tento
postup miizeme ilustrovat algebraickym zapisem: pro dva proudové pulsy /; a I, jako pro vstup do
linearni rovnice miizeme prohodit zavorky v nasledujicim zépise:

max V (I, +1,)(At)=max (V' (1,)+V(1,)) =max (V(a(t))+V (a(t + At))). (12)
Uplné vpravo je tedy uréeni maxima, které opét odpovida kiivee DK1, a tedy leaky integrator ani
se dvéma Diracovymi 9, ani se dvéma a-funkcemi na vstupu neni schopen rozliSit Casové intervaly

kratsi, neZ jeho ¢asova konstanta.
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4.2 Ak¢ni potencialy jako vystup detektori koincidence

Ukazali jsme, Zze u nami studovanych detektorti koincidence se uplatiiuji nelinearity. Potom vhodna
kombinace excitacnich a inhibi¢nich proudl umozni, aby ¢asové okénko pro detekci koincidence bylo
oteviené¢ pouze po kratky casovy interval. V dal§im budeme pouzivat takové okénko pro detekci
koincidence jako zdkladni prvek neuronalnich vypocti. PopiSme, jaké dalsi vlastnosti budou mit tyto
neuronalni vypocty. Jedna vlastnost sluchové drahy je generovani AP v synchronizaci se zvukovym
vstupem. Pokud zvySujeme frekvenci zvuku, frekvence odpovédi se nemulze zvySovat, protoze
refrakterni faze trvajici déle, nez 1 ms, takové zvySovani znemoziiuje. Proto generovani AP na
neuronu, ktery odpovida na frekvenci zvuku vyssi, nez maximalni frekvence akénich potencialii, musi
vynechavat. Toto formalizujeme jako generovani AP s urc¢itou pravdépodobnosti p.

Jeden z klasickych neurondlnich algoritmt je algoritmus néasobeni frekvence akcénich potenciala
v neuronech slozeného oka kraba limulus polyphemus, popsané v praci [Srinivasan a Bernard, 1976].
Rozdilem mezi algoritmem, ktery tito autofi popsali, a naSimi algoritmy je, ze jejich vstupy jsou
asynchronni a naSe vstupy jsou synchronizovany se zvukovym vstupem. NaSe algoritmy dale
rozdélime na excitacni detekci koincidence, ECD a inhibi¢ni detekci koincidence, ICD, podle toho,
zda oba vstupy jsou excitacni, jako v prvnim piipadé€, anebo zda jeden ze vstupl je inhibicni, jako
v druhém piipad€. Algoritmus ICD potom srovname s klasickou teorii zpracovani AP v LSO, ktera
popisuje algoritmus na neuronech v LSO jako odecitani frekvenci, subtraction of firing rates, SFR.
Ozna¢me posloupnost akénich potencialt z jedné strany A a z druhé B, vystup oznacujme indexem
AB. Trvani tohoto okénka oznacme Apg. Nahodnou veli¢inu, popisujici ndhodné zpozdéni AP, neboli

neostrost v generovani AP, ozna¢me J. Necht’ ma J rovnomérné (uniformni) rozdéleni dané funkci
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y=1/N, od 0 do N, a y=0 jinde, pak ma stfedni hodnotu E(J)=N/2 a smérodatnou odchylku

3

SD(J) = o N.. Casova neostrost s rovnomérnym rozdélenim byla téz pouzita v [Marsélek et al. 1997]

a v [Feng, 1997], pozdé&ji jsme pouzili pro rozd€leni veliiny J i Beta rozdéleni.

e
A L LL
g
B time s 0o

Obrazek 5: Generovani vystupni posloupnosti akénich potenciali
Akeni potencidly neuronti A a B nésleduji vzestupnou ¢ast ptlvin zvuku Z, po uréitém ndhodném zpozdéni, N a Ng. AkEni
potencialy jsou nasledovany okénkem pro detekci koincidence délky Apk. Dolni dvé posloupnosti akénich potenciald jsou
generovany podle nasledujicich pravidel: AP v posloupnosti ECD je generovan vzdy, pokud se okénka prekryvaji, a AP

v posloupnosti ICD je generovan, pokud se okénka piekryvaji a sou¢asné AP v B prfedchazi AP v A.

Posloupnosti akénich potenciall a postsynaptickych potencialit bude odpovidat posloupnost ¢asovych

okének. Studované akéni potencidly a okénka budou posunuta o tuto ndhodnou neostrost J. Na obrazku

39



5 je znazornéno generovani AP u mechanismtit ECD a ICD, podle schématu pouzitého ve [Srinivasan
and Bernard, 1976]. Moznou implementaci téchto mechanisml probereme v nasledujicich dvou
oddilech. Ak¢ni potencidl pii detekei koincidence bude generovan, pokud vystupni funkce pfi pocitani

s Casovymi okénky piekroc¢i urcitou prahovou hodnotu.
4.3 Detekce koincidence na neuronu s excitaénimi vstupy, ECD

V tomto oddile popiSeme implementaci excitatni detekce koincidence s vyuzitim prahové hodnoty
V. Obdélnikové okénko o vySce 1, zacinajici v Case 0 a trvajici A budeme oznacCovat p(1,A)(?).

Napiiklad posloupnost téchto okének spousténych v Casech 7; trvanim Apg bude zapsana jako

WZZp(l, Apk)(t-T;). Excitacni detekce koincidence generuje ak¢ni potencial na vystupu, pokud

i=1
akcni potencidly z obou stran jsou blizsi v ¢ase, nez trvani okénka pro detekci koincidence Apk_ to jest,
pokud: (¢ - Jai -iT7) - (¢ - Jgi -iTz) = Jai - Jsi < Apk. OznaCme W, a Wy posloupnosti okének s trvanim
Apk, odpovidajici stranAm A a B. Pokud se tato okénka ptekryvaji, koincidence je detekovéna, viz

obrazky 5 a 6. Posloupnost vystupnich okének je:

n

Was=Wa+ We=Y_ Xaip(1, Apk)( 1 - Jai -iTz ) + Xeip(1, Apk)( 1 - Ji -iT7) (13)

)
kde Xai a Xgi jsou posloupnosti diskrétnich nahodnych veli¢in, které nabyvaji hodnoty 1
s pravdépodobnosti p a hodnoty 0 ve zbytku ptipadi. Predpokladejme jesté, ze Apxk < N. Potom
béhem jednoho pracovniho cyklu okénko Wap nabyva po jistou dobu hodnotu 2, pokud se okénka
z obou stran potkaji. Toto nastava s pravdépodobnosti p°ppk, ppk = Prob(|Ja - Js|< Apk). Pokud
nervovy mechanismus pouziva pro detekci koincidence piekroceni prahu, hodnota prahu by méla byt

mezi 1 a2, polozme Vyg= 1.5. Nyni si polozme otdzku, jaka je pravdépodobnost pcp, ze dva akéni
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potencidly se potkaji béhem ¢asového okénka Apk? Pro nezavislé J a Jg ma ndhodna veli¢ina J, = Jy -

Jg hustotu pravdépodobnosti -N“t + N/ pro ¢ = 0 a Nt + N pro ¢ < 0. Potom je pravdépodobnost:

pox=Prob(/x - Jo|<Apk) =2 [ N7t + N'dt = Apok(@N - Apk)/V.

(14)

Tuto pravdépodobnost pouzijeme v dalSich oddilech, kde bude pocitana vystupni frekvence neurond.

time [ms]

10

Obrazek 6: Implementace excitaéni detekce koincidence, ECD

Nahote jsou pulviny zvuku, oznacené X;. W, a Wy jsou okénka pro detekci koincidence a prostiedni kiivka Wyp je soucet

téchto okének. Frekvence zvuku je fz = 500 Hz. Trvani okének v Case a nahodna zpozdéni nejsou kvili demonstraci

proporcionalni. PferuSovana vodorovna ¢ara ukazuje velikost vysky prahu, 1.5.

4.4 Detekce koincidence na neuronu s inhibiénim vstupem, ICD

V mechanismu IDK se okénka pro detekci koincidence skladaji z pozitivniho a negativniho pulsu. Tim

modelujeme situaci v LSO, kde inhibi¢ni synapse je aktivovéna synapsi excitani z ptedchoziho
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neuronu, viz obrazek 7. Podrobnéji je volba tohoto tvaru pulsu vylozena v [Marsalek and Kofranek,

2004b]. Znovu pouzijme zapisu pouzitého pro ECD,

n

W+ WB:Z Xaip(1, Apg)( # - Jai-iT7 ) + Xeip(1, Apg)( ¢ - Jgi -iT7 ),

i=1
tentokrat ovSem budou okénka pro ICD sestavena ze dvou nasledujicich pravothlych pulst
s obracenou polaritou: pa = - pg = p(1, Apk)(?) - p(1, Apk)( ¢ - Apk). Pokud okénko pg piijde diive, nez
pa 0 Cas Tap, potom pag = pa + ps = -p(1, Tap)(?) + 2p(1, Tas)( ¢ - Apk) - p(1, Tas)(? - Apk). Pokud pg
ptijde pozdéji, znaménko piedchoziho vyrazu je obracené, p'ag = -pas. Tvar okének je takovy, ze prah
je prekrocen jen v prvnim ptipade€, pokud je vhodné nastaveny. Vhodna vyse prahu je také stejnd, Vry=
1.5. Dale miizeme pokracovat analogicky, jako v ptipadé ECD, jen hodnota pcp bude pfi stejnych

hodnotéch ostatnich parametra polovicni.
PDK = PI'Ob(JA - JBSADK) = J.OADK N2Z + Nldf = ADK(ZN- ADK)/Nz. (15)

Tuto pravdépodobnost opét pouzijeme v dalSich oddilech, kde bude pocitana vystupni frekvence

neuronu.
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Obrazek 7: Implementace inhibi¢ni detekce koincidence, ICD

Nahote jsou ptlviny zvuku, oznacené Xz.. W, a Wy jsou okénka pro detekci koincidence a prostiedni kiivka W,p je soucet
téchto okének. Frekvence zvuku je f; = 1 kHz. Trvani okének v ¢ase a ndhodnd zpozdéni nejsou kvili demonstraci

proporcionalni. PferuSovana vodorovna ¢ara ukazuje velikost vysky prahu, 1.5.

4.5 Odecitani frekvenci, SFR

Jako neuronovy mechanismus jadra LSO se tradicné uvadi SFR. PopiSme tento mechanismus,
abychom méli srovnani s ICD, viz pfedchozi obrazek 6, pro ECD a obrazek 7, pro ICD. SFR, na
obrazku 8, stejn¢ jako predchozi mechanismy, vyuziva postsynaptické potencidly ptichazejici z obou
stran. Znaménka téchto postsynaptickych potencialli jsou opé€t obracena, stejné, jako v ICD. Tvarem
jsou to jednoduché pulsy, jako v ECD.

Nejjednodussi model pro popis SFR je "perfect integrator", viz [Tuckwell, 1988], v analogii
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k interpretaci leaky integratoru jako elektrického obvodu miiZeme nacitani potencialu a reset v perfect
integratoru interpretovat jako nabijeni a vybiti kondenzatoru. Potencial perfect integratoru neklesa
mezi jednotlivymi vstupy. Zde nas bude zajimat dolni odhad ¢asu, za ktery se potencial tohoto modelu
dostane k prahu, a proto perfect integrator, ktery se blizi k prahu rychleji, nez leaky integrator, bude
vhodny model. Jinymi slovy, perfect integrator ma nekone¢n¢ dlouhou casovou konstantu At— o,
takze je také vhodnym modelem mechanismu, jehoz ¢asova konstanta je delSi, nez casové konstanty
vstupd. Pouzijeme vzorec pro urceni hustoty pravdépodobnosti prvniho priachodu pies prah pro perfect
integrator s excitacnimi a inhibi¢nimi vstupy s Poissonovym procesem. Pro vstupni intenzity fg a f; a

pro prah Vry je hustota pravdépodobnosti dosazeni prahu v Case ¢:

VTH
V.

el Sy ) 2 exp(=(fy + [N f 1)), (16)

p() =

kde 7 je modifikovana Besselova funkce, viz vypocet v [Tuckwell, 1988] a jeho shrnuti v [Marsalek
and Kofranek, 2004b]. p(¢) ma stiedni hodnotu E =Vry/(fg - fi). Stfedni hodnota vystupni frekvence je
pievracena hodnota stfedni hodnoty E:

Jsir = (f& - f)/Vrh. (17)
Odpoved perfect integratoru na stochastické a periodické vstupy je kromée [Tuckwell, 1988] popsana

také v [Marsalek et al., 1997], [Koch, 1999] a v [Lansky, 1997].
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frekvenci, SFR
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Obrazek 8: Odedit

Wi a Wg jsou impulsové vstupy, dané po fadé EPSP a IPSP. Prostfedni ktivka

Xz..

, oznacené

Nahote jsou pllviny zvuku

Was je AB je ndhodna prochéazka, jejiz kroky jsou posunovany smeérem nahoru, anebo dolti podle vstupli W, a Wg. Vyse

1 kHz.

prahu neni ukazéna. Frekvence zvuku je f7
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Obrazek 9: Uréeni Nso, Nos, Ts0, a Tos z funkce P(n)

Horni tii posloupnosti okének opakuji kontext obrazku 5. Dolni ¢ast obrazku ukazuje dvé varianty funkce P(n), jednu pro
p=0.75 a druhou pro p = 0.4. Vzestup funkce je diskrétni a jeho ¢asové kroky jsou dany délkou periody zvuku. Funkce

n—1
P(n) roste postupné takto: P(1) = p°, P(2) = p’ + (1 -p°)p’, P(n) = Z (1 -p°)'p’, az P(n) = 1 pron — o0 . P(n) da po
i=0

uprave levé strany nerovnosti (18) a (19).

4.6 Srovnani rychlosti mechanismii ICD a SFR
A nyni porovndme, jak rychle mohou tyto dva zminéné¢ mechanismy, ICD a SFR, generovat svijj

vystup. Pocitejme dva casy, Cas Tso, €as v némz je vystup spo€itdn s 50 % pravdépodobnosti, a Cas

95 % pravdépodobnosti ozna¢me 7os. Pfi mechanismu ICD mize byt akéni potencial generovan béhem
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kazdého cyklu zvuku s pravdépodobnosti p* Pokud se tato situace n&kolikrat opakuje, nastava to
s pravdépodobnosti danou binomialnim rozd&lenim pro pravdépodobnosti p* a 1-p®. V prvnim
pfipadé mame zadanu 50 % pravdépodobnost. n takové, ze se n nasledujicich akcnich potencidlt
nepotkalo, je dano nerovnosti:

(1-p)<0.5 (18)
V druhém ptipad¢€ bude v této nerovnosti na pravé strané 1 - 0.95 = 0.05 pro 95 % pravdépodobnost:
(1-p°)"<0.05 (19)
Z t&chto nerovnosti miizeme spoéitat n. Casy Tso a Tos potom vyjdou jako nTz, pro odpovidajici n a
periodu zvuku 77. Mechanismus SFR u perfect integratoru neni zavisly na frekvenci fz. Za optimalni
vstupni frekvence, které v experimentu déavaji maximalni dynamicky rozsah vystupu, je mozné
povazovat frekvence fp =400 Hz na excitacni strané¢ a f; =200 Hz na inhibi¢ni stran¢, [Tuckwell,
1988]. Protoze neni znamo, kolik krokd, neboli excitacnich synaptickych vstupt je potfeba, aby bylo
dosazeno prahu v neuronech jadra LSO, ukazme Casy Tso a Tos pro vysky prahu Vry=1,2 a 10,
pricemz hodnota 2 je ta nejpravdépodobnéjsi [Reyes et al., 1994 a 1996]. Pro vSechny mechanismy

ECD, ICD a SFR jsou ¢asy Tso a Tos ukazany v nasledujici tabulce.

Cas ECD |ECD |ECD ECD |ICD |ICD |ICD |ICD |[SFR |SFR |[SFR

v 1ms

fz 750Hz|1.5kHz|2.25kHz|3kHz |3kHz |6 kHz |9kHz |12 kHz | Vig=1 | Vtg=2 | V=10

Tso 133 |2 2.67 3.67 1033 |05 0.67 1092 211 594 |43.79

Tos 1.33 7.32 11.55 15.65 (033 |1.83 |2.89 392 |20 33 103

Tabulka 3: Casy zpracovani pro mechanismy ECD, ICD a SFR

U mechanismtt ECD a ICD se ¢asy Ty a Tos prodluzuji smérem k rostoucim frekvencim, u ECD a pro
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Tys nejvice ze viech ptipadii. To ukazuje malou efektivitu mechanismu ECD u vyssich frekvenci. Casy
T'sp a Tos pro mechanismus SFR jsou vybrany pro jednu sadu z mnoha mozZnych voleb parametri a pro
(bezrozmérné) velikosti prahu 1, 2 a 10. I tento vybér vSak ukazuje, ze Casy Tsp a Tos jsou delsi nez u
srovnavaného mechanismu ICD. Prvni ak¢ni potencial, ktery ukazuje ptiblizny smér zdroje zvuku, za
nimz nasleduji dalgi, které smérovou informaci zptesiuji, ptijde u ICD dfive, nez u SFR. Castm Ty a
Tys neodpovidaji zadné Casy, které by Sly pfimo naméfit v psychofyzikalnim pokuse. Abychom ziskali
celkovou reak¢ni dobu, bylo by nutné odhadnout dal$i Casy: piicist Casy vedeni v dostfedivé draze,
které budou srovnatelné kratké, tyto ¢asy byly zméfeny v experimentu na kocce, [Joris and Yin, 1998],
a dale pficist trvani dalSiho zpracovani ve vysSich centrech a v mozkové ktire, které trva radové déle.
Pokus, ktery by rozhodl, zda se dané mechanismy uplatiiuji, by musel manipulovat s binauralnimi
vstupy tak, aby porusil binauralni interakci t€chto mechanismt. Pokud by se celkova reakéni doba
prodlouzila a pfipadné zhorsilo prostorové rozliSeni pro urcité trvani modifikovaného stimulu, bylo by

demonstrovano, Ze se mechanismy ECD a ICD uplatiiuji.
4.7 Vystupni zisk neuroni pro rizné frekvence

Nyni odhadnéme vystupni frekvenci fgcp mechanismu ECD. Spocitame ji ze vstupni frekvence zvuku
vynasobené pravdépodobnostmi jevi, které jsou nezavislé: Pravdépodobnost p zavisi na frekvenci f.
Definujme tuto zavislost nasledovné: Pro frekvence nizsi, nez urcitd limitni frekvence fG se vSechny
akéni potencial prevadéji, tedy p = 1. Nad tuto limitni frekvenci polozme p = fg/fz, [Marsalek, 2001].
V bod¢€ fz = fg neni p jako funkce f; hladkd (nemé spojitou derivaci). Proto pouzijeme sigmoidalni

funkci, kterou prolozime bodem p(fz) = 0.5:

PUD= Wsexp@f, ~41,)/ £.) (20)
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Tato hladkd funkce spolecné s piivodni verzi funkce se skokovou zménou v bodé fz=f; jsou

zobrazeny na obrazku 10.

1.4

O |

10° 10° 10*

f- [Hz]

Obrazek 10: Pravdépodobnost p v zavislosti na fz

Na tomto obrazku je ukazana pravdépodobnost p na ose y v zavislosti na frekvenci zvuku, f; na ose x v logaritmickém
méfitku. Plna ¢ara je pro mechanismus ECD a pferuSovand ¢ara pro ICD. p je u obou mechanismi jednak jako hladka

funkce a jednak jako funkce s nespojitou derivaci.

Celkova pravdépodobnost, e AP je emitovan béhem jednoho cyklu zvuku je p°pok. Pro jednoduchost

zde diskutujme piipad, kdy ppk = 1. Vyraz pro hladkou verzi p(fz) vynasobime fz a dostavame:
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X/,
oo = T exp(@f, —41,)1 1) @1

V tomto vyraze je navic jeSté konstanta K, ktera omezi maximalni frekvenci fcp, aby nepiesahla f;.
Limitni frekvence pro ECD a pro ICD pro lidské posluchace jsou: f = 750 Hz pro ECD a 4f; = 3 kHz.
Hodnoty téchto limitnich frekvenci vychazeji z pfedpokladu, ze idealizovany neuron v pasmu
frekvence zvuku od 20 do 750 Hz odpovida vzdy, v pasmu od 750 Hz az 1.5 kHz odpovida na kazdou
druhou pulvilnu zvuku, pak na kazdou tteti, atd. [Kral and Majernik, 1996] f; pro ICD polozime rovno

¢tyfnasobku fg pro ECD a konstantu K pro ICD polozime K = 0.25. Vystupni frekvence pro ECD

bude:
_Jz
foeo =, s oxp 2ty — 4700 1o 22
a vystupni frekvence pro ICD bude:
_ Iz
o =15 st vexpl@, ~167,) 14, )

To jsou tedy hladké verze vystupnich frekvenci. Tyto hladké funkce spole¢né s piivodnimi verzemi
téchto funkci se skokovou zménou v bod€ fz = f (pouzitymi v ¢lancich [Marsalek and Kofranek, 2004]
a [Marsalek and Kofranek, 2004b]) jsou zobrazeny na obrazku 11. V ¢lanku odeslaném do Biological
Cybernetics v ptiloze E je varianta tohoto obrazku jesté doplnéna o normalizovany vazeny prumér
vystupnich frekvenci dvou diskutovanych mechanismii. Cilem tohoto zprimériovani je ziskat jednu
ktivku pro vSechny frekvence. Pti kazdé jednotlivé frekvenci se totiz uplatni ten ze dvou mechanismd,
jehoz zesileni je vétSi. Jedno minimum kiivky spolecné pro oba mechanismy je pobliz hodnoty
fz=15kHz. Tato hodnota byla popsana u lidi jako hodnota nejmensi piesnosti lokalizacniho

mechanismu [Mills, 1972].
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Obrazek 11: Vystupni frekvence pro mechanismy ECD a ICD

Na tomto obrazku jsou ukdzany zisky mechanismi ECD a ICD jako frekvence neuronl na ose y v zavislosti na frekvenci
zvuku, fz na ose x v logaritmickém méfitku. Plna ¢éra je pro mechanismus ECD a pferuSovand ¢ara pro ICD. Funkcim

s nespojitou derivaci pro p odpovidaji funkce s nespojitou derivaci.
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5 Diskuse

5.1 Prehled vysledkii

V této préci jsou studovany neurondlni okruhy pro binaurdlni slySeni v mozkovém kmeni. Pomoci
modelovani s pouzitim biofyzikalniho popisu iontovych prouddi na membrané ptislusnych neuronii
jsou popsany nékteré vlastnosti téchto neurontl. Jsou popsany vstupy a vystupy neuront v jadrech LSO
a MSO. Tyto neurony jsou unik4tni mezi ostatnimi neurony CNS, protoze maji pomérné¢ omezeny
pocet druhli iontovych kandli na membrané. Je také popsan stimulus, na ktery maji tyto neurony
maximalni odpovéd. V préaci je diskutovana otdzka, pomoci jakych algoritmii tyto neurony
vypocitavaji sekvenci akcnich potencialt, kterd se objevi na jejich vystupu. Experimentalné je
prokazano, Ze prostorové slySeni u ¢loveéka pracuje v oboru frekvenci zdroje zvuku od 100 Hz do
10 kHz. Frekvence akc¢nich potenciali jednotlivého neuronu jsou v rozmezi od 0 Hz do 750 Hz.
Ptesnost pro detekci ¢asové koincidence signalli kodovanych akénimi potencidly je asi 20 ps, [Mills,
1972]. Jak je mozné zméfit tento Casovy interval pomoci ak¢énich potencidlll, jejichz regenerace trva
kolem 2 ms, to jest zhruba stokrat déle? Podstatou této prfesnosti je vyuziti urcitych nelinearit
iontovych proudd. Tyto nelinearity umoziuji pfisluSnym neuronim pracovat jako detektory
koincidence v danych ¢asovych intervalech. V praci jsou popsany parametry pro feSeni rovnic podle
Hodgkina a Huxleyho, které¢ v modelu reprodukuji tyto nelinearity a tedy schopnost neuronu fungovat
v rezimu detektoru koincidence. Detekce koincidence je dale studovana ve dvou variantach jako
excitatni a inhibi¢ni detekce koincidence, pro odliSeni mechanismi vyuzitych postupné
v nizkofrekvencnim (u ¢lovéka kolem 200 Hz az 2 kHz) a ve vysokofrekvencnim obvodu (u ¢lovéka

kolem 1kHz az 16 kHz). Jsou studovany dalSich podminky, které implikuji rozdilné mechanismy
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detekce koincidence v nizkofrekvencni a ve vysokofrekvencni €asti obvodu pro prostorové slyseni.
Tyto dva mechanismy studujeme pomoci formalismu, pouZitého ve star$i teorii reZimu neuronalniho
detektoru koincidence jako nasobiCe frekvenci akénich potencidlii [Srinivasan and Bernard, 1976].
Rozd¢leni detektorti koincidence na excitaéni a inhibi¢ni detektory koincidence déale umoznuje
odhadnout vystupni frekvence jednotlivych neuronii. Dale porovnavame inhibi¢ni detekci koincidence,
ICD, a odecitani frekvenci, SFR, jako dva alternativni mechanismy vypoctu sméru zvuku ve
vysokofrekvencni ¢asti drahy prostorového slySeni, z hlediska rychlosti, s jakou je dany algoritmus
schopen produkovat ak¢ni potencial na vystupu. Protoze diskuse k jednotlivym jiz publikovanym
vysledklim je obsazena v diskusni ¢asti ptisluSnych ¢lankl v ptiloze, probereme zde v dalSich oddilech
Diskuse tyto vysledky z hlediska experimentélni literatury, ktera jim ptedchézela. Dale uvedeme
porovnani vysledkil s ostatnimi teoriemi, a nakonec budeme diskutovat ndvrh moznych experimentd,

kterymi by mohla byt pfedkladana teorie potvrzena, anebo vyvracena.

5.2 Srovnani s experimentalnimi studiemi

Diskutované experimentadlni vysledky rozdélme do téchto péti skupin: (1) psychofyzika a otazka
umisténi zpozd'ovaci linky, (2) mozkovy kmen, (3) colliculus inferior, (4) vyssi mozkova centra a (5)
in vitro studie.

(1) Psychofyzika a otdzka umisténi zpozd'ovaci linky. [Jeffress 1948] svou teorii o zpozd'ovaci lince
zalozil na psychofyzikalnich experimentech, jejichz pocatky jsou u lorda Rayleigha [Rayleigh, 1907].
Zpozd'ovaci linka byla pozd¢ji demonstrovana v mozkovém kmeni v jadru nucleus laminaris u sovy
palené, [Carr and Konishi, 1988], i u dalSich zZivocicht, ale nikoli u savct, prehled Ize nalézt v [Carr
and Friedmann, 1999] a zpracovani informace analogické zpozd'ovaci lince bylo popsano i u elektrické

ryby rodu eigenmania [Konishi, 1990].
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(2) Mozkovy kmen zahrnuje kochlearni jadra a olivarni komplex u savct a kochledrni jadro nucleus
magnocellularis a prvni binauralni jaddro nucleus laminaris u ptakt. Hledani zpozd'ovaci linky u savct
je dosud otevieno. Misto toho, aby bylo u savcl popsano zpozd'ovaci vétveni axont, jako u sovy
palené a u kufete, u piskomila [Brand et al., 2002] byla popsana neuronalni odpovéd’ jako aktivita
kanali s Sirokym pasmem pro vstupy s vice riznymi hodnotami ITD.

(3) Colliculus inferior je dalsi struktura, kde se nachdzeji neurony s odpovédi zavislou na disparité
binauralnich vstupti. V colliculus inferior byly popsany jednotky odpovidajici na lateralizaci zdroje
zvuku, jak u sovy palené [Knudsen and Konishi, 1978], tak u psa [Goldberg and Brown, 1969] i u
kocky [Rose et al., 1966]. U neuronti v colliculus inferior u kocky byla studovana odpovéd’ na ménici
se parametry prostorového zvuku, ITD a IID, [Kuwada and Yin, 1983], odpovéd’ na manipulaci
interauralni faze pomoci zaznéjovych tont [Yin and Kuwada, 1983a] a odpoveéd’ v zavislosti na
charakteristickém zpozdéni a na charakteristické frekvenci [Yin and Kuwada, 1983b]. Soucasn¢ také
[Kuwada, Yin, Syka et al., 1984] provedli studii porovnavajici monoauralni a binauralni odpovédi
téchto neuronti. Podobna série studii se zabyvala odpovédi v colliculus inferior na stimulaci Sumy
s definovanym frekvencnim obsahem s cilem demonstrovat vlastnosti prostorového slySeni zavislé na
korelaci binauralnich signalii. Sirokopasmovy um byl pouzit v [Yin et al., 1986], dale v [Chan et al.,
1987] byl pouzit Sum s definovanym pasmem a v [Yin et al., 1987] byly popsany odpovedi neuronti
v zavislosti na korelaci zvuku. [Caird and Klinke 1987a] také studovali odpovéd’ na Casové posunuté
korelované Sirokopasmové Sumové stimuly, a jejich binaurdlni rozdily jsou nazyvany OTD, ongoing
time differences. U morcete [McAlpine et al., 2001] byly hledany odpovédi neuronit v colliculus
inferior, které by korespondovaly charakteristickym zpozdénim ITD danym rozmérem hlavy morcete,
ale nebyly nalezeny.

(4) Vys§i mozkova centra. Uginky 1ézi v colliculus inferior na vyvolané potencialy v mozkovém kmeni

s binauralni odpovédi byly studovany v [Caird and Klinke, 1987b]. Sluchové vyvolané potencialy
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ukazuji postup sériového zpracovani sluchového stimulu od periferie az do mozkové kiry. Podle
casovani jednotlivych vyvolanych potecidli 1ze poznat latence, které se podileji na celkové reakeni
dobé, [Hruby and Marsalek, 2003]. Sou¢asnym zaznamem vyvolanych potenciali by tedy bylo mozné
zptesnit hypoteticky psychofyzikalni pokus, jehoz cilem by bylo manipulovat ¢asy zpracovani Tsp a
Tos. Vyvolanymi potencialy lze stopovat stimulus az do mozkové kiiry. U mozkové kiiry bylo
studovéno, jak je zakddovana prostorova lokalizace zdroje zvuku v mozkové kiife, jak se mozkova
ktra podili na extrakci prostorové informace a jak koresponduje reprezentace lokalizace zvuku
s reprezentaci zevniho prostoru. Prostorova lokalizace zdroje zvuku je patrné v mozkové kiie
zakédovana pomoci omezeného poctu prostorovych kandl, které jsou ladéné na Sirokd pasma
prostorovych vstupli. Prostorovd informace je na cesté zprimarni sluchové kiry do korovych
asociacnich oblasti zjemnovana, jak dosvédCuji zdznamy z neurond s binauralni odpovédi z téchto
oblasti. Kod prostorové lokalizace v téchto sekundérnich korovych oblastech je distribuovanym kédem
a nebyly popsany neurony, jejichz nejlepsi stimulus by byl pouze dén binauralni disparitou [Stecker
and Middlebrooks, 2003]. Otazka, jakym zplsobem je sjednocena sluchova prostorova informace
s ostatnimi korovymi reprezentacemi vn¢jSiho prostoru zlstava otevienou, [Recanzone, 2000].

(5) Studie in vitro. Pti hleddni neurondlnich mechanismt prostorového slySeni byly ovSem studovany i
subcelularni struktury, mnohé prace popisuji skladbu iontovych kanall, specifickou pro neurony
v draze prostorového slySeni, nékteré u hlodavet [Szalisznyo and Zalanyi, 2004], jiné u kufat, [Reyes
et al., 1994 and 1996]. Data o iontovych kandlech ztéchto praci jsme pouzili pfi detailnim

biofyzikalnim modelovani neuront v draze prostorového slysSeni.

5.3 Srovnani s teoretickymi studiemi

V tomto oddile diskutujeme pouze vybér teoretickych praci, protoZe jinak by seznam literatury
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neumérné narostl. Citace nékterych teoretickych pramend, dilezitych z historickych divoda, je mozné
nalézt v seznamu literatury u pfilohy B. Krom¢ lorda Rayleigha [Rayleigh, 1907] jsou historicky
vyznamné prace L.A. Jeffresse, jehoz posledni teoretické i psychofyzikalni ¢lanky je mozné najit
v archivu Journal of American Acoustical Society (JASA) az do konce Sedesatych let. Modely
s pouzitim matematickych formalismi a pocitacové simulace rozdélme do né€kolika skupin, (1) az (7),
kde posledni skupinou budou jinde nezafazené modely:

(1) Varianty Jeffressova modelu zpozd'ovaci linky. Zpozd'ovaci linka implementuje paralelni operaci
diskrétni korelace dvou signali na vstupu. Pokud bychom pouzili zjednoduseni, ze jeden
z binauralnich vstupl je zpozdénou, anebo pifedchazejici verzi druhého, jednd se o diskrétni
autokorelaci. Korelaéni modely se také mohou objevit ve verzi bez zpozdovaci linky. Casto jsou
modely neurondlnich obvodi formulovany jako implementace urCitych operaci s frekvencemi AP,
napiiklad nasobeni, [Pe~na and Konishi, 2001], anebo odecitani, SFR, [Tollin, 2003], anebo jako
nékolik nelinearnich mechanismi pracujicich s AP vifadé za sebou, jako naptfiklad usmérmnéni a
lateralni inhibice, [Albeck and Konishi, 1995]. Ptikladem obvodu, pouzivajiciho jako jednotlivé prvky
takové operace, je také Reichardtiv detektor pohybu u prostorového vidéni v aparatu slozen¢ho oka
mouchy, historicky je tento model dilezitym ptikladem, stejné jako jiny model pro slozené oko,
[Srinivasan and Bernard, 1976], jenz byl inspiraci pro zavedeni mechanismtl studovanych v této praci.
(2) Modely excita¢ni ¢asti neuronového obvodu. Jako ptiklad uved'me [Colburn et al., 1990] a [Han
and Colburn, 1993]. Mechanismus ECD je dalSim ptikladem takového modelu.

(3) Modely s excitaci a inhibici. Zapojeni inhibi¢nich neuronti uvazuji naptiklad [Yin and Chan, 1990].
Neékteré modely pouzivaji soucasné inhibici 1 hyperpolariza¢ni proudy, jsou to Casto detailni modely
z nasledujici skupiny. Zde ukazand varianta implementace mechanismu ICD ptvod hyperpolarizaéni
casti okének pro detekci koincidence nespecifikuje, mizeme ji tedy zaradit i sem.

(4) Biofyzikaln¢€ detailni modely. Takové modely obsahuji jednotlivé iontové proudy, jako naptiklad
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[Reyes et al., 1996], [Marsalek, 2000] a [Svirskis et al., 2003], atd. Tyto modely Casto zahrnuji i
podbunééné struktury. Casto se modeluje detekce koincidence na dendritech, existuje o tom rozsahla
teoreticka literatura, protoze pochopitelné experimentalné je obtizné néco takového demonstrovat, viz
napiiklad [Agmon-Snir et al., 1998]. In vitro experimenty samoziejm¢ ukazuji, ze funkce
podbunéénych struktur dosud nejsou zdaleka popsany, [Awatramani et al., 2004]. Pehled jednotlivych
urovni modeli vzhledem k podrobnosti biofyzikélnich parametrt l1ze nalézt ve [Wiinsch, 1998].

(5) Blokova schémata, ktera nepouzivaji akéni potencialy. Tyto modely pouzivaji rtizné obvody
diskrétniho zpracovani signalu. Takové modely jsou Casto publikovany v jiz zminéném casopise JASA
a Casto slouzi pro identifikaci modelii s modelem stereofonniho poslechu. Diskretizace zvuku ve
vnitinim uchu byva ¢asto modelovana elektrickym obvodem a dal§imi stupni zpracovani jsou dalsi
nelinearni obvody, [Patterson et al., 1992]. Tyto modely jsou zalozeny na psychofyzikalnich datech a
nékdy i na datech elektrofyziologickych, jako napfiklad [Yu and Young, 2000].

(6) Pravdépodobnostni modely. Sem muizeme zafadit nasi variantu mechanismu SFR a vypocty
vystupniho zisku neuronti. Tyto modely jsou dulezité zejména kvili metodickému piinosu, [Marsalek
et al., 1997], 1 kdyz néktefi autoii poukazuji na obtiZznou interpretaci téchto modelii a uptednostiuji
modely deterministicke, [Wilson, 1999]. Pti jednotlivych vypoctech jsem pouzil [Andé€l, 1985].

(7) Ostatni dosud nezatfazené modely. Jsou to budto fenomenologické modely, anebo modely
nékterych elektrofyziologickych projevl. Jako piiklad modelu podle elektrofyziologickych dat
uvedme model latence prvniho AP v zdvislosti na hlasitosti, [Krishna, 2002]. Tento monoauralni
model by mohl byt vhodnym doplitkem vypoctu trvani mechanismt ICD a SFR, a mozna i jinych
modelli prostorového slySeni.

Déle zminime nékteré autory jmenovité a nakonec budeme podrobnéji diskutovat pouze nékolik
vybranych praci. M.C. Reed ve spolupraci s J. Blumem navrhli nékolik modelt, které reprodukuji

detailni aktivitu neuronti v jadrech dradhy protorového slySeni vcetné inhibi¢nich neuront, [Reed and
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Blum, 1990]. H.S. Colburn a Y. Han modelovali detekci koincidence pomoci jednobodovych
neuronalnich modelt, naptiklad v pracich [Colburn et al., 1990] a [Han and Colburn, 1993]. D.H.
Johnson vySel zexperimentalnich dat a produkoval studie o zpracovani signdlu a informacéné-
teoretickych aspektech nervového pienosu ve sluchové draze vcetné prostorového slySeni.
Jednobodové i detailni modely a jejich zapojeni v drdze prostorového slySeni studoval W.E. Sullivan,
ktery pracoval u M. Konishiho. A.D. Reyes a E. Rubel sva méteni in vitro doprovodili pocitacovou
simulaci. T. C. Yin a S. Kuwada se také podileli na modelovani, napiiklad v [Sujaku et al., 1981].
Minimalné 10 dalSich praci by bylo tieba citovat od J. Rinzela, kterého zde zmifiujeme jen vybérem:
[Agmon-Snir et al., 1998], [Rinzel and Ermentrout, 1998] a [Svirskis et al. 2003]. Spolu s J. Rinzelem
modelovali neurony sluchové drahy a prostorové slySeni H. Agmon-Snir, C. Carr, A. Borisyuk, M.N.
Semple, S. Shamma a K. Szalisznyo. R. Kempter, W. Gerstner a J.L. van Hemmen podrobn¢ studovali
vlastnosti leaky integratoru a moznosti detekce koincidence leaky integratorem, nikoli ale moznosti
detekce pomoci nelinedrnich iontovych proudii. Bylo to v praci [Kempter et al., 1998] a tito autofi
dospéli k obdobné a podrobnéjsi formulaci feseni daného problému, vysvétlujici, pro¢ leaky integrator
s anou casovou konstantou nestaci. R. Kempter a spol. proto v této praci zavedli pojem efektivni
casov¢ konstanty, které dany model dosahuje, pokud je k dosazeni prahu potieba dostatecné¢ malo
EPSP (idealni pocet je podle nich dva - coz by v ptfipadé binauralni stimulace byl jeden zkazdé
strany). K dosazeni efektivni Casové konstanty samoziejmée prispiva i blizkost potencidlu na leaky
integratoru k hodnoté prahu a rychlost nabézné hrany EPSP. Pravdépodobnostni generovani AP
s dal$imi zde diskutovanymi vysledky shrnuli W. Gerstner s R. Kempterem a spolecné s H. Wagnerem
v [Gerstner et al., 1996], kde také diskutuji mozné uziti téchto vysledkl pii studiu modelt mozkové
ktry. V [Kempter et al., 2001] je téZ studovdno mozné nastaveni spojii mezi neurony MSO pomoci
pravidel pro synaptické uceni neuronové sité . Tato prace zaroven nabizi dalsi teoretické feseni otazky

zpozd’ovaci linky - zpozd'ovaci linka nemusi byt patrnd anatomicky a odpovidajici zapojeni synapsi
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muze vzniknout béhem ontogeneze jednoduchym posilovanim synapsi podle Hebbova pravidla.

5.4 Co by bylo moZné zjistit experimentalné

Pozorovani, ktera jsme ucinili na modelech, jsou shrnuta v ¢lancich v ptilohach. Projdéme nyni navrhy
experimentti podle jednotlivych teoretickych vysledki. Jaky by byl experimentalni doplnék ke ¢lanku
o detekci koincidence pomoci rovnic Hodgkina a Huxleyho [Marsalek, 2000], v ptiloze A?
Experimentalni rozpracovani otdzek studovanych v této praci by spocivalo zejména v blokovani
sodikovych proudii pomoci tetrodotoxinu (TTX), ptipadn€ draslikovych proudid pomoci dalSich
blokatort. Toto se d€ld rutinné na riznych preparacich, nds by vSak zajimaly mozkové fizky
z olivarnich komplext, podobné, jako fizky z kufeciho mozkového kmene v pracich [Reyes et al.,
1994 a 1996] a z krysiho olivarniho komplexu, [Szalisznyo and Zalanyi, 2004]. Experimentélni prace
[Oertel et al., 2000], kterd vysla ve stejném roce, jako [Marsalek, 2000], demonstruje presnost
fazového zavésu akcénich potenciali chobotnicovych buiiek ventralniho kochlearniho jadra (VCN).
Tato prace jde podél experimentélni linie za podobnou otdzkou, jako teoretickd prace [Marsalek,
2000]: jaka je maximalni ptfesnost fazového zavésu dosazitelnd na jednotlivém neuronu drahy
prostorového slySeni. Teoreticky c¢lanek o podminkach koexistence nizkofrekvenéniho a
vysokofrekvencniho systému a o nékterych vlastnostech nizkofrekven¢niho systému [Marsalek, 2001]
se objevil nezdvisle a zhruba ve stejnou dobu jako podobné nazvana experimentalni prace v Casopise
Nature [McAlpine et al., 2001]. Tato experimentalni prace reviduje koncepci zpozdovaci linky u
savcl a souCasné znovu nastoluje otdzku po multiplexovani informace mezi nizkofrekvencnim a
vysokofrekvencnim podsystémem. Experimentalni praci, kterd by dopliiovala tyto dvé prace, by mohl
byt pokus, ktery by zablokoval jeden ze dvou podsystémui a demonstroval piipadné¢ multiplexovani

prostorové informace v téchto dvou podsystémech.
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Prace v pfiloze C [Marsalek and Kofranek, 2004] se zabyva hlavné diskuzi mechanisma IDK a ODF,
stejné, jako prace [Marsalek and Kofranek, 2004b]. Pokus, ktery by rozhodnul, zda se ve skute¢nosti
uplatiiuje mechanismus IDK misto ODF by nebylo mozné tézké ud¢lat. Mohl by byt dokonce navrzen
jako psychofyzikalni pokus, viz diskuze u tohoto ¢lanku, podobné, jako naptiklad, [Tollin and
Henning, 1998 and 1999], anebo [Hari, 1995]. Podobny pokus by mohl byt proveden i na zviteti. Prace
v ptiloze D, [Marsalek and Kofranek, 2004b] by mohla byt rozvinuta ukézkou charakteristickych
frekvenci jednotlivych neuronti tak, jak je to na obrazku 11 a jak uz bylo z€asti ukdzano v [Joris and

Yin, 1995], [Joris, 1996] a [Joris et al., 1998].
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6 Zavér

Vlastnimi vysledky predkladané prace jsou modely neurond s parametry, odpovidajicimi neuroniim
v mozkovém kmeni a vysledky simulaci mechanismt prostorového slySeni s témito modely. Cilem
téchto simulaci je reprodukovat vystupy neuront, které byly popsany v experimentech a navrhnout
vlastnosti a implementace neurondlnich algoritmii, diskutovanych v experimentalni a teoretické
literatuie. Konkrétni vysledky jsou shrnuty v nasledujicich bodech:

(1) Bylo popsano, jakym zptisobem mohou binaurdlni neurony pracovat jako detektory koincidence.
Ukazujeme, které parametry neuronovych modelli rozhoduji o tom, zda mohou tyto neurony pracovat
jako detektory koincidence. U detektorii koincidence jsou dilezité ty parametry, které urcuji trvani
casového okna pro detekci koincidence. Je to tedy rychlost nastupu akcéniho potencidlu a rychlost
nastupu repolarizacniho proudu, ktery nasleduje ak¢ni potencidl, anebo rychlost nastupu repolarizace
navozené inhibici. ProtoZe rychlost zmény je derivace, parametry repolarizacnich proudd jsou na
pravych stranach rovnic pro aktivaci proudti, auxiliary equations, v systému rovnic podle Hodgkina a
Huxleyho.

(2) Déle studujeme, jakym zplisobem se na detekci koincidence podili nelinearni odpovéd’ neuronu pii
generovani akéniho potencidlu. Kdyby byla odpovéd neuronu linedrni, jako u leaky integratoru,
ukazujeme, které jeho parametry ovlivni ¢asovou piesnost pfi generovani vystupniho akéniho
potencialu. Nelinearni vlastnosti neuronit umozni, aby rozsah amplitud napéti mél oblast pro detekci
koincidence v tadu Casovych intervalli srovnatelnych sjeho ¢asovou konstantou. Rychlost nastupu
prvniho ak¢niho potencidlu, ktery vstupuje do drahy prostorového slySeni, také zavisi na hlasitosti
stimulu a pfesnost jeho nastupu je déana presnosti nabézné hrany excitatnich a inhibi¢nich

postsynaptickych potencidlti, které se podileji na jeho generovani. Aby nebyla tato piesnost ztracena,
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timing jitter, neboli neostrost propagovanych ak¢nich potencidli musi byt udrzovana pod urcitou
hodnotou.

(3) Pro popis aktivity neuronti v draze prostorového slySeni byla pouzita hodnota maximalni (limitni)
frekvence fg= 750 Hz. Tato frekvence (a jeji nasobky) urcuji typ zakdédovani a tedy i zpracovani
informace v MSO a v LSO. U nizkofrekvenéniho systému v MSO do frekvence zvuku rovné této
frekvenci je generovan vystupni akéni potencial béhem kazdého cyklu zvuku. Nad touto frekvenci a u
vysokofrekvenéniho systému v LSO je vystupni akéni potencidl generovan pouze s urcitou
pravdépodobnosti. Popis pomoci pravdépodobnostni odpovédi umoziuje popsat vystupni frekvence
obvodi v MSO a v LSO.

(4) Dalsim vysledkem je formulace a vlastnosti mechanizmu inhibi¢ni detekce koincidence, ICD. Pro
rozliSeni je tedy klasickd detekce koincidence zde nazyvana excita¢ni detekci koincidence, ECD,
pokud oba vstupy do detektoru koincidence jsou excitacni, a alternativni mechanizmus, kde jeden ze
vstupt je inhibi¢ni, je pak nazyvan ICD.

(5) Dale srovnavame rychlosti, s jakou jednotlivé mechanizmy ziskaji informaci o umisténi zdroje
zvuku. Plvodni teorie neurondlniho mechanizmu v LSO je nazyvana SFR, odecitani frekvenci.
Ukazujeme ze ICD ziskdva tuto informaci rychleji, nez SFR, synchronni vypocet pomoci ICD je
rychlejsi, nez asynchronni vypocet pomoci SFR.

(6) Ukazujeme kiivku vystupnich ziskii neuront v zavislosti na zakladni frekvenci zvuku. Pokud se
ktivky pro ECD a pro ICD uvazuji dohromady, obsahuji lokdlni minimum zisk kolem frekvence
1.5 kHz, coz odpovida psychofyzikalné demonstrovanému zhorSenému prostorovému rozliSeni kolem

této zakladni frekvence.
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