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LATERAL INHIBITION AND ITS ROLE IN PHYSIOLOGY
OF SENSORY ORGANS

HUBKA P, KRAL A

LATERALNA INHIBICIA A JEJ ULOHA VO FYZIOLOGII ZMYSLOVYCH ORGANOV

Abstract

Hubka P, Kral A:

Lateral inhibition and its role in physiology of sensory or-
gans

Bratisl Lek Listy 1999; 100 (10): 572-575

Lateral inhibition represents the neural mechanism stabili-
zing the activity in neural networks. The present paper in-
troduces the different types of lateral inhibition and presents
the neurophysiological data demonstrating its existence in
the nervous system. Lateral inhibition is mainly discussed in
sensory organs. However, its manifestation in psychophysics
are ambiguous. Some psychophysical phenomena do support
the concept of lateral inhibition, other contradict. A possible
explanation is a covering of the existent lateral inhibition ne-
twork by excitatory synapses. Lateral inhibition therefore
does not dominate the behavior of the whole system, even
though it is important in stabilizing the excitatory activity in
it. (Ref. 71.)
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Mechanizmus lateralnej inhibicie je dobre znamy vo fyziolo-
gii zmyslovych organov. V skiimani historie tohto mechanizmu
mozno zajst az do polovice 19. storocia, ked sa objavili prvé tézy
poukazujuice na tento mechanizmus, aj ked existenciu jednotli-
vych nervovych buniek (na rozdiel od hypotézy syncitia) dokazal
vo svojich revoluénych pracach az Santiago Ramon y Cajal na
prelome storoci.

Lateralna inhibicia sa zakladé na existencii topologickej orga-
nizécie neurénov v ramci funkéne definovanej neurdnovej siete.
V takejto sieti potom dany neurdn inhibuje svojich susedov. Tento
mechanizmus je velmi jednoduchy, ale predstavuje klucovy proces
organizacie aktivity v neurdnovych siefach (1). Teoretici rozpozna-
vaju 4 mozné typy lateralnej inhibicie v nervovom systéme (2):

1.  jednoducha inhibicia (simple inhibition) — je najjed-
noduchsia, dany neurdn jednoducho inhibuje svojich topologic-
kych susedov;
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Lateralna inhibicia predstavuje neurdlny mechanizmus zabezpe-
Cujuci stabilitu aktivity v neurdlnych sietach. Predstavujeme
prehlad zakladnych typov laterdlnej inhibicie spolu s neurofy-
ziologickymi pracami dokazujicimi existenciu lateralnej inhibi-
cie v nervovom systéme. Lateralna inhibicia je diskutovanym fe-
noménom predovsetkym vo fyzioldgii zmyslovych organov. Jej
prejavy v psychofyzike vSak nie su jednoznacné. Niektoré psy-
chofyzikalne javy podporuju koncepciu lateralnej inhibicie, iné
jej protirec¢ia. Moznym vysvetlenim tejto skutocnosti je prekry-
tie existujucej lateralnej inhibicie excitacnymi synapsami. Late-
ralna inhibicia prevdepodobne nedominuje v spravani systému,
aj ked ma déleziti ulohu v stabilizovani excitacnej aktivity
v tom. (Lit. 71.)

KTucové slova: lateralna inhibicia, fyzioldgia zmyslovych or-
ganov.

2. dopredna inhibicia (feedforward inhibition) — v tomto pri-
pade tvoria neurdnovu siet viaceré, hierarchicky organizované vrst-
vy, dany neurdn jednej vrstvy potom inhibuje jeho topologickych
susedov v nasledujucej vrstve siete;

3. Spétna inhibicia (feedback inhibition) — v tomto pripade
vo viacvrstvovej neurdnovej sieti dany neurdn inhibuje svojich
susedov z predchadzajicej vrstvy;

4. centralna inhibicia — v tomto pripade dochadza k centri-
fugalnej lateralnej inhibicii; spétna inhibicia je vlastne najjedno-
duchsim pripadom takejto centralnej inhibicie.

Problematika existencie lateralnej inhibicie je pomerne zlozi-
ta. Existuje niekolko moznych pristupov. Jednak ju mozno hladat
v empirickom experimente. Vtedy je dolezité simultanne snimat
z dvoch alebo viacerych neurdnov a dokazat korelaciu ich aktivi-
ty a inhibi¢ny efekt jednej bunky na druht. Dékaz topologickej
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susednosti mozno dosiahnut funkénym charakterizovanim snima-
nych neurdnov (poloha v retinotopickom, kochleotopickom atd.
poli). Tato metodika je velmi naro¢nd. Podporou pre takéto expe-
rimenty samozrejme slizi histologicka analyza sledovanych §truk-
tur. Je potrebné zdoraznit, Ze existuje len malo §truktur, ktoré boli
doteraz takto charakterizované. Jednou z nich je napr. nucleus
cochlearis dorsalis, kde sa nasla dopredna laterdlna inhibicia (3).
Vicsinou mame k dispozicii len nepriame dokazy. Takym doka-
zom je napriklad efekt vyradenia inhibicie (napr. GABA antago-
nistom bicuculinom) na funkéné vlastnosti snimanych neurdénov.
Podobne mozno sledovat spravanie jednotlivych neurénov pri da-
nej stimulacii, ked ich funkéné vlastnosti zodpovedaji predpokla-
dom lateralnej inhibicie. V tomto pripade maji rozhodujtcu ulo-
hu aj pocitacové simuldcie, ktoré dokazu predpovedat spravanie
takychto neurénov (4—6). V neposlednom rade mozno vysledky
psychofyzikalnych experimentov interpretovat v zmysle ich neu-
ralnych mechanizmov.

Existuje mnozstvo teoretickych prac, ktoré sa zaoberaju me-
chanizmom lateralnej inhibicie (7—10). Vysledky tychto prac
mozno zhrnut do niekolkych zaverov. Lateralna inhibicia zvyraz-
nuje kontrast excitacného vzoru v sieti, znizuje Sum a zniZuje in-
formacnu entropiu aktivity. Lateralna inhibicia ma aj rozhodujtcu
funkciu vo funkénej separacii jednotlivych vzruchov. Zamedzuje
strate anatomického kddovania vo viacvrstvovych neurénovych
sietach. Neuralna aktivita by sa v désledku konvergencie a diver-
gencie bez takéhoto organizujuceho principu rozptylila v rozsiah-
lych Castiach neurdnove;j siete a pripadne nedosiahla v centralnych
Castich prahovu intenzitu. Rozsiahla konvergencia a divergencia
v sieti je nevyhnutna pre moznost asociacie roznych podnetov. Pre
funkciu lateralnej inhibicie je potrebna viacvrstvova alebo rekur-
zivna siet. Lateralno-inhibi¢ny princip je aj podkladom zékladne;j
organizacie mozgovej kory (11, 12). Posledné prace naznacuju aj
moznost riadenia permisivnych faktorov plasticity inhibiciou na
kore. Mnohi vyznamni fyzioldgovia zaoberajici sa zmyslovymi
organmi — od Macha cez Hartlinea, Ratliffa aZ po von Békésyho,
si vysvetlovali niektoré psychofyzikalne fenomény lateralnou in-
hibiciou.

Niet pochybnosti o tom, Ze lateralne inhibi¢né siete v aferent-
nych drahach existuju. O existencii tohto principu vsak treba dis-
kutovat z funkéného hladiska. Vysledky modelov poukazuju na
velmi krehka rovnovahu medzi excitaciou a inhibiciou. Je takato
jemne nastavend rovnovaha pravdepodobnd? Alebo dochadza k jed-
noznacnej prevahe excitacie nad inhibiciou a lateralne inhibi¢na
siet sluzi len drobnému ladeniu vzorca aktivity v sieti? Existuju
dokazy skutoéného funkéného (netto) efektu lateralnej inhibicie
v jednotlivych zmyslovych modalitach?

Hadam najlepsie preskimanym zmyslovym analyzatorom je
zrak. Ucebnicovym prikladom fenoménu laterdlnej inhibicie pri
zraku su tzv. Machove pasy (13). Zrak prezentuje okolo precho-
dov réznych svetelnych intenzit iluziu polotienia. Uz Mach pred-
pokladal existenciu mechanizmu, ktory by sa z jeho pohladu dnes
dal prirovnat k lateralnej inhibicii. Hartline a Ratliff snimali akti-
vitu neurénov v oku raka a skuto¢ne nasli ich vzajomnu zavislost
aktivity, ktora poukazovala na lateralnu inhibiciu (14—16). Za tieto
préce dostali Hartline, Granit a Wald Nobelovu cenu roku 1967.

Hlavnym vysvetlenim mechanizmu vzniku Machovych pasov
sa teda stala lateralna inhibicia (17). Lateralne inhibi¢né siete sa
dokazali nielen v retine, ale aj v centralnych Castiach zrakového

analyzatora (18—21). Nasledujtce prace podporili tento koncept
aj kvalitativne (22—24). Novsie psychofyzikalne prace vsak pou-
kazuju na diskrepanciu pri pokusoch vysvetlit kvantitativne tieto
fenomény (25, 26). Rovnako tazko vysvetlit slabt vybavnost Ma-
chovych pasov na prudkych ,,schodoch® svetelnosti — tzv. ,,edge
effect” (27). Toto by naznacovalo participaciu dalsich centralnych
mechanizmov na Machovych pasoch. Podobne nie je jednoducho
vysvetlitelna ani Chevreulova iluzia (28, 29). Aj ked sa participa-
cia fenoménu lateralnej inhibicie na Machovych pasoch experi-
mentalne potvrdila (30—32), dnes je jasné, ze ide o fenomén, ktory
nevznika v retine, ale az vo V1, a na ktorom participuju komplex-
né centralne mechanizmy (33, 34). Existuje 7 znamych teorii vy-
vsetlujucich Machove pasy, pri¢om laterdlna inhibicia je len jed-
nou ich sucastou (25, 26, 35—39). Vznika teda otazka, nakolko je
efekt lateralnej inhibicie pozorovatelny v psychofyzike vizualne-
ho systému. Ak sa efekt lateralnej inhibicie len sporne prejavuje
v psychofyzike, je pravdepodobné, Ze tieto neurofyziologicky
dokazané neurdnové siete v rozhodujucej miere nedeterminuja
percepciu. Je mozné, ze v zrakovom analyzatore nie je efekt tych-
to sieti dominujtci, pretoze je prekryty masivnou excitacnou kon-
vergenciu z inych neuronovych sieti.

Podobny je stav v sluchovom analyzatore. Revolu¢né prace
Georga von Békésyho (40) opisali kochlearnu mechaniku mftvej
kochley. Postupujtica vlna vsak bola prihruba na vysvetlenie jem-
nej diskriminac¢nej schopnosti sluchu pre frekvencie. Von Békésy
predpokladal existenciu mechanizmu (funneling), ktory mal zo-
strovat excitacné vzory (nielen pri sluchu, ale aj pri hmate, ako
ukazal v psychofyzikalnych experimentoch (2)). Tedria tzv. dru-
hého filtra (lateralnej inhibicie) v ganglion spirale (41) pretrvala
len kratko. Uz o 2 roky neskdr boli publikované receptorové po-
tencialy vnatornych vlaskovych buniek (42), ktoré vyvratili ted-
riu druhého filtra a ukazali, ze vlaskové bunky su rovnako ostro
ladené ako vlakna sluchového nervu. Dnes navyse vieme, ze v gan-
glion spirale sa nenachadza podstatna konektivita, ale Ze ho tvoria
jednoduché bipolarne bunky.

Existenciu aktivneho, od metabolickej premeny zavislého pro-
cesu vo frekvencnej diskrimindcii dokdzali ako prvi Evans a Klin-
ke (43, 44). Khanna a Leonard (45) a Robles a spol. (46) dokazali
merat modernymi metddami vychylky BM in vivo. Ale aZ priamy-
mi pozorovaniami aktivnej kontrakcie vonkajsich vlaskovych bu-
niek Brownella a spol. (47) a Zennera a spol. (48) sa podarilo pre-
svedcit Sirokt vedeck verejnost, Ze v kochlei nastavaju aktivne deje,
ktoré st zdrojom otoakustickych emisii, pri¢inou vysokej frekven-
¢nej selektivity a zdrojom nelinearity u sluchu (49). To by zdanlivo
vyvratilo pritomnost laterdlnej inhibicie v sluchovom analyzatore.
Neurofyziologické data dokazovali jej existenciu v centralnych ¢as-
tiach analyzatora (50, 51). Zostava preto otazka, ¢i mozno lateralnu
inhibiciu dokazat v psychoakustike. A tu st opét nazory velmi od-
lisné. Houtgastove prace tykajuce sa maskovania a tzv. ,,edge ef-
fect poukazovali na takyto centralny mechanizmus (52, 53). Takis-
to frekvencna diskriminacia sluchu pre kratke tony sa dodnes nevy-
svetlila a poukazuje na centralne mechanizmy podobné lateralnej
inhibicii a ¢asovej koincidencii (54—359). Na druhej strane by exis-
tencia lateralnej inhibicie implikovala zlepsenie frekvencnej diskri-
minacie v porovnani so sluchovym nervom aj pri stacionarnych to-
noch. Takéto zlepSenie sa v§ak nepozorovalo v experimente (60).
Podobne koncepcia kritickych pasiem v psychoakustike protireci
lateralnej inhibicii (61, 62). Aj ked lateralna inhibicia méze mat
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funkciu v generovani tinitu (63, 64) a je efektivnym mechanizmom
pri kochlearnych implantatoch (65, 66), nie je ndzor na jej existen-
ciu v psychoakustike jednotny (67).

Pri ostantych zmyslovych organoch je stav podobny. Neuro-
fyziologicky je dnes laterdlna inhibicia dokazana aj pri ¢uchu
a hmate, nachadza sa aj napr. v hipokampe a neokortexe (68, 69—
71). Jednoznaény dokaz prejavu lateralnej inhibicie v psychofy-
zike zmyslovych organov sa hladé. Toto by mohlo naznacovat, ze
laterdlna inhibicia je viac organizujuci Cinitel, ktory sa percepéne
prejavuje skor v patologickych ako fyziologickych podmienkach.

Zaverom je potrebné uviest jeden zdvazny metodicky prob-
1ém. Principialne su vSetky uvedené psychofyzikalne experimen-
ty vykonané u ¢loveka. Z etickych dévodov nam vsak chybaju
neurofyziologické data, a preto porovnania psychofyziky a neu-
rofyziologie sa odohrava medzi réznymi zivo¢isnymi druhmi.
Zostava dokazat, ¢i percepcie zvierat naozaj zodpovedaju percep-
cii Tudskych probandov.*
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