
�

Ceskoslovensk�y �
asopis pre fyziku A, 36, str. 404{

407, 1986

Biofyzika vy�s�sej nervovej �
innosti

Peter Fedor

�

Ustav te
hni
kej kybernetiky SAV, Bratislava

J�an

�

Svol��k

Matemati
ko{fyzik�alna fakulta UK, Bratislava

�

Lubi
a Be�nu�skov�a

Psy
hiatri
k�a klinika Fakultnej nemo
ni
e,

Bratislava

O pr��stupo
h k modelovaniu vy�s�sej nervovej

�
innosti

Predo�sl�u p�atn�as

�

tro�
n�u etapu teoreti
k�eho v�yskumu

nervovej �
innosti najlep�sie ilustruj�u v�ysledky pr�a
e

Davida Marra a jeho spolupra
ovn��kov. V

�
ase, ke

�

d Marr publikoval svoju �
asto 
itovan�u

te�oriu �
innosti mozgovej kôry mal�eho mozgu [1℄,

boli to pr�ave neur�onov�e obvody mozo�
ka, k-

tor�e sa zdali by

�

t anatomi
ky a elektrofyziolog-

i
ky najpre�studovanej�sou �strukt�urou mozgu s-

tavov
ov. Experiment�alne v�ysledky E

lesa, Ita,

Szenth�agothaia, Llin�asa a

�

dal�s��
h boli zhrnut�e v

monogra�i Mozo�
ek ako neur�onov�y stroj [2℄. Re-

lat��vne jednodu
h�a homog�enna �strukt�ura elemen-

t�arny
h obvodov kôry mozo�
ka, so �spe
i�
kou or-

ganiz�a
iou vstupn�y
h dr�ah, priamo nab�adala Mar-

ra k predpokladu, �ze ide o v�ykonn�e pam�a

�

tov�e zari-

adenie, ktor�e sprostredk�uva u�
enie sa motori
k�ym

n�avykom. N��m vysloven�a hypot�eza konjukt��vneho

u�
enia sa Purky�nov�y
h buniek mozo�
ka de�novala,

kedy a ako sa tieto neur�ony u�
ia. Stala sa pod-

kladom 
el�eho radu experimentov, ktor�e si kl�adli

za 
ie

�

l ju dok�aza

�

t alebo vyvr�ati

�

t.

�

Zia

�

l, jej pria-

ma veri�k�a
ia nie je mo�zn�a ani dnes, ke

�

d�ze desi-

atky tis��
 vstupn�y
h vl�akien zakon�
en�y
h na jed-

nej Purky�novej bunke nemo�zno 
ielene stimulo-

va

�

t a presved�
i

�

t sa, ako by t�ato bunka reagov-

ala pred a po u�
en�� . Z tohto h

�

ladiska sa z-

dal by

�

t s

�

lubnej�s�� v�yskum zrakovej kôry mozgu.

V tomto pr��pade mo�zno registrova

�

t odpovede jed-

notliv�y
h neur�onov kôry na vybran�e zrakov�e o-

braz
e premietan�e na sietni
u znehybnen�eho oka.

Systemati
k�y v�yskum zrakovej kôry, ktor�y na tom-

to prin
��pe uskuto�
�novali v �ses

�

tdesiaty
h roko
h

Hubel a Wiesel [3℄ uk�azali, �ze na kôre existuj�u

bunky �spe
ializovan�e na diskrimin�a
iu ist�y
h, pre

ne �spe
i�
k�y
h element�arny
h �
�rt obraz
ov.

V nasleduj�u
i
h roko
h sa v�sak nepodarilo

n�ajs

�

t

�

dal�sie korel�aty medzi elektri
kou aktivitou

neur�onov a vn��man��m [4℄. Ani neust�ale prib�udaj�u
e

poznatky o organiz�a
ii zrakovej kôry neobjasnil-

i jej funk
iu. Podobn�a situ�a
ia sa vyvinula aj pri

�st�udiu slu
hovej a somatosenzori
kej kôry. Teoret-

i
k�y v�yskum vy�s�s��
h foriem nervovej �
innosti sa tak

dostal v sedemdesiaty
h roko
h do slepej uli�
ky.

Neboli k dispoz��
ii adekv�atne teoreti
k�e met�ody a

potrebn�e experiment�alne podkladov�e �udaje. Jed-

n�ym z v�y
hod��sk z tejto situ�a
ie bolo prehl�asi

�

t teo-

reti
k�e �st�udium vn��mania, u�
enia a myslenia za

pred�
asn�e a venova

�

t sa napr��klad v�yskumu elemen-

t�arny
h foriem spr�avania sa jednodu
h�y
h orga-

nizmov, ako to s �upe
hom uskuto�
�nuj�u Stent [5℄

na pijavi
ia
h a Kandel [6℄ na ulitn��ko
h Aplysi-

a. Na t�y
hto prepar�ato
h sa podarilo identi�kova

�

t

neur�onov�e siete, ktor�e �studovan�e formy spr�avania

sa sprostredkuj�u, a v pr��pade Aplysi�� dokon
a

bli�z�sie �spe
i�kova

�

t molekul�arne pro
esy le�zia
e v

i
h z�aklade [6℄.

B�urliv�a po�
��ta�
ov�a doba v�sak kladie ot�aznik

nad efekt�� vnos

�

tou sol��dneho klasi
k�eho v�yskumu

spr�avania sa organizmov, ktor�y sa sna�z�� dôsledne

postupova

�

t od �st�udia jednodu
h�y
h foriem nervove-

j �
innosti k vy�s�s��m. Inteligentn�e spr�avanie sa pre-

stalo by

�

t v poslednej dek�ade v�ysadou organizmov

a pr�ave pod vplyvom r�y
hlo sa rozv�yjaj�u
ej umelej

inteligen
ie sa aj David Marr rozhodol nerezignova

�

t

na �st�udium vy�s�sej nervovej �
innosti a h

�

lada

�

t k nemu

nov�e neheuristi
k�e pr��stupy. S�ustredil sa na v�yskum

�

ludsk�eho videnia, pri�
om vy
h�adzal z predpokladu,

�ze pri �st�udiu tohto nervov�eho pro
esu treba ro-

zli�sova

�

t tri �urovne jeho popisu: komputa�
n�u, algo-

ritmi
k�u a implementa�
n�u. Hlavn�y dôraz kl�adol na

vypra
ovania komputa�
nej te�orie videnia, t. j. na

n�ajdenie optim�alny
h reprezent�a
i�� popisu obrazu v

jednotliv�y
h �st�adi�a
h jeho �u�
elov�eho spra
ov�avania

a na oper�atory, pomo
ou ktor�y
h mo�zno tak�eto

funk�
ne reprezetovate

�

ln�e modul�arne spra
ov�avanie

obrazu uskuto�
ni

�

t. Ost�avaj�u
e dve �urovne popisu

pro
esu spra
ov�avania zrakov�y
h inform�a
i�� za-

h�r�naj�u ot�azku �spe
i�k�a
ie konkr�etny
h algoritmov

a neur�onov�eho "hardwaru", ktor�ymi by mozog mo-

hol n�ajden�e matemati
k�e oper�a
ie realizova

�

t [7℄.

Marrom navrhnut�y oper�ator [8℄ na z��skanie �
iarovej

reprezent�a
ie zmien intenz��t obrazu a komputa�
n�a

te�oria stereovidenia [9℄, vypra
ovan�a spolu s T.

Poggiom, patria medzi tie modul�arne oper�a
ie

prvotn�eho videnia, ktor�e vzbudili najv�a�
�siu po-

zornos

�

t. Marrovi spolupra
ovn��
i Ri
hter a Ull-

man sa pok�usili implementova

�

t Marrovu te�oriu na

�urovni neur�onov�y
h obvodov sietni
e oka. Vypra
o-

vali jeden z doteraz najexaktnej�s��
hmodelov re�alnej

neur�onovej siete [10℄. Tento model vy�siel z de-

tailn�y
h poznatkov o interneur�onovej organiz�a
ii

sietni
e a uspokojivo vysvetluje elektrofyziolog-

i
k�e merania elektri
kej aktivity jednotliv�y
h ty-

pov neur�onov, ktor�a bola vyvolan�a de�novan�ymi

zrakov�ymi podnetmi. Takisto pr�a
am Poggia,

Ko
ha a Torreho [11, 12℄, kror�y na z�aklade line�arnej

1



k�ablovej te�orie po�
��tali 
harakteristiky konkr�etny
h

neur�onov zrakovej dr�ahy, mo�zno priradi

�

t pr��vlastok

implementa�
n�e.

Za podnetn�u komputa�
n�u te�oriu mo�zno tie�z po-

va�zova

�

t Hollerba
hovu os
ila�
n�u te�oriu [13℄ gen-

erovania rukopisn�y
h pohybov. Ide o jednu z

prv�y
h neverb�alny
h te�ori�� �u�
eln�eho koordinovania

svalov.

Po�
etn�e te�orie aso
iat��vnej pam�ati [14{17℄ mo�zno

tie�z zaradi

�

t do triedy komputa�
n�y
h te�ori�� , a-

j ke

�

d v mnoh�y
h pr��pado
h (napr. [16, 18℄)

boli mienen�e ako modely neur�onov�y
h obvodov

kôry mozgu. Navrhnut�a neuron�alna implemen-

t�a
ia t�y
hto te�ori�� v�sak nevy
h�adza zo s�u�
asn�y
h

poznatkov o �strukt�ure a funk
ii kôry, a je preto

nepresved�
iv�a.

Nami navrhnut�a adapt��vna neur�onov�a sie

�

t s

n�azvom MACSIM [19℄, ktor�a bola ur�
en�a na mod-

elovanie

�

ludskej s
hopnosti reprodukova

�

t vstupn�e

akusti
k�e inform�a
ie pohybmi org�anu hlasu, nebo-

la �uplne �uspe�sn�a preto, �ze sme najskôr nevypra-


ovali komputa�
n�u te�oriu pro
esov u�
enia ved�u
i
h

ku s
hopnosti reprodukova

�

t svalov�ymi efektormi vs-

tupn�e senzori
k�e inform�a
ie.

Z anal�yzy po�
etn�y
h existuj�u
i
h neur�onov�y
h

modelov vybran�y
h �strukt�ur mozgu n�am vypl�yva

z�aver, ktor�y potvrdzuje Marrovo stanovisko, �ze

bez pre
��zneho formulovania probl�emu je v oblasti

modelovania vy�s�sej nervovej �
innosti

�

ta�zk�e dospie

�

t

k rozumn�ym v�ysledkom. Rozhoduj�u
ou bari�erou

pre po
hopenie

�

ludskej inteligen
ie je o�
ividne ro-

zl�u�stenie pro
esov ved�u
i
h k porozumeniu a gen-

erovaniu re�
i. Jednou z mo�znost�� ako pristupova

�

t k

tomuto probl�emu je Libermanova motori
k�a te�oria

vn��mania re�
i [20, 21℄.

�

Zia

�

l, jej formul�a
ia je e�ste

st�ale zna�
ne v�agna, a preto vypra
ovanie kompu-

ta�
nej te�orie riadenia svalov hlasov�eho org�anu a je-

ho koordinovania s pohybmi ruky je nutn�ym pred-

pokladom �uspe�snosti sn�ah, ktor�e v inten
i�a
h mo-

tori
kej te�orie re�
i smeruj�u k vysvetleniu porozu-

menia re�
i.

�

St�udium pam�a

�

tov�y
h javov v neur�onov�y
h

�strukt�ura
h

Mal�e v�yrastky dentritov { tzv. dentriti
k�e t�rne sa

dostali do 
entra pozornosti pam�a

�

tov�eho v�yskumu

po tom, �
o bolo experiment�alne zisten�e [23{25℄,

�ze zmena i
h morfol�ogie mô�ze by

�

t spojen�a s elek-

trofyziologi
ky pozorovan�ymi zmenami �u�
innosti

syn�aps v bunk�a
h vybran�y
h nervov�y
h �strukt�ur s-

tavov
ov i bezstavov
ov. Zv�y�sen�y z�aujem o t�rne je

dôsledkom skuto�
nosti, �ze zmeny �u�
innosti syn�aps

sa v s�u�
asnosti pova�zuj�u za prejav pam�a

�

tov�eho pro-


esu na �urovni jednotliv�y
h neur�onov [26, 27℄.

K�ablov�e v�ypo�
ty prenosov�y
h vlastnost�� t�r�nov,

vykonan�e Ko
hom a Poggiom [22℄, po prv�y raz

presved�
ivo uk�azali, �ze �u�
innos

�

t synapsy umi-

estnenej na hlave t�r�na, ktor�a pra
uje v saturovanom

re�zime, 
itlivo z�avis�� od geometrie t�r�na.

Probl�em me
hanizmu predpokladanej v�azby medz-

i stimul�a
iou t�r�novej synapsy a zmenou rozmerov

t�r�nov sme sa zaoberali v pr�a
i [28℄. Navrhnut�y

elektroforeti
k�y me
hanizmus v�azby je zalo�zen�y

na predpoklade, �ze t�r�n, na ktorom je aktivovan�a

synapsa, pôsob�� ako pas
a pre membr�anov�e �
asti
e

a bielkoviny, transportovan�e dendritom za �u�
elom

obnovy jeho membr�any. Za
hytenie n�ahradn�eho

materi�alu v t�rni je dôsledkom elektri
k�eho po

�

la,

ktor�e vznikne pozd

�

l�z osi t�r�na v �
ase, ke

�

d je ak-

tivovan�a ex
ita�
n�a synapsa na jeho hlave. Na-

mi vypo�
��tan�a intenzita po

�

la r�adu 10

4

V.m

�1

sa

zhoduje s hodnotou ud�avanou v ned�avno pub-

likovanom �
l�anku [29℄. Toto pole je dostato�
ne

ve

�

lk�e na to, aby spôsobilo efekt��vnu elektroforet-

i
k�u migr�a
iu n�ahradn�eho membr�anov�eho mater-

i�alu s negat��vnym povr
hov�ym n�abojom smerom ku

hlave t�r�na, a t�ym vyvolalo zv�a�
�senie jeho rozmerov.

Navrhnut�y me
hanizmus je mo�zn�ym podkladom

pre s�u

�

ta�zenie syn�aps o n�ahradn�y materi�al, ktor�e

vyhr�avaj�u �
astej�sie aktivovan�e synapsy. Neak-

t��vne synapsy by preto mali �
asom zanikn�u

�

t. Uve-

den�y elektroforeti
k�y me
hanizmus v�azby medz-

i stimul�a
iou t�r�novej synapsy a zmenou jej mor-

fol�ogie spolu s predpokladan�ym pro
esom nevrat-

nej, v�apnikom vyvolanej dezaktiv�a
ie bielkov��n

hlavy t�r�na, by mohol by

�

t podkladom h

�

ladan�eho

pam�a

�

tov�eho pro
esu v neur�ono
h.

Z�aver

Fyzik�alny v�yskum prejavov nervovej �
innosti

na molekul�arnej a bune�
nej �urovni bezosporu

v�yznamne prispel k prudk�emu v�yvoju tejto oblasti

v posledn�y
h roko
h (preh

�

lad v�ysledkov v�yskumu

na molekul�arnej �urovni mo�zno n�ajs

�

t v referat��vnom

�
l�anku [30℄). V�yznam fyziky vo v�yskume vy�s�sej

nervovej �
innosti bol doteraz obmedzen�y iba na

�st�udium niektor�y
h s �nou s�uvisia
i
h javov, ako

sme sa to sna�zili ilustrova

�

t. V poslednom �
ase sa

v�sak objavil 
el�y rad �
isto fyzik�alny
h pr�a
 [31{35℄,


ie

�

lom ktor�y
h je postihn�u

�

t met�odami �statisti
kej

fyziky glob�alne 
harakteristiky prejavov �
innosti

mozgu. Aj ke

�

d v�a�
�sina t�y
hto pr�a
 predstavuje za-

tia

�

l iba via
 �
i menej form�alnu aplik�a
iu zn�ameho

fyzik�alneho apar�atu v netradi�
nej oblasti, mo�zno

sa domnieva

�

t, �ze fyzika zohr�a �
oskoro v�yznamn�u

�ulohu pri v�yskume vy�s�sej nervovej �
innosti. Existu-

j�u nepriame argumenty v prospe
h toho [36{38℄, �ze

vn��manie mo�zno vysvetli

�

t iba neklasi
k�ymi, kolek-

t��vnymi interak
iami medzi neur�onami.

[1℄ Marr D.: J. Physiol. 202 (1969), 437.

2



[2℄ E

les J. C., Ito M., Szent�agothai J.: The 
ere-

bellum as a neuronal ma
hine. Springer-Verlag,

New York 1967.

[3℄ Hubel D.H.: Nature 299 (1982), 515.

[4℄ Marr D.: Vision. W. H. Freeman, San Fran
is
o

1982, 14.

[5℄ Stent G. S., Kristan W. B. Jr., Friesen W. O.,

Ort C. A., Poon M., Calabrese R. L.: S
ien
e 200

(1978), 1348.

[6℄ Kandel E. R.: S
i. Ameri
an 241 (1979), 67.

[7℄ Poggio T.: Trends Neuros
i. 4 (1981), 258.

[8℄ Marr D.: Phil. Trans. R. So
. Lond. B 290

(1980), 199.

[9℄ Marr D., Poggio T.: Pro
. R. So
. Lond. B 204

(1979), 301.

[10℄ Ri
hter J., Ullman S.: Biol. Cybern. 43 (1982),

127.

[11℄ Ko
h C., Poggio T., Torre V.: Phil. Trans. R.

So
. Lond. B 298 (1982), 227.

[12℄ Ko
h C., Poggio T., Torre V.: Pro
. Natl.

A
ad. S
i. USA 80 (1983), 2799.

[13℄ Hollerba
h J. M.: Biol. Cybern. 39 (1981),

139.

[14℄ Nakano K.: IEEE SMC - 2 (1972), 380.

[15℄ Kohonen T., Oja E.: Biol. Cybern. 21 (1976),

85.

[16℄ Amari S. I.: Biol. Cybern 26 (1977), 175.

[17℄ Fukushima K.: Biol. Cybern 36 ( 1980), 193.

[18℄ Kohonen T., Lehti�o P., Rovamo J., Hyv�arinen

J., Bry K., Vainio L.: Neuros
ien
e 2 (1977), 1065.

[19℄ Fedor P.: Biol. Cybern. 27 (1977), 129.

[20℄ Liberman A. M., Cooper F. S., Shankweiler D.

P., Studdert-Kennedy M.: Psy
hol. Rev. 74 (1967),

231.

[21℄ Liberman A. M.: Am. Psy
hol. 37 (1982), 148.

[22℄ Ko
h C., Poggio T.: Pro
. R. So
. Lond. B

218 (1983), 455.

[23℄ Fifkov�a E., van Harreveld A.: J. Neuro
ytol. 6

(1977), 211.

[24℄ Brandon J. G., Coss R. G.: Brain Res. 252

(1982), 51.

[25℄ Desmond N. L., Levy W. B.: Brain Res. 265

(1983), 21.

[26℄ Lyn
h G., Baudry M.: S
ien
e 224 (1984),

1057.

[27℄ Teyler T., Dis
enna P.: Brain Res. Rev. 7

(1984), 15.

[28℄ Fedor P., Be�nu�skov�a

�

L., Jake�s H., Majern��k V.:

Studia Biophys. 92 (1982), 141.

[29℄ Horwitz B.: Neuros
ien
e 12 (1984), 887.

[30℄ Oosting P. H.: Rep. Prog. Phys. 42 (1979),

1479.

[31℄ Hop�eld J. J.: Pro
. Natl. A
ad. S
i. USA 79

(1982), 2554.

[32℄ Peretto P.: Biol. Cybern. 50 (1984), 51.

[33℄ Clark J. W., Winston J. V., Rafelski J.: Phys.

Lett. A 102 (1984), 207.

[34℄ d

0

Humieres D., Huberman B. A.: Stat. Phys.

34 (1984), 361.

[35℄ Ingber L.: Phys. Rev. A 29 (1984), 3346.

[36℄ Stuart C. I. J. M., Takahashi Y., Umezawa H.:

Found Phys. 9 (1979), 301.

[37℄ Woo C. H.: Found Phys. 11 (1981), 933.

[38℄ Stapp H. P.: Found Phys. 12 (1982), 363.

3


