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1 Uvod

Orientace Vv prostoru je jisté nezbytnou podminkou pro pieziti. Bez znalosti ¢i piehledu o
prostoru, ve kterém se zivocich pohybuje, by bylo hledani potravy, vyhybani se nebezpecnym

Schopnosti orientace jsou v ur€ité mife obdafeny vSechny organismy od primitivnich
bakterii, schopnych se pohybovat podle koncentracniho gradientu urcité latky, po vyssi
organismy pii bézném zivotu ve svém habitatu i pfi navigaci na velké vzdalenosti.

Kli¢ovou strukturou mozku podilejici se na prostorové orientaci u savct je hipokampus a
struktury, které ho obklopuji. Hipokampus nema funkci pouze zajist'ujici prostorovou kognici,
ale je dulezity 1 pfi uceni a pamét'ovych procesech.

Na pacientech s poskozenym nebo chirurgicky odejmutym hipokampem bylo ukazano, ze
tato cast mozku je u Cclov€ka vyznamna obzvlast pro epizodickou pamét.
Ta zaznamenava Casovy a prostorovy sled udalosti. Je vazdna na dany subjekt a ovlivnéna
kontextem. Za jeji neverbalni ekvivalent u zvitat je povazovana ,.episodic like memory*.

Pomoci jednotlivych prostorovych uloh mizeme studovat a snazit se porozumét, jak
zvitata dokdzi urcit svou polohu, planovat svoji budouci cestu, jak koduji a vnimaji vzdjemné
prostorové vztahy mezi urcitymi misty ¢i znackami nebo zda umi pouzivat abstraktni podnéty
k rozhodovani pfi navigaci realnym prostiedim. Na zaklad¢ téchto tloh se miZzeme pokusit o

srovnani prostorového chovani a jeho neuralni podstaty u rtiznych zivoc¢isnych druhd.



2 Navigace

2.1 Geograficka a topograficka navigace

Nekteré druhy ptakt, motské Zelvy a dalSi zivocichové jsou schopni orientace pii
piesunech na velké vzdalenosti (migrace, tahy motskych Zelv atd.). Tento druh navigace se
oznacuje jako geograficka a zahrnuje magnetickou orientaci, slune¢ni a hvézdny kompas a
orientaci podle polarizovaného svétla. Jednotlivé mechanismy se mohou u zvifete vzajemné
dopliiovat a vytvaret tak piesné€jsi informaci o lokalizaci daného organismu. To, ktery
mechanismus je hlavni a které jsou vedlejsi, zalezi na druhu organismu a zptisobu tahu. Studie
u holuba domaciho ukazuji, jak se dominantni mechanismus slouZzici k navigaci méni béhem

ontogeneze. Zatimco mladi jedinci preferuji magnetickou orientaci, dospéli pfechazeji k jiné

strategii, vétSinou se fidi hlavné slune¢nim kompasem (Stuchlik, 2003).

Pod pojmem topografickd navigace je skryta orientace ve vlastnim habitatu. Nékteré
mechanismy, pouzivané pii geografické navigaci, jako sluneni kompas, polarizované svétlo
aj, jsou vyuzity 1 pii orientaci na kratké vzdalenosti v domovském okrsku (napt. vcely
vyuzivaji kromé vyraznych orientacnich bodli slunecni kompas, pii oblacném pocasi
polarizované svétlo).

Ke studiu topografické navigace jsou v laboratofich vyuzivany rtizné aparatury pro feseni
prostorovych uloh jako je T-bludisté, Y-bludisté, radialni bludisté, Morrisovo vodni bludisté a

rizné typy arén.



End

Obr. 1: Rizné typy bludist’ pouZivanych pfi studiu prostorové kognice (klasické, radidlni, Y-
a T-bludisté a Morrisovo vodni).

2.2 Navigace trasou a navigace pomoci map
Topograficka navigace byla v minulosti rizn€ délena a klasifikovana. O’Keefe a Nadel

(1978) rozdg¢lili tento druh navigace na dva typy: navigaci trasou a navigaci pomoci mapy.

Navigace trasou (route navigation, taxonova navigace) by se dala charakterizovat jako
fetézec na sebe navazujicich podnétii a jejich odpovédi. Tento druh navigace je vyuzivan
vétsinou v méné znamém prostiedi. Jeho hlavni vyhodou je rychlost. Zivogich nebo ¢lovék
fidici se timto zplsobem si nemusi uvédomovat vzijemné vztahy mezi body v prostiedi,
pouze nasleduje dalsi znacku. Nevyhodou je nutnost nasledovat znacky v dané sekvenci a
tedy nulova flexibilita této navigace. Pokud je sekvence n¢jakym zplisobem naruSena (jeden
podnét je znien, navigator se ztrati apod.) je pravdépodobnost opétovného nalezeni cesty

mensi neZ pii pouziti map. Dal$i nevyhodou plynouci z pfesné na sebe navazujicich instrukei



je neschopnost pouzit tento zplsob navigace v opaéném smeéru. Pokud jsou do fetézce
podnéti a odpoveédi zakomponovany objekty malych rozmérti nebo podnéty, které mohou byt
viditelné jen z urcitého sméru, je navigace znemoznéna. Pfi pouziti velkych, rozlehlych a
dobie viditelnych znacek je pouziti cesty v obraceném sméru mozné, ale musime poditat se

zménou povell (napf. vpravo na vlevo apod.).

Mapy mizeme obecné zaradit do dvou kategorii: topografické a tématické (O Keefe and
Nadel, 1978). Topografické mapy znazornuji uzemi a v nich vyznamné body pomoci znacek a
dodrzuji relativni vzdalenosti a uhly mezi znazornénymi objekty. Tématické mapy se
soustfedi na prezentaci urcitych ryst ¢i prvkia prostiedi (napf. rozsiteni uréitého zivoc¢isného
druhu na Zemi, hustotu obyvatel apod.). Druhy typ map tedy neni pfimym nastrojem
k navigaci prostfedim. Navigace pomoci mapy (mapping navigation) umoznuje zivoc¢ichum
orientovat se ve znamém prostiedi, vybirat si cestu nebo urcit svou polohu na zékladé znalosti
orienta¢nich bodli a vnimani prostorovych vztahli mezi misty a objekty. Mapa je definovana
jako dvourozmérna reprezentace urcitého mista v prostoru.

Pouzivani mapy je na rozdil od navigace trasou velice flexibilnim feSenim. Po lokalizaci
své polohy si organismus mize Vvybrat z mnoha cest, kterymi je mozné dostat se
k zamyslenému mistu. Pfi zmén€ nebo ztraté¢ nékterého z duleZitych objektd se organismus
zorientuje pomoci jiného orientaéniho bodu a moZznost dezorientace je tim vyrazné snizena.
Nutnou podminkou pro pohyb na urcitém tzemi pomoci tohoto druhu navigace je tedy znalost
vyznamnych bodi, jejich vzajemnym pozic a souvislosti mezi nimi. Diky kalkulacim pfi

vyhleddvani cesty je rychlost orientace niZsi.

V ramci mapové navigace muzeme rozliSovat dva typy a to navigaci allothetickou a

idiothetickou. Allothetickd navigace je proces pii kterém zivoCichové pouzivaji vnéjsi



orienta¢ni body a vztahy mezi nimi a vyuZzivaji je k nachdzeni cesty prostfedim. Idiotheticka
navigace vznika pfi pasivnim nebo aktivnim pohybu zvifete a neni zavisld na orientacnich

bodech (Mittelstaedt and Mittelstaedt, 1980 podle Stuchlik, 2003).

Idiothetickd navigace je nc€kdy rozdélovana na substratovou a inercialni idiothezi
(Stuchlik, 2003). Substratova idiotheze pfijimé informace z proprioreceptort a integruje tyto
informace s eferentnimi kopiemi motorickych pfikazi. Informuje organismus o jeho vlastnim
pohybu vici podkladu. Inercidlni idiotheze zpracovava signaly pfichézejici z vestibularnich
polokruhovitych kanalkt a z vestibularnich otholitickych receptorti lokalizovanych v sacculu
a utriculu vestibularniho aparatu. Registruje tedy informaci o thlovém a linearnim zrychleni
pohybu hlavy. Oba tyto systémy jsou pii aktivnhim pohybu ve vzajemném souladu a poskytuji
zviteti stejny pohled na okoli. Pokud se vSak pohybuje ZivoCich pasivnim zplsobem,
nesouhlasi signaly inercidlni idiotheze se signaly pfichazejicimi z proprioreceptord a tyto dva
zpusoby navigace se dostavaji do rozporu.

Jako idiothetickou navigaci oznaCujeme integraci drahy (PI, path integration, dead
reckoning). Ta sice v bé€zném zivoté spolupracuje s okolnimi orientaénimi body, ale tato
allotheticka informace pouze dopliuje a upfesiiuje informaci ziskanou diky integraci dréhy.
Integrace drahy tedy pfijima signdly idiothetického typu. Jeji nezavislost na vnéjSich
znackach byla prokdzana experimenty na oteviené aréné, kdy potkani hledali potravinové
pelety a poté se vraceli pfimo do vychoziho mista a to 1 za zhasnutého svétla, coz vyvratilo
nutnost pouzivani zrakovych podnéta (Jeffery, 2003).

Integrace drédhy je druh navigace, pfi kterém zivocCichové udrzuji ptrehled o svém
momentalnim sméru a vzdalenosti od vychoziho mista. To jim umoZznuje v jakémkoliv
okamziku rychly navrat do mista jejich startu. Tato schopnost se nazyva ,,homing®. Integrace

dréhy se aktivuje, hned jak se zvife zacne pohybovat. Integrace drahy muze byt délena na dva



podtypy podle toho, zda je nebo neni fixovana na vyznamny bod prostiedi (napi. hnizdo)
(Collett and Graham, 2004).

Nevyhodou tohoto zplisobu navigace je kumulace chyb vzniklych pti odhadech sméru i
vzdalenosti.

Pti umisténi zvifete do nového prostfedi nebo po premisténi jejich vychoziho mista
prevlada idiotheticky zpisob navigace (path integration), pfi pohybu ve znamém prostiedi

prevlada orientace allotheticka (Whishaw and Tomie, 1997).

Allothetickou navigaci rozumime navigaci ke skrytému mistu na zakladé vnéjsich
visudlnich a jinych sensorickych informaci ze zdroji vzdalenych od samotného cile (citace).
Allothetické soutadnice definuji misto vztahem ke vzdalenym orienta¢nim bodim vnéj$iho
svéta, kterym je v pokusnych podminkach soufadnicovy systém mistnosti. Zrakova slozka
allothetické orientace je vyfazena ve tmé. Nezrakova orientace vyuziva zvuki, pachovych
stop nebo nerovnosti podkladu.

Allothetickd orientace je nejcastéji studovana pomoci Morrisova vodniho bludisté, kde
zvite hledd skryty ostriivek pod vodni hladinou na zdkladé urceni jeho pozice podle

orienta¢nich bodu mistnosti nebo vnitinich bodu bludisté.

Dalsi déleni prostorové navigace navrhla Jeffery ve sborniku ,, The Neurobiology of
Spatial Behaviour* (Jeffery, 2003).

Prostorové chovani rozdélila do sedmi podskupin. Prvni zahrnovala pohyb nezavisly na
vnéjSich visudlnich podnétech, tedy integraci drahy. Dalsi podskupiny se jiz tykaly spiSe

allothetické navigace.



Pod allothetickou orientaci fadi pohyb od nebo kcili (taxe), egocentrickou navigaci
trasou, allocentrickou navigaci trasou a navigaci prostfedim se zndmymi orientaénimi body.

Pojem taxe pod sebe zahrnuje nejjednodussi formu navigace - ptiblizovani, oddalovani ¢i
vyhybdni urcitému stimulu. Stimulem muaze byt objekt nebo koncentracni gradient urcité
latky. Egocentricka navigace trasou je zpsobem navigace typu na sebe navazujicich stimuli
a odpovédi vztazenych k danému organismu (popsana vySe jako navigace trasou).
Allocentrickd navigace je podobnd ostatnim navigacim trasou, ale zohlediuje smérové
informace. Na tomto druhu navigace se podileji tzv. neurony sméru hlavy (head-direction
cells).

Poslednim typem allothetické navigace je orientace v rdmci dobfe znamého prostiedi. Je
to komplexnéjsi zptisob, kdy si zivocich uvédomuje prostorové vztahy a souvislosti v daném
prostfedi. Zaznamenava pozici libovolného bodu pomoci jeho vzdalenosti a azimutu od jiného

vyznamného orienta¢niho objektu. (Bures et al., 1995).



3 Hipokampus, mistni buiiky a neurony sméru hlavy

Hipokampus savct je soucasti limbického systému. Tato c¢ast mozku je kliCovou
strukturou pro emoce a ma vyznamnou ulohu v procesech paméti, prostorové orientace a
navigace. Hipokampus nebo jeho anology nejsou vysadou savcti, byly nalezeny i u ptakt a
plazt (Jeftery, 2003).

Anatomicky je hipokampus parovou tfivrstvou strukturou, ktera je kryta neokortexem.
Sklada se z Casti gyrus dentatus a cornu Ammonis, ktery se déli na oblasti CA1 — CA4. V
oblastech CA1 a CA3 se vyskytuji velké pyramidové neurony, gyrus dentatus obsahuje buiiky
granularni. Cornu Ammonis je spolecné s gyrem dentatus a subikulem oznacovan jako
hipokampalni formace. Parahipokampélni oblast pak zahrnuje pfilehlé oblasti entorhinélni a

perirhinalni kiru.

Hippocampus

Obr. 2: Umisténi hipokampu v mozku ¢lovéka a potkana

10



Obr. 3: Hipokampus a jeho struktury

Dilezitost hipokampu Vv prostorovych tlohach je také potvrzena studiemi, které se
zabyvaji velikosti této struktury. ZvétSeni hipokampu bylo prokdzano u ptakt skladujicich
potravu — ,.food-storing birds“ (velikost hipokampu korelovala s poctem skrysi s potravou a
délkou skladovani potravy pred vyzvednutim) (Healy and Krebs, 1996), u migrujiciho ptactva
(rozdilné velikost byla prokazana i podle zkuSenosti a stafi jedinct téhoz druhu — neurogeneze
v dospélosti) (Healy et al., 1996) a u samcti polygamnich druhti (Jacobs et al.,1990).

Hipokampus byl ale zkouman i u ¢lovéka. Na piikladu pacienta H.-M. s chirurgicky
odebranym hipokampem a pfilehlymi strukturami byla ukdzdna neschopnost tvofit nové
dlouhodobé pamétové stopy bez hipokampu (Kelemen a Pastalkova, 2000). Maguire ukazal,
7e pacienti s jednostrannou lobotomii nejsou schopni nakreslit plan mésta, které ,,prosli“. To
nasveédcuje roli hipokampu pii allothetické orientaci (Maguire et al., 1996). V dalsi studii
pozoroval, ze londynskym taxikaiim se aktivuje pravy hipokampus, maji-li si vybavit cestu
Londynem (Maguire et al., 1997), coz o tfi roky pozdé&ji jesté doplnil zjisténim, ze velikost
posteriorni ¢asti hipokampu téchto fidicu je ve srovnani s kontrolnimi jedinci prokazatelné
vetsi a mira jeho vzristu pozitivné koreluje se zkuSenosti fidice (délkou praxe pfi fizeni taxi

méstem) (Maguire et al., 2000).
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Hlavnim podnétem pro studium hipokampu jako neurdlni struktury podilejici se na
prostorové reprezentaci byl vSak objev tzv. mistnich bunék (place cells) v mozku potkana

(O’Keefe and Dostrovsky, 1971).

3.1 Mistni buiiky (place cells, PC)

Mistni buniky jsou pyramiddlni neurony hipokampu v CAl a CA3 subregionech cornu
Ammonis. Byly nalezeny u potkanti (O'Keefe, 1979 podle Muller, 1996) a mysi (Rotenberg
et. al., 1996 podle Muller, 1996). Tyto neurony generuji ak¢éni potencialy pouze pokud se
zvite nachazi na urCitém misté v prostoru zvaném aktivni pole (place field, firing field).
V ptipadé, Ze je zvife mimo toto misto, mistni bunky se oznacuji jako tiché a generuji hrotové
potencialy jen ziidka. Aktivni pole byvaji v daném prostoru (napt. kruhové aréné) vymezena
vnéj$imi okolnimi znackami, ale zavislost mistnich bunék na visudlnich podnétech neni uplna.
Pokud se zvife umisti do arény, kde jiz bylo a kde jsou aktivni pole jiz vymezena, mistni
bunky ,,pali* 1 pti kdyZ zvife nemize vyuzivat zrakové stimuli (Knierim et al., 1995) .

Vymezeni aktivnich poli je dlouhodobé¢ stabilni. Jejich pozice je udrZzena béhem jednoho
sezeni trvajiciho az hodiny a zaroven je zachovana i po dobu nékolika mésicti mezi sezenimi.
Potkan umistény do dobfe zndmého prostiedi tedy nezapojuje pokazdé nové mistni buriky pro
vytvoteni dal$i representace prostoru, ale pouzije representaci jiz vytvorenou diive. Navic je
zvite schopno pouzit vytvofenou mapu aktivnich poli i po odstranéni nékterého z dalezitych
orienta¢nich bodl. Mistni buniky tedy nejsou spoustény uritym zrakovym podnétem, ale
pravdépodobné kombinaci téchto podnéti. Tyto bunky si zachovavaji svou specifickou
aktivitu 1 pfi vétSich zménach vnéjsiho prosttedi, ale pouze do piekroceni urcité hranice, kdy
poskozeni vyvold posun aktivnich poli vSech mistnich neurontt (pfi zachovéani jejich

vzajemnych vztahll) (Hebb, 1949 podle Muller, 1996).
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Aktivni pole dvou mistnich bun¢k se mohou piekryvat, neni v§ak dano, ze bunky kddujici

sousedici oblasti prostoru musi lezet v blizkosti 1 uvnitt hipokampu (O Keefe, 1999).
Pfi vystaveni zvifete novému prostiedi je dalSim souborem mistnich bunék vytvofena jina
mapa, které se mohou ucastnit i buiiky pouzité v mapach predchozich. Mistni buiika ma tedy
schopnost kodovat vice aktivnich poli a muize se podilet na libovolném poctu map
reprezentujicich rizné prostredi.

Zvite si také muize vytvorit pro jedno prostiedi dvé mapy. Jedna je napf. pouzivéna,
pokud se zvife na arén¢ nachazi za svétla, druha je aktivovéna ve tmé. Zajimavé je, ze pokud
je potkan umistén do arény za tmy, po rozsviceni svétla neni schopen se obratit na jeho
,»svetelnou mapu (Quirk et al., 1990).

Mistni neurony byly povazovany za smérove nespecifické (to znamena, Ze neurony byly
aktivni v daném aktivnim poli bez ohledu na to, ze kterého sméru do oblasti zvife veslo).
Dalsi studie (McNaughton et al., 1983) vSak poukdzaly na to, Ze u potkana, ktery bézi jednim
smérem nebo po ur€ité piimé trase, mistni bunky generuji potencialy zavisle na sméru jeho
pohybu. Jeden mistni neuron tak miize ,,palit* v jednom typu bludisté¢ smérové nespecificky,
kdezto vjiném typu (napf. v radidlnim osmiramenném bludisti) mtize byt jeho Cinnost
smérem pohybu ovlivnéna (Muller et al., 1994). Mistni bunky ,,palici* nezavisle na sméru
pohybu mohou byt aktivni pii reprezentaci vlastniho habitatu, prostorti pro shanéni potravy
nebo v okoli zdroje vody, zatimco k reprezentaci napf. stezky spojujici tato mista jsou
vyuzivany mistni neurony smérove specifické (Muller, 1996).

Tvar aktivnich poli mistnich neuronii je odliSny v zavislosti na tvaru arény nebo na
momentalni pozici zvifete v aréné. Miize byt kruhovy, elipticky, linearni i srpkovity. Pomoci
manipulace s tvarem arény je pak mozno pozorovat zmény tvaru aktivnich poli mistnich

neuronll. (Muller et. al., 1987; O’Keefe and Burgess, 1996). Primérné jedno pole pokryva 13
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% plochy arény, ale mtize se pohybovat v rozmezi 3 — 50 %. Vykon urc¢ité mistni buiiky neni

vétSinou zavisly na Casu straveném na misté jejiho aktivniho pole (Muller, 1996).

3.2 Neurony sméru hlavy (smérové neurony, head direction cells, HD cells)

Objeveni mistnich bun¢k vedlo ke zkoumani, zda se v blizkych strukturach hipokampu
nenachazi dal$i bunky s prostorovou funkci. Diky témto experimentim byly nalezeny
podobné bunky v mnoha prilehlych oblastech (v gyrus dentatus, entorhindlni ke, subikulu a
parasubikulu).

Neurony sméru hlavy byly poprvé objeveny v hlubokych vrstvach dorsalniho
postsubikula. Pozd¢jsi studie prokazaly jejich umisténi jeSté¢ v anteriodorsalni casti
anteriornich thalamickych jader (ADN), dorsalnim striatu, lateralné dorsalnich thalamickych
jadrech (LDN) a v posterior parietalni a retrosplenidlni ktire (Muler et al., 1996). Kazda tato
oblast je spojena s casti hipokampalni formace, kterd obsahuje mistni buiiky. Chovani
mistnich bun¢k a neuront sméru hlavy je pravdépodobné tésné spjato, ale zaroven Cinnost
smérovych neurond neni na samotném hipokampu zavisla (Golob and Taube, 1997). V oblasti
postsubikula je jako neurony sméru hlavy klasifikovano 26 % tamé&jSich bunék, v oblasti
anteriornich thalamickych jader je podil zastoupeni vyssi, pohybuje se kolem 56 %. Vlastnosti
smerovych bunék postsubikula a ADN jsou velice podobné (Muller et al., 1996).

Tyto neurony byly doposud prokazany u potkanti (Taube et al., 1990) a opic (Dudchenko,
2003 podle Robertson et al., 1999).

Smérové neurony informuji organismus o sméru jeho hlavy v horizontalni roviné a nejsou
ovlivnény ostatnimi faktory jako pozice organismu v prostiedi nebo jeho chovani. Tyto buniky
tedy nejsou aktivovany zaméfenim na urcity bod, ale poskytuji smérovou reprezentaci

podobné jako kompas.
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Neurony sméru hlavy se stavaji aktivnimi, pokud mé zvife hlavu namifenou urcitym
smérem (tzv. upfednostiovanym smeérem). Frekvence generovani akénich potenciald po
natoceni hlavy zvifete do preferovaného sméru vzristd z nékolika hrotovych potencidlt za
vtetinu na vice nez 100 za stejny Cas. Na rozdil od mistnich bunék tyto neurony nejsou nikdy
»tiché”, 1 kdyZ je potkan umistén do nového prostredi. Aktivita jednotlivych smérovych
neuronll se nemeni ani pfi kyvani hlavou dolii a nahoru ani pii naklanéni téla, pokud je
zachovan smér, kterym se zvife diva. Rozsah uhlu, ktery je charakterizovéan stejnou aktivitou
téchto bunck je 45° na obé strany od upfednostiiovaného sméru. Rozmezi zvySené ¢innosti
urcitého smérového neuronu je tedy asi 90°.

Cinnost smérovych neurontl je piednostnd fizena pomoci vngjsich okolnich znacek, ale
aktivita téchto bunck neklesd ani po odstranéni zrakovych podnétli, ani pokud zvife plni
prostorovou ulohu za tmy. Dalsi studie navic poukazuji na schopnost neuronii sméru hlavy
pouzit i ¢ichové a hmatové podnéty za nepfitomnosti zrakovych stimulti (Goodridge et al.,
1998). Smérové neurony tedy byvaji povazovany za multimodalni.

Nezavislost neuronti na zrakovych podnétech a jejich schopnost integrace signali
z vestibularniho organu a signalti vzniklych pfi pohybu zvifete k udrzeni své vlastni orientace
naznacuje dals$i vlastnost smérovych neuronil a to schopnost integrace drahy.

Silny vliv neurontt sméru hlavy pfi prostorové kognici vedl ke zkoumani ¢asti mozku
obsahujicich tyto neurony pifi prostorovém chovani. Mizumori a Williams (1993)
zaznamenavali aktivitu smérovych neurond thalamickych jader pifi pohybu potkana
Vv radidlnim bludisti. Vysledky tohoto experimentu nasvédcuji, ze tyto neurony jsou soucasti
pamétového systému a jsou zakladem pro prostorovou navigaci. Také Dudchenko a Taube
(1997) svymi experimenty poukazali na silnou spojitost mezi chovanim smérovych bunék a

prostorovym chovanim zvifete (Dudchenko and Taube, 1997).
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Tyto zaveéry maji ale nedostatky, na které ve svych studiich poukazal Golob a jeho
kolegové (Golob et al., 2001). Dudchenko ve své publikaci proto navrhuje, Ze prostorové
chovani a orientace pomoci smérovych neurontl jsou zalozeny na integraci odliSnych podnétt
(Dudchenko, 2003).

Jak opravdu souvisi prostorové chovani sneurony sméru hlavy zatim tedy neni

jednoznacéné urceno.

3.3 ,,Grid cells*

,@rid cells* jsou neurony stfedni entorhinalni kiry, které byly poprvé popsany u potkani
(Hafting et al., 2005). Kazdy tento neuron vykazuje mnohonasobny vrchol aktivity a aktivni
mista relativné malé skupiny ,,grid cells* mohou tedy pokryt cely povrch pomérné velkého
prostfedi. Aktivita téchto neurond je ovliviiovana jak vnéjSimi podnéty, tak pravdépodobné¢ i
podnéty vytvarenymi pii pohybu zvifete a predpoklada se, ze se vyrazné ucastni integrace
drahy.

,Qarid cells* se povazuji za mozny neurdlni zdklad pro metricky systém vyuZivany
k urceni pozice (Jeffery and Burgess, 2006) a jisté se podili na mnoha dal$ich tikonech, které

vSak jesté nebyly pfesné popsany.

Mistni buiikky a neurony sméru hlavy jsou jisté¢ neurdlnim podkladem podporujici teorii
kognitivni mapy.

Kromé toho se zda, Ze si zvife tvofi reprezentaci prostoru i tehdy, kdy to neni pro jeho
momentalni pohyb nutné. Mapy tedy mohou byt generovany béhem prohledavani okoli ¢i

jiného ukolu a motivaci mtize byt pouze exploracni chovani zvitete.
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4 Teorie kognitivni mapy

E. C. Tolman publikoval v roce 1948 studii, kde zminil jako prvni teorii kognitivni mapy.
Podle této teorie si ncktera zvirata vytvaieji vnitini reprezentace prostfedi, které uzivaji
k planovani optimalnich trajektorii v prostoru.

Podle Tolmana je tento druh reprezentace mnohem vice propracovanym a
komplikovanym systémem kodovani prostoru a zahrnuje 1 planovani pii obchazeni prekazek
nebo tvofeni novych zkratek (Tolman, 1948).

Tato teorie vSak byla v tehdejSich letech zavrzena behavioristy, ktefi zastavali myslenku,
ze vSechno chovani zivocichll je naucenou odpovédi na vngjs$i stimuli. Toto paradigma
ptevazovalo v psychologii 20. stoleti az do 60. let, kdy se objevila kognitivni psychologie.
Velkym odptircem Tolmanovy teorie kognitivnich map byl Hull, ktery ve své praci zastaval
nazor, ze zvife je vedeno v bludisti od startu k cili pouze naucenou sekvenci reakci typu
podnét-odpoved’ (Stuchlik, 2003).

Podruhé pfipomnéli pojem kognitivni mapa az O'Keefe a Nadel v jejich knize ,,The
Hippocampus as a Cognitive Map* publikované v roce 1978. Teorie kognitivni mapy v ni
byla podepiena objevem hipokampalnich mistnich bunék. Kognitivni mapu autofi
charakterizovali jako reprezentaci prostorovych vztahti mezi souborem orienta¢nich znacek
prostiedi. Déle predpokladali, Ze diky kognitivhim mapam jsou zvifata schopna urcit a
nasledovat pfimou cestu k cili prostfedim, které jesté pfedtim nenavstivili.

S dalsi definici kognitivni mapy pfiSel Gallistel, ktery ji charakterizoval jako zdznam
makroskopickych vztahi mezi objekty a povrchem prostfedi v nervové soustavé pouzivany
k planovani pohybu timto prostorem (Gallistel, 1990). Gallistel tedy poklada pouziti

prostorové informace zahrnujici vzdalenost a smér za evidenci kognitivni mapy.
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Jako dulezité rysy kognitivni mapy uvadéji néktefi autofi planovani cesty prostiedim a
schopnost vytvaret zkratky. AvSak pfiprava experimentl prokazujicich, ze zvifata planuji
nejvyhodnéj$i cestu a Ze pouzivaji k navigaci reprezentaci relativnich vztahli mezi
orienta¢nimi body, je obtizna. Schopnost zvifat planovat budouci trasu prostfedim podporuji
napiiklad studie o pavoucich (Healy et al., 2003 podle Tarsitano and Jackson, 1997) nebo 0
ptacich skladujicich potravu, ktefi postupné navstévuji ukryty s jidlem podle toho, ktera
potrava by se zkazila diive (Clayton and Dickinson, 1998).

Avsak ngkteti védei navrhuji termin ,,kognitivni mapa“ ve smyslu O'Keefa a Nadela
nepouzivat, protoze chovani zivo¢ichii zahrnované pod tento pojem se podle nich da casto
vysvétlit 1 jednodussi cestou. Napiiklad Bennett poukazuje na moznost, Ze zvifata mohla
v n¢kterych experimentech tvofit zkratky ne diky kognitivni mapé, ale diky rozpoznani
vyraznych vnéjSich visudlnich znacek poukazujicich na cil uz zmista startu. To jim
umoznovalo tento cil pfimo nasledovat a tento zplsob navigace se pak podle rozdéleni
O’Keefa a Nadela fadi pod navigaci trasou. Bennett také vylucuje z konceptu kognitivnich
map vytvareni novych zkratek, pfi kterych zvife pouziva integraci drahy (Bennett, 1996).
Avsak tvrzeni, ze integrace drahy nepodporuje teorii kognitivnich map, neni jednoznacné,
nebot’ podle jinych védcti miize byt naopak ,path integration” vyuzivana jako soucast
kognitivnich map.

Dnes se termin kognitivni mapa Casto pouziva a je pfijiman v SirSim slova smyslu jako
vnitini reprezentace prostoru, jako organizovany komplex informaci o prostedi, ktery mitize

shrnovat 1 jiné nez visualni podnéty.
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4 Geometrie prostoru

Vyssi organismy lokalizuji objekty nejen podle jednotlivych vyzna¢nych orientac¢nich
bodii, ale 1 na zdklad¢ geometrickych tvarti prostfedi. Dokazi se naucit hledat napi. potravu

uprostied arény, v rohu ¢tvercovych ¢i obdélnikovych arén.

Pozorovani, jak zvifata pouzivaji vnéjsi znacky k lokalizaci urcitého mista, je Casto
provadéno na kufratech, holubech, potkanech nebo ptacich skladujicich potravu. Pfikladem
studovanych ptakt, kteti schovavaji potravu az v tisicich skrysi, je ofesnik americky
(Nucifraga columbiana) . U tohoto druhu byla prokazana schopnost pouZzivat smérové vztahy
mezi cilem a dvéma orienta¢nimi body (Kamil and Jones, 2000). Pokud jsou orientacni body
umistény relativné¢ daleko od cile, pak je pro jeho lokalizaci upfednostnéna smeérova
informace ptfed informaci o vzdélenosti. Chyba vznikla pfi odhadu vzdalenosti je totiz
mnohem vétsi nez pii urcovani sméru (Kamil and Jones, 1997). Pti pouziti vice orienta¢nich
bodii pro urceni pozice cile se chyba vznikld pfi odhadech sméru zmenSuje (Kamil and
Cheng, 2001).

Ptaci tedy obecné umi najit dany bod v prostoru na zakladé propoctti sméru a vzdalenosti
mezi n€kolika vnéj§imi visudlnimi znackami vzhledem k cili. Bylo ovSem prokézéano, Ze jsou
schopni najit 1 misto definované vzajemnymi vztahy mezi objekty. To podporuje myslenku,
7e zvitata reprezentuji geometrické vztahy mezi body v prostfedi a tim 1 teorii kognitivni

mapy (Kamil and Jones, 1997).

Zvifata pouzivaji k lokalizaci cile rizné zpusoby navigace, zahrnujici tedy i orientaci

zalozenou na geometrii prostiedi. Nedavné studie se zaméefovaly na zjisténi, zda je tento druh
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navigace zalozen na absolutnich prostorovych vztazich nebo jsou zvifata schopny pouzivat i
vztahy relativni.

Pouzivani absolutnich metrickych informaci bylo jiz dfive dolozeno experimenty, kde
zvite hledalo skryty cil ve fixované pozici vic¢i okolnim znackam (Collett et al., 1986, Spetch
et al, 1996). Pozd¢ji bylo prokazano, ze ptaci vyuzivaji i relativni vztahy, pokud se pfi jejich
tréninku najit skryty cil vzdalenosti mezi vnéjSimi orientacnimi body ménily (Jones et al.,
2002). Preferovana orientace je vSak zaloZena na prostorovych vztazich absolutnich.

Tommasi a Vallortigara ukazali rozdilnou roli hemisfér ptaciho mozku u orientace
zalozené na absolutnich a relativnich vztazich. Sledovali, ze kufata, ktera nemohla pouzivat
zrak nebo se divala jen levym okem (tim byl umoznén zrakovy vstup jen do pravé hemisféry),
pouzivala k orientaci relativni vzdalenosti od stén uzaviené arény, zatimco orientace kufat s
otevienym pouze pravym okem (zrakovy vstup do levé hemisféry) byla zalozena hlavné na
absolutni vzdalenosti od stén. Z tohoto pozorovani vyvodili zavéry, ze pravd hemisféra
ptaciho mozku se podili hlavné na orientaci zalozené na zaklad¢ relativnich vztahi a vice nez
vnéjSimi mistnimi znackami je ovlivnéna globalnéjSimi znaky jako povrch zemé¢, zatimco leva
hemisféra je spojena s orientaci se specifickymi orienta¢nimi body a upfednostiiuje navigaci

podle absolutnich vzdalenosti (Tommasi and Vallortigara, 2001).

Tommasi a Thinus-Blanc pak ve svém pokusu poukazali na fakt, Ze potkani se ve
srovnani s kutaty a ptdky mnohem vice spoléhaji na samotnou geometrii prostoru (v tomto
ptipadé n&jaky typ uzaviené arény) neZ na vzdalenosti od stén apod. Potkani trénovani nalézt
potravinovou peletu ve stiedu ¢tvercové arény byli preneseni do arén jiného tvaru a jiné
velikosti. Tommasi a Thinus-Blanc pozorovali, ze potkani ve vSech typech arén sméfovali do

sttedu a tam stravili vétSinu ¢asu hledanim pelety (Tommasi and Blanc, 2004).
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Pozdéji Tommasi a Etienne pozorovali vliv hipokampu na generalizaci prostfedi na
zéklad¢ jeho geometrie. Srovnéavali schopnost potkanti s oboustrannou hipokampalni 1ézi
(oproti kontrolnim potkantim) lokalizovat stied arény pfi pieneseni do uzavienych arén jiného
tvaru . Potkani s 1ézi fesili tento ukol hife, coz poukazalo na moznou roli hipokampu v této

prostorové uloze (Tommasi and Etienne, 2005).

Zpisoby orientace pomoci geometrie prostoru jsou pozorovany i u lidi. Bylo ukazano, ze
uz nekolik mésict staré¢ déti umi zpracovavat prostorovou informaci o geometrii prostiedi.
Hermer a Spelke pozorovali, ze dospéli jedinci pouzivaji pii orientaci jak geometrické tak i
jiné znaky prostedi (napt. barvy), zatimco déti se spoléhaji vyhradné na geometrii prostoru
(Hermer and Spelke, 1994). Po znovuprovedeni tohoto experimentu, kdy 17 — 24 mésict staré
déti mély najit v jednom rohu obdélnikové mistnosti schovanou hracku, bylo toto tvrzeni
vyvraceno. Déti se sice stale rozhodovaly mezi dvémi protilehlymi rohy (tedy na zakladé
geometrické informace), ale po zvétSeni mistnosti, ve které se pokus konal, se déti zacaly
orientovat nejen podle geometrie mistnosti, ale pridaly i informace negeometrické. Byly tedy
schopny integrovat ob& informace podobné¢ jako dospéli lidé (Learmonth et al., 2001).

Dalsi studie porovnava schopnost reorientace u triletych, Ctytletych a pétiletych déti,
které feSily stejnou ulohu, ale na stolnim obdélnikovém modelu. Pouzit geometrickou
informaci pro ur€eni spravného rohu umély az cCtyfleté déti a déti ve veku péti let byly
schopné spojit geometrické informace s negeometrickymi. Tento experiment tedy poukazuje
na dfivéjSi schopnost reorientace u déti, které se mohou v prostoru aktivné pohybovat
(Gouteux et al., 2001).

Driivéjsi experimenty, ve kterych byly srovnavany malé déti a potkani, ukéazaly, ze se déti

stejné jako potkani pfednostné spoléhaly na tvar prostiedi, které je obklopovalo a ignorovaly
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lokalni znacky. Tyto pokusy naznacuji, Ze prostorova orientace a lokalizovani objektii mlze

mit stejny zdkladni mechanismus u lidi a nékterych druhti saveti (Wang et al, 1999).
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Prostorové ulohy nam umoziuji testovat obecné mechanismy neuronalniho podkladu
uceni a dalSich kognitivnich funkci, a proto je jejich rozvoj a provadéni experimenti
s prostorovymi ukoly diillezitou soucasti neurofyziologie.

V mnoha experimentech byla prokdzéana diilezitost hipokampu a pfilehlych struktur také
Vv procesech pameéti. Vzhledem k tomu, ze hipokampus je strukturou mozku, ktera je narusena
u nékterych neurodegenerativnich chorob, ndm prostorové Ulohy také umoziuji testovat

fungovéni riiznych farmak a mohou slouzit i k ¢asné diagndze téchto chorob.
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