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17.
Specialni fyziologie smyslu

Od obecnych zdkladi transdukce smyslovych podnétu na membrandch receptoril,
podanych v kapitole o obecné fyziologii smyslu, miiZzeme prejit k funkcni anatomii
celych smyslovych orgadnii a k tomu, jak se v evoluci vyvijely v tésném spojeni s CNS.

17.1. Receptorové bunky — receptory

Prostfednictvim smyslovych organd ziskavaji zivoci-
chové informace o vnéjSim svété nebo o svém vnitr-
nim prosti‘edi. Buniky specializované pro pfijem urcité
modality se nazyvaji receptorové buriky nebo receptory
a o n¢kterych obecnych zakonitostech transdukce na je-
jich membranach jiz bylo pojednano v obecné Casti (viz
str. 27). Krom¢ exteroreceptorii monitorujicich okolni
vnéjsi prostfedi (napf. Cich, zrak), rozeznavame i inte-
roreceptory sledujici stavy uvnitt téla (napt. polohy
koncetin, pH krve). Tato kapitola je pfednostné vénovana
fyziologii exteroreceptorti — tedy péti hlavnim smyslim
v obvyklém smyslu slova a smyslu pro rovnovahu.

Ukolem receptorovych bunék je pievést piisobeni
podnétu urité modality do feci akénich potencialt. Sen-
zitivnimi aferentnimi nervy je pak informace vedena do
CNS, kde mize vzniknout efektorova odpovéd’. Vlastni
subjektivni smyslovy vjem vznika aZ v mozku, a to jen
v ptipadé, ze signal z receptortt ma piimé spoje s oblast-
mi mozkové kiiry. Rada podnétii z t&la — napf. vegetativ-
nich informaci z interoreceptori — se vilbec do védomi
nedostane.

17.2. Uloha CNS p#i vzniku
smyslového viemu

CNS hraje ptfi smyslové recepci naprosto zasadni roli.
Samotné receptory jsou jen vstupnimi brankami a na
cesté ke kone¢nému smyslovému vjemu je informace
z nich zésadn¢ zpracovavana v CNS. Existuje ovSem $i-
roka skala komplexnosti riiznych podnéti. Napiiklad
bolestivy podnét v noze vyvola na nékolika malo mis-
nich synapsich pfisluSnou obrannou motorickou odpo-
véd’ — ucuknuti. S tim vSak kontrastuje tak slozita smys-
lova operace jako je napt. individudlni vizualni rozeznani
ptislusnika stada.

Nejlépe je prozkoumano smyslové vnimani primati, da
se ovSem predpokladat, Ze zejména u savct budou za-
kladni principy zpracovani smyslové informace podobné.

Na ptikladu zraku, jehoz dilezitost ve fylogenezi
roste, si demonstrujme ulohu CNS pfi smyslovém vni-
mani. Zrakova informace je na mnoha trovnich smyslo-
vé drahy mnohonasobné zpracovavana, nez ve védomi
vznikne finalni smyslovy vjem. S jistou nadsazkou by se
dalo fici, Ze to, co je nakonec vnimano, je spiSe dilem
mozku nez o¢i. K prvnimu zpracovani dochazi jiz na urov-
ni receptord. Jiz zmin&ny princip lateralni inhibice (str. 29) zvy-
Suje kontrast pfechodl a tim zvySuje i rozliSovaci schopnost re-
cepce. Dalsi zpracovani se odehrava v mozku, kde jsou
oddélenymi kanaly zpracovavany rizné kvality vstupu-
jici informace. V jiné ¢asti mozku je napiiklad lokalizo-
vano rozeznani tvaru, barvy a ptesné rozeznani vidéné-
ho objektu, jind mozkova oblast reaguje a vyhodnocuje
smér a rychlost pohybu vidéného. Také emocionalni na-
boj, doprovazejici mnoho smyslovych vjemd, je doda-
van ze samostatnych mozkovych struktur. Toto paralelni,
modularni zpracovavani riznych smyslovych kvalit riznymi ka-
naly ma zfejmé sviij puvod v nezavislém vzniku riznych schop-
nosti béhem fylogeneze. V bézném zivoté je nepostiehnutelné —
smyslovy vjem je vniman jako celek. Vyjde vSak piekvapivé naje-
vo pii urazech mozku nebo experimentalnich zasazich, postihuji-
cich jen nektery z paralelnich kanal. Vysledkem muze byt napf.
neporusena schopnost vidét, doprovazena vsak ztratou schopnosti
vidéné identifikovat.

Komplexni smyslova informace je postupné sestavo-
vidajicich, hierarchicky uspotadanych smyslovych cen-
trech mozku. Az na vrcholu mnohapatrové pyramidy
skladajici mozaiku smyslového vjemu nalezneme oblas-
ti mozku zprosttedkovavajici komplexni vjem, ktery je
ptistupny védomi. Zajimavy je princip délby prace a spe-
cializace korovych neurond smyslovych drah. Vime uz,
ze oddélené oblasti kiiry zpracovavaji rizné smysly, ale
dokonce v ramci jednoho smyslu nalézame neurony ,,na-
ladéné* a reagujici jen na jedinou urcitou variantu pod-
nétu. Konkrétni smyslové kvalité tak odpovida presné
lokalizovana oblast nebo dokonce jediny neuron moz-
ku. Byly nalezeny neurony — specialisté — reagujici akti-
vitou na poslech tonu jediné urcité vysky, cichani uréité
jedine¢né ving, na pozorovani konkrétniho obrazce nebo
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spatieni urcitého poctu objektl atd. Tento princip plati
ziejmé na vSech trovnich zminéné smyslové pyramidy.
Na jejim vrcholu mizeme, v ptipadé zrakové drahy, na-
jit jediny neuron specializovany na tak komplexni pod-
nét jako je napf. tvar znamého ¢loveka.

Je ziejmé, Zze mezi salvami akénich potenciald z receptort a vy-
slednym smyslovym vjemem je kvalitativni rozdil. Smyslové vjemy
pro svou komplexnost, a zejména u ¢lovéka pro svou subjektivni
slozku, se uz mohou vymykat z ramce exaktniho biologického po-
pisu a stavaji se objektem zajmu psychologickych pfistupi.

17.3. Chemorecepce

Chut a ¢ich lze pokladat za patrné nejstarsi a nejuniver-
zalnéjsi smyslové modality v Zivocisné fisi. Schopnost
mezibunécné chemické signalizace je obecnou vlastnosti
bunék, které reaguji na hormonalni stimuly odpovidaji-
cimi enzymatickymi kroky (str. 114 nebo obr. 4.8.). Schop-
nost reagovat pohybem (chemotaxi) na chemické podnéty
z okoli signalizujici at’ uz pfitomnost potravy, sexualniho
partnera nebo naopak predatora, je vlastni uz jednobu-
néénym organizmim. Prvoci odpovidaji unikovou reak-
ci na kysel¢, alkalické nebo slané podnéty. Dravi nalev-
nici jsou lakani ke kofisti jeji specifickou chuti. Oddéleni
chuti a ¢ichu od ptivodni jednotné chemorecepcni schop-
nosti nastava s prechodem mnohobunéénych zivocichi
na sous, podstata transdukce vsak zlstava velmi podob-
nd. U né&kterych Zivotichl je toto d&leni diskutabilni — o¢ichdva
mravenec stopu ke hnizdu anebo ji ochutnava? Kontaktni (chut’)
nebo distancni (¢ich) chemorecepce je tedy Zivotné da-
lezitym smyslem pro vSechny vyssi taxony az k obrat-
lovctim. Vrcholu selektivity a citlivosti dosahuje u fero-
monové komunikace hmyzu nebo obratlovcd.

17.3.1. Chut

Citlivost na sladkeé je Siroce rozsifena jak u bezobratlych
tak u obratlovcii. Vnimani hotké chuti je také obecnou,
tudiz fylogeneticky velmi starou smyslovou schopnosti
(odmitava reakce na chinin). VSichni ZivoCichové také
dobie reaguji na kyselou chut, tedy na zvySenou kon-
centraci H" iontd. Vnimani kyselosti je vSak spiSe obec-
nou vlastnosti mnoha bunék ve srovnani se specificky-
mi membranovymi receptory napf. pro sacharidy.

Receptorové bunky maji rozli¢ny tvar. Mohou byt
opatieny vlasky, jejichz membrany nesou zpravidla pro-
teinové receptory. Receptory mohou reagovat na celou
paletu latek anebo jsou specifické — naptiklad ¢ichové
sensily tykadel nékterych motyll reaguji pouze na jedi-
nou latku, a to dokonce jen v ur€ité stereoisomerni for-
mé trans nebo cis.

Hmyzi kontaktni chemoreceptory mohou byt lokali-
zovany kdekoliv na téle, pfevazuji vSak u ust a na chodi-
dlech. Chemoreceptivni sensily bzucivky jsou zpravidla
tenkosténné kutikularni chlupy, uvnitf se tfemi az ctyfmi
smyslovymi buitkami, které vysilaji oddélené vybézky

(obr. 17.1.). Ty pak slouzi zprostfedkovani rtiznych po-
¢itka (sladka, slana, vlhka a pod.). Podobné usporadani
najdeme na tykadlech.

a) Savci b) Hmyz

Cichova
brva

Hlenova
vrstva

—

Nosni dufina
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PR AT
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Obr. 17.1. Cichové receptory savcli a hmyzu jsou analogickeé.
Molekuly latek nesené vzduchem jsou zachyceny a rozpusti se ve
vrstvé hlenu. Pak se vaZzou na receptory prstovitych vybézkl re-
ceptorovych bunék.

Hlemyzd ma chemoreceptory na kratsich hlavovych
tykadlech, jini bezobratli v riznych smyslovych jamkach
a hrbolcich.

Zakladni funkéni strukturou chutového organu ob-
ratlovct je chut'ovy poharek. ObojZzivelnici a ryby maji
chut'ové poharky v celé ustni duting, nékteré druhy ryb
i na hlavovych pfivéscich a v kiizi po celém téle. Plazi
maji chutové poharky podél vnitiniho okraje dolni Ce-
listi, na jazyku, podnebi a na dn¢ Gstni dutiny. Ptaci, kte-
1 maji horni plochu jazyka zrohovatélou, maji chutové
poharky pfi kofenu jazyka a ve sliznici hltanu.

Clovék ma piiblizng 9.000 chutovych poharki. Jsou
rozmistény v jazykovych papilach pod povrchem slizni-
ce jazyka a hltanu.

Chutové bunky ¢tyf zakladnich typt detekuji od-
povidajici chutové kvality: predev§im sladkost, kyselost,
slanost a hotkost. Hotka chut’ varujici zpravidla pred
toxickymi latkami ma nejnizsi prah citlivosti.

17.3.2. Cich

Cichové smyslové buiiky obratloved jsou piedeviim v hor-
nich ¢astech dychacich organi ulozeny v €ichové sliznici,
ktera je neustale navlh¢ovana produktem Bowmanovych
zlaz. Hadi ¢ichaji chemoreceptorovymi buitkami jazyka.
Pocet ¢ichovych smyslovych bunék byva ve sliznici riz-
ny (napf. u psa je to asi 250 miliond, ¢lovéka 20 miliond
smyslovych bun¢k). Nékteti obojzivelnici, plazi i savci
maji vyvinutou specidlni dutinu komunikujici s dutinou
ustni, vomeronasalni — Jakobsonliv organ, vystlany ¢i-
chovym epitelem. Tento organ slouzi pfednostné k fero-
monové komunikaci mezi pohlavimi daného druhu.
Cichovy epitel ¢lovéka je soudasti nosni sliznice.
Do vrstvicky povrchového hlenu vysilaji ¢ichové bunky
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vlasky s membranovymi receptory (obr. 17.1.). Vzhledem
k tomu, ze ¢lovek dokaze rozeznat asi 3 tisice ichovych
kvalit, usuzuje se, Ze typt receptorovych bunék bude az
nékolik tisic. Vysledny ¢ichovy vjem vznikd misenim
podnétil z rizné vyladénych receptorovych bunék.
Cichové receptory ¢lovéka se rychle adaptuji. Jsme-li
vystaveni po delsi dobu nepfijemnému pachu, jeho vni-
mani se snizuje a nakonec zastavi. Pfitom nastava adap-
tace prave jen na pach, jemuz jsme vystaveni. Prah citli-
vosti pro ostatni pachy zlstava nezménén.
feromony. Byly nalezeny u rtiznych zivo¢isnych sku-
pin: u bezobratlych (hmyzu, pavoukid, mekkysa a dal-
Sich), obratlovci (ryb, hlodavcir), ale i u ¢lovéka. Maji
dilezity vyznam zejména ve vnitroduhové komunikaci.
Ovliviuji chovani a tedy i socidlni nebo sexualni vztahy
mezi jedinci, hustotu populace, ale mohou také fidit rych-
lost vyvoje nebo reprodukéni schopnost aj.

17.3.3. Transdukce chemickych podnétu

Navazani vonavé molekuly na specificky receptor vede
v mnoha pfipadech k odstartovani kaskady membra-
novych dé&ji analogickych hormonalni signalizaci. Opé&t
mame co do ¢inéni s jednotnym molekularnim schéma-
tem chemické komunikace bun¢k spole¢nym pro nervo-
vé synapse, endokrinni fizeni a ted’ dokonce pro dalko-
vou signalizaci mezi organizmy. Na konci fetézce reakci
je opét konformacni zména kandlu a tedy i permeability
membrany pro urcity iont vedouci k depolarizaci (nebo
n¢kdy hyperpolarizaci) a vzniku receptorového poten-
cialu. Nékteré hmyzi ¢ichové receptory jsou tak citlivé,
ze 1jedind molekula latky miize vyvolat akéni potencial
a tedy prenos informace do CNS.

17.4. Vnimani vzdusné vihkosti -
hygrorecepce

Nékteré skupiny zivoc¢ichll maji vyvinut zvlastni smysl
na vnimani vzdu$né vlhkosti (RH). Hygrorecepce umoz-
nuje zvlasté malym a v extrémnich podminkach ziji-
cim zivoCichim vyhledavat vhodné&jsi podminky a na-
1ézt zdroje vody. Néktefi brouci dokazi rozeznat rozdily
uz 2 % RH. Zatim vSak neni zcela jasné, je-li transdukce
zaloZzena na mechanorecepci prostiednictvim detekce
zmén rozmeéri n€jakého hygroskopického materialu po-
hlcujiciho vlhkost anebo spiSe na chemorecepci kolisa-
jicich osmotickych pomért recepcni buiiky danych riz-
nou dostupnosti atmosférické vody.

17.5. Mechanorecepce

Mechanoreceptory reaguji na pasobeni sily nebo na po-
hyb. Jejich struktura je velmi rozmanita od jednoduchych
volnych nervovych zakonceni v kiizi reagujicich na tlak

nebo bolest, pfes membrany opatiené riznymi pridav-
nymi strukturami jako jsou napf. Paciniho hmatova té-
liska nebo receptorové buiky bezobratlych napojené na
chlup na povrchu téla az k tak slozitym senzorickym
strukturdm jako je napt. ucho. Mnoho mechanoreceptiv-
nich bungk je opatieno mikroskopickymi vlasky pieva-
déjicimi mechanicky podnét na membranu.

Mechanoreceptory slouzi jako vstup do CNS pro vel-
mi rozdilné druhy informaci. Dokazi detekovat bolest,
dotek, svalové napéti, pohyb tekutiny, zvuk nebo smér
gravitace. Modifikaci mechanoreceptori mohly vznik-
nout organy hygro-, elektro- a magnetorecep¢ni.

17.5.1. Transdukce mechanickych podnétu

Podstata transdukce mechanického podnétu na recepto-
rovy potencial spociva v pievedeni stimulu — tentokrat
mechanického — na zménu membranové iontové propust-
nosti. Vlaskovym buikam, napt. statokinetického nebo
sluchového aparatu, je spolecny mechanicky vratko-
vany kanal jehoZ pohybliva doména se mize jako po-
klop otevirat a zavirat (obr. 17.2.). Kanal je lokalizovan
na vrcholku jednoho vlasku (cilie) a jeho vratkovana do-
ména spojena proteinovym filamentem k sousednimu
vlasku. Vzajemny pohyb cilii vede k otevirani a zavirani
kanalu a vzniku receptorového potencialu.

Smér pohybu
Hyperpolarizace +«@—————— 1t Depolarizace
Proteinovy =
filament ¥
r
Kanal— )
Cilie\ I.f
1
!

Obr. 17.2. Transdukce mechanického podnétu na vlaskovych buri-
kach. Pohybliva doména kationtového kanalu jednoho vlasku (ci-
lie) je spojena se sousednim vlaskem. Vzajemny pohyb cilii vede
k otevirani a zavirani kanalu a vzniku receptorového potencialu.
Pohyb doprava depolarizuje, doleva hyperpolarizuje.

17.5.2. Somatosenzorické vnimani

K mechanoreceptortim patii velka skupina receptord, pod-
minujicich citlivost kiize — taktilni receptory. V kizi je
mnozstvi smyslovych bungk, které jsou citlivé na dotek,
tlak, chlad i teplo (obr. 17.3.).

U bezobratlych jsou uloZeny na zvlast’ exponovanych
mistech téla, napt. u nezmarti na chapadlech a v okoli
ustniho otvoru, u mediuz na spodni stran¢ klobouku.
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Obr. 17.3. Rlzné typy koznich receptorti savcu. Slouzi k transdukci a) doteku a pomalych vibraci; b) doteku a tlaku, ¢) tlaku a rychlych
vibraci, d) jemného doteku a pomalych vibraci, ) doteku a tlaku, f) bolesti.

U plosténct a malostétinatcti se vedle volnych nervo-
vych zakonceni objevuji zejména na piidi téla smyslové
Stétiny a kozni pupeny s ty¢inkovitymi vybézky smyslo-
vych bunék.

U €lenovcu s tuhou kutikulou se vyskytuji roztrou-
Sené po celém téle zvlastni hmatové brvy upevnéné
kloubné v kutikularnich jamkéch. Do jejich dutiny pro-
nika ¢ivy vybeézek primarni smyslové buiky, ktery je pii
kazdém ohnuti chlupu mechanicky drazdén.

U ptaku a saveu jsou nervova vlakna napojena na
bazi pefi a chluptll, z nichz n¢které mohou byt speciali-
zovany jako hmatova peficka nebo hmatové chlupy.
Orientace hmatovymi chlupy je dulezitd zejména pro
savce obyvajici uzké tmavé chodby a dutiny. U nékte-
rych savcil (napt. kocka) jsou sinusové chlupy charakte-
risticky rozmistény kolem tistniho otvoru.

Dotykovymi receptory jsou citlivé bunky v hornich
pyscich Ust, na tvatrich a nad o¢ima savci, Meissne-
rova téliska na dlani, tlapkach a koneccich prstd. Tlak
registruji i Vater-Pacciniho téliska v hlubsich vrstvach
ktze.

Mechanoreceptory, které¢ umoziuji detekovat vzajem-
nou polohu a pohyby jednotlivych ¢asti téla patfi mezi
tzv. proprioreceptory. NejznamnéjSimi jsou svalova
vireténka registrujici zmény v natazeni svalt a §lachova
téliska kontrolujici svalové napéti a tonus. K ttrobnim
mechanoreceptorim patii kardiovaskularni barorecep-
tory, které reaguji na zmény krevniho tlaku a jsou umis-
tény napt. v oblouku aorty. Pulmonarni receptory rea-
guji na zmény objemu plic, gastrointestinalni receptory
jsou stimulovany naplni zaludku a stiev, renalni recep-
tory reaguji na napli ledvin a mo¢ového méchyte.

Bolest ma na rozdil od jinych pocitkil predev§im vy-
znam ochranny. Specifickymi receptory pro bolest jsou
rovnéZ volna nervova zakonceni, jez lze nalézt ve vét-
$iné télnich tkani. N&které télesné tkan€ vSak na plisobeni
bolestivych podnétt nereaguji (plice, jatra, slezina, led-
viny, mozkova tkan). Svédéni (pruritus) vznikd lehkym
drazdénim receptord pro bolest, a to zpravidla pii hojeni
ran a pii mirném poskozeni kiize, z niz se uvoliiuje ze-
jména histamin.

17.5.3. Proudovy smysl

Zakladem proudového organu jsou skupiny koznich me-
chanoreceptori zvané neuromasty. V nejjednodussim

ptipad¢ jsou ulozeny v mélkych brazdach télniho povr-
chu (kruhousti, nékteré paryby). U vyvojoveé pokrocilej-
Sich zivocichi lezi hloubéji pod kizi ve vaccich nebo
kanalcich usticich na povrch téla. U ryb je sidlem tohoto
dalekohmatného smyslu Ustroji zvané postranni ¢ara,
skladajici se ze dvou, po bocich téla probihajicich ka-
nalku, které se na hlavovém konci vétvi ve sloZity laby-
rint chodbicek. Navenek tyto kanalky vyust'uji kratkymi
vyvody, kterymi do nich vnika voda.

Kazdy neuromast je tvofen sekundarnimi smyslo-
vymi butikami s vlaskovitymi vybézky, které jsou obale-
ny rosolovitym sloupcem zvanym kupula. Vodni proud
ohyba kupulu a drazdi tak vlasky smyslovych bunék,
napojenych predevsim na jednu z vétvi bloudivého ner-
vu. Ryba si tak uvédomuje polohu téla v proudici vode,
zjistuje piekazky, je informovana o kofisti, o poloze sou-
sednich jedinct pti pohybu v hejnech atp.

Z vyvojového hlediska je dulezité, Ze neuromasty
proudového organu jsou velmi podobné smyslovym
buiikam vnitiniho ucha (obr. 17.4.2). Vzhledem k tomu,
ze mohou vnimat i vinéni vody o nizkém kmito¢tu, mo-
hou se podle nekterych autorii podilet i na vnimani zvu-
ku. Pfedni ¢ast postranni ¢ary lze povazovat za strukturu,
z niz se vyvinul vestibularni a sluchovy aparat vnitfniho
ucha obratlovct.

Jista analogie proudového smyslu se vyskytuje i u 1¢-
tajicich Zivocichti. Vnimaji jim rychlost proudéni nebo
vibrace vzduchu. U hmyzu se nazyva Johnstontliv organ.
Prekroci-li rychlost vétru urcitou hranici (napf. pro druhy
rodu Lucilia vice jako 2,5 m/s), hmyz neléta. Pavoukiim
se vyvinuly zvlastni mechanoreceptory — seizmorecep-
tory reagujici na vibrace sité. Pavouk jimi reaguje na
nejjemnéjsi zachvévy.

17.5.4. Smysl pro rovnovahu

Volng a aktivné se pohybujici zivoc¢ichové potiebuji byt
presné a rychle informovani o své pozici, poloze a po-
hybu téla. Tyto informace pfichazeji z riznych smysla.
Proprioreceptivni informace ptichazeji ze §lach a svald
a informuji o poloze a pohybu ¢asti téla. K tomu pfispi-
vaji receptory v pokoZzce. Dilezita je také vizualni infor-
mace. Nicméné ani tyto vSechny informaéni vstupy ne-
staci a vétSina zvitat ma vyvinuty statokineticky organ
— vestibularni aparat, ktery je specializovanym smys-
lem pro rovnovahu. Detekuje polohu a pohyb v prostoru.
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Obr. 17.4.Vlaskové buriky a stavba vnitiniho ucha obratlovct (ptaka). Sluchové Ustroji je ve spojeni se statokinetickym. Polokruhovité chodby
s vacky (ampulami), v nichz se pohybuje Zelatinozni kupula, detekuji rotaéni zrychleni (a). Linearni zrychleni a gravitaci detekuiji tfi policka
vlaskovych bunék (utriculus, sacculus, lagena) s krystalky v Zelatindzni Eepicce (b). Treti organ — Cortiho - slouzi jako sluchovy (c).

Vestibularni organy byvaji obvykle ulozeny v hlavové
¢asti organizmu. Jejich vyznam je piedevsim v reflexni
reakci udrzujici hlavu a trup ve vzpiimené a vyvazené
poloze vuci gravitaci.

Vseobecné tento organ existuje ve dvou modifika-
cich. Jednou je statocysta, ktera je charakteristicky tvo-
fena kapalinou naplnénym vackem, ktery ma na svém
vnitinim povrchu poli¢ko senzorickych bunék (zvané
makula). Tyto buiikky maji jemné vlasky, které na svych
koneccich nesou pevné krystalky (otokonia) slepené do-
hromady Zelatindznim materialem (obr. 17.4.b). Kdyz se
statocysta nachyli na stranu nebo vpted, vlasky se ohy-
baji a na axonech naméiime salvy ak¢énich potenciald.
Toto zafizeni je citlivé na linearni zrychleni nebo smér
gravitace, zajistuje tedy statickou rovnovahu. Stato-
cystu ve funkci gravireceptoru nalezneme s vyjimkou
hmyzu u vSech bezobratlych zivocichti. Raci maji ote-
viené statocysty na bazi prvniho paru tykadel. Funkci
statolitd zde maji zrnka pisku. Meduzy maji statocysty
umisténé paprskovité na okraji zvonu. Za organ rovno-
vahy dvoukiidlého hmyzu jsou povazovany haltery (ky-
vadélka) — zakrnély druhy par kridel.

Druhou variantou smyslu pro rovnovahu je kanal na-
plnény tekutinou s policky smyslovych bunék na sténé.
U obratlovcl nalezneme tfi (u kruhotstych dva) polokru-
hovité kanalky vnitiniho ucha, kolmo na sebe postavené,
roz§itené do banky (ampula) vyplnéné endolymfou (obr.
17.4.a). Jsou to opét vlaskové bunky, jejichz vlasky tréi
do dutiny kanalku a jsou kryty zelatindzni kupulou —
podobnou té, kterou zname z proudového organu, a ktera
se rozpina pies celou dutinu. Pfi pohybech hlavy se po-

hyb endolymfy opozd'uje za pohybem stén kanalku, pfi-
¢emz se kupula vychyluje jako létaci dvete a drazdi re-
ceptorové buiiky na bazi ampuly. Tento organ detekujici
rotacni zrychleni a zajistujici dynamickou rovnova-
hu nalezneme vzacné u nekterych bezobratlych (humr,
chobotnice), naopak pro obratlovce je charakteristicky.

Statokinetické receptory patii mezi tonické receptory
— neadaptuji se. Statokineticky orgén zprostfedkovava
fadu polohovych a pohybovych reflexii. Napft. otoCime-li
zvite hlavou dolt, pfipravi si pfedni koncetiny na skok.
Pii vzptimeni natahne zadni koncetiny, jako by hledalo
oporu.

17.5.5. Sluch, sluchové receptory

Adekvatnim podnétem pro sluchové receptory je zvuk
— periodické kmitani piendsené vzduchem nebo vodou.
Jsou ze vSech mechanoreceptorti nejcitlivéjsi. Z bez-
hmyz. Nékteré druhy vyuZzivaji Johnstoniiv organ na
bazi mohutné vétvenych tykadel — napf. samecci ko-
marut. Jiné druhy maji na vnimani zvuku vyvinut tym-
panalni organ. Je ulozen po strané téla nebo napt. u ko-
bylek a cvrcki v holenich pfednich kodetin. Chvéni mem-
branovitého bubinku se zde pfenasi na fadu tonotopicky
usporadanych (podobné jako u savctl) sensil. Hmyz rea-
guje na frekvence, které vnima i ¢loveék. Nékteré druhy
jsou vsak citlivé i na ultrazvuk.

Obratlovci maji sluch rizné vyvinuty. Zvukové pro-
jevy ryb jsou velmi rozmanité a jsou vydavany napt. rych-
lou vibraci svali upevnénych na zvlastnich kostickach,
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vibracemi plovaciho méchyte, prudkym vystfikovanim
vody. Plazi nemaji dobfe vyvinuty sluch. Hadim chybi
bubinek a jsou témét hlusi. N&kteti obojzivelnici a plazi
maji na povrchu hlavy vyvinuto stfedni ucho uzaviené
bubinkem.

U ptakt a savci tvoii sluchové organy dohromady
s polohovym ustrojim spoleény sluchové-polohovy or-
gan. VSechny druhy savci vcetn€ clovéka maji dobie
vyvinuty sluch. Zvukové signaly jsou zachycovany us-
nim boltcem a zvukovodem jsou vedeny na bubinek —
membranu oddélujici vnéjsi a stfedni ucho (obr. 17.5.).

Stfednim uchem je zvuk u savct prenaSen sluchovy-
mi kistkami (kladivko, kovadlinka a tfminek) na mem-
branu ovalného okénka vnitiniho ucha. U obojzivelnik,
plazt a ptakid je ve stiednim uchu vyvinuta pouze jedina
kiistka (kolumela). Smyslem tohoto pfevodu je zvysit Gcin-
nost ptenosu energie ze vzduchu do kapaliny zvySenim
sily vibraci, a to jednak mechanizmem nerovnoramenné
paky sluchovych kistek, jednak soustfedénim energie
z velké plochy bubinku na malou plosku ovalného okénka.
Prostor stiedniho ucha je vyplnén vzduchem, jehoz tlak
se vyrovnava s atmosférickym Eustachovou trubici.

Vlastni receptory zvukové energie jsou ulozeny ve
vnitinim uchu v hlemyzdi. Je to spirdlovité sto¢eny ka-
nal ve spankové kosti, v némz je po celé délce uchycen
dvéma membranami vymezeny kanal nebo chodbicka
(blanity hlemyzd). Horni sténa blanitého kanalu se na-
zyva Reissnerova membrana, spodni bazilarni mem-

Statokinetické
ustroji

Kovadlinka o
Kladivko Trm'”ek,-‘—"f

Cochlea

Bubinek

Zevni | Stredni | Vnitini
ucho | ucho | ucho

(hlemyzd)

brana. Timto dvojitym pfepazenim vznikaji shora dolii
tii chodby: scala vestibuli, scala media a scala tympa-
ni. Media je na konci hlemyzd¢ slepa — uzavira blanitou
chodbicku do tvaru jakéhosi vacku vyplnéného endo-
lymfou, zatimco vestibuli a tympani vyplnéné perilym-
fou spolu v hrotu hlemyzd¢ komunikuji.

Na bazilarni membrané je po celé délce hlemyzde
ulozen Cortiho organ, ktery mezi opornymi buiikami
obsahuje vlastni recep¢ni vlaskové sluchové buiiky.
Kazda je vybavena asi 100 stereociliemi, které shora kry-
je blana — membrana tectoria.

Sledujme nyni cestu zvukové viny od tfminku, zasa-
zeném v ovalném okénku. Pohyb tfminku se pienasi na
perilymfu hlemyzd¢. Jelikoz tekutina je nestlacitelna,
musi zde byt zafizeni, které by tlakovym zménam uhy-
balo. Je jim blanka v okrouhlém okénku, ktera se mtuze
vyklenout do stfedniho ucha. Pohyb tekutiny rozechvéje
na ur¢itém misté celou blanitou chodbicku. Tim se i ba-
zilarni membrana posouva vii¢i membrané tektorialni —
jako listy sem a tam prohybaného telefonniho seznamu
— pfi¢emz ohyba cilie vlaskovych bunék (obr. 17.4.c).
Tim je vyvolan vznik receptorového potencialu.
ximalnich vibraci bazi hlemyzd¢ (obr. 17.6.). Vzruch,
ktery timto podrazdénim vznikne, je veden nervovymi
vlakny sluchového nervu do CNS. Rozsah vnimanych
zvukovych frekvenci neni u vSech savci stejny. Nékte-
ré druhy slysi i ultrazvuky. Potkani pomoci ultrazvuki

e
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Obr. 17.5. Stavba a funkce savéiho sluchového organu. Zvuk postupujici zvukovodem rozechvéje bubinek. Tfi sluchové kistky preve-
dou vibrace na endolymfu hlemyzdé. Tim se v uré¢itém misté rozvibruje i hlemyzd, bazilarni membrana se pohybuje vigi tektorialni.
Tektorialni membrana pak tfe o vlasky vlaskovych bunék a drazdi je.
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Obr. 17.6. Vibrace hlemyzdé. Na rozvinutém (pro piehlednost) hlemyzdi je patrné, jak rtzné vysoké tony vyvolavaji jeho vibrace
v riznych mistech. Schopnost ucha rozliSovat tony je zaloZzena na schopnosti lokalizovat co nejpfesnéji misto maximalnich vibraci.

signalizuji agresivitu, sexudlni aktivitu, emocialni stavy
(ulek, bolest). Nékteré druhy suchozemskych (netopyii)
a vodnich (delfini) savel vyuzivaji ultrazvukovou echo-
lokaci. Pomoci ultrazvukovych signalii se orientuji, ko-
munikuji a lovi.

17.6. Fotorecepce

Svétlo a jeho periodické zmény jsou vyznamnym bio-
logickym faktorem, podmiiujicim orientaci zivocichii
v prostoru a ¢ase. Detekce svétla umoziuje existenci
za nejvyhodnéjsich zivotnich podminek. Vyznam zraku
ve fylogenezi roste (samoziejmé ve vazb¢ na prostie-
ze az 85 % veskerych informaci se ziskava jeho pro-
stfednictvim.

Svétlo ovliviiuje fadu pochodti i v nesenzorickych bu-
kach a dokonce i cytoplazmu. Citlivost povrchu téla na
svétlo — dermalni citlivost — byla popséana u vSech zivo-
¢isnych kmenid. Umoziuje vSak vnimat pouze difuzni
pritomnost svétla a tim tedy stfidani noci a dne a jeho
délku, pripadné zareagovat na stin predatora. Svétlo
je patrné detekovano volnymi nervovymi zakoncenimi
v kiizi prostfednictvim fotosenzitivnich pigmenti jako
jsou karotenoidy. Takovou funkci maji i fotosenzitivni
skvrny v plazmé jednobunéénych zivocicha.

Specializovangj$i fotorecepéni organy uz pfinaseji
informaci také o tvaru pozorovaného predmeétu, sméru,
intenzité a barve svétla. To by nebylo mozné bez vyvoje
pomocnych struktur, piedev§im svétlolomného apa-
ratu — ¢o€ky, zaostiujici obraz na vrstvu fotoreceptori
v sitnici. Stinici pigmentové vrstvy zajist'uji ostrost ob-
razu bez rozptylu a odrazt. Z obr. 17.7. je patrné, jak od
plochych o€i (napf. plosténcti nebo krouzkovcll) zano-
fovanim pod povrch vedl vyvoj k dokonalejsim misko-
vitym o¢im (napf. plostének), az nakonec k vackovi-
tym (komorovym) o¢im hlavonozct nebo obratlovci.
Jakousi paralelni cestou vyvoje jsou sloZené o¢i nékte-
rych krouzkovci,, mékkyst a ¢lenovci. Jednotliva ra-

dialn€ usporadana omatidia jsou individualni fotorecep-
¢ni jednotky a maji kazdé svou vlastni ¢ocku, stinici pig-
ment a fotorecepcni buiiky.

a) Ploché oko Sitnice
oy Pigment
Zrakovy nerv

b) Miskovité oko

Pigment

Zrakovy nerv

Cocka

c) Komorové '-_-"'\;..
_ i
"

Obr. 17.7. Vyvoj oka. Od plochych o&i krouzkovcli ke komorové-
mu oku obratlovcu se vyviji svétlolomny aparat — ¢o¢ka - soustie-
dici paprsky na vrstvu fotoreceptor(i — sitnici. Pigmentové stinici
vrstvy zvy$uji ostrost. SloZzené oko je tvofeno mnoha samostatny-
mi jednotkami — omatidii.
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Samotné fotoreceptory bezobratlych i obratlovctl se
vyznacuji bohaté zprohybanou a zfasenou membranou
at’ uz do vnitinich diski nebo vnéjsich mikrovili ma-
ximalizujicich plochu styku se svétlem (obr. 17.8.).
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Obr. 17.8. Fotoreceptory a vrstvy propojovacich neuront v sitnici.
TyCinky i ¢ipky maji bohaté ¢lenéné membany zachycujici svétel-
nou energii. Nékolik vrstev propojovacich neuront jesté v sitnici
upravuje zrakovou informaci predtim, nez odejde zrakovym nervem
do mozku. U tzv. inverznich o¢i obratlovch svétlo na cesté k recep-
tordm projde v8emi pfepojovacimi vrstvami.

17.6.1. Slozené oko

Slozené oko, nejcharakteristi¢téjsi pro hmyz, je tvoteno
mnozstvim jednotlivych o¢ek — omatidii (obr. 17.7.d).
Obraz vnimany slozenym okem je proto mozaikovy.
Pocet omatidii je u riznych hmyzich druhii rizny. Napi.
slozené oko mouchy ma 400, oko motyla 12.000-17.000, vazky
10.000-30.000 omatidii. Na vné&jsim, distalnim konci oma-
tidia tvofi kutikula prisvitnou rohovku (faceta nebo
cornea). Pod ni je krystalinni kuZelik, ktery ma funkci
¢ocky a zaostiuje svétlo na rabdom. Rabdom je ty¢in-
kovita struktura v ose omatidia, kterou vytvari na svém
styku 7 nebo 8 do kruhu usporadanych sitnicovych bu-
nék. Ty maji, podobn¢ jako ty¢inky obratlovci, bohaté
¢lenénou membranu s fotopigmenty orientovanou do
rabdomu.

Kazdé omatidium je oddéleno od sousednich omati-
dii dvéma prstenci pigmentovych bunék, takze omati-
dium predstavuje trubici izolovanou proti vnikani svétla
ze stran. U nejjednodussich typt slozenych o¢i je jen
maly pocet omatidii a oko tohoto typu nevytvari sku-
tecny obraz. Zaznamenava jen zmény v podob¢ vétsich

svétlych, ¢i tmavych skvrn. U pokrodilejSich typt oci
(napft. u vazek) je jiz pocet omatidii velky, av§ak schop-
nost tohoto slozeného oka vytvaret obraz je na daleko
nizsi trovni ve srovnani s okem lidskym.

Hmyz ma na hlavové ¢asti téla i jednoduchéd ocka
(ocelli). Nekterym druhGim (napt. vEelam) umoziiuji pres-
né registrovat intenzitu svétla. Maji tedy funkci jakéhosi
expozimetru.

% sk ok
Pro vétsinu obratlovei a nékterych bezobratlych (hla-
vonoZci) je typické oko komorové. Jde o dokonalé op-
tické zafizeni, vytvafejici na sitnici nezkresleny obraz.

17.6.2. Komorové oko — ocni koule
(bulbus)

Vnéjsi obal se nazyva bélima (sclera), ktera prechazi
vpiedu do rohovky (cornea) (obr. 17.9.). Prostor za ro-
hovkou (pfedni oéni komora) vypliuje komorovy mok.
Za ptedni o¢ni komorou je duhovka (iris) s otvorem —
zornici (pupilla), upravujici mnozstvi svétla vnikajiciho
do oka. Za duhovkou je €ocka (lens cristalina) zaostiu-
jici obraz dopadajici na sitnici. Vnitini ¢ast o¢ni koule
je vyplnéna skliveem. Na bélimu tésné piiléha cévnat-
ka, ktera oko vyzivuje. Vnitini vrstvou o¢ni koule je sit-
nice. V ni jsou dva typy svétloCivnych bun¢k — ty¢inky,
umoziujici ¢ernobilé (skotopické) vidéni a ¢ipKky, umoz-
nujici barevné (fotopické) vidéni. Pocet ty¢inek a ¢ipki
v sitnici zivo€ichd je druhové odlisny a je podminén zpi-
sobem zivota v rozmanitych svételnych podminkach.
Jejich distribuce se 1isi i v ramci sitnice. Nejecennéj$im
mistem co do ostrosti a barevného rozlisovani je Zluta
skvrna (macula lutea) ulozena v centralni jamce (fo-
vea centralis). Tam, kde vystupuje z oka zrakovy nerv, je
naopak sitnice na svétlo necitliva — slepa skvrna.

Bélima

Cévnatka

Spojivka
Pl \, -
|

Zavésny vaz !

o

Zornice— %
Duhovka

M. ciliaris

Zrakovy nerv

Sitnice

Obr. 17.9. Schéma savciho oka a jeho soucasti.
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Zrakové organy nékterych zivoc¢isnych druhti maji
zvlastni stavbu. Ryba rodu Anableps (,,Ctytoka ryba®)
ma sice jen dvé o¢ni bulvy, ale kazda je rozdélena na
dvé zobrazovaci casti. V kazdém oku jsou dve¢ sitnice,
ale jedna zvlast vytvarovana ¢ocka na souc¢asné pozoro-
vani pfedmétli ve vzduchu a ve vodé. V oku ptaki je
zvlastni utvar — hiebinek (pecten), ktery ¢ni do sklivce.
Ma pravdépodobné funkci jakéhosi sextantu pii pres-
ném premétovani polohy Slunce a jinych vesmirnych
téles podle stinu vrhaného na sitnici. Hrebinek miize byt
pruhledny, nebo tmavy (chrani sitnici pfed velmi inten-
zivnim osvétlenim). Draveim umoznuje hiebinek 1épe
pozorovat a zamétovat kofist na jednotvarném pozadi
oblohy.

Coctka se pomoci jemnych vlakének piipojuje na
akomodacni sval fasnatého télesa. Probihaji v ni slozité
fyziologické déje. Je tvofena transparentnimi buiikami,
které se stale obnovuji, ale jen na vnéjsi strané cocky.

V optickém aparatu oka mohou nastat tyto zakladni poruchy:
a) Dalekozrakost (hyperopie, hypermetropie) je porucha, kdy se
svételné paprsky spojuji za sitnici. Dalekozraky ¢loveék tuto chybu
koriguje tak, Ze pfedméty, které ma v rukou, dava dal od oka. Chy-
ba se odstranuje spojnymi ¢ockami. Dalekozraké oko ma zplos-
télejsi o¢ni bulvu proti normalu. b) Kratkozrakost (myopie) vzni-
ka pti velké lomivosti optického systému oka, ptipadné prodluzo-
vanim o¢ni koule. Obraz ptedmétu dopada pied sitnici. Myopii
lze korigovat ¢o¢kami rozptylnymi. ¢) Stafecké vidéni (presbyo-
pie) je ztrata akomodacni schopnosti oka vyvolana ztratou pfiro-
zené pruznosti ¢oc¢ky (viz vyse). Oko nedovede akomodovat na
blizko a stava se dalekozrakym. K odstranéni této chyby se pou-
zivaji ocky spojky.

17.6.3. Fotochemie vidéni

Vlastni proces vidéni probiha v sitnici. Jeji metaboliz-
mus v mnohém pfipomind metabolizmus CNS (jde

vlastn€ o ¢ast CNS extrémné vychlipenou do periferie).
Z histologického hlediska je sitnice slozity desetivrstev-
ky — u inverznich o¢i savcti jsou odvraceny od zdroje
svétla. Na membranach ¢ipkid a tyCinek jsou obsazeny
zrakové pigmenty, které zprosttedkovavaji transdukci
svételného podnétu v elektrické podrazdéni.

Nejprozkoumang;jsi je situace u tycinek (obr. 17.10.).
Diskova membrana obsahuje fotopigment rhodopsin.
Ten ma dvé komponenty: 11-cis-retinal, coZ je izomer
aldehydu vitaminu A. Chronicky nedostatek tohoto vitami-
nu nebo jeho prekursort (karotenoidy) vede nasledkem nedosta-
tecné tvorby rhodopsinu k Serosleposti.

Druhou slozkou je opsin, transmembranovy protein
se sedmi doménami. Absorpce svételného zateni foto-
pigmentem zplsobi zménu ve struktufe molekuly cis-
retinalu, jeho uhlikaty skelet se narovna do pozice trans.
V této form¢ ale nemize vazat opsin a oddéli se od ného.
Reakce probéhne ve zlomku sekundy pres nékolik me-
ziproduktl. Vznikly trans-retinal je transportovan spe-
cidlnim proteinovym pienaSecem z cytoplazmy do bu-
nék prilehlého pigmentového epitelu. Zde se, bez piistu-
pu svétla, uskute¢iiuje regenerace rhodopsinu.

Rozpad fotopigmentu je doprovazen vznikem recep-
torového potencialu, ktery ma u obratlovei charakter
hyperpolarizace. V povrchové membrané ty¢inky jsou
kanaly selektivni hlavné pro Na*, které jsou za tmy udr-
zovany v otevieném stavu. Membranové napéti za tmy
je proto relativné malo negativni, pouze asi -30 mV. Uéin-
kem svétla se kanaly uzaviou a nastane hyperpolarizace
na -70 mV. Ta hraje roli receptorového potencialu a na
synaptické termindle moduluje vylévani mediatoru.

Jak souvisi uzavieni Na* kanalt v povrchové mem-
bran¢ zevniho segmentu s rozpadem rhodopsinu v dis-
kové membrané? Ptiméa molekularni interakce neni moz-
na pro pfilisnou vzdalenost obou systémil. Spojovacim
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Obr. 17.10. Membranové déje pfifotorecepci na ty¢ince. Na vnitfnich membranovych discich je vazan pigment rhodopsin. Dopad svétla
vyvola jeho rozpad. Meziprodukt metarhodopsin Il spousti aktivacni kaskadu zavr§enou hydrolyzou cytoplazmatického cGMP na GMP.
Pokles koncentrace cGMP zavira u obratlovedl Na* kanaly za vzniku hyperpolarizaéniho receptorového potencialu.
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¢lankem je cyklicky nukleotid cGMP. Ten vznika v ze-
vnim segmentu z GTP a jeho pfitomnost v cytoplazmé
udrzuje kanaly v otevieném stavu. Jeden z meziprodukti
fotoizomerace retinalu z cis na trans formu — metarho-
dopsin II zpisobi aktivaci enzymu fosfodiesterazy. Ta
jeuloZena v diskové membrané a po aktivaci hydrolyzu-
je cGMP na GMP. Aktivaci zprostiedkovava transducin
pattici do skupiny G-proteintl. Jedna molekula rhodop-
sinu hydrolyzuje 10° cGMP za sekundu.

Mechanizmus barevného vidéni je zaloZen na exis-
tenci ¢ipkt s tiemi druhy fotopigmentu citlivymi na
rizné barvy spektra: cervenou, zelenou a modrou. Stu-
dium chovani zvifat (zejména metodou diskrimina¢niho
uceni) ukazalo, ze barevné vidéni se vyskytuje Castéji
u ryb, obojzivelniki, plazi a ptakli nez u savcli. Mnozi
soumracni a no¢ni savci nemaji vilbec v sitnici ¢ipky
(napt. krtek, jezek, netopyr) nebo je jejich mnozstvi ne-
patrné (mysoviti, plchoviti). Nejvétsi a nejdokonalejsi
savci (Placentalia) se vyvinuli z hmyzozravet (Insec-
tivora). Ti se vyvijeli celé miliony let jako zivocichové
s no¢ni aktivitou a rozliSovani barev se proto u nich ne-
uplatnilo. Plnohodnotné vnimani barev se objevuje zase
az u vyvojove nejpokrocilejsich savcl — vysSich prima-
ta, véetné ¢lovéka.

17.6.4. Zrakova draha

Zacina na fotoreceptorech, pokracuje jesté v sitnici na-
vazujicimi bipolarnimi buiikami propojujicich vertikal-
né receptory s gangliovymi buiikami, jejichz axony tvori
zrakovy nerv (obr. 17.8.). V sitnici jsou i horizontalni
spoje — horizontalni a amakrinni buiiky, umoznujici
prvni syntézu informace: konvergenci (zejména na pe-

riferii sitnice) nebo lateralni inhibici (viz str. 29). Zrakové
nervy z obou o¢i se v oblasti pod hypotalamem piekiizi
(chiasma opticum) nez vstoupi do mezimozku. Cestou
do zrakovych oblasti v kiife projde jesté vizualni infor-
mace zpracovanim v fad¢ podkorovych jader. O hierar-
chickém skladani obrazu z jednodussich elementti do slo-
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17.7. Termorecepce

Termoreceptory byvaji rozmistény po celém povrchu téla.
Podle prevazujici aktivity se déli na chladové a teplotni.
Povrchové termoreceptory se pomérné rychle adaptuji.
Naproti tomu v hypotalamu jsou receptory hlidajici téles-
nou teplotu a udrzujici odpoveéd’ ¢asove konstantni.

Existuji vSak diikazy o schopnostech zvifat vnimat
nejenom teplotu prostiedi, tedy teplo vedené kondukci
¢i konvekei (str. 43), ale i infracervené elektromagne-
tické zareni — tedy teplo salavé, radiacni. Takové infra-
¢ervené receptory maji mnozi hadi a néktefi bezobratli.
HadGm, napt. chiesty$tim, usnadnuji lokalizovani ho-
moiotermnich zivodichii — ptakti a hlodavct, ktefi jim
slouzi za koftist. Parové organy (termoreceptory) jsou
u chrestyst lokalizovany mezi o¢i a nozdry. Zakladni
uspofadani je takové, ze mezi dvéma dutymi a vzdu-
chem naplnénymi komorami, fungujicimi jako tepelné
izolatory, je napnuta jemnd membranka s velkym mnoz-
stvim volnych nervovych zakonceni citlivych na zmény
teploty. Zména teploty membrany o pouhych 0,003 °C
uz mize byt detekovana. Bilaterdlni lokalizace infrare-
ceptorti umoznuje hadim podobné presné stareoskopické
lokalizovani kofisti jako zrak.

51



152

18.
Biorytmy

Prostiredi na Zemi, v nemz se Zivot vyvijel, nebylo nikdy neménné. VSechny zivé
organizmy jsou od pocdtku vystaveny fluktuacim vnéjsich podminek majicim riiznou
periodicitu. Vnitini odezvou téchto vnéjsich rytmii jsou periodické zmeny celé rady
fyziologickych funkci — Zivot probiha v cyklech. ,, Vnitini hodiny “ organizmii viak

dokazi télesné rytmy udrZet i bez primého rizeni zvnéjsku a jsou Zivotné diileZitou
adaptaci, sladujici vnitini stav organizmu se stavem okolnich podminek. Molekuldarni
principy biologickych hodin jsou odhalovany teprve v poslednich letech.

18.1. Biorytmy jako vyvojova
adapatace

Ptvodni biochemie Zivota na Zemi byla ovlivnéna Slun-
cem a zustala na ném zavisla. Adaptabilita k cyklu stfi-
dani svétla a tmy (pfiblizné 24hodinovému) nasi planety
byla nezbytnou podminkou zivota. Cirkadianni (circa
= asi, dies = den) rytmy, ale i fada dalSich rytmu, jsou
adaptacnim fenoménem spoleénym pro vSechny Grovné
biologické organizace, od exprese genti az po kompli-
kované dé¢je na tirovni populacni biologie, od jednobu-
néénych zivocichti po ¢loveéka.

Znalost rytmickych zmén a jejich regulace ma velky
vyznam v celé fadé¢ oblasti diilezitych pro ¢loveéka, napf.
v medicing (véetn¢ zmény citlivosti na 1éky), v zemeédél-
stvi, ale také pii adaptaci na rizné¢ zménéné podminky,
at’ jiz na Zemi ¢i v kosmu.

18.2. Zakladni udaje o rytmickych
zmeénach

Nejprve bude uziteéné struéné uvést nékteré zakladni
udaje o biorytmech. Pod pojmem rytmus rozumime pra-
videlné kolisani hodnot (fyzikalni veli¢iny stejné¢ jako
zivotni funkce) vyznacujici se periodickym opakovanim.
Rytmicky d¢j miizeme znazornit sinusoidalni vinou. Pe-
rioda je Cas, ktery vyzaduje dany cyklus k jednomu pro-
béhnuti (mize to byt zlomek vtetiny, 1 den, mésic, rok
nebo jina doba). Frekvence udava pocet cykli, které
prob¢hly za dany ¢asovy Gsek. Amplituda udava rozdil
mezi vychozim stavem a maximem ¢i minimem cyklu.
Faze oznacuje polohu cyklu — jeji posun mtize byt vyja-
dfen v stupnich kruhové vysece (napft. pii zméné fazo-
vani o 180° u 24hodinového cyklu se pfesune maximum
z7.00 h na 19.00 h).

18.3. Externi rytmy, jejich
periodicita a vliv na organizmus

Ve skute¢nosti nezname pocet vSech externich vlivi,
které na organizmus puasobi. Jasna je situace pokud jde
o takové vlivy, u kterych zname smyslové organy. Takto
jsme schopni zaznamenavat svétlo, zvuk a vibrace, pod-
néty Cichové i chutové, teplotu, tlak a také gravitaci.
U jinych vlivi a jejich rytmicit vime, Ze na organizmus
plsobi, nezname vsak cestu, kterou se tak déje.

18.3.1. Déleni synchronizatord podle sily
pusobeni

Urcovani dulezitosti jednotlivych externich rytmd, tj.
jednotlivych synchronizatorti (Casovacll) pro vyvoj bio-
rytmu je jednou z dulezitych cest chronobiologického
vyzkumu. Nékteré pri¢inné spojitosti se nabizely jiz od
samych zacatkl vyzkumu v této oblasti — zejména u cca
24hodinovych biorytmi resp. biorytmil sezénnich. Tak
byl od zacatku sledovan vliv dvou v pfirod¢ se rytmicky
meénicich externich vlivil — svétla a teploty.

18.3.1.1. Silné synchronizatory

Fotoperiodizmus. Svétlo ptisobi na celou fadu organi
resp. funkei v organizmu. Fotoperiodizmus pfitom zahr-
nuje jiny aspekt vnimani svétla nez vidéni. Zatimco vi-
déni zajistuje orientaci v prostoru, fotoperiodizmus se
tyka orientace v €ase. Této orientace v ¢ase se dociluje
synchronizaci télesnych funkei se zménami v intenzité
osvétleni v pribéhu dne a se zménami v délce svételné
periody v prib¢hu riznych sezon ro¢niho obdobi. U ob-
ratlovel hraje jednoznaéné hlavni roli ve fotoperiodic-
kych dgjich zrakovy analyzator, i kdyz zGstava zacho-
vana i urcita kozni fotosenzitivita. Retinohypotalamicky
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systém se zda byt informacnim kanalem pro fotoperio-
dické jevy u obratlovci, které napt. kontroluji uroven
metabolizmu, aktivitu, sexualni cykly atd. Hypotalamus
hraje u obratlovcil stézejni roli pii regulaci rytmickych
déju, coz se tyka i barvomény.

Termoperiodizmus. Vngjsi teplota, obdobné jako
svétlo, vykazuje zfetelné 24hodinové a sezoénni zmény,
rovnéz se vyrazné lisi jeji intenzita (v zavislosti od denni
doby, sezony ¢i zemépisného pasma). Proto se teplo,
podobné jako svétlo, uplatituje jako vyznamny a silny
synchronizator biorytmtl v organizmu.

Ostatni silné synchronizatory. Piijjem potravy se
mize stat za urcitych podminek silnym synchroniza-
torem, zejména za jinak stabilnich ostatnich podminek
prostiedi (u ¢lovéka napf. v nemocnici, ve vézeni apod.)
¢i v podminkach snizeni pfivodu potravy. Organizmus —
at’ jiz rostliny, zvitete ¢i ¢lovéka — je vazan mnoha pouty
ke svému prostiedi. Do tohoto pojmu patii i vliv tzv. spole-
¢enstvi (u zvifat napt. stddo, roj véel, mravenisté apod.).
Rovnéz ¢loveéka spoleCenstvi vyrazné ovliviiuje.

18.3.1.2. Slabé synchronizatory

U tohoto typu jde predevsim o vlivy meteorologické,
které na organizmus evidentn¢ plsobi. Problematicka
a nepiilis jasna je otazka, pomoci jakych receptort jsme
schopni zachycovat meteorologické vlivy. Je zde fada
moznosti, jakym zptsobem se to déje. Tak napt. vlhkost
vzduchu ¢i jeho tlak mohou ptisobit na plicni funkce,
nékteré teorie dokonce predpokladaji pfimé puisobeni
elektrostatického naboje a magnetického pole atmosfé-
ry na bunééné membrany ¢i bunééné koloidy (zejména
v nervovych butikach!).

18.8.1.3. Jemné synchronizatory

Do tohoto typu synchronizatori se fadi kosmické vlivy,
o0 jejichz plisobeni na organizmus se vi jeSté mén¢, nez
se vi o tzv. slabych synchronizatorech. Cyklické zmény
téchto vlivll (napf. magnetického ¢i elektrického pole,
slune¢niho ¢i kosmického zateni apod.) se odrazeji i ve
zménach atmosféry. Takto se tedy i jemné synchroniza-
tory ucastni synchronizace biorytmi, v daném ptipadé
vs§ak nepfimo. Otazkou je, do jaké miry mohou kosmic-
ké vlivy plisobit na organizmus také ptimo.

18.3.2. Synchronizatory podle délky
periody
Externi periodicita je ovladana astronomickymi jevy, tj.
pohyby Zemé&, Mésice, Slunce a hvézd. Téchto exter-
nich rytmi je obrovské mnozstvi, s velmi odlisnou do-
bou trvéani jednoho cyklu — od zlomk tisiciny sekundy
az po desitky tisic let.

Nejnapadnéjsi a nejvyznamnéjsi jsou rytmy cca
24hodinové, vyplyvajici z pohybu Zemé kolem své osy.
Cirkadianni rytmus se odrazi v ptisobeni jak silnych, tak

slabych ¢i jemnych synchronizatord. Tak napt. v disled-
ku 24hodinového stiidani délky a intenzity svétla (ve
skuteénosti mtize jit i o jeho kvalitu, tj. zménu svétel-
ného spektra!) dochazi v organizmu k ovlivnéni fady
biorytmt.

18.4. Priklady cirkadiannich,
lunarnich a sezénnich rytmu

Jmenujme zde heslovité nékolik ptriklad 24hodinovych
cyklu (viz obr. 18.1.). Zakladni rytmus aktivita — spa-
nek, chovani, mentalni vykonnost, teplota téla, pocty
lymfocytd, cykly hormonalni (kortizol, tyreotropni hor-
mon, rustovy hormon, prolaktin), rist nadord.
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Obr. 18.1. Cirkadianni rytmy riznych télesnych funkci élovéka.

Dalsi v potadi vyznamnosti jmenujme cykly cca roc-
ni a z toho odvozené zmény sezénni. Sezénni rytmy
(napft. v reprodukeni aktivité, migraci, podzimni hyper-
fagii apod.), jsou jasné determinovany prostiedim a je-
jich podminénost endogennimi cirkaanudlnimi rytmy
je pfedmétem diskuse. Jednoznaéné je vSak dokazana
ucast cirkadiannich rytmd v méfeni ¢asu a tim i uzké
propojeni mezi cirkadiannimi a sezénnimi rytmy. Timto
zplisobem biologické rytmy umoziuji predikci zmén
podminek prostfedi a umoziuji organizmiim ptipravit
se v predstihu na nepfiznivé obdobi.

Snad nejznaméjsim piikladem lunarniho cyklu je
jedly motsky mnohostétinatec palolo (Eunice viridis),
jehoz rozmnozovani probiha 2krat do roka, a to v fijnu
a listopadu, vzdy v posledni ¢tvrti mésice.
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Mezi rytmicitou vyplyvajici ze stéidani ptilivu a od-
livu a cirkadianni rytmicitou, mize existovat interak-
ce. V nékterych pfipadech mize dokonce cirkadianni
rytmus upln¢ vytlacit rytmicitu pfilivovou. Obecné je
mozné fici, ze se lunarni externi cykly uplatiuji v syn-
chronizaci exogennich biorytmi zejména u bezobrat-
lych, zatim co u vyssich organizmti se diskutuje o tom,
zda u nich je$té pietrvavaji rezidua ptimého vlivu lu-
narnich rytmi ¢i nikoliv. Tyka se to napf. sexudlnich
cyklu.

18.5. Vztah biorytmu k prostredi

Jiz prvni skute¢né védecka sledovani ukazala, ze nékte-
ré rytmy setrvavaji i za ménicich se podminek, a to nejen
u daného jedince, ale i u jeho potomkt po fadu generaci.
Jiné biorytmy se naproti tomu ménily pomérné rychleji
a pfizptisobovaly se tak zménam vnéjsich podminek. Od
té doby také zacal mezi védci boj o to, zda biorytmy maji
svoji regulaci uvnitf ¢i vné organizmu, tj. zda jsou endo-
genni ¢i exogenni.

18.5.1. Endogenni biorytmy

Endogenni rytmy se vyznacuji Sirokou skalou frekvenci.
Cast z nich ma ptitom frekvence, které neodpovidaji
zadné znamé frekvenci externich rytmi — tyto endogenni
biorytmy bez vnéjsiho korelatu jsou né¢kdy nazyvany
také spontanni rytmy. Jiné biorytmy rovnéz patfi mezi
endogenni, délka jejich periody vSak pfipomind nékte-
ré znamé periody externich rytmt, zejména cirkadianni
nebo lunarni ¢i cirkaanudlni. Tento druh biorytmu se
nazyva s vnéjsim korelatem a od prvniho typu se lisi
nékterymi dal§imi vlastnostmi, jako napf. stabilitou pro-
ti zménam teploty, proti chemickym vliviim atd.

18.5.1.1. Endogenni biorytmy bez vnéjsich
korelatu

vvvvvv
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biorytmt v trvani od milisekund az do rokid. V zivém
organizmu jde u nejkratSich rytmi maximalné o 2.000
cyklt za sekundu, jak to ptichazi v uvahu pii pfenosu
nervového vzruchu. Pokud jde o tvorbu nervového vzru-
chu v jedné nervové bunce, jde o frekvenci maximalné
1.000 cykld za sekundu. U systému tvofeného nékolika
neurony a piipadné s ucasti svalové tkan¢, klesa frek-
vence az na 20 cykld za sekundu. Se zapojenim dalSich
slozek mimo nervovou soustavu se frekvence dale zmen-
Suje — u ptic¢né pruhovanych svali na 0,3—8 cykll za se-
kundu, u hladké svaloviny trvaji jednotlivé rytmy od 10
sekund az po 40 dnt.

Vétsina piirozenych spontannich biorytmu je re-
gulovana. Jako ptiklad mtze slouzit regulace rytmi-
city dychéni. Jde o uzavienou zpétnou vazbu reflexu,
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kde jednotlivé kroky fetézce ovliviiuji nasledujici krok
(obr. 18.2.).
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Obr. 18.2. Zpétnovazebny systém Fizeni rytmicity dychani.

To, ze jednotlivé rytmy jsou spontanni, nevylucuje
skute¢nost, ze mohou byt kontrolovany, at’ jiz z center
v organizmu ¢i zven¢i. Srdeéni tep nebo frekvence dy-
chéni proto nartistaji nasledkem télesné namahy ¢i emoc-
nich podnétt, a to v zajmu toho, aby byly pokryty zvyse-
né naroky na dodavku kysliku. Znamena to, ze regulace
prostfednictvim nervového systému je nadfazena nad
primarni autoregulaci ptislusného biorytmu (obr. 18.3.).
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Obr. 18.3. Regulace nervovym systémem je nadfazena nad auto-
regulaci biorytmd.

18.5.1.2. Endogenni rytmy s externimi korelaty

Tento druh endogennich rytmu se na rozdil od spontan-
nich rytmi bez korelatti vyznacuje uréitou nezavislosti
na teploté a také na chemickych podnétech. Do této ka-
tegorie rytmu patii také nejvice studované biorytmy —
ptiblizné 24hodinové — a dale rytmy napt. lunarni ¢i ro¢-
ni (a odvozené sezénni).

24hodinové biorytmy jsou velice ¢asto sledovany
u nejriznéjsich rostlinnych a Zivo¢isnych druhti. Rada
nalezti sveédci pro to, ze neékteré cirkadianni rytmy jsou
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skutec¢né relativné stalé, s individualnimi variacemi pou-
ze kolem 4 %. Endogenni charakter cirkadiannich ryt-
mil neznamena, zZe jsou na vngjsich vlivech zcela neza-
vislé. Nejsnadnéji se mohou zménou svételného a tma-
vého obdobi posunout faze cyklu, tj. Ze maximum urcité
rytmické funkce se posune napi. o cca 12 hodin (obr.
18.4.). Celkova délka cyklu, jak nasvédéuje fada pozo-
rovani, vSak zlstava kolem 24 hodin, s ur¢itym rozpty-
lem (napf. 22-26 hodin).
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Obr. 18.4. Rytmus aktivity a spanku ¢lovéka je synchronizovan
svétlem. Je-li lovéku znemoznéna synchronizace s vnéjsimi pod-
minkami (napf. izolaci v jeskyni), rytmus spanku je fizen jen endo-
gennim rytmem s periodou zhruba 25 hodin.

18.6. Vyvojové biorytmy

Protoze se embrya vyvijeji v urcité izolaci, da se oéeka-
vat, ze ty biorytmy, které se za téchto podminek objevi,
musi byt endogenni a jsou dalsi generaci vzdy predavany
geneticky. S nejvetsi pravdépodobnosti tomu tak skutec-
né je, i kdyz je tieba si uvédomit, Ze izolace embrya od
vnéjsiho prostiedi neni Upln4, at’ jiz jde napf. o relativné
tenkou skorapku vajicek plazti ¢i ptakd, nebo o propojeni
vyvijejiciho se zarodku s matkou u savci.

Navic se nékteré biorytmy objevuji az za uréitou
dobu po narozeni, po styku s vnéjsimi podminkami. To
vs$ak neni dano jednoduse tim, Ze by bylo zapotiebi sku-
te¢né pfimého plisobeni riznych synchronizatort, ale
(zejména u organizmu ve fylogenezi vySe postavenych)
spiSe tim, Ze nejsou jeste plné vyvinuty v§echny mecha-
nizmy, jejichz prostiednictvim se biorytmy vyvolavaji
a udrzuji. Zejména u savcl se jedna o stupenn vyvoje
centralni nervové soustavy, konkrétné napf. retinohypo-
talamické soustavy.

Do ur¢ité miry je s problémem vyvoje biorytmu spja-
ta i otazka jejich dédi¢nosti. Jednou z nejvice zkouma-
nych otazek v chronobiologii bylo, do jaké miry jsou
endogenni rytmy skute¢né zafixovany geneticky, ¢i zda
nejsou spise odrazem dennich oscilaci vnéjsiho prostie-
di v prvnich stadiich vyvoje.

18.7. Molekularni podstata
chodu vnitrnich hodin a lokalizace
oscilatoru

Molekularni mechanizmy generovani cirkadidnnich ryt-
mu jsou odhalovany az v soucasnosti. Z vysledki trans-
plantacnich pokusi a z pokust s mutantnimi kmeny Zzi-
vocichli miizeme dnes konstatovat, Ze podstatu vzniku
a fizeni endogennich cirkadiannich rytmt savci pied-
stavuje systém propojenych pozitivnich a negativnich
zpétnovazebnych smycek cyklické exprese ,,hodino-
vych gent“ a jejich proteinovych signalnich produkti
v bunikach suprachiasmatického jadra hypotalamu.
To je lokalizovano — jak nazev napovida — bezprostied-
n¢ nad optické chiasma.

Zopakujme, Ze rytmy jsou ve své podstaté oscilacemi
urcitych veli¢in. O oscilacich jsme se jiz zminili v kapi-
tole o zpétnovazebném fizeni. Kazda negativni regu-
la¢ni smycka generuje oscilace kolem stfedni hodnoty
s urcitou periodou. Pokud tedy produkt genové exprese
tlumi, napt. prostfednictvim cytoplazmatickych ,,posli*
transkripci svého vlastniho genu a tedy svou vlastni syn-
tézu, je polozen zaklad oscilujiciho systému, jehoz ryt-
mus je v piipadé hodinovych genti zhruba 24hodinovy.

Piivodni molekularné-biologické vyzkumy u octo-
milky (Drosophila) a houby Neurospora crassa ptinesly
ptekvapivé homologické vysledky. Z toho se usuzuje, ze
molekularni mechanizmy fidici cirkadianni rytmy jsou
fylogeneticky vysoce konzervativni (stalé), coz svédci
0 obecné biologické dulezitosti této adaptace.

Suprachiasmatické jadro je synchronizovano s okol-
nimi podminkami pisobenim svétla. Pro to, aby byly os-
cilace vnitfnich signalti ptesné sladény s astronomickym
cyklem svétla a tmy, ma zasadni roli sitnice a navazujici
mozkové dréhy retino-hypotalamického traktu. Chemic-
kymi prostfedniky této synchronizace mohou byt oxid
dusnaty (NO) nebo melatonin. O melatotinu jiz byla fe¢
jako o hormonu z dorzalnich struktur diencefala (pineal-
ni orgén — epifyza) vybavenych svétlo¢ivnymi receptory
(temenni oko) na str. 119.

24hodinovy chod oscilatoru suprachiasmatického ja-
dra hypotalamu je urcujici pro ostatni fyziologické ryt-
my organizmu. Synchronizuje totiz rytmy perifernich
bunéénych oscilatord, které maji na starosti lokalni ryt-
mické fizeni. Kolisajici hladiny molekularnich signald
SJ mohou vyvolat oscilace potenciali nervovych nebo
neurosekretorickych bunék hypotalamu. Tak je prostied-
nictvim hypotalamo-hypofyzarni osy fizen ¢asovy chod
celého organizmu.

18.8. Chronopatologie

Biorytmy v organizmu se mohou ménit v prub¢hu ne-
moci. Disciplina, kterd se uvedenymi problémy zabyva,
se nazyva chronopatologie. Rytmy vyskytujici se pfti
nemoci lze odvodit od rytmu za normalnich podminek.
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Ke zméné rytmu ptitom dochazi pokud jde o tvar kiivky,
frekvenci ¢i rozmezi vychylek. V nemocném organizmu
je obecna tendence k nestabilité, at’ jiz v disledku pie-
tizeni regulacnich soustav ¢i z jejich vycerpani. Tato ne-
stabilita pak vede k tomu, Ze se bud’ vytvaieji nové ryt-
my ¢i se méni frekvence jiz existujicich oscilaci.

18.9. Vyznam studia biorytmu

Studium biorytmi neni pouze zajimavou otazkou zaklad-
niho vyzkumu. Dobra znalost biorytmt je pfedpokladem
veskrze praktickych ¢innosti — napt. jde o otazku vyno-
su diilezitych rostlin, boje proti hmyzim $ktidctim, zajis-
téni vhodného rozsahu rybolovu apod.

Biorytmy se nesporné uplatiiuji jako ,,biologické ho-
diny*, které umoziuji nejen orientovat se v mistnim case
(resp. Case univerzalnim!), ale ur€ovat i délku urcitého
casového obdobi, tykajiciho se napf. délky osvétleni.
Tato piedstava z poloviny tficatych let minulého stoleti
se zprvu zdala tak absurdni, ze byla pfevaznou ¢asti véd-
cl odmitana. Vyznam biorytmu pro orientaci, a to nejen
v Case ale i v prostoru, dokazala jiz fada védcu.

Pokud jde o ¢lovéka, znalosti z chronobiologie pfi-
spivaji k diagnostice a 1é¢b¢ riznych onemocnéni, sprav-
nému davkovani 1é¢iv, schopnosti zivota v extrémnich
podminkach, v otazkach pracovni vykonnosti atd. Rada
sledovani patficich na rozhrani fyziologie, hygieny pra-
ce a psychologie prokazuje, Ze se rytmicita uplatiluje
i v oblasti mentalni vykonnosti, resp. vyssi nervové ¢in-

18. BIORYTMY

nosti. Tak napt. byl zjistén rozdil v mentalni vykonnosti
v ruznych ¢astech 24hodinového cyklu, coz se tyka riz-
nych smén (ranni, odpoledni a no¢ni) — viz obr. 18.5.
Stejné tak byla prokazéana existence dvou zakladnich
lidskych typl podle maxima vykonnosti — bud’ v pri-
b&hu dne ¢i naopak vecer az v noci (lidé ,,kohouti resp.
,,SOVY™).

Pocet chyb

|
10 12 14 16 18 20 22 24 2

N =
O
ok

Obr. 18.5. Denni kolisani kvality prace ¢lovéka.
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