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Pouzité zkratky

AC
AM
CF
C
CGM
F344
FDL
FFT
FM
fMRI
FRA
GDDL

GDT
Hz
ITD

MLR
MTF
PET
PSTH

SPL
TC

sluchova kira

amplitudovd modulace

charakteristicka frekvence

colliculus inferior

corpus geniculatum mediale

kmen Fischer 344

nejmensi rozlisitelny rozdil pro frekvenci (frequency difference limen)
algoritmus pro vypocet Fourierovy transformace (fast Fourier transform)
frekvenéni modulace

funkéni magneticka rezonance

intenzitné frekvencéni mapa odpovédi neuronu (frequency response area)
nejmensi rozdil v trvani pauzy, ktery je subjekt schopen rozlisit (gap detection
difference limen)

nejkratsi detekovatelna pauza v signalu (gap detection threshold)

hertz, jednotka frekvence

Casovy rozdil mezi ptichodem sluchu na levé a pravé ucho (interaural time
difference)

stfednélatentni vyvolana odpovédi

¢asova modulaéni prenosova funkce (temporal modulation transfer function)
pozitronova emisni tomografie

Casovy histogram neuronové aktivity vzhledem k podnétu (peri-stimulus time
histogram)

hladina akustického tlaku (sound pressure level)

frekvencni prahova ktivka (tunning curve)



1. Uvod

Sluchovy systém je dulezitym zdrojem informaci z okoli, pficemz jeho role je naprosto
nezastupitelnd v pripadé komunikace mezi jedinci a je také velmi dlleZita napf. pro orientaci
v prostoru, kdy je sluchovy systém sice méné presny nez zrak, ale presto je velmi pfinosny
vzhledem k jeho ucinnosti ve viech smérech a také k moZnosti lokalizace objektli mimo
vizualni kontakt (napf. skrytych za prekdzkou). Pfirozené zvukové signaly v nasem okoli,
véetné lidské feci a komunikacénich signall zvitat, jsou typicky komplexni akustické signdly,
coz znamend, Ze obsahuji vice frekvenci a jejich vlastnosti jako je frekvencni sloZeni
(spektrum) ¢&i intenzita se v c¢ase méni. Schopnost subjektu identifikovat a lokalizovat
zvukové podnéty zdavisi pravé na analyze jejich intenzitnich, frekvencnich (spektralnich) a
¢asovych vlastnosti, ke které dochazi ve sluchovém systému.

Vyzkum zpracovani informace ve sluchovém systému je vyrazné interdisciplindrni
obor, ktery zasahuje jak do oblasti |ékarskych a ptirodnich véd (jako soucast lékarské
biofyziky, neurovéd ¢i otolaryngologie a v posledni dobé i molekuldrni biologie a genetiky)
tak do oboru technickych véd jako soucast akustiky, biomedicinského inzenyrstvi ci
kybernetiky.

PfedloZzend habilitacni prace je vénovana otazkdm kodovani frekvencnich
(spektralnich) a ¢asovych vlastnosti komplexnich zvuk( ve sluchovém systému a moznostem
jejich studia u zvifecich modelQ. V jednotlivych ¢astech této prdci jsou diskutovany tfi
aspekty zpracovani ¢asovych a frekvencnich vlastnosti zvuku:

o Hemisféricka lateralizace sluchovych funkci pti zpracovani komplexnich zvuku
o Kdédovani komunikacnich zvukd ve sluchové draze

o Vékem podminéné zmény ve zpracovani ¢asovych atributl zvuku



1.1.Casové a frekvencni vlastnosti zvuku

Sluch, ktery je jednim z péti smyslU, je zaloZeny na percepci akustickych (zvukovych)
podnétl. Zfyzikdlniho hlediska je zvuk mechanické vinéni vyvolané néjakym vnéjSim
Cinitelem, které se Siti ve formé podélné viny a vyznacuje se stfidavym zahustovanim a
zfedovanim molekul (tj. kolisdnim akustického tlaku) v prostfedi. Podstatou sluchu je pak
transformace mechanickych zvukovych vin na signaly nervového sytému (tj. akéni potencialy)
a jejich dalSi zpracovani, coZz je spolecné viem vys$sim ZivocCichim, ktefi jsou vybaveni
specialnim smyslovym organem - uchem. Sluchovy vjem je schopno vyvolat jen mechanické
vinéni v urcitém frekvenénim rozsahu a o dostatecné intenzité. Tyto parametry se vyznamné
lisi mezi jednotlivymi ZivociSnymi druhy a i v ramci jednoho druhu jsou do uréité miry
individualni. Pro lidsky sluchovy systém plati, Ze zdravy mlady ¢lovék je schopen vnimat
sluchem zvuky ve frekvenénim intervalu pfiblizné 20 Hz az 20 kHz, pficemz nejvyssi citlivost
je v oblasti 2-5 kHz.

Hierarchicky organizovana struktura sluchového systému (obr. 1) se vyvinula jako
velmi efektivni nastroj pro zpracovani pfirozenych zvuk( (Theunissen & Elie, 2014). Jako
pfirozené zvuky byvaji chapdny zvuky v prostredi, které nejsou generovany lidmi vyrobenymi
stroji, patfi sem tedy napf. zvuk krokd, vétru, ohné ¢i desté, vokalizace zvitat i lidska rec, Ci
dalsi zvuky generované pfi komunikaci zvitat (napf. u cvrcéka, cikad ¢i chiestyse). Jak jiz bylo
zminéno v Uvodu, jsou pfirozené zvuky frekvencné a ¢asové komplexni signdly, coZz znamena,
Ze obsahuiji vice frekvenci a jejich vlastnosti jako je frekvenéni slozeni (spektrum) ¢i intenzita
se typicky v ¢ase méni. Fyzikdlnim nosicem informace je tak mechanické vinéni, ale vlastni
informace je ziskavana sluchovym systémem zejména z Casovych a frekvencnich vlastnosti
zvuku.

Jako Casové vlastnosti jsou oznaCovany ty vlastnosti, které jsou patrné pfimo ze
signalu zobrazeného v ¢asové oblasti tj. obvykle s éasem na ose X. Maji ¢asto jednoduchou
fyzikalni interpretaci jako energie, amplituda apod. a patii sem napf. modulacni obalka zvuku
(obr. 3) &i rychlé zmény ve struktufe ¢asového pribéhu (fine time structure, Smith et al.,
2002). Situaci, kde se uplatnuji tyto faktory mlze byt napriklad porozuméni reci (Shannon et
al., 1995) ¢i lokalizace nizkofrekvencnich zvukd pomoci interauralniho ¢asového rozdilu (Joris

& Yin, 2007).



>—ra

CGM

Cl

JLL

NCD

NCV NC

0sS

Obrazek 1. Schéma aferentnich casti centralni sluchové drahy. AC — sluchova kiira, cc — corpus
callosum, ra — radiatio acustica, NRT — nucleus reticularis thalami, CGM - corpus geniculatum
mediale, CGMD - dorzalni ¢ast CGM, CGMV - ventralni ¢ast CGM, CGMM — medialni ¢ast CGM, bci
— brachium colliculi inferioris, Cl — colliculus inferior, DCI — dorzalni ktira colliculus inferior, ECI -
externi kara colliculus inferior, CCl — centralni jadro colliculus inferior , JLL — jadra lateralniho
lemnisku, Il — lateralni lemniskus, nLLD — dorzalni jadro lateralniho lemnisku, nLLV - ventralni jadro
laterdlniho lemnisku, sad - stria acustica dorsalis, OS — oliva superior, NC — kochlearni jadro, NCD —
dorzdini kochledrni jadro, NCV — ventralni kochledrni jadro, ct — corpus trapezoideum, NPS —
nucleus paraolivaris superior, NMCT — nucleus medialis corporis trapezoidei, NVCT — nucleus
ventralis corporis trapezoidei, nOSM — nucleus olivaris superior medialis, nOSL — nucleus olivaris
superior lateralis, ,n“ — nizké frekvence, ,v“ — vysoké frekvence. Tlusté cary — silné spoje,
carkované cary — slabé spoje. Upraveno z Malmierca a Merchan (2004).
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Schopnost zpracovani c¢asovych vlastnosti zvuku byva sledovdna pomoci nékolika
faktorll, které Ize obecné pouZit jak v pripadé elektrofyziologickych méfeni (i na uUrovni
jednotlivych neurontl) tak pro psychofyzikalni metody. NejbézinéjSim znich je casové
rozliSeni, coZ je nejkratsi ¢asovy interval, ktery je mozno rozlisit u zvukovych signald. Typicky
se sleduje pomoci metody detekce pauzy v kontinualnim signalu napf. Sumu (obr. 8E, 14, 15,
gap detection) nebo pomoci amplitudové modulace (modulation transfer function, MTF). U
Clovéka je Casové rozliseni asi 2-3 ms (obr. 14).

Dalsi moznosti predstavuje analyza ¢asového maskovani (situace, kdy slabsi zvukovy
podnét neni vniman subjektem v pfipadé, kdyzZ byl prezentovan silnéjsi podnét kratce pred
nebo i po slabsim stimulu) nebo ¢asové integrace, kterd odrazi sumaci neuronadlni aktivity pfi
delSim trvani zvuku (Shinn, 2003). Lze ji naptiklad demonstrovat snizovanim sluchovych

prahl v pripadé prodluzovani prezentovaného zvuku na 200-300 ms (time-intensity trade

off).
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Obrazek 2. Tonotopické usporadani hlemyzdé vnitiniho ucha u clovéka (A, upraveno podle Otte et
al., 1978), potkana (B, upraveno podle Viberg & Canlon, 2004) a morcete (C, upraveno podle Viberg
& Canlon, 2004).
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Obrazek 3. Srovnani frekvenéniho rozlisovani u élovéka a nékolika zvifecich modell. Na ose Y

ev v s

vzhledem k referencni frekvenci zobrazené na ose X. Upraveno podle Syka et al. (1996).

Zakladem pro analyzu frekvencnich vlastnosti je prevod signdlu do frekvenéni oblasti
oznacovany jako Fourierova transformace. Frekvencni analyza zvuku zac¢inad hned ve vnitfnim
uchu: nizké frekvence rozechvivaji membranu v apikdlni ¢asti hlemyzdé, vysoké frekvence
v bazdlni ¢asti blizko ovalného okénka. Vysledkem je spektralni rozklad zvuku na bazildrni
membrané a prostorové rozliseni (place code) jednotlivych frekvenci oznacované jako
tonotopie (obr. 2), ktera je pak zachovana v jednotlivych jadrech centralni sluchové drahy

(obr. 1) pfi postupném zpracovani sluchové informace.
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Obrazek 4 Ukazka frekvencné-intenzitni mapy (frequency-response area, FRA) odpovédi na cisté
tony neuronu v colliculus inferior (Cl) u potkana. Plocha kazdého cerného kolecka odpovida
velikosti odpovédi (poctu akénich potencialll) pfi stimulaci tonem o dané frekvenci (osa X) a
intenzité (osa Y). Cervené je vyznaéena prahova kfivka (tunning curve, TC) tohoto neuronu.
Frekvence, pro kterou je prah nejnizsi, je oznacovana jako chrakteristicka frekvence (CF).
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Atributy jako je vySka a barva zvuku, formanty, melodie apod. jsou spojeny prave s
frekvencni (spektrdini) analyzou zvukovych podnétl. Schopnosti sluchového systému pfi
zpracovani frekvencnich vlastnosti zvuku byvaji charakterizovany frekvencni selektivitou
vyjadrenou jako S$ife sluchového filtru (critical band, auditory filter) nebo nejmensim
rozliSitelnym frekvenénim rozdilem mezi dvéma zvuky (obr. 3, frequency difference limen,
FDL). Na urovni neuronl je zakladni charakteristikou frekvencné-intenzitni mapa odpovédi
na Cisté tony (obr. 4, frequency response area, FRA) a z ni odvozend prahova ktivka (tunning
curve, TC). Prahova kfivka také urcuje prah neuronu (tj. minimalni intenzitu ténu schopnou
vyvolat odpovéd neuronu) a charakteristickou frekvenci (CF, frekvence ténu schopného
vyvolat odpovéd neuronu pfi minimalni intenzité). Sitka prahové kfivky mize byt
charakterizovdna v oktavach nebo pomoci Q-faktor(, kdy napf. faktor Qao urcuje frekvencni
Sitku 40 dB nad prahem neuronu.

Typickym zplsobem pro vizualizaci komplexnich zvukl je soucasné zobrazeni
spektrogramu (ktery ukazuje frekvenéni spektrum zvuku a jeho zmény v Case) spolecné se

zobrazenim ¢asového pribéhu signalu (obr. 5, 9, 10).

frekvence [Hz]

4 I I I I 1
0 0.5 1 15 2 25 3

gas [Hz]

Obrazek 5. Ukazka ¢asového priibéhu (dole) a spektrogramu (nahote) pro vzorek re¢ového signalu
,zapomnéli na muziku’'. Barevna Skala ve spektrogramu vyjadruje intenzitu pfislusné frekvence
v daném case.
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Vyznam c¢asovych a frekvenénich vlastnosti zvuku pro vytvareni sluchovém vjemu
mUze byt ilustrovan na pfikladu vhodnych manipulaci se zvukem, které selektivné ovliviuji
jen urcité vlastnosti zvuku, a tim jen urcity aspekt sluchového vijemu. Napf. zrychlenym
prehravani mluvené feci zlistane zachovdna srozumitelnost obsahu teci, avsak frekvencné
dojde k posunu smérem k vyssim frekvencim a tim se vyznamné zméni barva hlasu recnika.
Opacného efektu lze docilit ¢asové invertovanym prehranim reci, kdy obsah bude naprosto
nesrozumitelny, zatimco frekvencni spektrum zUstdvd zachovano a tim i barva hlasu.
Soucasné plati, ze pro rlizné aspekty sluchového vjemu je dullezitd i rlizna presnost ve
zvukovém signdlu, napf. zména polohy hlavy vici zdroji zplsobend tfeba pootocenim hlavy
ovlivni ¢asové zpozdéni zvuku mezi pravym a levym uchem u ¢lovéka radové o desetiny
milisekund (tedy o vyznamné kratsi interval nez je trvani jednoho akéniho potencidlu), coz je
vSak jiz dostatecny ¢asovy posun pro uréeni sméru zdroje zvuku, zatimco porozuméni obsahu

feci nebude vibec ovlivnéno nebot je velmi robustni a takovato ¢asova zména jej neovlivni.

Casovy prubéh

-

frekvenéni spektrum

T T T T T T T T T

1

amplituda

fc - fm fc fc+fm frekvence

Obrazek 6. Casovy priibéh amplitudové modulovaného ténu (nahore) s vyznaéenim obalky zvuku
(¢ervené) a jeho frekvencni spektrum (dole). f. — frekvence nosné; f,, — modulacni frekvence.

PfestoZze jsou frekvencni a Casové vlastnosti zvuku casto diskutovany oddéleng,
nejsou Uplné nezavislé. Toto lze ilustrovat na jednoduchém pfikladu amplitudové
modulovaného (AM) ténu (obr. 6). Tento signal byl vytvoren jako tén o frekvenci f., jehoz

amplituda se v ¢ase periodicky méni s frekvenci fm. Frekvencni spektrum takového signalu
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pak bude obsahovat nejen nosnou frekvenci f., ale i dalsi dvé frekvence fe-fm a fet+fm s nizsi
amplitudou. To znamend, Ze takovy signdl lze ziskat syntézou tfi ténU s pfisluSnymi
frekvencemi a amplitudami. Pro odliSeni amplitudové modulovaného ténu od konstantniho
Cistého ténu tak muZe sluchovy systém uplatnit dvé voditka — Casové, tj. zesilovani a
zeslabovani intenzity v ¢ase, a frekvencni, tj. jind barva zvuku. Demonstraci Ize snadno
ukazat, Ze pro pomalou modulaci (tj. nizké frekvence fn) se uplatiuje ¢asové rozliSeni —
vnimame Ccisty ton o kolisajici intenzité, pro rychlou modulaci (tj. vysoké hodnoty fm) se

uplatiuje frekvenéni rozliSeni — zvuk nevnimame jako disty ton a intenzita se zdd byt

konstantni.

Pochopeni kdédovani informace ve sluchovém systému ma i své pfimé uplatnéni
v oblasti klinické mediciny a techniky. Prvnim takovym pfikladem je feSeni velmi zavaznych
pfipadl oboustranné senzorineuralni poruchy sluchu pomoci kochledrnich implantata.
Pochopeni reprezentace zvuku na drovni vnitiniho ucha a sluchového nervu — konkrétné
frekvencni analyza (place code) a kdédovani intenzity (rate code) — spolecné s poznatky o
vlastnostech elektrické stimulace kochley a plasticité sluchového systému otevrelo cestu k
vyvoji a pouziti kochlearnich implantatd, které se ukazaly byt velmi Uspésnou technologii a
jsou velkym pfinosem pro vyznamnou skupinu pacientl s nejzavaznéjSimi poruchami sluchu.
Uspé$nost tohoto pfistupu se projevuje nejen v rostoucim poctu pfijemc kochledrnich
implantatl, ale i ve stale vice béZné oboustranné implantaci ¢i v pokusech o prenos tohoto
pristupu do dalSich podob jako jsou sluchové kmenové implantaty ¢i retindlni implantaty pro
zrakoveé postizené pacienty (Argus Il).

Druhym pfikladem Uspésného uplatnéni poznatkd o zpracovani a vnimani zvukové
informace je jejich aplikace vtechnickych systémech. Zde lze jmenovat systémy pro
automatické zpracovani mluvené reci nebo velmi rozsifené metody ztratové komprese zvuku
napr. ve formé bézné pouzivanych formatl jako je aac, wma ¢i mp3, které vyuzivaji princip
tzv. maskovani.

Tyto dva priklady jsou ilustraci toho, Ze vyzkum zpracovani informace ve sluchovém
systému ma vyrazné interdisciplinarni charakter, ktery zasahuje do oblasti lékarskych a
pfirodnich véd, ale soucasné je feSen i voboru technickych véd jako soucast akustiky,

biomedicinského inZenyrstvi ¢i kybernetiky.
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1.2.Zvireci modely ve vyzkumu sluchového systému

| ve vyzkumu sluchu maji nezastupitelny vyznam zviteci modely, které se uplatiuji
z podobnych dlivodi jako v dalSich odvétvich neurovéd ¢i obecné mediciny. Pro vyzkum
sluchu jsou u zvifecich modell kromé podobnosti se stavbou centralniho nervového systému
Clovéka zohlednovany i dalsi faktory - prfedevsim frekvencni rozsah sluchu. Ale i takové
faktory jako velikost hlavy zvifete i pohyblivost usnich boltcd mohou byt dlleZité vzhledem
k fyzikalnim aspektim zvuku, které se uplatniuji v binaurdlnim slySeni a pfti lokalizaci zdroje
zvuku.

Obecné jsou i ve vyzkumu sluchu za nejvhodnéjsi model povazovani primati - jako
tfteba kosman bélovousy (Callithrix jacchus; Wang, 2000; Zhou & Wang, 2010) ¢i makak
rhesus (Macaca mulatta; Kanwal & Rauschecker, 2007) je zdrojem mnoha vyznamnych
poznatkl zejména o zpracovani komplexnich zvukd, je pouZivani primdatl v experimentalnim
vyzkumu problematické z etického, ale i z finanéniho hlediska. Misto primdta jsou tak casto
pouzivanymi zvifecimi modely zejména hlodavci (Abbott, 2010) — potkan ¢i v posledni dobé
modely vyznamné specificky ve vyzkumu sluchu. Prvnim specifickym modelem jsou netopyfi,
u nichZ je pritomna schopnost emitovat a zpracovdvat kromé komunikacnich zvuk( i
echolokaéni zvuky slouzici k orientaci (Kanwal & Rauschecker, 2007). Druhym oblibenym
modelem jsou zpévni ptaci (Bloomfield et al., 2011) a to vzhledem kjejich repertodru
komunikacnich zvukd.

V nasledujicich tfech kapitolach jsou diskutovany studie, které byly realizované na
modelu potkana a morcete. Potkan (Rattus norvegicus) je velmi ¢asto pouzivany zvireci
model v celé oblasti neurovéd a to pro akutni i chronické pokusy. Z hlediska sluchu je velmi
dllezity jeho frekvencni rozsah, ktery je oproti lidskému sluchu posunuty do oblasti vyssich
frekvenci, kdy napt. v praci Heffner et al. (1994) autofi uvadéji na intenzité 70 dB SPL
frekvencni rozsah 290 Hz — 70 kHz (obr. 2, 7). To znamenad, Ze velkd ¢ast frekvencniho
rozsahu sluchu spada do frekvenéni oblasti ultrazvuku, a potkan proto neni pfilis vhodny

model pro vyzkumu sluchu v oblasti nizkych frekvenci, které se typicky uplatiuji napf.
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v oblasti lokalizace zdroje zvuku pomoci interauradlniho zpoZdéni (ITD, interaural time

difference).
frekvencni rozsah sluchu u vybranych zivocisnych druhu
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016 .032 .0684 125 250 500 1 2 4 8 16 32 64 128

1 | 1 | 1 1 1 L 1 L 1 1 1 1

zelva nadherna

skokan
holub

mys
potIan <=
kiecek
kralik

morée e

pes
kocka

prase

makak

Clovék

<=

016 .032 064 125 250 .500 1 2 4 8 16 32 64 128
frekvence [kHz]

Obrazek 7. Frekvencni rozsah vybranych Zivocisnych druhi. Tenka ¢ara oznacuje frekvencni rozsah
se sluchovym prahem neprevysSujicim 60 dB SPL; tlustd c¢ara vyznacuje nejcitlivéjSi cast se
sluchovym prahem 10 dB SPL & méné. Cervené Sipky ukazuji diskutované zvifeci modely, modra
Sipka ukazuje data pro ¢lovéka. Zpracovano podle Heffner & Heffner (2007).

Nejbézinéjsi kmeny potkana jako Wistar albino, Sprague-Dawley albino ¢i Long-Evans
jsou bézné pouzivany i ve vyzkumu sluchu. U potkana vsak existuje i fada inbrednich kment,
jejichz pocet dnes vyznamné prevysuje 50. Tyto inbredni kmeny mohou slouzit jako vhodny
model pro specificky vyzkum; napf. inbredni kmen Fischer 344 (¢i F344) je pouzivany jako
model rychlého starnuti, a to i v oblasti sluchu (Syka, 2010).

Pro studium vyvoje sluchového systému je dllezZita skutecnost, Ze se potkani mladata
rodi s nedovyvinutym sluchem, kdy je zvukovod uzavien epitelidlni zatkou a prvni reakce na

zvukové podnéty se objevuje kolem 10. postnatalniho dne, kdy se otevird zvukovod. K
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dozrdvani sluchové funkce dochazi mezi ¢tvrtym a Sestym postnatalnim tydnem (Geal-Dor et
al., 1993; Rybalko et al., 2015).

Dalsimi vyhodnymi vlastnostmi potkana jsou vyborné vysledky v behaviordlnich
testech s pouZzitim jak operantniho podmirfiovdni tak méreni ulekové reakce. Pro vyzkum
starnuti je prfihodna doba Zivota potkana (2-3 roky), kterd umoznuje realizovat studie vékem
podminénych zmén sluchu. Z hlediska komunikaénich zvuk( neni potkan pfilis oblibenym
modelem, vzhledem k tomu, Ze vokalizuje typicky v ultrazvukovém pasmu a ma pomérné
omezeny repertodr komunikacnich zvukl (Portfors, 2007). Ve frekvencni oblasti slySitelného
zvuku vokalizuje v pfipadé akutniho ohroZeni ¢i bolesti (Kao et al., 1997).

Druhym modelem pouzitym v popisovanych studiich je morce (Cavia aperea), coz je
tradi¢ni model v oblasti neurofyziologie sluchu. Jeho prednosti je struktura hlemyzdé
vnitfniho ucha s vyhodnym frekvencénim rozsahem sluchu (obr. 2, 7), ktery v oblasti nizkych
frekvenci zasahuje pod 50 Hz a blizi se tak lidskému sluchu, v oblasti vyssich frekvenci pak
dosahuje az k 50 kHz (Heffner et al., 1971). Na modelu morcete byly provedeny pionyrské
prace Georga von Békésyho v oblasti studia mechanickych vlastnosti kochley (Békésy, 1960)
a i vsoucasnosti zUstavda morce dulezitym experimentalnim modelem napf. pro vyzkum
moznosti regenerace vlaskovych bunék ve vnitfnim uchu u savcl (Rubel et al., 2013). Dalsi
vyhodou je Siroky repertoar komunikacnich zvuk(, které se vyskytuji v oblasti slySitelného
zvuku — tyto jsou podrobné diskutovany v kapitole 3. Naopak nevyhodou je obtiznd
proveditelnost behavioralnich studii s pouZitim operantniho podminovani; behavioralni
studie je vSak moZné u morcat provadét metodou méreni ulekové reakce (Berger et al.,

2013).

Vzhledem k tomu, Ze zvifeci modely obvykle slouzi pro pfimé srovnani se situaci ve
sluchovém systému clovéka, je nutné brat vidy v ivahu moznou existenci rozdild mezi
lidskym sluchovym systémem a sluchovym systémem pouzitych zvifecich model( a zvazit zda
pfipadné rozdily mohou ovlivnit studium dané problematiky, tedy napf. v pfipadé této prace
vyzkum kédovani komplexnich zvukd. Ackoli obecné vlastnosti kochledrniho aparatu a
sluchové drahy jsou u savcl velmi podobné, Ize nalézt kromé jiz zmifnovaného frekvencéniho
rozsahu sluchu (u morcete a potkana byl jiZ zminén vyse a pro nékteré dalsi Zivocisné druhy
je patrny z obr. 7) i dalsi rozdily a to i na Urovni hlemyzdé. Rozdily jsou pfitomny napft. v délce
hlemyzdé (Fay 1988, Greenwood 1990): kochlea moréete ma 3 a pul zavitu, zatimco potkan 2
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a pul — tedy podobné jako ¢lovék (obr. 1). Dalsi rozdily Ize nalézt v poctu vlaskovych bunék: u
Clovéka je kolem 3 000 vnitfnich vlaskovych bunék (IHC) a 12 000 vnéjsich vlaskovych bunék
(OHC); potkan ma asi 1000 IHC a 3500 OHC (Dannhof & Bruns, 1993). U ¢lovéka je frekvencni
rozsah pfiblizné od 20 Hz do 15 kHz reprezentovan na 35 mm hlemyzidé a tfeba u kocky je
frekvencni rozsah od pfriblizné 90 Hz do 60 kHz na 25 mm hlemyzdé. Tyto rozdily tak
vyvoldvaji otazku nakolik je frekvencni selektivita u zvifecich modeld shodna se situaci u
Clovéka a zda rozdily ve vysledcich psychoakustickych studii frekvencéniho rozliSovani mezi
jednotlivymi zvifecimi druhy (obr. 3) mohou mit plvod jiz na drovni hlemyzdé. Tento nazor
tato moznost je brana v Uvahu, a proto napf. pfi pouZiti zvifecich modell pro studium
kodovani lidské reci je vhodné zvazit moznost frekvencni Upravy feCovych signall (Kiefte &

Kluender, 2001).
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2. Hemisféricka lateralizace sluchovych funkci u potkana

Funkéni asymetrie levé a pravé hemisféry oznacovana jako lateralizace mozkovych
funkci se projevuje i pfi zpracovani zvukovych podnétl. V pfipadé sluchového systému je
lateralizace tradi¢né spojovana predevsim se zpracovanim recovych signall u lidi, pricemz
existuje mnoho dlikazl o tom, Ze fec je dominantné zpracovavana ve sluchovych korovych
oblastech levé hemisféry. Jiz prvni klasické prace popisujici pozorovani pacientl s afazii
(Brocka, 1865; Wernicke, 1874) ukdazaly poskozeni porozuméni a produkce feci u pacientt
s jednostrannym poskozenim mozkové klry. Tyto studie ukazaly, Ze porucha porozuméni
feCi je spojena u naprosté vétsiny pacientll specificky s poskozenim funkce (lézi) levé
hemisféry, zatimco léze pravé hemisféry nezpUsobuje deficit ve zpracovani reci.

V prvnich studiich pochazely poznatky od subjektl s mozkovou l|ézi. Pozdéji byly
vypracovany i dalSi metodiky, které umozZnily studovat lateralizaci za fyziologickych
podminek tj. u subjektll bez poskozeni mozku. Zde je tfeba uvést predevsim pouziti
monauralni stimulace (tj. stimulace pouze jednoho ucha) ¢i dichotické stimulace (tj. odlisna
stimulace kazdého ucha), kterd vychazi zfaktu kfizeni vzestupné sluchové drahy, kdy
stimulace z jednoho ucha stimuluje predevsim kontralateralni sluchovou kuru (obr. 1). Také
byla rozpracovana metodika hodnoceni lateralizace feci a pamétovych funkci po vyrazeni
jedné hemisféry podanim anestetik (amobarbitalu sodného) do karotické tepny oznacovana
po svém autorovi jako Wada test (Loring et al., 1992). Dal$i vyznamny posun v moznostech
studia problematiky lateralizace mozkovych funkci pfinesl rozvoj ucinnych zobrazovacich
metod, kdy metody jako je pozitronova emisni tomografie (PET) a funkéni magneticka
rezonance (fMRI) vyrazné rozsifily moznosti studia funkce sluchovych struktur u lidi
(Schirmer et al., 2012).

Vyuziti uvedenych metod ukazalo, Ze odlisné role jednotlivych hemisfér Ize sledovat i
pfi zpracovani zvukovych stimuld mnohem jednodussich nezZ je rec. V souvislosti se studiemi
ukazujicimi, Ze pro porozuméni feci jsou vyuzivany predevsim casové atributy recového
signalu jako je obalka (Shannon et al., 1995), bylo ukdzano, zZe levd hemisféra je dominantni
pfi zpracovani ¢asového vzoru i v pfipadé jednodussich zvukovych signal(i jako tén0 ¢i Sumu
(Johnsrude et al., 2000; Zatorre & Belin, 2001; Schénwiesner et al. 2005). Ve studiich byla
také sledovana uloha pravé sluchové kiry a ukazalo se, Ze |éze pravé primarni sluchové kliry
zhorsuje vnimani frekvenénich vlastnosti jako je melodie, vyska (pitch) a barva (timbre)
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zvuku (a to i v pripadé reci ¢i hudby, Safer & Leventhal 1977; Sidtis 1980; Riecker et al. 2000)
nebo treba chybéjici zakladni frekvence u harmonickych kombinaci tén0 tzv. missing
fundamental (Zatorre, 1988) ¢i smér frekvencni modulace (Johnsrude et al.,, 2000). Tyto
vysledky vedly k obecnému zdvéru, Ze pravd hemisféra se u clovéka vice uplatiuje pfi
zpracovani frekvencnich aspektd zvukovych stimul(i (a tedy i hudby), zatimco leva hemisféra
je dominantni pfi zpracovani ¢asovych aspekt(i zvukovych stimull (a tedy i feci).

Protoze fe¢ a hudba jsou velmi specifické zvukové signaly, které nemaji v Zivocisné
FisSi plnohodnotny ekvivalent, otdzky asymetrie mezi pravou a levou sluchovou klrou u zvirat
nebyla dlouho studovadna. A nebylo tedy dlouho znamo, do jaké miry je specializace
jednotlivych hemisfér popisovana u lidi analogickd se stavem v mozku ostatnich savca.
Vzhledem k analogii se zpracovanim lidské feci, byly prvni studie lateralizace u zvifat
zaméreny na zpracovani komunikacnich zvuk( (vokalizaci) a vysledek byl podobny jako u lidi
— tedy, Ze leva hemisféra je pro zpracovani druhové specifickych vokalizaci dllezitéjsi nez
prava. Studie u makakd (Heffner & Heffner, 1984) ukdazala, Ze pro vnimani druhové
specifickych vokalizaci je dileZita tempordlni kira levé hemisféry. Ehret pak v praci z roku
1987 (Ehret, 1987) demonstroval lateralizaci sluchové funkce i u hlodavci, konkrétné u mysi.
S vyuzitim jednostranné stimulace ukazal, Zze komunikaéni zvuky mysich mladat jsou u matky
prednostné zpracovavany také v levé hemisfére. Podobné vysledky pfineslo i sledovani c-Fos
pozitivnich bunék po stimulaci vokaliza¢nimi zvuky mysich mladat - tedy Ze vétsi aktivace
byla nalezena v levé hemisfére (Geissler a Ehret, 1984).

Vramci dvou pfilozenych studii (Rybalko et al. 2006, 2010) byla analyzovana
hemisféricka lateralizace na modelu potkana, kdy byla s pouzitim operantniho podminovani
sledovdna vykonnost zvirat v behavioralnich testech zamérenych na rozliSovani frekvencnich
a Casovych vlastnosti zvuku po trvalém vyrazeni sluchové klry (AC) Iézi nebo jen docasné
inaktivaci sluchové klry pomoci aplikace muscimolu (agonista GABAa receptor(l) na povrch
sluchové kiry.

V prvni studii zamérené na rozliSovani frekvencénich parametr(i zvuku (Rybalko et al.,
2006) byla sledovana schopnost potkanl rozliSovat mezi dvéma podnéty, které se lisily
smérem frekvencni modulace (FM): ton o rostouci frekvenci vs. ton s klesajici frekvenci (obr.
8A). Vysledky této studie ukazaly, Ze vsichni potkani at uz s jednostrannou nebo bilateralni
ablaci AC byli schopni do urcité miry rozliSovat mezi klesajicimi a rostoucimi tény. Srovnani

s kontrolnimi zviraty ukazalo, Ze vétsi deficit ve schopnosti rozliSovat tony s frekvencni
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modulaci byl pozorovan u zvifat s Iézi pravé AC a zvifat s oboustrannou lézi - Uspésnost
téchto potkan( v testu byla vyrazné horsi nez u potkana s lézi levé AC. Dalsi testy s pouZitim
Cistych tonl (obr. 8B) ukazaly, Ze korova léze nenarusila schopnost rozliSovat mezi dvéma
Cistymi tony o ruzné frekvenci u Zadné ze skupin. VSechny skupiny spolehlivé rozliSovaly Cisté
tony a vysledky navic ukazaly, Ze krozliSeni mezi podnéty liSicimi se smérem frekvencni
modulace mohou vsechny skupiny vyuZivat i rozdil ve vySce tonu na zacatku frekvencné
modulovaného podnétu. Proto byla zvifata testovdna pomoci upravenych podnétu s rychlejsi
frekvencni modulaci a podnétl se stejnou pocatecni frekvenci, tedy stimull kde je omezena
moznost vyuzit informaci o vySce tonu na pocatku stimulll pro jejich rozliSeni. V téchto
dalSich testech se jeSté vyraznéji projevil deficit ve vysledcich u zvifat s |ézi pravé AC (tj.
zvitat s jednostrannou lézi pravé AC a u zvifat s oboustrannou lézi) zatimco u skupiny se
zachovanou pravou AC (tj. zvifat s jednostrannou lézi levé AC) byly vysledky na udrovni
kontrolnich zvifat.

Vysledky testl Ize shrnout do konstatovani, Ze pro rozliSovani sméru frekvencni
modulace je dominantni prava sluchova kilira (obr. 8A). Naopak vsichni potkani v nasi studii
byli schopni spolehlivé rozliSovat frekvenci ton(l (obr. 8B). To, Ze vSichni potkani - bez ohledu
na typ léze - spolehlivé rozliSovali frekvenci tonQ, ukazuje, Ze jednoduchy ukol prostého
rozliSovani vysky ténu neni zavainé ovlivnén lézi sluchové kiry a je tedy rfesen na drovni
podkorovych jader na rozdil od narocnéjsi analyzy sméru frekvenéni modulace. Tyto
vysledky tak souhlasi s dalSimi studiemi ukazujicimi, Ze prava hemisféra je dulezitd pro ukoly
spojené s frekvencnim zpracovanim zvuku jako je vnimani vysky sloZzenych tona ¢i rozlisSovani
barvy zvuku (Sidtis, 1980; Zatorre, 1988; Van Lancker, 1997; Johnsrude a kol., 2000).
Podobny vzorec specializace pravé hemisféry byl popsan i u piskomila, kde Wetzel et al.
(1998, 2008) prokazali, Zze piskomilové s lézi pravé AC méli naruSenu schopnost rozliSovat
smér frekvenéni modulace, zatimco vysledky u piskomill s lézi levé AC byly shodné s
kontrolami.

Druhy experiment (Rybalko et al. 2010) byl zaméfen na schopnost rozliSovat mezi
dvéma rdznymi stimuly liSicimi se v ¢asovych atributech zvuku. Jako podnét byla pouZita
sekvence nékolika pauz v kontinudlnim Sumu. Zvifata byla testovana ve trech rlznych
testech: v rozliSovani dvou sekvenci, které se liSily délkou pauzy (obr. 8C), v rozliSovani dvou
sekvenci, které se liSily intervalem mezi pauzami — tedy rytmem vyskytu pauz (obr. 8D) a také

v jednodussim ukolu prosté detekce pauzy v Sumu (obr. 8E).
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Obrazek 8. Schematické zobrazeni jednotlivych testli s vyzna¢enim dominantni hemisféry pro
prislusny ukol (R - prava, L - leva, znak = oznacuje, Ze nebyl vyznamny rozdil mezi hemisférami).

Zpracovano podle Rybalko et al. (2006, 2010).
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Vysledky této studie ukazaly vyznamné funkéni rozdily mezi pravou a levou AC u
potkana pfi zpracovani ¢asovych vlastnosti zvuku. Inaktivace levé AC muscimolem témér
Uplné znemoznila zvifatim rozliSovat podnéty lisici se svymi ¢asovymi charakteristikami (jak
pro rGznou dobu trvani pauzy, tak i pro rGzné intervaly mezi pauzami, obr. 8C, D), zatimco
vytazeni pravé AC zpuUsobilo jen mirny pokles ¢i vibec neovlivnilo schopnost zvifete
rozliSovat mezi témito podnéty. Vysledky pro obé varianty sérii pauz v Sumu byly v podstaté
totozné, coz ukazuje, Zze dominance levé AC neni specificka pro jeden konkrétni ukol, ale
spiSe odrdzi obecnou dominanci levé AC pro zpracovani ¢asového vzoru zvukového podnétu.
Toto zjisténi je v souladu s popisovanou asymetrii mozkové kiiry u ¢lovéka, kterd se projevuje
v dominanci levé hemisféry pro vnimani reci a dalSich podnétl vyzadujicich presné casové
rozliseni (Fitch et al., 1997; Johnsrude et al., 1997; Zatorre & Belin, 2001; Schonwiesner et
al., 2005; Mottonen et al., 2006). Dlikazy o specializaci levé hemisféry pro zpracovani
komunikacnich zvukl byla nalezena i u mnoha Zivocisnych druh( jako u lachtant (Boye et al.,
2005), psu (Siniscalchi et al., 2008), opic (Heffner & Heffner, 1984; Petersen et al., 1984;
Poremba et al., 2004), a také u hlodavcl (Ehret, 1987). NaSe data z pokusl s rozliSovanim
doby trvani mezery u potkan( jsou také v souladu s vysledky studie u piskomila (Wetzel et
al., 2008), ktera ukazuje dominanci levé AC pfi rozliSovani pauzy ve frekvencné
modulovanych ténech.

Za pozornost stoji i vysledky ziskané v pripadé testovani schopnosti detekovat
mezeru v Sumu (obr. 8E). V tomto pfipadé bylo pozorovdno jen kratkodobé zvyseni prahu
detekce pauzy v Sumu (GDT, nejmensi doba trvani pauzy kterou je schopno zvife detekovat)
a to po dobu asi 1-2h po aplikaci muscimolu. Elektrofyziologické sledovani neuronové
aktivity v mozkové kare vsak ukazalo, Ze funkce sluchové klry se obnovila aZ po vice nez 8
hodinach od aplikace muscimolu a v podobném ¢asovém horizontu se obnovila i schopnost
rozliSovat mezi stimuly liSicimi se délkou ¢ rytmem pauz v Sumu. Toto pozorovani je
v souladu s dalSimi studiemi (Wakita, 1996; Talwar et al., 2001), které ukazuji jiny casovy
interval pro obnovu schopnosti detekce stimulu oproti schopnosti rozliSovat mezi stimuly.
Tato zjisténi naznacuji, ze primarni AC je nezbytnda pro slozitéjsi ukoly jako je rozliseni dvou
podobnych stimul(i, zatimco pfi zpracovani relativné jednoduchych uUkol(i jako tfeba pouha
detekce vyrazné nadprahovych podnétl je rozhodujici jiz aktivita podkorovych jader

sluchové drahy. Jak ukazala jiz studie autor( Syka et al. (2002), i v pfipadé permanentni
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oboustranné Iéze sluchové kiiry vzrostla u potkan( prahova hodnota rozliSovani pauzy (GDT)

jen nepatrné (z 1,6 ms pred lézi na 1,8 ms po |ézi).

Udaje z obou studii tak ukazuji principidlni rozdil mezi pravou a levou sluchovou
klrou: leva sluchova kira je dominantni pti zpracovani ¢asovych atributd zvuku (a tedy i feci)
zatimco prava sluchova kira je rozhodujici pro zpracovani frekvencnich ndlezitosti (a tedy i
melodie a hudby). Vysvétlenim podstaty téchto odliSnosti je podle nékterych autor(
(Poeppel, 2003) to, Ze na levé strané AC dochazi k casové integraci informace v ramci
kratkého c¢asového intervalu (20-40 ms) zatimco v pravé AC je informace ziskdvana
v mnohem del$im (150-250 ms) ¢asovém okné. Wetzel et al. (2008) se domnivaji, Ze prava a
levd AC poutzivaji rlzné strategie pfi analyzovani zvukovych podnét(: pravd AC, pomoci
globalniho (paralelniho) zpracovani dobfe funguje napf. pro uréeni sméru FM, zatimco leva
AC vyuziva lokdlni (sekvencni) zpracovani, které je uc¢inné napft. v pfipadé rozliSeni pauzy ve
zvuku, ale neuplatni se pro urceni sméru frekvencni modulace.

Pro Uplnost je tfeba doplnit, Ze vzor lateralizace leva vs. prava hemisféra tak, jak je
uveden v této kapitole popisuje typickou situaci, kterd je u vétsiny jedincl v populaci, ale ne
nezbytné u vSech. Podobné jako je preference pravé ruky prevazujici v populaci nad
preferenci levé ruky, je mozné u mensi ¢asti populace (cca u 5%) nalézt bud obraceny vzor
lateralizace neZ ten ktery je diskutovan v této kapitole nebo je lateralizace jen nevyrazna

(pro prehled napf. Papadatou-Pastou M., 2011).
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3. Kodovani komunikacnich zvuki ve sluchové draze morcete

Komunikace mezi jedinci je u mnoha Zivoc¢isnych druhl zaloZzena na komunikacnich
zvucich. Typickymi pfiklady komunikacnich zvukd mohou byt lidska fe¢ ¢i druhoveé specifické
vokalizace zvifat. Lidskd fe je vtéto oblasti unikatni, coz souvisi jak s produkci feci a
akustickymi vlastnostmi fecového signdlu (jsou dany moznostmi lidského hlasového traktu)
tak i se zpracovanim fecového signdlu v CNS a tedy se stavbou a organizaci neuronovych
struktur centralniho nervového systému (véetné mozkové kary). Vokalizacni zvuky zvifat jsou
svoji strukturou vyznamné jednodussi a netvofi napfiklad formantovou strukturu tak, jak ji
zname u lidské feci. Presto lze nalézt mnoho spolecnych rysi mezi fecéi (obr. 9C) a
vokalizacnimi zvuky zvifat (obr. 9A, B a obr. 10). Z akustického hlediska jsou komunikaéni
zvuky sloZzeny ze tfi zakladnich typl zvukovych elementll: zvukové segmenty s konstantni
frekvenci, zvukové segmenty s frekvencni modulaci a Sum. Pfirozené zvuky maji jen velmi
vyjimecné charakter cistého ténu, ale mnoho komunikacnich zvukd ma harmonickou
strukturu (tj. jsou slozeny zvice ténU, jejichz frekvence je vidy nasobkem zakladni
frekvence), ktera neni frekvenéné modulovana — viz napf. zvuky na obr. 9 v 1. fadku nebo na
obr. 10A). U velké vétSiny komunikacnich zvuk( se frekvencni spektrum v éase méni
(hovofime o frekvencéni modulaci, obr. 9 - fadky 2-4, obr. 10B, D) a také obsahuji segmenty
majici charakter Sumu (obr. 9 - fadek 5, obr. 10C). Jak ukazuji obr. 9 a 10, vyskytuji se tyto
zakladni akustické prvky nejen v komunikacnich zvucich riznych ZivocisSnych druh( (obr. 9A,
B, 10), ale mohou byt vysledovany i u lidské reci (obr. 9C).

Pti porovndni vice exemplar(i stejného komunika¢niho zvuku je obvyklé, Ze jednotliva
opakovani nejsou zcela identicka, ale vykazuji uréitou miru vzajemnych rozdill. Tato
variabilita se vyskytuje jak ve frekvenénim spektru, tak i v ¢asovych vlastnostech jako je
trvani ¢i rytmus téchto zvukd a lze ji najit i v pfipadé, Ze vSechny exemplare daného
komunikacni zvuku pochdzeji od stejného mluvciho. Vétsi variabilitu Ize o¢ekavat, pokud jsou
komunikacni zvuky proneseny rlznymi subjekty (mluvéimi), kdy systematické rozdily lze
nalézt zejména mezi jedinci rizného pohlavi a vyznamny vliv ma také vék (Grimsley et al.,
2011). Bez ohledu na variabilitu Ize pfislusny zvuk obvykle velmi dobte klasifikovat a ma
jasny behaviordlni vyznam ¢i je emitovan za danych okolnosti. Rozdily mezi jednotlivymi
vzorky stejného zvuku mohou slouzit napf. kidentifikaci mluvciho, avsak neméni
behavioralni vyznam téchto zvuk.
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Obrazek 9 Priklady podobnych akustickych komponent v komunikacnich zvucich u netopyra
kniratého (A, levy sloupec), makaka rhesus (B, prostiedni sloupec) a v lidské feci (C, pravy sloupec).
Upraveno podle Kanwal & Rauschecker (2007).

Mezidruhové rozdily v po¢tu druh( vokalizacnich zvuk( i ve frekvenci vokalizovani
jsou velké. Pro vyzkum kdédovani komunikacnich zvuk(l se proto pouzivaji zvifeci modely,
které se vyznacuji bohatosti repertodru a castym vokalizovanim. Mezi takové popularni

modely patfi primati (Wang, 2000), zpévni ptaci (Woolley & Moore, 2011) ¢&i dale
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diskutované morce, ale také kocka (Gehr et al., 2000) ¢i mys$ (Portfors, 2007). Zvlastnim
modelem jsou netopyfi (Kanwall et al., 2004), jejichz vokaliza¢ni zvuky jsou dlleZité nejen
pro komunikaci, ale i pro orientaci v prostoru (echolokace). V dalsi casti je pozornost
vénovana hlavné vokalizaénim zvuklm u morcete, jejichz kddovani jsme systematicky
studovali na drovni podkorovych jader (colliculus inferior, corpus geniculatum mediale) a ve

sluchové kiiFe - viz pFilozené prace Suta et al. (2003, 2007, 2013).
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Obrazek 10. Typické vokalizaéni zvuky moréat pouzité v diskutovanych studiich Suta et al. (2003,
2007, 2013). Pro kaidy zvuk je ukazan spektrogram (horni panel) ukazujici frekvencni spektrum

zvuku (osa y) v ¢ase (osa x) a pod nim je vidy doplnén casovy pribéh.
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Obrazek 11. Srovnani odpovédi neuronti na fecovy signal (horni panel A ukazuje spektrogram a
oscilogram pouzitého fecového signalu). Dolni panely ukazuji aktivitu viaken sluchového nervu (B),
neurond kochlearniho jadra (C) a colliculus inferior (D) u kocky dle jejich charakteristické
frekvence. Zpracovano podle Delgutte et al. (1998).

3.1. Vokalizac¢ni zvuky u morcete

Morée md pomérné bohaty repertodr komunikacni zvukl — uvadi se kolem 11
raznych zvuk( (Berryman, 1976 Harper, 1976). Jednotlivé zvuky se vyrazné lisSi svymi
frekvenénimi a ¢asovymi vlastnostmi. Pro studium kdédovani komunikacnich zvukd jsme
pouzivali ¢tyfi bézné vokaliza¢ni zvuky morcat (Syka et al., 1997), jejichz spektrogramy a
Casové prubéhy (oscilogramy) jsou zobrazeny na obr. 10.

Zvuk oznacovany jako purr (predeni, obr. 10A) se skldda z rady pravidelnych
nizkofrekvencnich impulsd se zakladni frekvenci okolo 300 Hz a s nékolika vysSimi
harmonickymi frekvencemi. Trvani jednotlivych pulst je pomérné kratké, okolo 30 ms (Syka

et al. 1997; Grimsley et al. 2011). Tyto jednotlivé impulsy jsou takika identické jak z hlediska
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trvani, tak z hlediska frekvenéniho spektra, a mohou se castecné liSit svou intenzitou.
Jednotlivé pulsy se vyskytuji v fadé s opakovaci frekvenci asi 13 pulzi za sekundu s celkovou
dobou trvani i vyrazné delsi nez 1 sekunda. Tento zvuk je vydavan zvifaty pfi pareni a socialni
interakci mezi zviraty.

Jednim z nejbéznéjsich zvuk( je whistle (piskani, obr. 10B). Je to pomérné dlouhy
zvuk s trvanim nékolik set milisekund (zvuk na obr. 10B ma trvani asi 450 ms), ktery ma
harmonickou strukturu se zakladni frekvenci okolo 1 kHz. Zvuk byva vzestupné frekvencné i
amplitudové modulovany a z hlediska frekvenéniho spektra obsahuje Siroké spektrum

frekvenci. Tento zvuk Ize béZné zaznamenat pfi pfichodu chovatele a byva velmi hlasity.

Tabulka 1. Zakladni charakteristika 4 typa pouZitych vokalizaci morcete

Pocet segmentl Délka segment Frekvencni spektrum
Purr >1 Kratky (impuls) Nizkofrekvencni
Whistle 1 Dlouhy Sirokofrekvenéni
Chutter >1 Dlouhy Nizkofrekvencni
Chirp 1 Kratky (impuls) Sirokofrekvenéni

Chutter (obr. 10C) je fada nékolika nizkofrekvencnich nepravidelnych a zaSuménych
pulsli. Tento zvuk je emitovan zviraty v pripadé bézného zkoumani prostredi v relaxovaném
stavu a mlZe prechazet v produkci zvuku whistle.

Chirp (pipnuti, pisknuti, obr. 10D) je kratky izolovany akusticky impuls s délkou trvani
40-100 ms. Jeho frekvenéni spektrum zasahuje do vysSSich frekvenci a ma jasnou
harmonickou strukturu. Produkce tohoto zvuku byva chovateli nékdy oznacovana jako zpév,
co? je zaloZzeno na podobnosti s ptac¢im zpévem (pro lidského posluchace).

Tyto ctyfi zvuky byly zvoleny vzhledem kjejich vyrazné odliSnym akustickym
vlastnostem z hlediska trvani, poctu opakujicich se segmentl ve zvuku i frekvencniho spektra

jak je shrnuto v Tabulce 1.
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Obrazek 12. Reprezentace obalky zvuku (A) a frekvenéniho spektra (C) populaci neuront v CI (bilé
symboly), CGM (modré symboly) a AC (Cervené symboly). Shoda neuronové odpovédi a zvuku je
charakterizovana korelaci mezi obalkou zvuku a primérnym PSTH (A) a korelaci mezi frekvenénim
spektrem zvuku a profilem odpovédi neuroni dle jejich charakteristické frekvence (CF). Hvézdicky
oznacuji zvuky, kde byl rozdil mezi jadry sluchové drahy statisticky vyznamny: modra hvézdicka
oznacuje vyznamny rozdil v AC a CGM oproti Cl; cervena hvézdi¢ka oznacuje vyznamny rozdil v AC
oproti CGM a Cl. V ¢asti B jsou schematicky zobrazeny spoje v aferentni sluchové draze. Upraveno z
Suta et al. (2013).
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3.2. Reprezentace vokalizac¢ni zvukii v podkorovych jadrech (CI, CGM) a

ve sluchové kiiire (AC) u morcete

Zaznamy neuronové aktivity v Cl, CGM i AC (Suta et al., 2003, 2007, 2013) ukazaly, 7e
jednotlivé neurony v naprosté vétSiné reaguji na vice nez jeden vokaliza¢ni signal a to ve

vSech téchto strukturach. To ukazuje, Ze zpracovani vokalizacnich zvukl neni zaloZeno na
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Obrazek 13 Kédovani zvukd populaci neuronii v Cl a AC pro vokalizacni zvuky purr (A) a whistle
(B). Dolni panely ukazuji spektrogram a obalku zvukd. Prostiedni a horni panely ukazuji aktivitu
neuront v Cl a AC, kdy ¢erna barva ukazuji aktivitu neuronli s danou CF (osa X) v pFislusSném case
(osa X). Upraveno podle Suta et al. (2003, 2013).
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existenci vysoce specifickych neuron( specializovanych na jediny konkrétni zvuk. Misto toho
jsou i v téchto vysSich jadrech sluchového systému komunikaéni zvuky reprezentovany
aktivitou celé populace neurond, v rdmci které se analyzuje spektralni a ¢asovy vzor zvuku
(Wang et al, 1995; Wang, 2000). Je zndmo, Ze na urovni sluchového nervu jsou spektralni,
Casové i intenzitni vlastnosti zvuku velice presné reprezentovany aktivitou jednotlivych
vldken (Young, 2008), takZe je moziné velice presné zpétné rekonstruovat zvukovy podnét
z aktivity vldken sluchového nervu (Delgutte et al.,, 1998). Jak je ilustrovano na obr. 11,
dochdzi postupné vdalSich strukturdch sluchové drahy ke zméné charakteru odpovédi
neuron(. Aktivita vlaken sluchového nervu (obr. 11B) vérné kopiruje obalku (tj. okamZitou
intenzitu) podnétu (obr. 11A) a charakter aktivity neuron(i v kochledrnim jadre (obr. 11C)
zUstava velmi podobny sluchovému nervu, i kdyZ jsou patrné vétsi rozdily mezi neurony
lisSicimi se svoji charakteristickou frekvenci. Vyrazny rozdil je vSak patrny v aktivité neuron( v
Cl (obr. 11D), kde je aktivita neuronl vyznamné Uspornéjsi a vymizely delSi ¢asové useky s
kontinualni vysokou aktivitou. V prlbéhu zpracovani zvuku v jednotlivych jadrech
sluchového systému dochazi k postupnému zpracovani informace o akustickych vlastnostech
zvukového podnétu, kdy se zesiluji podstatné Udaje a naopak potlacuji nezajimavé a
redundantni aspekty. Vysledkem tohoto procesu je, Ze neuronova aktivita jiz neni presnou
kopii akustického vzoru zvukového podnétu, ale nékteré atributy se posiluji, zatimco jiné
jsou zeslabeny. Toto byva patrné predevsim na postupném potlacovani neuronové
reprezentace jak velmi rychlych zmén ve zvuku, tak i velmi pomalych zmén ¢i stalych
komponent ve zvuku (Joris et al., 2004), které maji malou informacni hodnotu. Naopak
dochazi k relativnimu zesilovani reprezentace transient( s relevantni modulacni frekvenci,
které jsou dllezité pro zpracovani vyznamnych zvuk( v prostfedi napf. pro identifikaci
komunikacnich zvuki (feci) a jejich komponent.

Tento princip postupné transformace odpovédi je patrny ve studovanych odpovédich
neuronl v Cl, CGM a AC u morcete a to jak v pripadé kédovani casového priibéhu obdlky
zvuk(, tak v pfipadé reprezentace frekvencéniho spektra zvuk(l. Shoda ¢asového vzoru
odpovédi neuronl (PSTH) a obalky zvuku kvantifikovana pomoci korela¢niho koeficientu je
souhrnné zobrazena pro jednotlivé zvuky v Cl, CGM a AC na obr. 12A. V Cl pribéh neuronové
aktivity pomérné dobfe odpovidal obalce zvuku a hodnoty korelace se v pfipadé
pridmérného PSTH pohybovaly nad 0,7 u vSech vokaliza¢nich zvukl. Pokud porovname

situaci v Cl s vySsSimi jadry (obr. 12A), je vidét, Ze postupné dochazi k zeslabovani korelace
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mezi obalkou zvuku a ¢asovym vzorem neuronové aktivity (PSTH) pro vSechny zvuky
s vyjimkou zvuku chirp, coz je kratky impuls, ktery vyvolava prakticky identickou odpovéd ve
vSech sledovanych strukturach (obr. 14B ukazuje srovnani tvaru odpovédi na chirp vCl a
CGM). V ptipadé zvuk( whistle a chutter (obr.12A) doslo k vyrazné transformaci odpovédi
neuronl, kterd se projevila snizenim korela¢niho koeficientu u neuronové odpovédi

v thalamu (CGM) a v pfipadé zvuku purr pak ve sluchové kilife (AC). Toto snizeni korelace

A chutter CGM
4)%;
400 600
ms
B chirp
— CGM
— CI

H',“W

Obrazek 14. Porovnani tvaru odpovédi neuronti v Cl a CGM. Pro ¢asti zvukl chutter (A) a chirp (B)
s trvanim 200 ms je ukazana priumérna odpovéd neuront (vpravo) v CGM (tlusta ¢ara) a Cl (tenka
¢ara). Vodorovné cary charakterizuji dobu trvani odpovédi mérenou na trovni 50% maximalni
odpovédi. Zpracovano podle Suta et al. (2003, 2007, 2008).
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odrazi dva razné aspekty. Prvnim aspektem je vyrazna preference transientl v obalce zvuku,
kdy u delSich zvukl jako je whistle a chutter neurony v CGM a AC typicky reaguji hlavné na
zacatek zvuku a mnohem slabéji na zbytek zvuku. Tento aspekt je ukdzan na obr. 14A, na
prikladu odpovédi na druhy segment zvuku chutter — v Cl byla neuronova odpovéd po celou
dobu trvani zvuku (tonic response), zatimco v CGM bylo trvani neuronové odpovédi vyrazné
kratsi a bylo vazano na zacatek zvuku (phasic response). Pro purr, tj. zvuk s pomérné rychlou
opakovaci frekvenci jednotlivych kratkych segmentq, je snizeni korela¢niho koeficientu v AC
oproti CGM a Cl spojeno s druhym aspektem, a to Ze u neuronl dochazi k adaptaci na rychle
se opakujici podnéty a tak dochazi k postupnému zeslabovani odpovédi neuronu na rychle se

opakujici segmenty ve zvuku purr. Tento vliv je patrny na obr. 13A, kde v ¢ase 700-1600 ms
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jsou v populaéni odpovédi neuronll v Cl patrné pravidelné odpovédi na vSechny segmenty
zvuku, zatimco v AC jsou odpovédi na nékteré segmenty chybéjici ¢i velmi slabé.

Pro posouzeni reprezentace frekvencniho spektra zvukd vrdmci tonotopické
organizace sluchovych jader byl vytvofen frekvencni profil neuronové aktivity v kazdém
jednotlivém jadre, kdy neurony byly sefazeny podle jejich CF, a byla vypocitdna velikost
neuronalni odpovédi pro kazdé frekvencéni pasmo. Sestaveny frekvencni profil neuronové
aktivity pak byl vidy korelovan s frekvenénim spektrem kazdého zvuku. Toto srovnani
ukazalo, Ze z profilu neuronové aktivity lIze identifikovat dominantni frekvence kazdého
zvuku, ale soucasné neni moziné presné identifikovat relativni intenzitu jednotlivych
harmonickych frekvenci obsazenych ve frekvenénim spektru zvuku. Jak je ukdzano souhrnné
pro vsechny zvuky na obr. 12C, presnost shody mezi frekvenénim spektrem zvuku a
frekvenénim profilem neuronové aktivity bud zlstdvala na urovni situace v Cl (pro
Sirokospektralni zvuky whistle a chirp) nebo se sniZzovala smérem ke sluchové klife (v pfipadé
nizkofrekvencnich zvuk( purr a chutter). Pokles shody mezi frekvenénim spektrem zvuku a
frekvenénim profilem neuronové aktivity je patrny na obr. 13A u zvuku purr, kdy v AC je
mnohem vyraznéjsi odpovéd u neuronu s vyssi CF (nad 7 kHz) neZ je tomu v Cl. Vzhledem
k tomu, Ze tyto vyssi frekvence nejsou v nizkofrekvenénim zvuku purr zastoupeny, jsou
hodnoty korelacniho koeficientu mezi frekvenénim profilem neuronové aktivity a
frekvenénim spektrem zvuku v AC a CGM vyznamné nizsi nez v Cl. Naopak pro Sirokospektry
zvuk whistle (obr. 13B) byl frekvencni profil populaéni odpovédi neuronl podobny v Cl, CGM
i AC.

Analyzu zpracovani vokaliza¢nich zvukd u morcete lze shrnout do konstatovani, ze
zvuky jsou kddovany ve sluchovém systému morcete populaci neurond, jejichz aktivita odrazi
zakladni frekvenéni a casové vlastnosti zvukového podnétu. Ve vysSich jadrech dochazi
k postupné transformaci neuronové aktivity, kdy tato aktivita jiz neni presnou kopii
akustického vzoru zvukového podnétu, ale jsou akcentovany transienty dllezité pro
rozpoznavani relevantnich atributd komunikaénich zvuk(. Studované typy vokalizaci u
morcete byly vyrazné odliSné ve svych casovych a frekvencnich parametrech a také
transformace neuronovych odpovédi mezi Cl, CGM a AC se vyznamné liSila pro jednotlivé
zvuky, kdy napt. odpovéd na chirp zlstavala konstantni, zatimco u dalSich zvuk( dochazelo

k vyraznym zméndam, jak je shrnuto na obr. 12 a uvedeno vyse.
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llustrované principy kédovani komunika¢nich zvukd ve vyssich centrech sluchového
systému u morcete je mozné srovnavat i se situaci u ¢lovéka na pfikladu studie Pasley et al.
(2012). Autofi studie se pokouseli rekonstruovat fecovy signal (slova) z vicekandlovych
zaznamu aktivity snimané z povrchu mozkové kiry (ECoG). S pouzitim nelinedrniho modelu
byli schopni celkem Uspésné rekonstruovat spektrogram fecového signalu. Tato
rekonstrukce nebyla dokonal3, ale vysoké procento Uspésnosti (89%) pfi rozpoznani podnétu
(ze souboru 47 slov) ukazuje, Ze korova aktivita zachovava informaci o atributech podnétu
v rozsahu dulezitém pro porozumeéni rfeci. Tato studie tak dokazuje, Ze i na Urovni mozkové
klry se kddovani komplexnich zvuk(l opira o vybrané ¢asové a frekvencni aspekty zvukovych
podnétd, které jsou zakddovany populaci neuront. Pokusy o kvantitativni analyzu kédovani a
pfenosu informace ve sluchovém systému s pouZitim teorie informace pak ukazuji, ze
kdédovani ve sluchovém systému je velmi efektivni (Smith & Lewicki, 2006) a muze se blizit
pro prirozené zvuky teoretickému maximu, coZ jen podtrhuje velmi efektivni ¢innost obvod(

centralni sluchové drahy pfi kédovani pfirozenych zvukd.
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4. Vékem podminéné zmény ve zpracovani ¢asovych atributti zvuku u

potkana

Vyznamnymi zménami prochazi sluchovy systém béhem starnuti. Zhorseni sluchové
funkce spojené se starnutim, presbyakuze, se stava jednim z nejcastéjSich zdravotnich
postizeni u starSich osob. Vyvoj presbyakuze je uréen kombinaci genetickych a
environmentalnich faktor a navzdory intenzivnimu vyzkumu nejsou zmény sluchu spojené
se starnutim jesté dostatecné objasnény, coz vzhledem k dlouhodobému starnuti populace a
s tim spojené narUstajici zavaznosti tohoto problému zvysSuje motivaci pro studium v této
oblasti.
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Obrazek 15. Zmény sluchovych prahti s vékem u muz (A, upraveno z Jilek et al., 2014) a potkana
(B, kmen Long Evans, upraveno z Suta et al., 2011). V panelu A jsou prahy vyneseny v dB HL, které
jsou obvyklé v audiometrii a pfimo ukazuji sluchovou ztratu. V panelu B jsou pro potkana prahy
vyneseny v dB SPL a sluchova ztrata je patrna z posunu prahovych kfrivek.
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Ke zménam spojenym s presbyakuzi miZe dochazet ve vSech ¢astech sluchového
systému - jak na periferii sluchového systému, tak i v jaddrech centralni sluchové drahy (Ouda
et al.,, 2015). Periferni komponenta je spojovdna predevSim se ztratou vlaskovych bunék,
atrofii stria vascularis i degeneraci na urovni spiralniho ganglia a sluchového nervu.
Degenerace vlaken sluchové nervu byva vyvolana zanikem jejich synapse s vnitfnimi
vlaskovymi bunkami (tzv. paskové synapse, ribbon synapse) obvykle na zakladé pusobeni
hluku (Kujawa & Liberman, 2009].

Na udrovni centrdlni sluchové drahy je obecné popisovdna atrofie Sedé mozkové
hmoty. Celkovy objem sluchové kiry se zmensuje, ale Ubytek celkového poctu neuront v
neocortexu neni ve stafi tak vyrazny (cca do 10 %) a pravdépodobné nedochazi ani k
vyraznému poklesu poctu neurond v dalSich etazich sluchové drahy (colliculus inferior,
corpus geniculatum mediale, Burianova et al., 2014). Pomoci immunohistochemickych
metod ¢i NMR spektroskopie lze vsak sledovat pokles histochemickych markerd v systému
inhibi¢nich GABAergnich neuron( (Ouda, 2009; Profant et al. 2013), coz ukazuje na ovlivnéni
funkce inhibi¢niho systému s nardstajicim vékem.

NejbéZnéjsSim projevem presbyakuze je zvySeni sluchovych prah( (obr. 15). Zména
sluchovych prah( svékem je popsana pro clovéka ve frekvenénim rozsahu konvencni
audiometrie 125 — 8 000 Hz v dokumentu ISO 7029 (2000) a pro vyssi frekvence do 16 kHz
byly sluchové prahy popsany napft. v pfilozené studii Jilek et al. (2014), ktera je zaloZena na
datech ziskanych v Ceské republice na souboru 411 subjektd. Obecné plati, e starnutim je
ovlivnéno zprvu vnimani vysokych frekvenci, postupem ¢&asu je vSak naruseno i vnimani
zvukl o stfedni a nizsi frekvenci. Vétsina praci také ukazuje na vétsi sluchové ztraty u muzi
nez u Zen (I1SO 7029, 2000).

Presbyakuze se projevuje nejen jedno- Ci oboustrannou nedoslychavosti, ktera je
davana do souvislosti s perifernimi zménami, ale i dalSimi projevy jako je tinnitus ¢i zhorsené
porozuméni komplexnich zvukovych signal(i, které souvisi spiSe se zménami v centralni
sluchové draze. U starsich lidi se ¢asto objevuje zejména zhorSené porozumeéni mluvené feci
(zvlasté v pripadé poslechu reci v Sumu ¢i pfi sou¢asném poslechu nékolika mluvéich) atoiu
subjektl, ktefi nemaji vyznamné zvysené sluchové prahy. V Uvahu je nutno brat i obecny
ubytek kognitivnich schopnosti béhem starnuti, ktery se mlze projevovat ve zhorSeném

porozuméni feci Ci v psychofyzikalnich testech.
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Mnoho studii ukdzalo, Ze deficit v porozumeéni feci souvisi s vnimanim a rozliSovanim
¢asovych atributél zvuku (viz diskuse v Suta et al. 2011). Jako model se pro vysetfeni
schopnosti ¢asového rozliSovani pouzivd metodika detekce pauzy v Sumu (obr. 8E, gap in
noise), kdy se nejcastéji hodnoti minimalni doba trvani pauzy, kterou je subjekt schopen
jesté detekovat (gap detection threshold, GDT). Méné bézné je sledovani nejmensiho rozdilu
v trvdni pauzy oproti referencni dobé trvani pauzy, ktery je subjekt jesté schopen rozlisit
(obr. 8C, gap detection difference limen, GDDL). Oba tyto parametry — GDT i GDDL — je
mozno sledovat a vySetfovat nejen u lidi, ale s pouZitim behavioralnich metodik i u

laboratornich zvirat.
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Obrazek 16. Srovnani ¢asového rozliSovani - minimalni doby trvani pauzy v Sumu detekovatelné
subjektem (GDT, v ms) pro mladé (bilé sloupce) a staré subjekty (Cerné sloupce). Levy panel
zobrazuje vysledky u potkana (Suta et al. 2011); pravy panel jsou data naméfena u lidi (Mazelova
et al., 2003).

V prilozené studii (Suta et al., 2011) byla hodnocena schopnost ¢asového rozlisovani
behavioralni metodikou detekce pauzy v Sumu u potkand nejprve v mladi (ve véku 3 mésicl)
a poté ve stafi (ve véku 30-34 mésicu). U starych zvirat byly oproti mladym zvitatim
vyznamné zvySené sluchové prahy v priméru o 20-25 dB ve frekvencénim rozsahu 1-32 kHz
(obr. 15). Jak je ukazano na obr. 16A byly hodnoty GDT u starych potkand vyznamné vétsi
neZz u mladych (tzn. horsi schopnost detekce pauzy v Sumu u starych potkanut), kdyz se zvysily
témér na dvojndsobek (o 89%, obr. 16A). Narlst v prahu detekce pauzy (z 1,8 ms u mladych
na 3,4 ms u starych potkan() tak dosahoval podobnych hodnot, jaké byly nalezeny ve
studiich provedenych na mysich (Barsz et al., 2002), piskomilech (Hamann et al., 2004) ale
také u lidi (obr. 16B, Strouse et al., 1998; Snell, 1997; Snell & Frisina, 2000; Mazelova et al.,

2003). Napriklad stredni hodnoty GDT u piskomil( byly 2,6 ms pro mlada zvifata a 4,3 ms pro
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stard zvifata (Hamann et al., 2004); primérné hodnoty GDT u lidi v pfipadé mladych subjekt
2,8 ms a u starsich subjekt(i byly zvySeny na 6,7 ms (obr. 16B, Mazelova et al., 2003). Zvyseni
stredni hodnoty GDT bylo u starych potkani doprovadzeno také zvySenim individudlni
variability GDT, kterd byla podstatné vétsi u mladych potkand. Podobny trend zvySené
variability v GDT u starSich subjektl byl rovnéz pozorovan u piskomilt (Hamann et al., 2004),
mysi (Barsz et al., 2002) i lidi (Barsz et al, 2002). Tato data tak podporuji predstavu, Ze vékem
podminény deficit v detekci pauzy v Sumu ma spolecné mechanismy u savcu rtiznych druh.
Zhorseni ¢asového rozliSovani bylo u starych potkani patrné nejen u hodnot GDT, ale
i u hodnot GDDL (obr. 17). Schopnost rozliSovat mezi pauzami rizného trvani byla vyznamné
lepsi u mladych potkan(: priimérny Webertv pomér byl u mladych potkant 0,39 (pro pauzu
15 ms) a 0,44 (pro pauzu 40 ms), zatimco u starych potkan( 0,74 a 0,65. Tyto vysledky
koresponduji s vysledky psychofyzikalnich studii u lidi, které také ukazuji na vékem snizenou
schopnost rozliSovat mezi pauzami s rlznou délkou trvani (Lister et al., 2002; Grose et al.,
2001, 2006; Fitzgibbons & Gordon-Salant, 1994, 2001; Fitzgibbons et al., 2007). Napfr.
Fitzgibbons a Gordon-Salant (2001) publikovali u lidi Weberovy poméry (pro ténové
podnéty) 0,33-0,45 u mladsich jedincl a 0,52 - 0,64 u starSich jedincl, coZ jsou podobné

hodnoty, které byly ziskany v pfilozené studii u potkand.
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Obrazek 17. Srovnani casového rozliSovani - minimalni rozdil v dobé trvani pauzy v Sumu
detekovatelné subjektem (GDDL, v ms) pro mladé (bile sloupce) a staré subjekty (cerné sloupce).
Upraveno z Suta et al. (2011).

Zajimavé je také, Ze relativné horsi hodnoty ¢asového rozliSovani (tj. vétsi Webertv
pomér) byl zjistén u starych potkan( v pripadé kratsi referenéni doby trvani pauzy (15 ms).
Zatimco hodnoty Weberova poméru pro referenc¢ni doby trvani pauzy 15 ms a 40 ms byly u
mladych potkan( podobné, liSily se u starych zvitat, kde byl WeberGv pomér pro 15 ms

vyznamné vétsi nez pro 40 ms. Podobné zavéry svych psychofyzikalnich studii u lidskych
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posluchaci publikovali i Fitzgibbons s kolegy, ktefi také nasli nejvétsi zmény vékem
podminénych zmén v pfipadé nejkratsi referencni doby (Fitzgibbons & Gordon-Salant, 2001;
Fitzgibbons et al., 2007).

V nasi studii na potkanech byla provddéna i elektrofyziologickd méreni stfedné
latentnich korovych potencidld (MLR) vyvolanych akustickou stimulaci, kdy podnétem byla
sérii kratkych Sirokopasmovych zvukovych impulst (klik(). Vékem podminéné zmény v
casovém zpracovani zvukovych podnétl byly nalezeny také v elektrofyziologické casti
experimentll. Amplitudy MLR odpovédi obecné klesaly s rostouci opakovaci frekvenci klikd.
Toto snizeni amplitud MLR odpovédi bylo u starych potkanl mnohem vétsi a vyskytovalo se
jiz na nizsich opakovacich frekvencich klikd nez u mladych zvirat. Zatimco MLR odpovéd byla
zcela potlacena u starych potkanl uz pri opakovaci frekvenci 4-10 klik(i/s, u vSech mladych
potkant bylo mozné detekovat hlavni komponenty MLR pro opakovaci frekvenci 15 klikd/s.
Toto zjisténi ukazuje, Ze korové zpracovani rychle se opakujicich zvukl je vainé naruseno s
vékem.

Vysledky této studie také ukazaly, Ze Zadny z analyzovanych ¢asovych parametr(
(GDT, GDDL ani MLR) u starSich zvifat nekoreloval s posunem sluchového prahu. | kdyz
nékteré studie poukdzaly na zvySeni GDT u subjektl se ztratou sluchu (napf. Rybalko & Syka,
2005), dalsi studie neodhalily statisticky vyznamnou miru korelace mezi hodnotami GDT a
posuny prahu a to i ve studiich s lidskymi subjekty (Heinrich & Schneider, 2006; Snell &
Frisina, 2000). Také pro test rozliSovani délky pauzy vSumu (GDDL) vysledky studii
provedenych u lidi ukazuji, Ze velikost GDDL nekoreluje s velikosti sluchové ztraty u mladsich
jedincl (Fitzgibbons & Gordon-Salant, 1994) ani u starsich subjekt( (Fitzgibbons et al, 2007).

Nesignifikantni korelace mezi parametry charakterizujicimi c¢asové zpracovani a
sluchovym prahem ukazuje, Ze s vékem spojené zmény v ¢asovém zpracovani zvukovych
podnétl jsou alespon do urcité miry nezavislé na prahu slyseni a jsou ovlivnény dalSimi
faktory, jako jsou zmény ve funkci centralniho nervového systému. Stale jeSté neni znamo,
zda vékem podminéné zmény v centralnim sluchovém systému jsou pfimo zavislé na
zméndch v aktivité periferni ¢asti sluchového systému a primarné tedy nasleduji zhorseni
senzorickych vstupl v prlbéhu starnuti, nebo zda spiSe vyplyvaji z vékem podminénych
zmén v ramci centralniho sluchového systému (Caspary et al, 2008; Syka, 2002). Sluchovy

systém je komplexni, hierarchicky organizovany systém (obr. 1) a s vékem souvisejici
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patologické zmény tak mohou nastat na vSech urovnich — od vnitfniho ucha az do mozkové
klry (Ouda et al., 2015).

Statisticky vyznamné korelace mezi zménami v MLR a GDDL (na 15 ms i 40 ms) a
soucasné statisticky nevyznamné korelace mezi zménami MLR a GDT ukazuji na rozdil mezi
vyznamem jednotlivych parametr( charakterizujicich ¢asové rozliSovani. ProtoZze MLR odrazi
aktivitu predevsim primarni sluchové kliry (Barth a Di, 1990), da se predpokladat, Ze zmény v
MLR ukazuji na zmény v c¢asovém zpracovani na korové urovni. Vzhledem kvyse
diskutovanému deficitu v rozliSeni trvani pauzy v pripadé vyrazeni klry (Rybalko et al., 2010),
Ize predpokladat, Ze rozliSeni trvani pauzy v Sumu (GDDL) u potkana zavisi na korovém
zpracovani (specificky v levé hemisfére), zatimco detekce pauzy (GDT) je zaloZzena pfevdiné
na zpracovani v podkorovych strukturdch. Proto je moiné se domnivat, Ze vyznamna
korelace mezi vysledky MLR a vysledky GDDL pozorovana v experimentech souvisi s tim, Ze

oba tyto parametry charakterizuji casové zpracovani na korové urovni.

Srovnani posunu prahovych kfivek s mirou zhorSeni c¢asového rozliSovani u
jednotlivych subjektl neukazalo zadnou korelaci, coz svédci pro existenci zmén v centralnim
sluchovém systému, které souviseji svékem, ale které soucasné nejsou pfimo uréeny
zménami ve vnitfnim uchu.

Moznost pozitivniho ovlivnéni centralnich zmén podminénych vékem ukdazala studie
de Villers-Sidani et al. (2010), kde autofi demonstrovali, Zze vékem podminéné zmény na
urovni sluchové kiliry je mozné u potkana pozitivné ovlivnit intenzivnim tréninkem (test
sluchové diskriminace) a to dokonce obnovit prakticky az na droven mladych subjekt(l. Tyto
vysledky ukazuji na velkou plasticitu vékem podminénych zmén na Urovni mozkové kry.

Naopak dalsSi studie ukazuji, Ze poSkozeni na urovni periferie sluchové drahy je
nevratné (Kujawa & Libermann, 2009; Libermann et al., 2015). V mnoha ptipadech se takové
poskozeni dokonce ani nemusi projevit ve zvyseni sluchovych prah, ale presto maze mit vliv

na vnimani nadprahovych zvukovych podnétd (Bharadwaj et al., 2014; Suta et al., 2015).
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5. Zavér

V predloZené prdci jsou diskutovany tfi aspekty kédovani ¢asovych a frekvencnich
vlastnosti zvuku v centralnich jadrech sluchové drahy. Ve vSech téchto ptipadech mohou
zvifeci modely velmi dobte poslouzit i pro pochopeni funkce sluchového systému u lidi.

Hemisféricka lateralizace, kterd je jiz od 19. stoleti znamda u clovéka pro vysoce
specifické procesy se uplatriuje i ve funkci sluchového systému u mnoha dalSich Zivocisnych
druht. | obecny vzor této lateralizace, kdy zpracovani ¢asovych parametr( zvukovych signald
je lokalizovdno vlevo (dominance pravého ucha), zatimco pro frekvenéni vlastnosti je
dominantni prava hemisféra, je stejny u clovéka i u dalSich Zivocisnych druhd. Vysledky
pfilozenych studii pfimo dokazuji existenci tohoto principu rozdilnych funkci hemisfér u
potkana, ktery by tak mohl slouzit jako zvifeci model pro vyzkum principl zpracovani
informace v podminkach funkéni asymetrie hemisfér ¢i pro vyzkum souvislosti mezi
nékterymi neurokognitivnimi poruchami a mirou rozvinuti funkéni asymetrie hemisfér.

Na prikladu morcecich vokalizaci jsou ukdzany obecné principy kédovani
komunikacnich zvukd v centralnich jadrech sluchového systému. PfiloZzené studie ukazaly, ze
na urovni colliculu inferior, sluchového thalamu (corpus geniculatum mediale) i sluchové
klry jsou populaci neurond kédovany zakladni frekvenéni a ¢asové atributy vokaliza¢nich
zvukl. Soucasné bylo ukazano, Ze mezi jednotlivymi zvuky je vyrazny rozdil v jejich
sekvenénim zpracovani v jednotlivych jadrech sluchového systému, coZ souvisi s jejich
vyrazné odliSnymi akustickymi charakteristikami. Vzhledem k velké podobnosti struktury
sluchového systému morcete s dalSimi zvifecimi druhy véetné ¢lovéka, se da predpokladat,
Ze diskutované poznatky mohou poslouzit i pro pochopeni nékterych aspektl zpracovani
napt. re€ovych signdlu.

Problematika zhorSovani sluchovych funkci s vékem nabyva na duleZitosti s ohledem
na postupné starnuti populace. S vékem se nejen zvysuji sluchové prahy, ale objevuji se i
potize jako je tinnitus nebo zhorseni ¢asového rozliSovani, coz se mlze projevovat i ve
zhorseném porozuméni reci. Jak ukazuji diskutované studie, je mozno sledovat schopnosti
casového rozliSovani i u starnoucich potkand, pficemz parametry ¢asového rozliSovani se u
tohoto modelu velmi blizi hodnotam ziskanym u lidského sluchového systému. Tyto vysledky
ukazuji, Ze potkana lze pouzit i jako experimentalni model pfi studiuu centralnich projevi
presbyakuze a jejich spojitosti s vékem podminénymi zménami na periferii sluchového
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systému. Experimentalni vysledky ziskané u potkana tak mohou vyznamné pfispét k lepSimu
pochopeni téchto déji a jejich kauzality, pfipadné i pfispét k vyzkumu moZnosti jejich

pozitivniho ovlivnéni (de Villers-Sidani et al. 2010).
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