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ABSTRAKT

Recentni srovnavaci studie ukazuji, ze mozky ptakd, ackoliv malé, disponuji vysokou procesni
kapacitou. Mozky papouskill a pévcl maji vyssi hustoty neuronti nez mozky savcii, a zejména velci
papousci a krkavcoviti ptaci konkuruji ¢i dokonce pfed¢i poctem neurontt v koncovém mozku
primaty. Ukazuje se vSak, Ze se procesni kapacita mozku ptdkli vyznamné 1i$i mezi raznymi
fylogenetickymi liniemi. Bazélni skupiny jako hrabavi maji mnohem niz$i absolutni pocty neuront
a nizsi hustoty nez pévcei a papousci. V této diplomové praci jsem pomoci metody izotropni frakéni
homogenizace stanovil poCty neuronii a non-neuralnich bunék ve vybranych castech mozku
u 19 druhit z tradi€né uznavanych tadi zoboroZcl (Bucerotiformes), Splhavci (Piciformes)
a srostloprstych ptakt (Coraciiformes). Mozky zoborozct 1 $plhavei (nikoliv vSak srostloprstych)
maji poéty neurontl srovnatelné se stejné velkymi mozky pévet a papouskd. Skalovani neuront
u téchto skupin je podobné a signifikantné se lisi od téhoz pro holuby (Columbiformes) a hrabavé
(Galliformes). U korunovych skupin mizeme pozorovat podobné trendy jako je vysokd mira
encefalizace, propor¢né vétsi koncovy mozek a rostouci procento neuronli koncového mozku.
U holubtl a hrabavych miizeme pozorovat trendy zcela opacné, tedy nizkou miru encefalizace,
proporéné mens$i koncovy mozek a rostouci procento neuroni v mozecku. U zoborozcii byly
prokédzany signifikantné vy$s$i pocty non-neuralnich bun¢k neZz u ostatnich skupin. Podrobné&jsi
analyza koncového mozku reprezentativnich druht ukazala, Ze zna¢na ¢ast neurond (40-57 %) je
alokovana do nidopallia, které¢ zabezpeCuje mnohé kognitivni funkce. Naopak relativni velikost
a procento neuroni v hyperpalliu, které je funkénim homologem zrakové kiry savci, je

pravdépodobné druhové specifické a odrazi ekologii daného druhu ¢i taxonu.

Klicova slova: alometrie, velikost mozku, srovnavaci neuroanatomie, pocet gliovych bunék,

pocet neuroni, izotropicka frakéni homogenizace.



ABSTRACT

Recent comparative studies have shown that bird brains, although small, have a high processing
capacity. The brains of parrots and songbirds have higher neuronal densities than brains
of mammals; especially large parrots and corvids compete with or even outnumber primates by
the number of telencephalic neurons. However, the processing capacity of the avian brain appears
to differ significantly between various phylogenetic lineages. Basal groups such as galliform birds
have much lower absolute numbers of neurons and lower neuronal densities than songbirds and
parrots. In this Master thesis, I used the isotropic fractionator to determine numbers of neurons and
non-neural cells in specific brain regions in 19 species of hornbills (Bucerotiformes), woodpeckers
(Piciformes) and coraciiform birds (Coraciiformes). The brains of hornbills and woodpeckers (but
not coraciiform birds) have numbers of neurons comparable to that of songbirds and parrots and
significantly more neurons than equivalently sized brains of pigeons (Columbiformes) and galliform
birds (Galliformes). In the crown groups, we can observe similar trends such as a higher degree
of encephalization, a proportionally larger telencephalon and increasing percentage of telencephalic
neurons. On the contrary, in pigeons and galliform birds, we can observe completely opposite
trends such as a lower degree of encephalization, a proportionally smaller telencephalon
and increasing percentage of cerebellar neurons. Hornbills have significantly higher numbers
of non-neuronal cells than any other avian group studied so far. A more detailed analysis
of the telencephalon in representative species showed that most telencephalic neurons (40-57 %)
are allocated in the nidopallium, which subserve numerous higher cognitive functions.
On the contrary, the relative size and percentage of neurons in the hyperpallium, the functional
homologue of the mammalian visual cortex, is probably species-specific and reflects the ecology

of a given species or taxon.

Keywords: allometry, brain size, comparative neuroanatomy, number of glial cells,

number of neurons, isotropic fractionator.
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SEZNAM POUZITYCH ZKRATEK
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Ceské ekvivalenty casto nejsou zavedeny, nebo se viibec nepouzivaji.



1 Uvop

Mozek (cerebrum) je hlavnim fidicim centrem téla. Vyvojové je tvoren zadnim (rhombencephalon),
sttednim (metencephalon) a prednim mozkem (prosencephalon). Morfologicky odliSujeme
prodlouzenou michu (medulla oblongata), mozecek (cerebellum), sttedni mozek (mesencephalon),
mezimozek (diencephalon) a koncovy mozek (telencephalon). Relativné nejvétsi a nejkomplexnéjsi
mozky maji dvé endotermni skupiny suchozemskych obratlovci, tedy savci a ptaci (Butler & Hodos,
2005; Striedter & Northcutt, 2020). Tyto dvé skupiny zvétsili koncovy mozek a mozecek nezavisle,
a neni proto ptekvapivé, ze struktura téchto ¢asti mozku je u obou taxonii zna¢né odlisna (Jarvis et
al., 2005). Rovnéz tak velmi podobny repertoar kognitivnich schopnosti ptakli a savci je vysledkem

konvergentni evoluce (Giintiirkiin & Bugnyar, 2016).

1.1 STAVBA MOZECKU

Ackoli se velikost a tvar mozecku u jednotlivych skupin obratlovcl zna¢né 1i8i, jeho vnitini stavba
a cytoarchitektonika je velmi konzervovana (Yopak et al., 2017). Ptaci mozek se skldda z medialni,
cervovité Casti (vermis) a floculu (flocculus); cereberalni hemisféry, typické pro savéi mozek, nejsou
u ptaki vyvinuty (Yopak et al., 2017). Tento tradi¢ni pohled zpochybnily nékteré recentni vyvojové
studie naznacujici, Zze mozecek ptdkli a jinych obratlovcd je naopak homologicky savéim
mozeckovym hemisféram a vermis je evolucni novinkou savcl (Butts et al., 2014). Tento nazor vSak
neni v§eobecn¢ piijimany.

Dlouhou dobu bylo usuzovano, ze mozecek zajistuje pouze koordinaci pohybl a udrzovani
rovnovahy, mozecek je ale dulezitym asociacnim centrem savciho mozku a ucastni se i vysSich
kognitivnich funkci (Barton, 2012; Sokolov et al., 2017; Smaers et al., 2018). Zatimco drtivou
vétSinu neurontl savéiho mozku obsahuje mozecek (Herculano-Houzel et al., 2015), u korunovych
skupin ptak je vétsSina neuront v koncovém mozku (Olkowicz et al., 2016). I u ptakd vsak funguje
mozecek ve funkénim sepéti s koncovym mozkem, do jaké miry se vSak podili na vySSich
kognitivnich funkcich je nejasné. Recentni studie nicméné prokazuje roli mozecku ve vokdlnim
uceni pévell (Pidoux et al.,, 2018). Recentné bylo rovnéz demonstrovano, ze mozek papouskl
disponuje veétsimi jadry, kterd zprosttedkovavaji cerebello-telencephalicka spojeni (Gutiérrez-Ibanez

etal., 2018; Wylie et al., 2018).



1.2 STAVBA A SPECIFIKA PTACIHO KONCOVEHO MOZKU

Zatimco u savcil tvoii vétsinu koncového mozku Sestivrstevna klira mozkova (neokortex), u ptaki
ma vétsina koncového mozku charakter kompaktnich mas bunck, bézné oznacovanych jako jadra

Préaveé tato skutecnost byla hlavnim divodem vzniku zcela nespravné nomenklatury v prvni poloviné

20. stoleti a definici vétSiny koncového mozku u ptakt jako struktury, kterd je homologicka pouze
k bazalnim gangliim u savci (Obr. 1A) (Edinger, 1908; Ariéns Kappers et al

1936), a to i pres
1969; Striedter, 1997

nekteré studie, které¢ byly s timto pohledem zcela v rozporu (Homlgren, 1925; Kuhlenbeck, 1938)
Druhé polovina 20. stoleti se tak nesla v postupném zpochybnovani této predstavy (napi. Karten

Puelles et al.

2000), coz vyustilo vytvofenim zcela nové nomenklatury
na zacatku milénia (Reiner et al., 2004), ktera zohlednila vSechny dostupné poznatky (Obr. 1B)
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Obr. 1: Ptaci mozek a jeho hlavni ¢asti (A) podle predvaleéné nomenklatury
a (B) podle nomenklatury z roku 2004 (ex Jarvis et al., 2005, upraveno)

B, nucleus basorostralis pallii; E, entopallium; L, sluchové pole L, BO, ¢ichovy lalok (bulbus olfactorius)

Ptaci koncovy mozek se dé€li na dvé hlavni ¢asti: subpallium a pallium (Obr. 1B). Subpallium

zabira mnohem mensi ¢ast koncového mozku nez pallium a jako takové je jeSté dale d€leno
na septum, pallidum a striatum. Subpallium tésné navazuje na pallidlni struktury, od kterych je
oddéleno pouze tenkou bezbunécnou laminou (Striedter & Beydler, 1997). Pallium ma pomérné
komplikovanou stavbu a jeho hlavnimi soucdstmi jsou: entopallium, nidopallium, mesopallium,
hyperpallium, arcopallium a hippocampus (Obr. 1B). Hyperpallium (Wulst), nejdorzalnéji umistény
oddil pallia, je makroskopicky snadno odliSitelné, jelikoz ho od zbylych ¢asti pallia oddé€luje
na povrchu mozku brazda (zvana valeculla). Zv1asté napadné je hyperpallium u predatord, piedevsim
pak u sov, kde je hypertrofované a vrstevnaté uspotfadané (Pettigrew, 1979; Butler & Hodos, 2005).
Ventralni hranice hyperpallia je stdle diskutovana. Reiner a kolektiv (2004) vyty¢€ili hranici podél
lamina frontalis suprema, kdy by tak hyperpallium tvofily celkem Ctyii €asti. Jarvis a kol. (2013)



vSak pozdé¢ji demonstrovali, Ze (dv€) ventrdlni Casti hyperpallia vykazuji témét shodny geneticky
profil s ventraln¢ ulozenym mesopalliem, coz by znamenalo, ze hyperpallium by tvofilo mnohem
mens$i ¢ast Wulstu. Hyperpallium jako takové je cilovym mistem retino-thalamo-telencephalické
zrakové drahy a jedna se o analog (viz nésledujici kapitola) geniculo-stritdlni zrakové drahy u savci
(Karten, 1969; Kaas, 2012). Do Wulstu zasahuje castecn¢ i hipokampus, ktery je umistény
dorzomedialné (Obr. 1). Nejcastéji je spojovan s paméti, zpracovanim prostorové informace; zv1asté

vyvinuty hipokampus maji ptaci ukryvajici si zasoby potravy (Yaskin, 2011).

VétsSinu ptaciho pallia tvofi tzv. DVR (dorzélni komorovy hibet, dorsal ventricular ridge),
které tvotri obrovské masy Sedé hmoty pod postrannimi mozkovymi komorami. DVR se déli
na nidopallium, mesopallium a arcopallium. Nidopallium z v&tsi Casti funguje jako asociacni
centrum zodpovidajici za nejriznéjs$i kognitivni funkce, vcetné exekutivni kontroly. Nidopallium
caudolaterale (NCL) je pak oznaCovano jako funkéni ekvivalent savéiho prefrontidlniho kortexu
(Giintiirkiin, 2005; Nieder, 2017). Tti primarni senzorické oblasti jsou cilem extratelencephalickych
senzorickych vstupli a zasahuji hluboko do nidopallia, konkrétné sluchové pole L, entopallium
a nucleus basorostralis pallii (Obr. 2). Stejné jako nidopallium i mesopallium se vyznamné podili
na zpracovani informaci vyssiho fadu a vyznamné pfispiva k ptaci kognici, uceni a paméti (Atoji
& Wild, 2012; Giintiirkiin & Bugnyar, 2016). Hranice mesopallia jsou diskutované stejné¢ jako
hranice hyperpallia, jelikoz spolu tyto dvé oblasti sousedi (viz vySe). Ventralni a dorzalni cast
mesopallia tvofi dvé populace bunék, které jsou od sebe oddéleny postranni mozkovou komorou
v dorzalni ¢asti koncového mozku a ptechéazi jedno v druhé¢ skrze lamina mesopallium intermediale
ve ventralni ¢asti (Chen et al., 2013; Jarvis et al., 2013). Kaudo-basolateraln¢ umisténé arcopallium
pfijima nejriznéjsi informace z ostatnich pallidlnich struktur a projikuje do motorickych systému
mozkového kmene (Glintiirkiin et al., 2017); funkén€ je rozdéleno na kaudomedialni (amygdala)

a anteriorni ¢ast (premotorické centrum).

Nékteré oblasti pallia zpracovavajici senzorické a motorické informace jsou uspotfadany
do masivnich funkénich modula, které propojuji vrstevnaté struktury senzorickych oblasti. Skryta
laminace a uspotradani do vertikalnich sloupcti notné pfipominaji zapojeni jednotlivych vrstev kiry
mozkové, avsak tyto funkéni moduly jsou u savci malické a je jich obrovské mnoZstvi. Spise se tak
jednd o podobny organizacni princip vlastni centrdlni nervové soustavé. V minulosti bylo
detekovano né€kolik modulti mezi riznymi ¢astmi ptaciho pallia a subpallia (Stacho et al., 2020),
u nékterych dnes zndme 1 jejich presnou funkci: napft. sloupec sluchovy (Wang et al., 2010), zrakovy
(Ahumada-Galleguillos et al., 2015), motoricky a sloupce somatosenzorické (Jarvis et al., 2013)

a sloupce pro denni a no¢ni vidéni (Mouritsen et al., 2005)



1.3 HOMOLOGIE A PODOBNOSTI SE SAVCI

Vsechny ¢asti subpallia dnes maji jasné homology u savci (Obr. 2; Reiner et al., 2004; Jarvis et al.,
2013). Subpallidlni oblast koncového mozku je tedy v evoluci konzervovana napii¢ blanatymi
(Amniota) a pravdépodobné 1 napti¢ vSemi obratlovci (Stephenson-Jones et al., 2011). Podjednotkdm
ptaciho subpallia byly pfifazeny nazvy odpovidajici terminim pro sav¢i bazalni ganglia (Reiner
et al., 2004). Striatum je pln¢ homologické ke komplexu caudate-putamen (striatum u mens$ich
savcu, kde tyto dvé struktury splyvaji) a pallidum homologické ke globus pallidus u savct, a to 1 ptes

pomeérmne rozdilnou stavbu této Casti subpallia (Reiner et al., 2004).

Co se tyka homologie sav¢iho a ptaciho pallia, shoda nepanuje. Jednozna¢nymi homology mezi
ptaky a savci jsou pouze hipokampus a Cichova ¢ast kiry mozkové s Cichovym lalokem (Atoji
& Wild, 2006; Atoji et al., 2016; Tosches et al., 2018). Pro zbylé ¢asti pallia koncového mozku bylo
navrzeno pomérné velké mnozstvi hypotéz (Karten, 1969; Puelles et al., 2000; Butler & Molnar,
2002; Briscoe et al., 2018). Kvantum znalosti nabytych za poslednich 150 let vyzkumu vsak bohuzel
staile neumoznuje uspokojivé rozfeSit otdzku homologii mezi savéim a ptac¢im palliem.
Neokortikalni hypotéza navrhuje, ze jednotliva jadra ptaciho pallia (pfipadné jejich ¢asti) jsou
homologicka k jednotlivym vrstvam kiry mozkové u savct (Obr. 2A) a pln¢ tak homologizuje celé
ptaci pallium s neokortexem u savct (Karten, 1969; Shimizu et al., 1995). Této hypotéze vyhovuji
dostupnad hodologickd, histologicka, imunohistochemickd a cytoarchitektonicka data. Klaustro-
amygdalarni hypotéza navrhuje mnohem méné homologii na zdkladé embryologickych dat (Puelles
et al.,, 2000; Striedter, 1997). Podle této hypotézy jako jediné homology ke kuife mozkové
u savcil mohou byt oznaceny struktury dorzalniho (hyperpallium) a medialniho (hipokampus) pallia
(Obr. 2B). Struktury DVR jako je nidopallium (ventralni pallium) a mesopallium (lateralni pallium)
by pak byly ¢astecné homologni k subkortikdlnim jadernym strukturam u savcl (basolateralni ¢ést
amygdaly a claustrum). Hypotéza bunécnych poli navrhuje, ze DVR je homologické jak
k neokortexu, tak amygdale a klaustru u savcii (Butler & Molnar, 2002; Jarvis et al., 2013). Podle
této hypotézy tvoii ptaci pallium Ctyfi bunééné populace (Obr. 2C), jez jsou homologické
k jednotlivym vrstvdm neokortexu, amygdale a klaustru (Jarvis et al., 2013). Dalsi a dalsi
molekularni data vedla k formovéani nové hypotézy, kterd ¢astecné vychazi z hypotézy neokortikalni.
Tato hypotéza navrhuje, Ze to, co zlstava v evoluci konzervované nejsou neurdlni obvody (Karten,
1969), ale regulacni sité gentl, které¢ formuji neurony do homologickych bunéénych typii, a které se
riznymi vyvojovymi mechanismy formuji do zcela odliSnych struktur (Dugas-Ford et al., 2012;

Briscoe et al., 2018).
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Obr. 2: Homologie navrhované neokortikalni hypotézou, klaustro-amygdalarni hypotézou
a hypotézou bunécnych poli. A, amygdala; B, nucleus basorostralis pallii; BO, ¢ichovy lalok; DP, dorzalni pallium;
E, entopallium; GP, globus pallidus; Hp, hipokampus; IH, vmezetené hyperpallium; IN, vmezetené nidopallium;
L, sluchové pole L; L1-L6, jednotlivé vrstvy kiry mozkové; LP, lateralni pallium; MP, medialni pallium;
V, postranni mozkova komora; VP, ventralni pallium; funkéni sloupce: 1 — sluchovy, 2 — zrakovy, 3 — motoricky,
4, 5 — somatosenzorické, 6 — denni a no¢ni vidéni (ex Jarvis et al., 2005; Jarvis et al., 2013; upraveno).



VSechny homologie navrhované vySe zminénymi hypotézami (mimo hypotézu klaustro-
amygdalarni) jsou v pfimém rozporu s embryologickymi a transkriptomickymi daty (Belgard et al.,
2013; Tosches et al., 2018). Zatimco nov¢jsi vyvojové studie ukazuji, ze ve srovnani se savéim
koncovym mozkem je migrace neuront u ptakd do znacné miry omezena (Garcia-Moreno et al.,
2018), autoii transkriptomickych studii upozoriiuji, Ze genova exprese muze byt do urCité miry
zkreslujici, jelikoz pokud neurony vznikaji z riznych embryonalnich oblasti, bude se pravdépodobné
jednat o pfipad molekularni konvergence (Tosches et al., 2018). Vskutku recentni studie demonstruji,
ze neurony DVR maji podobné fyziologické vlastnosti (Spool et al., 2021) a exprimuji podobné
funkce determinujici geny jako projek¢ni neurony neokortexu (Colquitt et al., 2021), ale vyvojové
regulacni transkripéni faktory typické pro centralni, nikoli dorzalni pallium (Colquitt et al., 2021).
Nejpocetngjsi inhibi¢ni interneuron ptac¢tho DVR je bézny ve ventrdlnim palliu savcl, ale
nevyskytuje se v neokortexu (Colquitt et al., 2021). Soucasnd data tak upiednostiuji klaustro-
amygdalarni hypotézu, kterd predpoklada konvergentni evoluci ventralniho a dorzalniho pallia, kdy

expanzi riznych embryonélnich poli vznikaji analogické neuralni obvody a bunécné typy.

1.4 OD VELIKOSTI MOZKU K POCTU NEURONU

Velikost mozku je jedno z velmi diskutovanych témat na poli srovnavaci neuroanatomie. Absolutni
velikost mozku je snadno méfitelna jako hmotnost vypreparovaného mozku. U savct a ptakid lze
mefit absolutni velikost mozku i nepfimo jako objem mozkovny nasobeny hustotou nervové tkané
(Iwaniuk & Nelson, 2001), pouze u téchto skupin doléhd mozek tésné na sténu lebecni dutiny.
Dostupnost modernich technologii umoziiuje urcit velikost mozku u vymtelych skupin (Balanoff
et al., 2016), jichz vSak neni u ptdki mnoho, ale mohou byt zcela zasadni pro rekonstrukci evoluce
centralni nervové soustavy u ptakl (Ksepka et al., 2020; Torres et al., 2021), v budoucnu s moznym
ptesahem do paleoekologie (Early et al., 2020). Absolutni velikost mozku se malokdy pouziva jako
proxy pro vypocetni kapacitu mozku, ptesto v nékterych piipadech (napf. u primati) je patrné lepSim
prediktorem kognitivnich schopnosti (Deaner et al., 2007; MacLean et al., 2014). Mnohem ¢asté&ji se
pouziva relativni velikost mozku. Mozek vSak roste negativné alometricky s hmotnosti téla, ktera
vysvétluje az 90 % variability jeho velikosti (Striedter, 2005; Dicke & Roth, 2016), proto zde vzdy
byla snaha o co mozna nejvétsi odfiltrovani vlivu velikosti téla na velikosti mozku. Relativni velikost
mozku je tak zpravidla odvozovéana od alometrického vztahu mezi velikosti téla a velikosti mozku

a vyjadiena bud’ jako rezidual, nebo skrze encefaliza¢ni kvocient (EQ).

Vliv velikosti mozku na kognici, resp. procesni kapacitu, byla a je detailné¢ zkoumdana predevsim

u savcu a ptaka, jelikoz tyto dvé skupiny disponuji relativné nejkomplexnéj$imi a relativné



nejvetsimi mozky (Striedter, 2005; Butler & Hodos, 2005). Recentni ancestralni rekonstrukce
u ptakd a savcl zpracované novymi technikami tuto souvislost rozhodné nepodporuji (Strakova,
2018; Ksepka et al., 2020; Smaers et al., 2021). Evoluce velikosti mozku u ptakd byla vyrazné
ovlivnéna adaptivni radiaci na pfelomu kiida-paleogén, kdy dochdzelo k obrovskym selekénim
tlakim na velikost téla a zachovani schopnosti letu. Naopak ztrata schopnosti letu vede k velmi
rychlému navySeni télesné hmotnosti. Evoluce velikosti mozku u ptakt je charakterizovana spise
nezavislym zvétSenim v nékolika riznych liniich (Strakova, 2018; Ksepka et al., 2020). U rtiznych
skupin dochazelo ke zvétSeni velikosti mozku odlisnymi mechanismy (Strakova, 2018; Ksepka et al.,
2020), podobn¢ jako u savcii (Smaers et al., 2021). Zatimco napf. u papouskt a datlovitych
dochézelo ke zmenSovani velikosti téla pti zachovani velikosti mozku, u zoborozZcii a krkavcovitych
dochazelo k rychlejsimu zvétSovani mozku pii zvétSovani velikosti téla (Strakova, 2018).
Ancestralni rekonstrukce naznacuji, ze silny selekéni tlak na vétsi velikost téla u draved
(Accipitriformes, Falconiformes a Strigiformes) mohl byt zcela zdsadnim evolu¢nim milnikem
pro relativné vétsi mozek (Ksepka et al., 2020). Relativné velké mozky vSak nenajdeme pouze
u papouskt (Psittaciformes), pévcu (Passeriformes), Splhavct (Piciformes) a zoborozcu (Buceroti-

formes), ale 1 n¢kterych skupin vodnich ptakt (4dequornithes) ¢i vrubozobych (Anseriformes).

Prestoze je relativni velikost mozku béZzné pouZivana jako proxy pro odhad kognitivnich
schopnosti daného druhu (napt. Jerison, 1985; Roth & Dicke, 2005; Overington et al., 2009; Benson-
Amram et al., 2016), je nutné si uvédomit, Zze mozek je vysoce anizotropni struktura, v které jsou
neurony distribuovdny vysoce nerovnomeérne. Pouzivani velikosti mozku pro srovnani procesni
kapacity mozku, kognitivnich schopnosti ¢i inteligence miZe byt tim padem znacné zavadéjici. Pocet
neuronl a jejich hustota, pocet gliovych bun€k a nervovych spoji, ¢i primeérnd délka vzdalenosti
mezi neurony jsou dnes povazovany za mnohem piesngj$i faktory pro porovnani procesni kapacity
mozku u riiznych skupin (Dicke & Roth, 2016). Prozatim neexistuje efektivni a spolehlivd metoda
kvantifikace poctu synapsi u vét§iho mnozstvi druhli. Metoda izotropické frakéni homogenizace vSak
umoziuje rychle a pfesné urcit pocet neuroni a gliovych bunék v jakékoli ¢asti mozku (Herculano-
Houzel, 2005). Do dneSniho dne bylo publikovano pomérmné velké mnozstvi praci analyzujicich
bunécné slozeni mozku u 76 druhti savea véetné Clovéka (Herculano-Houzel et al., 2006; Herculano-
Houzel et al., 2007, 2011, 2014, 2020; Azevedo et al., 2009; Sarko, 2009; Gabi et al., 2010; Neves
et al., 2014; Kazu et al., 2014; Dos Santos et al., 2017; Jardim-Messeder et al., 2017; Kverkova et al.,
2018), dale u 37 druht ptakt (Massen et al., 2021; Olkowicz et al., 2016) a krokodyla nilského
(Ngwenya et al., 2016).



Kira mozkova je vyraznym rysem sav¢iho mozku a ptestoZze neokortex zpravidla dominuje
celému mozku a zabira nejvétsi objemovy podil, drtiva vétSina vSech neuronti mozku je prekvapive
v mozeCku (Herculano-Houzel et al., 2015). Napi. 80 % vsech neuront lidského mozku je
v mozecku, zatimco pouze 19 % v kife mozkové (Azevedo et al., 2009). Podobna situace je nejen
u primatt (Gabi et al., 2010), ale 1 u vSech dalSich analyzovanych skupin savcii (Herculano-Houzel
et al., 2015). Az na vyjimky (Herculano-Houzel et al., 2014) pomér neuronti okolo 4:1 ve prospéch
mozeCku charakterizuje téméf vSechny dosud studované savce (Herculano-Houzel et al., 2020)
a pravdépodobné reflektuje nejen spole¢nou evoluci, ale i dilezitou llohu mozecku pii nejruznéjsich
kognitivnich procesech (napi. Barton, 2012; Stoodley, 2012; Sokolov et al., 2017; Smaers et al.,
2018). Pfestoze mizeme pozorovat klidn€ i nasobné rozdily v poctech neuronii mezi riznymi
skupinami savcii (Herculano-Houzel et al., 2015), mnozstvi non-neuralnich bun¢k Skaluje
s hmotnosti mozku u vSech taxont stejn€, véetné ptaka (Olkowicz et al., 2016). Na rozdil od sav¢ich
mozkl je drtivd vétSina neuronli mozku papouski a pévcu alokovéna do koncového mozku, nikoli
do mozecku (Olkowicz et al.,, 2016). Efektivni stavba pta¢itho mozku, kdy jsou malé neurony
napéchované ve vysokych hustotach do malého objemu, zajistuje vysokou procesni kapacitu, ktera
se odrdzi v podobnych kognitivnich vykonech srovnatelnymi napft. s primaty (Giintiirkiin & Bugnyar,
2016). Analyza bunécného slozeni mozku hrabavych ptaktt vSak ukéazala, ze mezi rGznymi
skupinami ptdkli se miize pocet neuronii markantné liSit (Zhang, 2018). Zda jsou vysoké hustoty
neuronti odvozenym znakem charakteristickym pouze pro pévce a papousky, nebo pro vSechny
altricialni skupiny zlstava stale otdzkou, na jejiz odpovéd’ jsou nezbytné analyzy bunécného slozeni

mozku i u dalSich ptac¢ich skupin.

1.5 CILE PRACE

Cilem této diplomové prace je (1) s pouzitim metody izotropické frakéni homogenizace stanovit
bunécné slozeni v Sesti hlavnich oddilech mozku u vybranych druhli zoborozctl, Splhavch
a srostloprstych ptakd. (2) Na zéklad¢ téchto dat porovnat bunétné slozeni mozkid s diive
studovanymi skupinami ptakt (pévci, papousci, holubi a hrabavi) a vybranymi skupinami savct
(primati, hmyzoZzravci, vacnatci a hlodavci). (4) Pomoci jiz zminéné metody zanalyzovat podrobnéjsi
bunécné slozeni vybranych ¢asti koncového mozku a (5) pokusit se interpretovat tato neuro-

anatomicka data v kontextu kognitivnich schopnosti u analyzovanych skupin.



2 MATERIAL A METODIKA

2.1 POKUSNA ZVIRATA

V této diplomové praci bylo zpracovano celkem 25 jedinct reprezentujicich 19 druhti z péti tradi¢né
uznavanych ptacich fadt: mysaci (Coliiformes), zoborozci (Bucerotiformes), dudci (Upupiformes),
srostloprsti (Coraciiformes) a Splhavci (Piciformes) (DNA hybridizace; Sibley & Ahlquist, 1990).
Novéjsi celogenomové analyzy (Jarvis et al., 2014; Prum et al., 2015; Kimball et al., 2019) tadi
vSechny tyto fady do jednoho monofyletického taxonu Coraciimorphae, ktery spolecné se sovami
a dravci tvoii klad Afroaves sestersky k Australaves, tedy sokolim, papouskiim a pévciim. Druhy
byly vybrany tak, aby v rdmci moznosti dostate¢n¢ pokryly fylogeneticky strom celé skupiny.
U nasledujiciho vyc¢tu druhli byla ziskdna data: mySak hnédokiidly (Colius striatus), zoborozec
Sedolici (Bycanistes brevis), zoborozec natikavy (Bycanistes bucinator), toko Deckentv (Tockus
deckeni), toko rudozoby (Tockus erythrorhynchus), dudek chocholaty (Upupa epops), ledidk
obrovsky (Dacelo novaeguineae), mandelik hajni (Coracias garrulus), datel cerny (Dryocopus
martius), zluna zelend (Picus viridis), strakapoud velky (Dendrocopos major), datel Elliotiv
(Dendropicos elliotii), krutihlav obecny (Jynx torquilla), medozvéstka mensi (Indicator minor),
medozvéstka vousatd (Indicator exilis), vousak senegalsky (Lybius dubius), vousak zlutoskrvnny
(Buccanodon duchaillui), vousak zlutokostiecovy (Pogoniulus bilineatus), vousdk belovousy
(Pogoniulus coryphagea).

Vétsina zvitat pochazela z odchytii ve volné piirodé (Ceska republika a Kamerun), mensi ¢ast
pak ze z&djmovych chovil (zoborozec Sedolici, zoborozec natikavy, toko Deckeniv, toko rudozoby,
ledinidk obrovsky). VSechna zvifata byla pohlavné dospéla. Pohlavi vSech jedinct zahrnutych do této

studie jsou uvedena v Tab. 1 (str. 16).

2.2 PRIPRAVA TKANE

Vsechna zvitata byla predavkovana halotanem (2-brom-2-chlor-1,1,1-trifluorethan; Sigma-Aldrich),
inhala¢nim anestetikem, které je doporucovano pro svou vysokou ucinnost, snadnou manipulaci
(Close et al., 1996) a vasodilata¢ni ucinky (Close et al., 1997). Thned po usmrceni byla zvitata
zvazena. Po otevieni hrudni dutiny a ptferuSeni vSech vazi mezi srdcem a hrudnikem byl odstranén
osrdecnik, aby zde nedochazelo ke hromadéni a srdZeni krve, a rozstfizena sténa pravé srdecni
predsing. Byly odebrany vzorky krve a jater (pfipadné i trusu). Nasledovala transkardialni perfuze
skrze levou srde¢ni komoru ohfatym (na teplotu 40 °C) pufrovanym fyziologickym roztokem

(fosfatovy pufr s 0,134M chloridem sodnym, pH 7,4; déale jen PBS) s pfimési 0,1 % heparinu.



Po vyplaveni veskeré krve z cévniho feciste¢ bylo PBS nahrazeno 4% roztokem paraformaldehydu
(déle jen PFA) s fosfatovym pufrem (o teploté 4—10 °C). Po ukonceni perfuze byly zméteny zékladni
metrické udaje (délka téla, kiidla a béhaku) a urceno ¢i potvrzeno pohlavi jedince. Po dekapitaci
a ¢astecném otevreni lebecni dutiny byly vzorky ponechany 30—-60 minut postfixaci v roztoku PFA,
aby doslo k castecné fixaci mekké nervové tkan¢ a bylo mozné vyjmuti mozku z lebecni dutiny bez
jeho poskozeni. Po kratké fixaci byl mozek vypreparovan a neprodlené¢ zvazen, aby doslo k co
nejmensi ovlivnéni jeho hmotnosti. Micha byla vyjmuta, zvdzena a zméfena v co nejkratSim case,
zpravidla vSak az druhy den, aby doslo k dostatecné fixaci pted jejim vytazenim. Mozek i micha byly
fixovany ve 4% PFA po dobu 14-21 dni (v zavislosti na velikosti). Idealné jest¢ béhem postfixace
byla pofizena fotodokumentace (Obr. 7A, 7B, str. 21, 22). Po ukonceni postfixace byly vSechny
vzorky pievedeny do nemrznouci smési (30 % glycerol, 30 % ethylenglykol, 40 % 0,024M fosfatovy
pufr) na dobu 3-5 dni (opét podle velikosti mozku) tak, aby doSlo k dostate¢nému nasyceni tkdné

smési. Nasledné byly vzorky uskladnény pfi teploté —25 °C do dalSiho zpracovani.
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Obr. 3: Mozek krkavce rozdéleny na pét hlavnich éasti. Foto: S. Olkowicz (upraveno).

Kazdy mozek byl rozdélen na pét hlavnich, anatomicky snadno definovatelnych ¢asti (Obr. 3).
Pomoci tupé strany skalpelu byla pferuSena vSechna spojeni mezi pravou a levou hemisférou
koncového mozku (telencephalon) vEetné rozdéleni ¢ichovych laloki. Obé hemisféry byly oddéleny

piimym fezem od zbytku mozku na hranici thalamu a subpallia. Mozecek (cerebellum) byl oddélen
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od povrchu mozkového kmene. Stecha sttedniho mozku (fectum opticum) byla bilateraln¢ odfiznuta
od mezimozku (diencephalon), Obr. 3. Zbyla ¢ast mozku byla rozdélena na samotny diencephalon
rostralné a mozkovy kmen posteriorné. VSechny ¢asti mozku byly po parcelaci a pted samotnym
zpracovanim osuseny a zvazeny. Jelikoz vSak hmotnost tkané mohla byt ovlivnéna nasycenim
roztoky PFA a nemrznouci smési, bylo nutné hmotnost jednotlivych ¢asti upravit v poméru vici
vychozi hmotnosti mozku. Pro stanoveni poctu bunck v celém koncovém mozku byly pouZity

vvvvvv

ze rozdil v poctu bun¢k mezi hemisférami je zcela zanedbatelny (Olkowicz et al., 2016).

Datel éerny Zluna zelena
(Dryocopus martius) (Picus viridis)

PALLIUM

{ sBP 2

o

PALLIUM =

0.5 cm 0.25 cm

Obr. 4: Frontalni fezy koncovym mozkem datla ¢erného (Dryocopus martius) a Zluny zelené (Picus viridis)
s vyznacenymi jednotlivymi oddily. ARC, arcopallium; E, entopallium; HYP, hyperpallium; MES, mesopallium;
NID, nidopallium; SBP, subpallium. Foto: autor, méfitke: 0,5 cm a 0,25 cm.
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Pravé hemisféry byly vyuzity pro podrobnéjsi roz¢lenéni koncového mozku (Obr. 4). Hemisféry
byly pfes noc pfevedeny z nemrznouci smési do PBS a nésledné zality do roztoku 2—4% agardzy
(Sigma-Aldrich) v PBS zahtatém na teplotu 60 °C. Zatuhlé zelatinové bloc¢ky byly na vibratomu
(Leica VT1200 S) nafezany na 250-500um platky ve frontalni rovin€. V Sikmém svétle pod stereo-
mikroskopem (Olympus SZX 16) pak byly jednotlivé fezy zbaveny Zelatiny a pomoci mikroskalpelu
rozdéleny na subpallium a pallium. U Sesti druhli s nejvétsSim mozkem byly hemisféry rozclenény
podrobnéji na celkem deset Casti: subpallium, Cichovy lalok (bulbus olfactorius), entopallium,
nidopallium, mesopallium ventrale, mesopallium dorsale, hyperpallium, arcopallium, hippocampus
a zbytek pallia. Hranice mezi subpalliem a palliem byla vedena podé€l lamina pallio-subpallialis
(Reiner et al., 2004). VSechny c¢asti hemisféry byly vysuSeny a zvazeny az tésn¢ pied samotnym

zpracovanim, aby se zredukoval poc¢et manipulaci, a doslo tak k co nejmensim ztratam tkané.

2.3 STANOVENI POCTU BUNEK

Pro stanoveni poc¢tu bunc€k byla pouzita izotropickd frakéni homogenizace (Herculano-Houzel,
2005). Tato metoda je zalozena na pieméné anizotropni tkdn€¢ na homogenni suspenzi volnych jader.
Nutnou podminkou je tkan, kterd obsahuje pouze jednojaderné buinky, coz nervové tkan spliuje.
V principu je veSkera tkdn mechanicky rozmélnéna a naruSené bunécné membrany chemicky
dezintegrovany, a to bez poskozeni membran jadernych (Obr. 5). K tomuto ucelu slouzi sklenéné
ru¢ni homogenizatory s pfesné definovanou vzdalenosti mezi pistem a sténou homogenizatoru. Pocet
jader je nejprve stanoven v malém vzorku odebraném ze vzniklé homogenni suspenze a nasledné
pfepocten na celkovy objem homogenatu. Tak ziskdme celkovy pocet jader (tedy bun¢k) ve vybrané
zhomogenizované c¢asti zcela nezéavisle na jeji velikosti ¢i komplexnosti. Izotropicka frakéni
homogenizace poskytuje analogické odhady poctu neuronii jako podstatné pracnéj$i objektivni

stereologie (Ngwenya et al., 2017).

Obr. 5: Schématické znazornéni procesu homogenizace.
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Zvolena ¢ast mozku byla osuSena od nemrznouci smési, v ptipad¢ potfeby rozkrajena na Petriho
misce na mensi kousky, a vlozena do ru¢niho homogenizatoru (typ Tenbroeck Tissue Grinder;
Wheaton nebo Ningbo Ja-Hely Technology Co. Ltd) o vhodném objemu (rozmezi 0,5 az 40 ml).
Disocia¢nim roztokem (0,04M roztok citratu sodné¢ho s 1 % Triton X-100; Sigma-Aldrich) byly
omyty vSechny pouzité nastroje do homogenizatoru — pro metodu je totiz zcela zasadni, aby byla
homogenizovana veskera tkan. Béhem vlastni homogenizace byl pravidelné ptidavan disociacni
roztok, aby se zamezilo ulpivani bun€k a kouskl tkan€ na sténé¢ homogenizatoru. Homogenizace
byla ukoncena ve chvili, kdy proti ostrému svétlu nebyly patrné zadné kousky tkéné. Vznikla
suspenze jader byla pomoci sklenéné pipety pfenesena do odmérného valce. Pro minimalizaci ztraty
jader byly vzdy peclivé omyty vSechny casti homogenizatoru vcéetné¢ vSech odmérnych nadob
po zméfeni objemu. Pfidanim disocia¢niho roztoku bylo dosazeno pozadovaného celkového objemu
a homogenat byl premistén do nddoby vhodné k pozdéjsi centrifugaci. Zavérem bylo ptidano DAPI
(4°,6-diamidin-2-fenylindol; Sigma-Aldrich) ze zasobniho roztoku (40 mg DAPI na 200 ml dH,O)

v takovém mnoZstvi, aby vysledny objem obsahoval zhruba 5 % zasobniho roztoku DAPI.

Suspenze volnych jader oznacenych fluorescenénim DNA markerem DAPI byla pred kazdym
pocitanim bunék fadné¢ promichdna, aby byla skute¢né homogenni. Teprve poté byla odebran
10pl vzorek a napipetovan do Neubauerovy pocitaci komirky (Karl Hecht GmbH & Co. KG).
Komurka byla umisténa do fluorescen¢niho mikroskopu (Olympus BXS51) s optimdlnim filtrem
pro DAPI (U-MWU2). Pii 400x zvétSeni byla spocitana jadra na vSech 25 polich vnitiniho ¢tverce
pocitaci miizky (s presné definovany objem 0,0001 ml nad mfiZkou). Tento postup byl opakovan
minimaln¢ ctyfikrat. Pro maximalni omezeni statistické chyby ndhodnym odbérem vzorku byl
stanoven variani koeficient (CV). Hranice variatniho koeficientu byla stanovena na <0,10
(variabilita men$i nez 10 %). V ptipad€, Zze CV nespliioval tuto stanovenou hranici, byl postup
opakovan, dokud tato podminka nebyla splnéna. Vynasobenim primérného poctu bunek ze vSech
pocitani x10 000 (pocet bun€k v 1 ml homogenatu) a celkovym objemem suspenze jader byl
stanoven celkovy pocet bun¢k v celé zhomogenizované Casti mozku. Pfipadnd jadra erytrocyti
ve vzorku, jejichz typicky ovalny tvar je diky fixaci zachovan, nebyla do poctu jader nad mtizkou
zapocitavana. Homogenat jednotlivych struktur byl po stanoveni poctu bun€k zcentrifugovan
pti 1900-2000 otackach/s po dobu 15-20 minut, aby doslo k sedimentaci vSech jader v suspenzi.
Po odebrani supernatantu bylo pfidano dostate€né mnoZzstvi nemrznouci smési, obsah dikladné

promichén a vzorky uskladnény ve 2ml mikrozkumavkach pfi teploté —25 °C.
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2.4 STANOVENI POCTU NEURONU

Pokud zname piesny celkovy pocet bun¢k v dané struktufe, staci nam pak urcit jaky podil z nich
tvofi neurony. Jako marker neuronii byla pouZzita monoklondlni protilatka anti-NeuN (MAB377;
MerckMillipore), pro jeji vizualizaci pak sekundérni protilatka Alexa Fluor 594 (A11005; Merck-
Millipore). Protein NeuN je produkt genu Fox-3 a je specificky pouze pro jaderné membrany
neurontt (Kim et al., 2009). Vyjimku vSak tvofi Purkynovy bunky mozecku, mitralni buiky
¢ichového laloku (Mullen et al., 1992), Golgiho bunky, koSickovité a hvézdicovité interneurony
mozecku (Weyer & Schilling, 2003), které nejsou touto protilatkou rozpoznavany. Jedna se vSak
o opravdu malé neuronalni subpopulace, které jsou zanedbatelné pro potieby této diplomové prace.

Z tadné rozpipetovanych homogenati ulozenych v nemrznouci smési byla odebrana frakce
100-300 pl do 2ml mikrozkumavek a doplnéna do 1000 pl roztokem PBS. Obsah byl dikladng
protiepan a zkumavky stoceny na mikrocetrifuze (pti 4000 otackéach/s po dobu 5 minut). Po odebrani
supernatantu bylo k pelet¢ pridano 1000 pul PBS a obsah opét resuspendovan protfepanim.
Promyvani roztokem PBS bylo opakovano celkem tfikrat, aby doSlo k vyplaveni veSkeré nemrznouci
smési ze vzorku. Po poslednim promyti bylo ke kazdému vzorku ptidano 400 pl smési primarni
monoklonalni protilatky (MAB377; MerckMillipore) v koncentraci 1:800 v PBS a 10 % koziho séra
(Sigma-Aldrich) pro zamezeni vzniku nespecifickych vazeb protilatky. Vzorky byly inkubovany ptes
noc pii teploté 7 °C. Nasledujici den byly vzorky stoCeny a tfikrat promyty v roztoku PBS-Tx (PBS
s 0,3% ptimési Tritonu X100). Po poslednim promyti bylo pfiddno 400 pl smési sekundérni
protilatky (Alexa Fluor 594; A11005; MerckMillipore) opét v koncentraci 1:800 v PBS a namisto
koziho séra bylo pfidano 10 % DAPI. Nasledné byly vzorky jednu az dvé hodiny inkubovany
na tfepacce pii pokojové teploté. Po ukonceni inkubace byly vzorky stoceny a minimalné tfikrat
promyty PBS-Tx (tak, aby doslo k dostate¢nému vyplaveni protilatky) a jednou PBS (pro vyplaveni
PBS-Tx). Nasledné bylo pfidano adekvatni mnozstvi PBS pro dosaZeni idealni kone¢né hustoty jader
pro pocitani neurontl.

U jednoho druhu (Upupa epops) nefungovala primarni monoklonélni protilatka a bylo nutno
piistoupit k tzv. ,heat-induced epitope retrieval“ pro obnoveni reaktivity vazebného antigenu
po piili§ dlouhé fixaci v paraformaldehydu (Herculano-Houzel, 2005). Vzorky byly nejdiive tfikrat
promyty v PBS a zbaveny nemrznouci smési. Nasledné bylo ke kazdému vzorku ptidano 1 000 pl
0,2M kyseliny borité (vypufrované hydroxidem sodnym na pH 9,0). Vzorky byly v uzavienych 2ml
mikrozkumavkach ponofeny na 45 minut do vodni 1azn€ vyhtaté na 75 °C. Po dané dobé¢ byly vzorky

vyjmuty, sto¢eny a bylo postupovdno stejné¢ jako v predchozim odstavci s vyjimkou vymény
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primarni monoklondlni protilatky za polyklonalni anti-NeuN (ABN78; MerckMillipore) a sekundarni
protilatky za Alexa Fluor 594 (A11012; Life Technologies).

Obr. 6: Suspenze fluorescencné znacenych jader neuroni koncového mozku.
Jadra vSech bunék obarvena pomoci DAPI (A) a jadra neuront protilatkou NeuN (B).
Pouzitim dudlniho filtru (C) Ize snadno ur¢it pomérné zastoupeni jader neurontl (fialova)
a non-neuralnich bunék (modra). Foto: S. Olkowitz, upraveno (méfitko, 50 um).

Suspenze takto znacenych jader byla dikladn€é rozmichana. Vzorek 10 pl byl napipetovan
do pocitaci komirky, kterd byla umisténa do fluorescenéniho mikroskopu vybaveného patfi€nymi
filtry pro DAPI (U-MWU?2) a vySe zminénou sekundérni protilatku Alexa Fluor 594 (U-MWG2).
Jadra emitujici signal pro DAPI i NeuN zaroven byla zapocitana jako neurony. Jadra emitujici pouze
signal pro DAPI byla zapocitana jako non-neuralni buiiky (Obr. 6). Podily neuronti a non-neuralnich
bun¢k v jednotlivych vzorcich byly zaznamenavany pomoci pocitadla krevniho diferencidlu. Timto
zpusobem bylo provéfeno minimalné 500 jader v kazdém vzorku. Pro stanoveni poc¢tu neuronii
v jednotlivych ¢astech mozku sta¢ilo pouze vynasobit pocet bun€k v dané zhomogenizované ¢asti

mozku podilem neuront.

2.5 STATISTICKA ANALYZA DAT

Pro statistické analyzy a vytvofeni vSech grafii byl pouzit programovaci jazyk R 4.0.4 (R Core
Team, 2021) skrze oteviené prostfedi RStudio 1.4.1106 (RStudio, PBC, 2021). Pro ptipadné grafické
tipravy byl vyuzit vektorovy editor Inkscape 1.0.2 (The Inkscape Team, 2021). Casové kalibrovany
fylogeneticky strom pro ptaky byl pievzat z Ksepka et al., 2020 a v programu R (pomoci balicku
{phytools}) upraven tak, aby obsahoval pouze analyzované druhy. Pro vSechny srovnavaci analyzy
byly pouzity primérné hodnoty na druh. Data byla pied statistickym hodnocenim transformovana
dekadickym logaritmem. Pro popis Skdlovani a vyhodnoceni rozdilli mezi taxony byla pouzita
fylogeneticka regrese (PGLS; balicek {nlme}) a hladina vyznamnosti (p) byla stanovena na hodnotu

0,05.
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Pro porovnani bunécného Skalovani zoborozct, Splhavcu a srostloprstych ptakii se savci byla
pouzita diive publikovana data pro primaty (Gabi et al.,, 2010; Herculano-Houzel et al., 2007),
hmyzozravce (Sarko, 2009), hlodavce (Herculano-Houzel et al., 2006; Herculano-Houzel et al.,
2011) a va¢natce (Dos Santos et al., 2017). Pro porovnéni s ostatnimi ptacimi skupinami byla pouzita
publikovana data nasi skupinou pro papousky a pévce (Olkowicz et al., 2016) a prozatim
nepublikovana data pro hrabavé ptaky (Kocourek et al., v pfipravé) a holuby (Marhounova et al.,

v ptipravé). Celkem byla pro srovnani vyuzita data pro 33 druhti savci a 54 druhti ptaka.

3 VYSLEDKY

VSechna hlavni kvantitativni data ziskana béhem této studie jsou uvedena v tabulkich niZe.
V tabulce 1 jsou uvedena souhrnnd data pro télo a cely mozek; v tabulkach 2.1, 2.2 a 2.3 data
pro hlavni oddily mozku. Tabulky 3.1 a 3.2 shrnuji pravidla bunééného Skalovani pro mozky a jeho
¢asti u zoborozcu a Splhavcl. Tabulky 4.1, 4.2 a 4.3 shrnuji ziskand data pro jednotlivé casti

koncového mozku.

Tabulka 1: Hmotnosti téla a mozku, celkovy pocet neuronti a non-neuralnich bunék

Hmotnost téla Hmotnost mozku Pocet neuronti Pocet non-neuralnich

noosex [g] le] celkem [x10¢] bunék celkem [x106]
Vousak bélovousy 2 M 9,9+0,5 0,393 £ 0,002 116,97+ 1,81 57,06 + 4,02
Medozvéstka vousata 1 M 15,0 0,451 150,73 67,33
Vousak Zlutokostifecovy 2 F,F 11,2+0,2 0,470 + 0,020 118,03 +13,38 58,42 + 0,07
Medozvéstka mensi 1 M 26,5 0,636 180,46 84,48
Krutihlav obecny 1 M 34,6 0,840 214,74 117,99
Vousak Zlutoskvrnny 2 M,F 42,8+2,5 1,145 + 0,046 245,29 + 20,17 140,39 + 15,21
Mysak hnédokridly 2 MM 58,5+2,8 1,273 £ 0,003 200,66 + 2,05 145,55 + 0,46
Dudek chocholaty 1 M 60,0 1,360 265,52 215,20
Vousak senegalsky 1 M 102,6 1,656 358,41 192,69
Datel ElliotGv 1 M 37,5 1,763 448,50 207,26
Mandelik hajni 2 MF 142,7 £ 0,02 1,993 + 0,088 269,07 + 8,35 221,28 £8,53
Strakapoud velky 1 M 77,9 2,801 637,95 295,48
Toko rudozoby 1 M 190,0 4,153 757,27 558,08
Zluna zelena 1 F 184,3 4,162 736,45 449,91
Toko Deckentiv 1 M 222,0 4,463 783,67 522,14
Lednak obrovsky 1 F 380,5 4,608 511,80 426,59
Datel ¢erny 2 M,F 291,0+21,9 8,491 +0,428 1080,6 + 107,40 744,81 £ 51,53
Zoborozec nafikavy 1 M 598,8 9,328 1 355,98 1023,85
Zoborozec Sedolici 1 M 1037,0 13,613 2 116,99 1593,49

Druhy jsou fazeny podle rostouci hmotnosti mozku. VSechny hodnoty jsou uvedeny jako primér + SD.

n = pocet jedinc(; sex = pohlavi (M samec; F samice)
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Tabulka 2.1: Hmotnosti jednotlivych ¢asti mozku

Mozkovy kmen  Diencephalon Tectum opticum Cerebellum Telencephalon Subpallium
el [g] g [e] [g] [% TEL]
Vousak bélovousy 0,033 £ 0,001 0,032 + 0,002 0,050 + 0,0001 0,057 £ 0,001 0,220 + 0,006 15,70
Medozvéstka vousata 0,041 0,031 0,053 0,093 0,232 15,44
Vousak Zlutokostiecovy 0,037 £ 0,001 0,034 + 0,004 0,058 + 0,005 0,070 £ 0,001 0,272 £0,021 17,38
Medozvéstka mensi 0,065 0,043 0,070 0,128 0,329 17,34
Krutihlav obecny 0,068 0,062 0,079 0,108 0,522 13,38
Vousak Zlutoskvrnny 0,085 £ 0,002 0,068 + 0,011 0,130+ 0,009 0,154 + 0,006 0,708 £ 0,058 15,83
Mysak hnédokridly 0,078 £ 0,004 0,082 + 0,005 0,098 + 0,004 0,132 + 0,009 0,882 + 0,016 13,93
Dudek chocholaty 0,081 0,088 0,116 0,138 0,937 10,72
Vousak senegalsky 0,132 0,106 0,205 0,243 0,970 14,91
Datel ElliotGv 0,091 0,075 0,130 0,179 1,288 13,33
Mandelik hajni 0,146 + 0,004 0,151 +0,018 0,233 £ 0,008 0,263 +£0,014 1,198 £ 0,044 12,29
Strakapoud velky 0,135 0,145 0,176 0,317 2,027 15,70
Toko rudozoby 0,230 0,215 0,316 0,412 2,980 13,34
Zluna zelena 0,249 0,175 0,279 0,420 3,039 10,16
Toko Deckeniv 0,268 0,273 0,398 0,488 3,035 15,69
Lednak obrovsky 0,305 0,279 0,631 0,496 2,896 9,40
Datel cerny 0,332 £0,025 0,391 +0,011 0,399 £ 0,028 0,730 £ 0,067 6,639 £ 0,297 9,38
Zoborozec nafikavy 0,399 0,448 0,629 0,863 6,989 10,67
Zoborozec Sedolici 0,676 0,647 0,885 1,333 10,072 13,12

Druhy jsou fazeny podle rostouci hmotnosti mozku. Vsechny hodnoty jsou uvedeny jako prdmér + SD.

Tabulka 2.2: Absolutni po¢ty neuroni v jednotlivych ¢astech mozku

Mozkovy kmen Diencephalon  Tectum opticum Cerebellum Telencephalon  Subpallium
[x106] [x106] [x106] [x106] [x106] [% TEL]
Vousak bélovousy 0,94 +0,01 1,29 £0,23 10,56 £ 0,60 55,61+2,24 48,57 £ 0,81 10,33
Medozvéstka vousata 1,08 1,08 9,31 85,90 53,36 19,23
Vousak Zlutokostifecovy 1,03+0,12 1,28 £0,24 11,54 £ 0,26 62,83 £5,32 41,34+7,92 8,26
Medozvéstka mensi 1,19 1,16 11,07 107,98 59,06 17,16
Krutihlav obecny 1,87 2,35 12,03 104,73 93,77 8,94
Vousak Zlutoskvrnny 1,48 £ 0,03 2,21+0,28 17,17 £ 0,54 125,8 +1,02 98,54 + 18,30 15,62
Mysak hnédokridly 1,10+ 0,10 2,55+0,22 11,68 + 0,36 87,60 £ 0,50 97,73 £1,07 13,87
Dudek chocholaty 0,93 2,19 9,45 107,45 145,50 6,27
Vousak senegalsky 2,99 3,31 22,29 201,25 128,56 15,53
Datel ElliotGv 1,42 2,26 14,34 153,24 277,25 9,37
Mandelik hajni 1,96 £ 0,23 3,42 +0,48 26,52 £0,32 160,01 +9,11 77,16 £ 0,85 12,43
Strakapoud velky 2,17 4,27 18,88 241,92 370,72 15,87
Toko rudozoby 2,51 4,77 31,74 318,76 399,49 11,29
Zluna zelena 2,08 3,76 16,99 241,00 472,62 10,21
Toko Deckentiv 3,08 5,11 35,93 336,22 403,33 13,73
Lednak obrovsky 1,90 4,68 82,75 244,33 178,15 8,39
Datel ¢erny 4,56 +0,10 7,80+0,33 33,24 £3,21 529,12 + 75,10 505,90 + 29,32 9,59
Zoborozec nafikavy 4,73 11,83 30,09 434,14 875,20 8,60
Zoborozec Sedolici 7,66 16,59 48,73 764,52 1279,50 8,03

Druhy jsou fazeny podle rostouci hmotnosti mozku. VSechny hodnoty jsou uvedeny jako primér + SD.
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Tabulka 2.3: Absolutni po¢ty non-neuralnich bunék v jednotlivych ¢astech mozku

Mozkovy kmen Diencephalon Tectum opticum Cerebellum  Telencephalon  Subpallium
[x108] [x108] [x108] [x108] [x108] [% TEL]
Vousak bélovousy 5,64 +£0,27 5,75+0,62 10,61 + 0,66 11,75+ 1,62 23,32+2,62 25,98
Medozvéstka vousata 8,57 5,79 11,02 14,45 27,49 31,98
Vousak Zlutokostfecovy 5,82+0,27 5,40 +0,38 9,99 +0,93 11,36 + 0,09 25,85+0,81 19,25
Medozvéstka mensi 10,11 7,44 11,53 20,88 34,53 21,05
Krutihlav obecny 12,10 10,62 12,87 19,36 63,03 16,17
Vousak Zlutoskvrnny 14,94+ 1,14 10,58 + 1,25 19,22 +1,26 24,17 £ 1,46 71,48 £ 18,05 18,83
Mysak hnédokridly 14,11 + 0,69 15,42 +1,71 17,23 +0,33 22,31+0,85 76,47 £ 0,04 14,45
Dudek chocholaty 12,13 16,39 21,44 28,22 137,02 12,33
Vousak senegalsky 18,55 16,76 28,03 55,77 73,58 16,47
Datel Elliotav 12,80 12,79 20,81 36,88 123,98 22,65
Mandelik hajni 21,79+0,73 29,70 £ 2,77 37,04 £ 2,45 36,49 +1,33 96,26 £2,71 13,74
Strakapoud velky 18,70 21,14 27,85 44,38 183,42 21,17
Toko rudozoby 35,54 33,98 58,43 78,70 351,43 17,03
Zluna zelena 29,88 24,10 37,30 60,25 298,38 13,91
Toko Deckentiv 40,33 44,52 66,14 71,81 299,34 16,28
Lednak obrovsky 34,57 28,26 72,21 46,54 245,00 10,70
Datel ¢erny 37,99 £ 3,33 45,72 +2,73 47,57 £3,21 86,78 £5,78 526,74 + 36,47 12,61
Zoborozec nafikavy 62,79 75,13 75,12 100,52 710,30 13,07
Zoborozec Sedolici 98,68 107,21 143,11 163,29 1081,20 15,58

Druhy jsou fazeny podle rostouci hmotnosti mozku. Vsechny hodnoty jsou uvedeny jako primér + SD.

Tabulka 3.1: Skalovani neurond a non-neuralnich bunék u zoborozcu

Zavisla proménna Vysvétlujici proménna Mocninna funkce p hodnota
Megr Ner Ngr = 108374 x Mpr?87® <0,001
MreL NreL NreL = 108228 x Mg 292 <0,001
Mcs Ncs Ncg = 105762 x Mg <0,001
Mor Nor Not = 107621 x Mgr%6°! <0,001
Mbpie Npie Nbpie = 107072 x Mpg%961 <0,001
Mes Nes Nes = 10%692 x Mgst0% <0,001
Mar Ogr Ogr = 108293 x Mpg2868 <0,001
MreL OreL OreL = 108124 x Mg 9912 <0,001
Mcs Ocs Ocs = 108130 x M 0732 <0,001
Mot Oot Oor = 10317 x M7%837 <0,001
Mbie Obie Obie = 108185 x Mp 273 <0,001
Mas Oss Ogs = 103990 x M 50280 <0,001

BR = cely mozek; TEL = koncovy mozek; CB = mozecek; OT = tectum opticum; DIE = mezimozek; BS = mozkovy kmen
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Tabulka 3.2: Skalovani neuroni a non-neuralnich bunék u $plhavei

Zavisla proménna Vysvétlujici proménna Mocninna funkce p hodnota
Msr NBr Ner = 10838% x Mgr%747 0,001
MreL NTeL NreL = 10818 x Mg 0753 0,001
Mcs Ncs Ncg = 108773 x M8+ 0,001
Mot Not Nort = 10758 x Mor®>43 0,001
Mobie Nopie Noie = 10%°76 x Mpie®76° 0,001
Meas Nas Nes = 108746 x Mgs2602 0,001
Mer Ogr Ogr = 10%0% x Mgg0844 0,001
MreL Orec OreL = 107280 x M7g 0883 0,001
Mcs Ocs Ocs = 108975 x M g?252 0,001
Mot Oor Oort = 105106 x M0 774 0,001
Mobie Obie Obpie = 108116 x Mp 083> 0,001
Meas Oss Ogs = 103953 x Mps®7%4 0,001

BR = cely mozek; TEL = koncovy mozek; CB = mozecek; OT = tectum opticum; DIE = mezimozek; BS = mozkovy kmen

Tabulka 4.1: Hmotnosti jednotlivych ¢asti koncového mozku [v gramech]

Zoborozec Sedolici  ZoboroZec nafikavy Datel éerny Ledridk obrovsky Toko Deckentiv  Toko rudozoby

Subpallium 1,321 0,746 0,623 0,272 0,476 0,398
Bulbus olfactorius <0,001 0,017 0,010 0,008 <0,001 <0,001
Entopallium 0,124 0,090 0,039 0,060 0,052 0,048
Nidopallium 4,293 3,003 2,447 1,460 1,290 1,332
Mesopal. ventrale 1,877 1,453 1,321 0,600 0,561 0,602
Mesopal. dorsale 0,378 0,258 0,457 0,034 0,086 0,106
Hyperpallium 1,166 0,967 0,860 0,113 0,312 0,297
Arcopallium 0,371 0,158 0,180 0,160 0,080 0,076
Hippokampus 0,311 0,135 0,382 0,088 0,101 0,074
Zbytek pallia 0,232 0,163 0,320 0,100 0,077 0,047

Druhy jsou fazeny podle klesajici hmotnosti mozku zleva doprava
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Tabulka 4.2: Po¢ty neuronii v jednotlivych ¢astech koncového mozku [v milionech]

Zoborozec Zoborozec Datel Lednak Toko Toko
Sedolici nafikavy cerny obrovsky Deckentv rudozoby

Subpallium 102,74 75,30 48,53 14,94 55,38 45,12
Bulbus olfactorius 0,0 0,07 1,56 0,18 0,0 0,0
Entopallium 4,62 2,89 1,93 2,50 1,68 2,14
Nidopallium 641,29 391,59 201,34 100,92 190,05 191,61
Mes. ventrale 285,77 208,76 117,78 36,99 88,63 85,38
Mes. dorsale 61,00 38,37 37,52 2,28 11,65 18,76
Hyperpallium 139,58 134,86 68,23 7,40 39,44 42,93
Arcopallium 14,27 6,48 3,99 4,38 2,88 3,45
Hippokampus 18,85 3,92 10,95 3,24 5,82 4,99
Zbytek pallia 11,37 12,94 14,06 5,31 7,79 5,10

Druhy jsou fazeny podle klesajici hmotnosti mozku zleva doprava

Tabulka 4.3: Poc¢ty non-neuralnich bunék v jednotlivych ¢astech koncového mozku [v milionech]

Zoborozec Zoborozec Datel Lednak Toko Toko
Sedolici nafikavy cerny obrovsky Deckentv rudozoby

Subpallium 168,49 92,85 66,43 26,21 48,72 59,86
Bulbus olfactorius 0,0 0,31 1,95 1,81 0,0 0,0
Entopallium 30,95 17,58 8,62 9,35 10,54 12,61
Nidopallium 392,22 288,71 189,84 124,94 119,55 142,39
Mes. ventrale 163,42 128,92 100,12 41,88 50,69 66,95
Mes. dorsale 41,64 25,75 42,64 2,28 10,09 13,31
Hyperpallium 169,92 96,50 57,08 9,35 28,09 31,42
Arcopallium 45,55 20,88 14,71 12,98 9,42 9,57
Hippokampus 34,14 20,45 27,26 8,11 14,05 9,86
Zbytek pallia 34,88 18,35 18,09 8,08 8,19 5,45

Druhy jsou fazeny podle klesajici hmotnosti mozku zleva doprava
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Toko Deckenliv
Tockus deckeni

Zoborozec Sedolici
Bycanistes brevis

Zoborozec narikavy
Bycanistes bucinator

$s
. -

Toko rudozoby
Tockus erythrorhynchus

&
«

1,356 M
875 M
9.33¢g

Ledinak obrovsky
Dacelo novaeguineae

Mandelik hajni
Coracias garrulus

&
g !

269 M
77M
1.99 g

784 M
403 M
4469

Dudek chocholaty
Upupa epops

Mysak hnédokridly
Colius striatus

Obr. 7A: Porovnani mozki 5 druhii zoboroZci, 2 druht srostloprstych a mysika.

hmotnost mozku,

Mozky jsou ve skupinach fazeny podle hmotnosti od nejvys$si po nejmensi. U kazdého druhu je uvedena

a pocet neuront v koncové mozku

(M = v milionech; méftitko = 10 mm)
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Datel ¢erny Zluna zelena Strakapoud velky Datel Elliotdv  Vousak senegalsky
Dryocopus martius Picus viridis Dendrocopos major Dendropicos elliotii Lybius dubius

Soee
e

1,080 M 638 M 449 M
506 M 371 M 277 M
8.49 g : 2.80 g 1.76 g

Vousak Zlutoskvrnny Medozvéstka mensi Medozvéstka vousata
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Obr. 7B: Porovnani mozku 11 druht Splhavci.
Mozky jsou fazeny podle hmotnosti od nejvyssi po nejmensi. U kazdého druhu je uvedena
hmotnost mozku, a pocet neuront v koncové mozku
(M = v milionech; méftitko = 10 mm)
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3.1 VELIKOST TELA, MOZKU A CELKOVE POCTY BUNEK

T¢lesna hmotnost vSech 19 studovanych druhti se pohybuje od 10 gramti u vousakd rodu Pogoniulus
(P. coryphaea a P. bilineatus) az po kilogram (1,037 kg) tézkého zoborozce Sedoliciho (Bycanistes
brevis). Rozdily ve velikosti téla jsou tedy vice jak stonasobné. Vahové nejmensich hodnot dosahuji
mozky vousaka bélovousého (P. coryphaea) a to necelych 400 miligrami. Mozek nejvétsiho
zoborozce dosahuje 13,6 gramu a je tedy skoro 35krat t€z8i. Absolutni pocty neuronti v celém mozku
se pohybuji v rozmezi od téméef 120 miliontt u vousaklt rodu Pogoniulus, az po 2,12 miliardy
u nejveétsiho zoborozee (18ndsobny rozdil). Pro predstavu stejné velky mozek mé naptiklad nestor
kea (13,6 g) nebo o trochu vétsi krkavec velky (14,25 g) a absolutni pocty neuronti u téchto dvou
druhtt dosahuji 2,15 a 2,17 miliardy (Olkowicz et al., 2016). Non-neurdlni builkky dosahuji

57 miliond u vousédka bélovousého a 1,6 miliardy u zoborozce Sedoliciho (témét 28nasobny rozdil),

tedy mensSich absolutnich poctli nez neurony (souhrnné v Tab. 1).
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Obr. 8: Vztah mezi hmotnosti téla a velikosti mozku (A), respektive poctem neuroni (B).
Vztah mezi velikosti mozku a poc¢tem neuroni(C), respektive poctem non-neuralnich bunék (D).
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Dle ocekavani hmotnost mozku u vSech skupin signifikantn¢ koreluje s hmotnosti téla (p <0,001)
a roste negativné alometricky (smérnice regresi pifimky 0,74 u zoborozct a 0,75 u Splhavcl) stejné
jako u ostatnich obratlovcii. Z alometrického vztahu mezi velikosti té€la a hmotnosti mozku (Obr. 8A)
mizeme pozorovat vysSi intercept u zoborozcl, nicméné tento rozdil neni statisticky vyznamny
(p = 0,18), relativni velikost mozku se tak mezi zoborozci a Splhavci signifikantné nelisi. Z grafu
je patrné, ze mysSak i srostloprsti maji relativni velikost mozku podobnou jako medozvéstky
a vousdci. Z grafu je dale patrné, ze vSechny ¢tyfi druhy Splhavet spadajici do celedi Picidae
vykazuji vyssi relativni velikost mozku nez zbytek této skupiny (medozvéstky a vousaci). Jesté veétsi
rozdily uvniti fadu Splhavcii mtizeme vidét na grafu (Obr. 8B), ktery zobrazuje vztah mezi velikosti
téla a celkovym poctem neuroni a nezohlediiuje pouze relativni velikost mozku, ale zahrnuje
i hustotu neuronti. Analyzované druhy Celedi Picidae tedy maji nejen relativné vEétsi mozky, ale
i vice neuronii pro danou hmotnost téla nez ostatni pfislusnici stejného tadu. Zastupci tadu
srostloprstych a mys$ak maji naopak celkové pocty neuronti pro danou hmotnost téla podstatné mensi

nez ostatni studované druhy.

Vztah mezi velikosti mozku a poctem neurond znazoriuje Obr. 8C. Alometrické pfimky se mezi
zoborozci a Splhavcei signifikantné nelisi (p = 0,69), Skalovani poctu neuront s velikosti mozku
je tedy pro obé¢ skupiny velmi podobné (Tab. 3.1 a Tab. 3.2). Z grafu je dale patrné, Ze srostloprsti
a mySak maji celkové pocty neuroni v celém mozku vyrazné niz§i nez Splhavci a zoborozci.
Skalovani poétu non-neurdlnich bunék s velikosti mozku (Obr. 8D) se mezi analyzovanymi
skupinami signifikantné 1i8i (p = 0,03). ZoboroZci maji signifikantn€ vyssi intercept nez Splhavci,
jinak fe¢eno: mozek zoborozce ma vice non-neuralnich bunck nez stejné veliky mozek Splhavce.
Tento rozdil je zpisoben odliSnym Skélovanim non-neurdlnich bunék v koncovém mozku
(nezobrazeno; p = 0,04). Takto velké rozdily ve Skalovani non-neurdlnich bunék mezi papousky
a pévci nebyly zaznamendny (Olkowicz et al., 2016). Z grafu je téZ patrné, Ze Skalovani non-

neurdlnich bunék u srostloprstych a myséka je podobné jako totéz u Splhavci.

3.2 HMOTNOSTNI PODIL JEDNOTLIVYCH CASTIi MOZKU

Dle oc¢ekavani velikost jednotlivych oddilti mozku signifikantné koreluje s celkovou velikosti mozku
(p <0,001 ve vSech ptipadech, Tab. 3.1 a Tab. 3.2). Z celkové hmotnosti mozku tvofi nejveétsi cast
koncovy mozek, a to 52—78 %. Podilové zastoupeni zbylych ¢asti mozku je pak pomérn€ vyrovnaneé:
mozkovy kmen 4-10 %, diencephalon 4-8 %, tectum opticum 5-14 % a cerebellum 9-21 %
(Obr. 9). Koncovy mozek je jedinou ¢asti mozku, jejiz podil se s rostouci hmotnosti mozku zvétSuje

(Obr. 10A), zatimco podil ostatnich ¢asti s velikosti mozku klesa (Obr. 10B a 10C). Koncovy mozek
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roste s velikosti mozku u Splhavci mnohem rychleji nez u zoborozcti (Obr. 10A). Naproti tomu

hmotnost v§ech zbylych ¢asti mozku klesa rychleji u Splhaveii (Obr. 10B a 10C).
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Obr. 9: Relativni hmotnost jednotlivych ¢asti mozku.
Druhy jsou ve skupinach fazeny zleva doprava dle vzristajici hmotnosti mozku (uvedena v horni ¢asti sloupcit).
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Obr. 10: Relativni velikost koncového mozku (A), mozecku a tectum opticum (B),
mezimozku a mozkového kmene (C) u zoboroZci, Splhavci, srostloprstych a mysaka.

3.3 HUSTOTA A DISTRIBUCE NEURONU

Hustoty neuronii se v jednotlivych oddilech mozku vyrazné li§i. Zatimco nejvyssich hustot (neuronti
na miligram tkang&) dosahuje mozecek (492-979 x 10° N/mg), v koncovém mozku (62-230 x 10°
N/mg) a tectum opticum (48-209 x 10° N/mg) jsou hustoty neuron@i podstatné nizsi. Nejnizsich
hodnot pak dosahuje mozkovy kmen (6-28 x 10° N/mg) a diencephalon (17-40 x 10° N/mg). Takto
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odlisné hustoty neuronii zpusobuji nerovnomérnou distribuci neuronit v mozku (Obr. 11), kdy

vétSina neurontl je alokovand do hemisfér koncového mozku (29-65 %) nebo mozecku (32-60 %),

pficemz se zvétSujici se hmotnosti mozku se zvySuje podil neuronti alokovanych do koncového

mozku (Obr. 12A). V tectum opticum jsou 2—-10 % neurond; vyjimkou je zde lednak obrovsky

(Dacelo novaeguineae), ktery mé v tectum opticum vice jak 16 % neuronti celého mozku (Obr. 11).

V mezimozku je méné nez 1,3 % neuront a v mozkovém kmeni méné nez 0,9 % neuronii (Obr. 11).
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Obr. 11: Relativni distribuce neuroni.
Druhy jsou ve skupinach fazeny zleva doprava dle vzrustajici hmotnosti mozku (uvedena v horni ¢asti sloupcti).
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Graf 12: Relativni distribuce neuront v koncového mozku (A), mozefku a tectum opticum (B),
mezimozku a mozkového kmene (C) u zoboroZci, Splhavci, srostloprstych a mysaka.

Alometrické vztahy mezi hmotnosti a poctem neuronii v péti hlavnich ¢asti mozku jsou

zobrazeny na Obr. 13A—13E. Alometrické piimky se signifikantn¢ nelisi v interceptech (ve vSech

ptipadech p > 0,29) ani v jedné z analyzovanych ¢asti. Smérnice pfimek se mezi zoboroZzci a $plhavci
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nelisi v koncovém mozku, mozecku ani tectum opticum (ve vSech ptipadech p > 0,32); lisi se pouze

v mezimozku (Obr. 7D; p = 0,02) a mozkovém kmeni (Obr. 7E; p = 0,006). V téchto oddilech mozku

roste pocet neurontl u zoborozcil rychleji nez u Splhavct.
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Graf 13A—E: Skalovani mezi hmotnosti a po¢tem neuronii v jednotlivych oddilech mozku
(A — koncovy mozek, B — mozecek, C — tectum opticum, D — mezimozek, E — mozkovy kmen).

3.3 HUSTOTY A DISTRIBUCE NON-NEURALNICH BUNEK

Hustoty non-neurdlnich bun€k se mezi jednotlivymi oddily mozku nelisi tak vyrazné jako hustoty

neurondl. V mozkovém kmeni (113-208 x 10° O/mg), mezimozku (101-196 x 10° O/mg), tectum

opticum (114-210 x 10°> O/mg) a mozecku (94-229 x 10° O/mg) jsou hustoty non-neuralnich bun&k

velmi podobné. V koncovém mozku jsou pak hustoty o néco nizsi (76-146 x 10° O/mg). Rozdily

v hustotach nejsou natolik vyrazné, aby se projevily v relativni distribuci non-neurdlnich bunék,

vétSina non-neuralnich bunék je tedy v koncovém mozku (Obr. 14). Hustoty non-neurdlnich bunék

v koncovém mozku zoborozct jsou vyssi nez u Splhavcd, s rostouci velikosti koncového mozku vSak

u obou skupin dochazi ke stejnému poklesu hustot.

27



B oo
hm -
U
c o
[ =]
>
Z x|
= ©
2
3
=
> ©_|
4
U
c v ,
2 < Il Koncovy mozek
o = B Mozecek
[S=
c B Tectum opticum
—_— [yl
'g ° B Mezimozek
U o~ 7
e o4 O Mozkovy kmen
1
c
g 5
S o
(o =]
o O"as )64012,)54-0
) [
K Pocs, 7y

Obr. 14: Relativni distribuce non-neuralnich bunék.
Druhy jsou ve skupinach fazeny zleva doprava dle vzrustajici hmotnosti mozku (uvedena v horni ¢asti sloupcit).

3.4 POMER MEZI NEURONY A NON-NEURALNIMI BUNKAMI

V kazdém oddile mozku tvofi neurony rtizny podil z celkového poctu bun€k. V mozkovém kmeni
tvoii 5-14 % neurony, v mezimozku 10-18 %, v tectum opticum 25-53 %, v mozecku 78-86 %
a v koncovém mozku 42-69 %. U vSech analyzovanych druhii pfevazuji v celém mozku neurony
nad non-neurdlnimi buitkami a non-neuralni buniky tak tvoii méné nez 45 % vSech bun¢k v mozku
(u mysaka 42 %, u zoborozct 42-45 %, u srostloprstych 45% a u Splhavct 31-41 %). Procentualné
je nejméné non-neurdlnich bunék v mozecku (14-22 %), nejvice v mozkovém kmeni (86-95 %)
a mezimozku (82-90 %). Nejvariabilnéjsi je procentudlni zastoupeni non-neuralnich bunék v tectum
opticum (47-69 %) a koncovém mozku (31-42 % u Splhavci, 4349 % u zoborozcii, u mysaka 44 %
a u srostloprstych 56-58 %) (Obr. 15).
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Obr. 15: Pomér mezi neurony a non-neuralnimi buiikami,
resp. podil non-neuralnich bunék v jednotlivych oddilech mozku.

3.5 SUBPALLIUM A PALLIUM

Koncovy mozek miizeme rozdélit na subpallium (zahrnujici striatum, pallidum a septum) a pallium
(d€lené¢ na entopallium, nidopallium, mesopallium, hyperpallium, arcopallium a hippocampus).
U vSech analyzovanych druhti dle ocekévani tvoii drtivou vétSinu koncového mozku pallium.
Subpallium zaujima pouze 9-17 % z celkové hmotnosti koncového mozku (Tab. 2.1), obsahuje
6—-19 % neuronti (Tab. 2.2) a 11-32 % non-neuralnich bunék (Tab. 2.3). Absolutni pocty neuroni
v subpalliu (resp. palliu) se pohybuji od 3,4 milionu (resp. 41 milionli) neuronii u vousaka
zlutokostiecového (Pogoniulus bilineatus) po vice jak 100 miliont (resp. 1,28 miliardy) neuront
u zoborozce Sedoliciho (Bycanistes brevis). Koncovy mozek u zoborozct a Splhavci je jedinou ¢asti
mozku, jejiz podil se s rostouci velikosti mozku zvétSuje (Obr. 10A). Hmotnost obou casti
koncového mozku se vSak nezvétSuje stejnou merou. Pokud se podivame na zavislost hmotnosti
subpallia/pallia a napt. mozkového kmene (reprezentuje velikost mozku, ktera v sobé neobsahuje
hmotnost pallia a subpallia), zjistime, Ze u zoboroZzct i Splhavci roste s velikosti mozku vice pallium
nez subpallium (Obr. 16A) (Skalovaci koeficienty: 1,22 a 1,48 pro subpallium a pallium u zoboroZzct;
1,24 a 1,49 pro subpallium a pallium u Splhavcit). Subpallium je tak u obou skupin se zvétsujici se
koncovym mozkem proporéné mensi. Stejné tak roste pocet neuronti v palliu u obou skupin rychleji,
nez pocet neuronti v subpalliu (S8kédlovaci koeficient 0,90 = 0,16 pro zoborozce a 0,96 + 0,18

pro Splhavce; Obr. 16B).
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Obr. 16: Subpallium a pallium u $plhavci a zoboroZci. Pallium se u zoborozci i $plhaveil zvétSuje
rychleji nez subpallium (A). Stejné tak u obou skupin pfibyva pocet neuronti rychleji v palliu nez subpalliu (B).

3.6 DISTRIBUCE NEURONU V KONCOVEM MOZKU

Pallium vSech ¢tyf zoborozctl, datla ¢ern¢ho a lediidka obrovského bylo parcelovano podrobnéji,
na osm (resp. devét) ¢asti: (1) nidopallium, (2) entopallium, (3) ventralni a (4) dorzalni mesopallium,
(5) hyperpallium, (6) arcopallium, (7) hippocampus, (8) bulbus olfactorius (Cichovy lalok) a
(9) zbytek pallia. U vSech Sesti podrobnéji analyzovanych druhi mé nejvétsi hmotnostni podil
na koncovém mozku zcela jednozna¢né nidopallium (36,9-50,4 %). Znacnou ¢ast koncového mozku
pak zabira mesosopallium ventrale (18,5-20,8 %), subpallium (9,4—-15,7 %) a hyperpallium, jehoz
hmotnostni podil na koncovém mozku se pohybuje u zoborozct a datla ¢erného od 10,0 do 13,8 %.
Hyperpallium lednédka obrovského zabirad o poznani mensi ¢ast koncového mozku, a to pouze 3,9 %.
Mesopallium dorsale (1,2-6,9 %), arcopallium (2,3-5,5 %), hippocampus (1,9-5,8 %) a entopallium
(0,6-2,1 %) zabiraji znatelné mensi ¢ast koncového mozku. Zcela minoritni ¢asti koncového mozku

je Cichovy lalok, ktery tvofi méné jak 0,3 % z celkové hmotnosti koncového mozku (Obr. 17).
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Obr. 17: Hmotnostni podily jednotlivych &sti koncového mozku
(A) v absolutnich a (B) relativnich hodnotich.

Vysokych hustot neuront dosahuje nidopallium (69-149 x 10° N/mg), mesopallium ventrale
(61-157 x 10° N/mg), mesopallium dorsale (66-176 x 10° N/mg) a hyperpallium (65-144 x 10°
N/mg). V t&chto &astech jsou tedy hustoty vyssi, neZ je celkovy priimér pro hemisféru (62—134 x 10
N/mg). V ostatnich ¢astech koncového mozku jsou hustoty neuront mensi: hippocampus (29—67
x 10° N/mg), entopallium (3249 x 10° N/mg), arcopallium (22-46 x 10° N/mg), ¢ichovy lalok
(4-49 x 10° N/mg) a zbytek pallia (44—108 x 10° N/mg). Drtiva vétsina neurond koncového mozku
je alokované v nidopalliu (39,8-56,7 %) a ventralnim mesopalliu (20,8-23,9 %). Je zajimavé, ze
pfestoZe ma ledndk obrovsky v hemisférach ze Sesti analyzovanych druhti nejnizsi pocet neuronii, ma
relativné nejvice neuroni alokovanych pravé do nidopallia. Dale je zajimavé, ze zatimco
hyperpallium zoborozcti obsahuje 9,8—15,4 % a datla ¢erného 13,5 % vSech neuronti, hyperpallium
lediidka obrovského obsahuje pouze 4,2 % neuroni koncového mozku. Subpallium obsahuje
8,0-13,7 % neuronti koncového mozku. Zbylé ¢asti koncového mozku jako mesopallium dorsale
(1,3-7,4 %), arcopallium (0,7-2,4 %), hippocampus (0,45-2,2 %) a zbytek pallia (1,3-3,0 %)
obsahuji relativné mensi pocty neurond. V entopalliu (<0,014 %) a €ichovych lalocich (<0,003 %) je

neuront nejméne (Obr. 18).
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Obr. 18: Distribuce neuronu ve vybranych ¢astech koncového mozku
(A) v absolutnich a (B) relativnich hodnotach.

v

Nejvyssich hustot non-neuralnich bunék dosahuje u vSech analyzovanych druhd entopallium
a Cichové laloky (2% az 3% vysSich nez primérné hustoty pro celé koncové mozky). Hustoty non-
neuralnich bun€k v nidopalliu a mesopallium ventrale se pohybuji lehce pod primérnymi hodnotami
pro hemisféry. V ostatnich ¢astech (mesopallium dorsale, arcopallium, hippocampus, subpallium
a zbytek mozku) se hustoty non-neurdlnich bun€k pohybuji naopak lehce nad primérem pro cely
koncovy mozek. Nejvetsi rozdily hustot non-neuralnich bunék mezi analyzovanymi druhy jsou
v hyperpalliu. Rozdily v hustotadch non-neuralnich bun€k nejsou natolik velké, aby se vyznamné
projevily na relativni distribuci, distribuce non-neurdlnich bun¢k tak dosti vérné kopiruje distribuci

hmotnosti. VétSina (3641 %) non-neuralnich bunék je v nidopalliu (Obr. 19).
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Obr. 19: Distribuce non-neuralnich bunék ve vybranych ¢astech koncového mozku
(A) v absolutnich a (B) relativnich hodnotach.
4 DISKUZE

4.1 POROVNANI S OSTATNIMI PTACIMI SKUPINAMI

Data ziskana pro zoborozce, Splhavce, srostloprsté ptaky a mysSaka v této diplomové praci byla
porovnana s jiz publikovanymi daty pro papousky a pévce (Olkowicz et al., 2016) a dosud
nepublikovanymi daty pro holuby (Marhounova et al., v ptiprave) a hrabavé ptaky (Kocourek et al.,
v piipravé). Pro fylogenetické analyzy byla vyuZita data pro 54 druhd (11 papouskd, 13 pévca,
15 holubl a 15 hrabavych ptékd). V porovnani s druhy analyzovanymi v této diplomové praci
dosahuji vyssich télesnych hmotnosti pfedev§im zastupci z fadu hrabavych — bazant obecny (1,2 kg;
Phasianus colchicus) a kralovsky (1,2 kg; Syrmaticus reevesii), perlicka kropenaté (1,7 kg; Numida
meleagris), hoko Zlutolalocnaty (2,5 kg; Crax daubetoni), krocan divoky (3,5 kg; Meleagris
gallopavo) a pav korunkaty (3,6 kg; Pavo cristatus) — a korunac¢ vejitovy (1,4 kg; Goura victoria)
jako nejvétsi zastupce holubi. Na druhé stran€é mensi nez vousaci rodu Pogoniulus (10 gramu) je
pouze krélicek obecny (Regulus regulus), jehoz télesna vaha dosahuje pouhych 4,5 gramu. Kralicek
ma také nejmensi mozek, ktery vazi pouhych 0,35 gramu. Naopak nejvétsi analyzované ptaci mozky
ma ara ararauna (20,7 g; Ara ararauna), krkavec obecny (14,1 g; Corvus corax), zoborozec Sedolici

(13,6 g; Bycanistes brevis) a nestor kea (13,6 g; Nestor notabilis).
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Obr. 20: Relativni velikost mozku vynesena na fylogeneticky strom s rekonstrukci ancestralnich stavii znaku.

Relativni velikost mozku (Obr. 20; Obr. 21A), tedy alometricky vztah mezi hmotnosti téla
a hmotnosti mozku, se mezi korunovymi (pévci, papousky, zoboroZci a Splhavci) a bazalnimi
skupinami (holuby a hrabavymi) signifikantné 1i§i (p < 0,01). Mezi pévci, papousky, zoborozci
a Splhavci (p = 0,18) ani mezi holuby a hrabavymi (p = 0,34) signifikantni rozdily nenajdeme.
Hrabavi ptaci a holubi maji relativné mensi mozky neZ korunové skupiny. Napfiiklad kilogramovy
hrabavy ptak ma piiblizné Ctytikrat (3,7x) mensi mozek nez stejné€ velky zoboroZec a skoro Sestkrat
(5,6x) mensi nez papouSek o stejné¢ vaze. Pii zohlednéni nejen relativni velikosti mozku, ale
1 celkového poctu neuronii (Obr. 21B) je zfejmé, ze rozdily mezi bazalnimi a korunovymi skupinami
jsou jesté veétsi. Korunové skupiny disponuji vyrazn€ vys$im poctem neurond pro danou velikost téla
nez holubi a hrabavi ptaci.

Alometrické vztahy mezi velikosti mozku a celkovym poctem neuronil (Graf 21C) nam formuyji

jednotlivé fady do dvou velkych celkli — holuby a hrabavé na jedné strané a pévce, papousky,
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zoborozce a Splhavce na strané druhé (statisticky navzdjem signifikantné odliSnych; ve vSech
piipadech p < 0,001). Rozdil mezi alometrickymi pfimkami neni u hrabavych a holubt statisticky
vyznamny (p = 0,07), stejn¢ jako mezi korunovymi skupinami (ve vSech ptipadech p > 0,23).
Oba zastupci srostloprstych ptakll stoji zcela mimo skupinu pévci-papousci-zoborozci-Splhavei.
Skalovani mezi velikosti mozku a po¢tem non-neuralnich bunék (Graf 21D) je na rozdil od téhoZ pro
neurony mnohem konzervativnéj$i a pro vSechny analyzované skupiny velmi podobné. Vyjimkou
jsou zde zoborozci, u kterych je pocet non-neurdlnich bunék signifikantné vys$s$i nez u ostatnich

ptacich skupin (ve vSech piipadech p > 0,03 krom¢ hrabavych, kde p = 0,09).
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Obr. 21: Vztah mezi hmotnosti téla a hmotnosti mozku (A), respektive poctem neuronu (B).
Vztah mezi velikosti mozku a po¢tem neuronu (C), respektive po¢tem non-neuralnich bunék (D).

Velikost jednotlivych casti mozku se mezi skupinami 1i§i. Nejmarkantnéj$i rozdily jsou
pfedev§im v relativni velikosti koncového mozku. Relativné nejvétsi koncovy mozek maji
jednoznaéné papousci (71-85 %). U zoborozcii (68—75 %) a Splhavct (52—-78 %) je koncovy mozek

relativné mensi, podobné jako u pévcli (63—80 %). Do tohoto rozmezi spada i mysak hnédokiidly,
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Graf 22: Srovnani s ostatnimi analyzovanymi pta¢im skupinami.
Relativni velikost koncového mozku (A) a mozecku (B).
Skalovani neuronii v koncovém mozku (C) a moze¢ku (D).
Procentualni podil neuronii v koncovém mozku (E) a mozecku (F).
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u kterého koncovy mozek zabird vice nez 69 % celkové hmotnosti mozku. U lediidka obrovského
(63 %) a mandelika hajniho (60 %) jako dvou zastupcii srostloprstych je koncovy mozek relativné
mens$i nez u mysaka, a to 1 pfesto, Ze oba maji vétsi mozek (mysak hnédokiidly: 1,27 g; mandelik
hajni: 1,99 g; lediidk obrovsky: 4,61 g). U holubii (51-60 %) a hrabavych (52—-64 %) tvoti koncovy
mozek znatelné mensi Cast z celkové hmotnosti mozku nez u zminénych korunovych skupin.
U vsech skupin se hmotnostni frakce koncového mozku zvySuje s hmotnosti mozku (Graf 22A),
tento trend je vSak u holubii a hrabavych nevyrazny. Hmotnostni frakce zbylych ¢ésti s velikosti
mozku naopak klesad (nezobrazeno), vyjma mozecku, jehoz hmotnost se u hrabavych a holubi

vyznamn¢ neméni (Graf 22B).

Alometrické piimky pro $kalovani neuronti v koncovém mozku (Obr. 22C) se mezi papousky,
pevei, Splhavcei a zoborozci nelisi ani v interceptu, ani ve sklonu (p > 0,23; p > 0,10). Stejna situace
je mezi hrabavymi a Splhavci (p = 0,89; p = 0,98). Alometrické pfimky se signifikantné lisi
v interceptu pouze mezi bazalnimi a korunovymi skupinami (p < 0,002). Ve sklonu se alometrické
pfimky 1i$i pouze mezi papousky a holuby a hrabavymi (p < 0,02). Ze skalovani neuronti v mozecku
(Obr. 22D) je patrné, ze Splhavci, zoboroZzci a papousci Skaluji stejné (ve vSech ptipadech p > 0,59).
Pévci dosahuji vysSich absolutnich poctli neuronli v mozecku nez zoborozci, Splhavci a papousci
(p > 10"*). Naopak nizs$i absolutni poéty neuronii v mozecku maji holubi (p > 10#) a signifikantné
mén¢ nez holubi hrabavi (p = 0,002). Ve sklonu se alometrické pfimky mezi skupinami nelisi ani
v jednom pfipad¢ (p > 0,61). U zoborozct, Splhavcd, pévet 1 papouskli miizeme pozorovat, Ze
s rostouci velikosti mozku roste 1 podil neuront v koncovém mozku (Obr. 22E), pficemz u papouski
je tento trend nejvyraznéjsi. U hrabavych a holubii vSak podobné trendy nejsou patrné. Podil neuront
v mozecku u korunovych skupin s velikosti mozku klesd, naopak u holubti a hrabavych roste
(Obr. 22F).
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Obr. 23: Skalovani neuronii v tectum opticum (A), mezimozku (B) a mozkovém kmeni (C).

Pévci maji signifikantné vyssi poéty neuronti v tectum opticum nez ostatni skupiny (Obr. 23A;
ve vSech pfipadech p < 0,04). Mezi ostatnimi skupinami se $kdlovani neuronli v tectum opticum
nelisi (p > 0,38). Nejvyssi pocet neuronli v mezimozku je opét u péveii (Obr. 23B) a signifikantné
se lisi od Skalovani neurond u hrabavych a Splhavet (p < 0,05). Rozdilné smérnice alometrickych
pfimek Skalovani neuronti v mezimozku jsou u zoborozcii a Splhavcl oproti ostatnim skupinam
(p < 0,002). V ptipadé mozkového kmene se smérnice alometrické ptimky li§i pouze u zoborozci
v porovndni s ostatnimi skupinami (ve vSech ptipadech p < 0,006; Obr. 23C).

Relativni velikost subpallia je u vSech analyzovanych skupin podobna (Splhavci: 9-17 %,
zoborozci: 11-16 %, srostloprsti: 9 a 12 %, mysak: 14 %, pévci: 10-22 %, papousci: 15-18 %,
holubi: 13-17 % a hrabavi: 14-22 %). U pévcl pallium s velikosti mozku roste rychleji nez
subpallium (Skélovaci koeficienty 1,16 a 1,32 pro subpallium a pallium, pfi porovndni s mozkovym
kmenem), tedy stejn¢ jako u Splhavcl a zoborozct (viz Vysledky, kap. 3.5). U papouskt (1,34
a 1,32), holubti (1,06 a 1,11) a hrabavych (1,15 a 1,13) roste velikost pallia a subpallia s velikosti

mozku viceméné izometricky (nezobrazeno). Subpallium papouska (14-26 %), hrabavych
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(17-23 %) a holubti (15-21 %) obsahuje relativné vice neuronti nez subpallium zoborozct (6—14 %),
Splhavct (8—-17 %) a pévceil (9-16 %). U zoborozct (Skalovaci exponent 0,90 + 0,17), holubt (0,90
+ 0,19), pévceti (0,94 £ 0,18), Splhavct (0,96 + 0,18) 1 hrabavych (0,97 + 0,19) nartsta pocet neuronti
v subpalliu pomaleji nez v palliu. Diametraln¢ odlisna je situace u papouskt (1,20 £ 0,07), kdy se
zvétSujicim se koncovym mozkem pfibyva pocet neuronii naopak rychleji v subpalliu (Obr. 24).
V absolutnich c¢islech se pocet neuronti v subpalliu pohybuje od 3,4 milionu u vousédka
zlutokostiecového (Pogoniulus bilineatus) a 3,5 milionu u hrdlicky kapské (Oena capensis) po vice
jak ptl miliardy neuronti (542 M) u ary ararauny (Ara ararauna). Nejmensi pocCet neurond v palliu

ma opét hrdlicka kapska (15 M) a nejvice ara ararauna, a to skoro dvé miliardy neuronti (1,917 M).
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Obr. 24: Vztah mezi po¢tem neuront pallia a subpallia u v§ech analyzovanych skupin

4.2 POROVNANI SE SAVCI

Mozky zoboroZcii a Splhaveli maji tendenci obsahovat vyS$si pocet neuronii nez stejné velké mozky
hlodavceti, vacnatcli, hmyzozravcl i primata (Graf 25C). Naptiklad myS doméci (Mus musculus) mé
stejné velky mozek jako vousak bélovousy (Pogoniulus coryphaea), vousak vSak ma ptiblizné 2x
tolik neuront. Strakapoud velky (Dendocopos major) ma stejny pocet neuront (necelych 640 M)
jako kosman bé&lovousy (Callithrix jacchus), jeho mozek je vSak 3x mensi. Déle naptiklad mirikina
obecnd (Aotus trivirgatus) mé sice o 2 gramy vétsi mozek nez zoborozec Sedolici (Bycanistes
brevis), zoborozec ma ale v mozku o ptl miliardy vice neurond. Relativni velikost mozku zoborozcii
a Splhavct se signifikantné 1i8i od vacnatci a hlodavei (p < 0,03), nikoliv vSak od primati
a hmyzozravct (p > 0,93; Graf 25A). Pocet neuroni na jednotku hmotnosti téla u zoborozctu

a Splhavcll podobny jako u primati (v obou piipadech p > 0,93; Graf 25B). Celkové pocty non-
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neuralnich bunék a jejich pravidla skalovani se mezi skupinami vyznamné nelisi (p > 0,095 ve vSech
piipadech; Graf 25D). Pfesto mizeme vidét, ze zoborozci maji nejvyssi celkové pocty non-

neuralnich bunék, stejné€ jako ve srovnani s ostatnimi ptacimi skupinami (Obr. 21D).
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Obr. 25: Srovnani se savci. Vztah mezi hmotnosti téla a hmotnosti mozku (A), respektive po¢tem neuront (B).
Vztah mezi velikosti mozku a po¢tem neuront (C), respektive po¢tem non-neuralnich bunék (D).

Hlavnim rozdilem mezi mozky savcii a ptacich skupin analyzovanych v této diplomové préci
je vyrazné vys$si pocet neuronil v palliu (resp. vyssi hustoty neuronil) oproti mozkové kiife savci
(Obr. 26A). Pallium zoborozct obsahuje 44-59 % vSech neuronti mozku, pallium Splhavct 27-58 %,
pallium srostloprstych 25 % a 32 % a pallium mySaka 42 %. Mozkova ktra primath obsahuje
9-44 % vSech neuroni mozku. V absolutnich Cislech mé pallium zoboroZce Sedoliciho (1,117 M;
Bycanistes brevis) podobny pocet neuronti v palliu jako malpa hnéda (Sajapus apella) v mozkové
ktte (1,140 M). Nebo napiiklad strakapoud (312 M; Dendrocopos major) ma stejn¢ neuront v palliu
jako kapybara (Hydrochoerus hydrochaeris) v mozkové kare (307 M), jeji mozek je ale 27x veétsi
a vazi 75 gramu, zatimco mozek strakapouda vazi pouhych 2,8 gramu. Podobna situace je

i ve zbylych ¢astech mozku (mozkovy kmen + stiedni mozek + mezimozek), kde jsou opét hustoty
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neuront vyssi u zoborozcti a Splhavcli oproti vS§em vybranym skupindm savct (Obr. 26B). Naopak
pocty neuronti (resp. hustoty neuront) v mozecku jsou u zoborozci a Splhavcii podobné témuz
u primati, hmyzozravcii a vacnatci (ve vSech piipadech p > 0,62) a lisi se pouze od hlodavct

(p = 0,047; Obr. 26C).
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Obr. 26: Srovnani se savei. Skalovani neuroniti (A) v palliu/kiFe mozkové, (B) zbylych ¢istech mozku
(C) a mozecku u zoboroZcu, Splhavci, primati, hmyzoZravcei, vaénatct a hlodavci.

4.3 VELIKOST MOZKU A TELA

Mezi nejvice encefalizované skupiny ptakl patii zcela jednozna¢né papousci (Psittaciformes), sovy
(Strigiformes), z pévcu predevsim celed krkavcoviti (Corvidae) a lemdici (Ptilonorhynchidae),
ze skupiny Coraciimorphae predev§im datloviti (Picidae) a zoborozci (Bucerotiformes), nicméné
u ruznych skupin dochazelo ke zvétSeni mozku jinymi zplisoby (Strakova, 2018; Ksepka et al.,
2020). Zatimco u papouskl a datlovitych v evoluci dochazelo predev§im ke zmensSovani velikosti
téla pfi zachovani velikosti mozku, u zoborozcli dochézelo k nepomérnému zvétSovani mozku
pii zvétSovani téla, podobné jako napf. u vysSe zminénych celedi pévcl. Signifikantni rozdily

v encefalizaci mezi Celedi Picidae a zbylymi skupinami fadu Splhavct byly zachyceny i v této
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diplomové praci (Obr. 8A; srovnani s dostupnou literaturou viz Obr. 27). Hrabavi (Galliformes)
a holubi (Columbimorphae) naopak patii mezi méné¢ encefalizované ptaky, spole¢né s potapkami
(Podicipediformes), stepokury (Pteroclidiformes) a samoziejm¢ vSemi paleognatnimi skupinami
mimo kiwiho, u kterého doslo k vyrazné redukeci télesné hmotnosti.
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Obr. 27: Vztah velikosti téla a mozku u ¢eledi skupiny Coraciimorphae. Relativné nejmensi mozky maji medozvestky
z adu $plhavcu a vlhy z fadu srostloprstych (OLS regrese; data ex Strakova, 2018).

4.4 SKALOVANI NEURONU

Analyza bunécného slozeni mozku 11 druhii Splhavct a 5 druhti zoborozct ukazala, ze alometrické
vztahy mezi velikosti mozku a po¢tem neuronli v celém mozku se mezi témito skupinami nelisi.
Vysledky bunééného slozeni mozkti mandelika hajniho (Coracias garrulus) a lediidka obrovského
(Dacelo novaeguinae) naznacuji, Ze srostloprsti by mohli Skdlovat ponékud odlisn¢ od zoborozct

a Splhavcti, a proto by na tuto skupinu méla byt v budoucnu zamétfena pozornost.

Alometrické vztahy mezi velikosti mozku a poctem neuront u zoborozct (Tab. 3.1) a Splhavch
(Tab. 3.2) definovanych v této diplomové praci mohou byt vyuzity pro odhad poctu neuront
1 u dalSich zastupct té€chto skupin, u kterych zname hmotnost mozku. Napiiklad druhy nejvétsi
zastupce fadu zoborozcii je zoboroZec havrani (Bucorvus abyssinicus) a jeho mozek vazi 24,44 g

(Strakova, 2018). Podle skalovani mezi hmotnosti mozku a poctem neuronti mizeme usuzovat, ze
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takhle velky mozek zoborozce by obsahoval zhruba 3,6 miliardy neuront (3,610 M). Nebo napftiklad
18,75g mozek dvojzoborozce zlutozobého (Buceros bicornis; Strakova, 2018) by mohl obsahovat
vice jak 3 miliardy neuronti (3,084 M). Pro srovnani mozek ary ararauny (Ara ararauna) obsahuje
3,1 miliardy neuronti (3,136 M; Olkowicz et al., 2016), podle alometrického vztahu mezi hmotnosti
mozku a po¢tem neuroni by vSak 24,7g mozek ary hyacintového (Anodorhynchus hyacinthinus;
Strakova, 2018) obsahoval skoro 4,3 miliardy neuronii (4,264 M). Tato Cisla jsou v silném kontrastu
v porovnani s nejvetsimi zastupci holubii a hrabavych. Mozek korunace véjitového (Goura victoria,
5,9 g) obsahuje necelych 579 milionti neuroni (Marhounova et al., v piipravé) a mozek hoka

zlutolalo¢natého (Crax daubentoni; 9 g) 653 milionti neuront (Kocourek et al., v ptiprave).

4.5 POCTY NEURONU A JEJICH DISTRIBUCE

Vysledky této diplomové prace demonstruji, ze mozky zoborozcl a Splhavch dosahuji podobnych
celkovych poctli neuronil jako stejné velké diive studované mozky pévct a papouski (Olkowicz
et al., 2016). Vyjimkou jsou zde zastupci srostloprstych ptaki — mandelik hajni (Coracias garrulus)
a lednak obrovsky (Dacelo novaeguinae), ktefi maji podstatné nizsi pocty neuronti a do budoucna by
bylo dobré zanalyzovat vétsi pocet druhli tohoto fadu. Soucasnd data a predbéznéd data pro sovy
a dravce naznacuji, Ze vysoké pocCty neuronti by mohly byt spoleénym znakem celé skupiny
Telluraves. Pro ovéteni této hypotézy bude zapotiebi zanalyzovat dostate¢né mnozstvi mozki sov,
dravct a sokoli. Dramatické rozdily v poctu neuronti jsou vSak patrné pii porovnani s hrabavymi
(Kocourek et al., v pfipravé) a holuby (Marhounova et al., v pfipravé). Mozky hrabavych a holubt
dosahuji signifikantné niZsich celkovych poctl neuroni nez zoboroZci, Splhavci, papousci a pévci.

U vSech dosud analyzovanych skupin roste s velikosti mozku hmotnostni podil koncového
mozku, tento trend je vSak u holubl a hrabavych daleko méné& vyrazny nez u korunovych skupin
(Obr. 22A). Proporéné zvétSujici se koncovy mozek se vSak u holubii a hrabavych nepromita
do zvyseného podilu neurond v ném obsazenych (Obr. 22E). Naproti tomu u korunovych skupin
s rostouci hmotnosti koncového mozku dramaticky roste podil neuronil. Signifikantné nizsi pocet
neuronti (resp. hustoty neuront) v koncovém mozku hrabavych a holubli mohou byt zdsadnim
limitujicim faktorem pro kognitivni schopnosti u téchto skupin. ZvétSeni koncového mozku
u korunovych skupin je spjato prodlouzenim neurogeneze do doby po vyklubani z vejce,
u altricidlnich skupin ptéka je to pravdépodobné zasadni faktor ovliviiujici nejen velikost mozku, ale
1 zvySené pocty neuronti (Charvet & Striedter, 2011). Vskutku neurogeneze u hrabavych ptakt kon¢i
béhem casné embryogeneze, zatimco u pévcli a papouSki je znacn€ prodlouzena (Charvet

& Striedter, 2009; Striedter & Charvet, 2008). Starsi studie zabyvajici se vyvojem mozku u holubli

43



a pévcll demonstruji, ze neurogeneze je u holubi ukoncena oproti péveim mnohem diive (Starck,
1993). To naznacuje, Zze k dosazeni vysokych poctii neuronti a neuronalnich hustot samotna

altricialita prosté nestaci.

U zoborozct, Splhavei, pével a papousklt hmotnostni podil mozecku na celkové hmotnosti
mozku klesa, stejn¢ tak klesd i podil neuront alokovanych do této ¢asti mozku. U holubi
a hrabavych je situace jina. Zatimco hmotnostni podil mozecku se s velikosti mozku neméni, podil
neuronil v mozecku roste. Vyraznéjsi je tento trend u holubtli, ktefi maji 1 vySsi absolutni pocty
neuronl nez hrabavi. Drtiva vétSina hrabavych neni tak schopna dlouhého a setrvalého letu (Coles,
2009), pouze n€kolik druhii je schopnych dlouhého letu a migrace na delsi vzdalenost, jako naptiklad
kiepelky (Hosner et al., 2017), a to diky malé hmotnosti téla a relativné vétsi plose kiidel. Oproti
hrabavym jsou holubi vyborni letci s vynikajicimi manévrovacimi schopnostmi (Forshaw & William,
2015). Z analyz vyplyva, ze pravé st¢hovava kiepelka polni (Coturnix coturnix) dosahuje vyrazné
vysSich pocti neuroni v mozecku, nez by se dalo ocekavat z alometrie pro celou skupinu
(Obr. 22D). Stejnymi outliery jsou vSak 1 frankolin obecny (Francolinus francolinus), bazant obecny
(Phasianus colchicus) ¢i perliCka obecnd (Numida meleagris). Recentné bylo u hrabavych
demonstrovano, ze s velikosti mozecku roste velikost Purkynovych bunék (Cunha et al., 2020),
mnohem rychleji vSak roste jejich pocet. Tyto buniky jsou jedinym zdrojem vystupniho signalu a jako

takové jsou zcela zdsadni pro zpracovavani informace v mozecku (Apps & Hawkes, 2009).

I ptes vySe zminéné trendy jsou pocty neuront v mozecku zoborozct, Splhavci, papouski
1 pévell vyssi nez u holubti. Pfibyvajici poznatky o mozecku poukazuji na to, Ze hlavni ulohou
mozecku neni pouze vysoka procesni kapacita, koordinace pohybu a motorické uceni (Butler
& Hodos, 2005; Wylie et al., 2018), ale ze fungovani mozecku a koncového mozku je sprazeno vice,
nez se diive myslelo (Gutiérrez-Ibafiez et al., 2018; Pidoux et al., 2018; Hull, 2020), stejné jako
u savcil (Barton, 2012; Sokolov et al., 2017; Smaers et al., 2018). Mozecek tak pravdépodobné
zabezpecuje ruzné typy uceni a podili se na Siroké Skéale behaviordlnich a kognitivnich procesi.
Vyss§i pocty neurond v mozecku zoborozct, Splhavei, papouskli a pévcl by tak mohly zrcadlit vyssi

pocty neuront v koncovém mozku.

4.6 NON-NEURALNI BUNKY

Mozky zoborozcl obsahuji vice non-neurdlnich bunék nez stejné velké mozky ostatnich dosud
analyzovanych pta¢ich skupin (Obr. 8D, 28D) a vybranych skupin savct (Obr. 25D). Skélovéni
non-neuralnich bun¢k se tak muze liSit mezi skupinami, ale je mnohem striktnéj$i nez Skalovani

neuront (Obr. 21C, 25C). Vzhledem k vysokym hustotdm neuronti v koncovém mozku a mozecku
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u pévcu, Splhavci, papouskil i zoborozcl je pomér non-neuralnich bunék ku neuroniim vychylen
na stranu neurona (Obr. 28) (pévci: 0,27-0,60; Splhavci: 0,46-0,69; papousci: 0,31-0,41; zoboroZci:
0,67-0,81). U holubt (0,67—-1,02) a hrabavych (0,92-1,31) je tento pomér bud’ vyrovnany, nebo
naopak vychylen na stranu non-neuralnich bunék. Hrabavi jsou tak jedind skupina, u které vétSinu
mozkovych bunék tvoii non-neurdlni buiiky (50-58 %), zatimco u vSech ostatnich pfevazuji neurony
nad non-neuralnimi buiitkami (Obr. 28). Pomér non-neuralnich bunék viici neuroniim roste s velikosti
mozku u vSech analyzovanych skupin. Hustoty non-neurdlnich bun¢k jsou ve vSech ¢astech velmi
podobné s vyjimkou koncového mozku, v kterém jsou hustoty non-neurdlnich bun¢k podstatné nizsi.

Tento znak charakterizuje vSechny dosud analyzované ptaci fady.
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Obr. 28: Podil non-neuralnich bunék v celém mozku a jejich pomér s neurony u zoboroZcu, Splhavcei,
srostloprstych, pévci, papouski, mySaka, holubii a hrabavych.

4.7 SUBPALLIUM A PALLIUM

PrestoZe subpallium tvoii mensi ¢ast koncového mozku, jeho role neni zanedbatelna. Jednotlivé ¢asti
subpallia jsou pIlné homologické k odpovidajicim strukturdm u savct (Reiner et al., 2004) a stejné
jako u savcl disponuji fadou neurdlnich systémi, jeZ zabezpecuji celou Skalu funkci zdsadnich
pro preziti jak jednotlivce tak druhu (review viz Kuenzel et al., 2011). Subpallium zajistuje nekteré
motorické funkce, ale hraje kli¢ovou roli napfiklad 1 pfi namluvach nebo imprintingu a zdsadnim
zpusobem ovliviluje sexudlni, impulzivni ¢i agresivni chovani. Subpallidlni ¢ast amygdaly je
hlavnim pfijemcem ¢ichové informace a reguluje chovani souvisejici se stresem, strachem a tzkosti.

Zpévna jadra jsou pak zcela nezbytna pfi uceni zpévu a pozdé&ji pifi jeho modulaci v dospélosti.

45



Subpallium se vSak ucastni 1 velmi komplexnich procest jako je naptiklad motivaéni uceni skrze

odménu v podobé potravy (review viz Kuenzel et al., 2011).

Subpallium zaujima podobnou ¢ast koncového mozku (9-22 %) u vSech dosud analyzovanych
skupin ptaka (podrobné viz kap. 4.1). Subpallium zoborozcii, Splhavci a pévca roste s velikosti
mozku pomaleji nez pallium. U papouskd, holubli a hrabavych roste subpallium i pallium viceméné
izometricky. U vSech skupin vSak nartstd pocet neuronti v palliu rychleji nez v subpalliu, jedinou
vyjimkou jsou papousci, u nichz se zvétSujicim se koncovym mozkem piibyva pocet neuronil
vyrazné rychleji v subpalliu nez v palliu (Obr. 24). Subpallium papouskil, hrabavych a holubli tak
obsahuje relativné vice neurontl v porovnani se zoboroZci, $plhavci a pévci. Skalovani neuront
subpallia a pallia je pravdépodobné do jisté miry taxonové-, nebo dokonce druhové-specifické.
Relativné vys$$i pocet neuronii v subpalliu u papouskit by mohl byt vysvétlen masivnéjSim
propojenim mozecku a subpallia a jeho roli ve vokadlnim uceni (Chakraborty & Jarvis, 2015;

Bradbury & Balsby, 2016; Gutiérrez-Ibanez et al. , 2018).

Pallium tvofi pfevaznou cast koncového mozku. Podrobna analyza bunétného sloZeni deviti
Casti pallia u ¢tyt druhii zoborozct, ledndka a datla ukazala, ze drtivou vétSinu koncového mozku
(64-72 %) tvoti nidopallium a mesopallium (Obr. 18B). Ob¢ tyto oblasti jsou povaZzovany za hlavni
asociacni centra ptaciho mozku, jez zodpovidaji za zpracovani informaci vyssiho fadu a nejvetSim
dilem pftispivaji k ptaci kognici, u€eni a paméti (Giintlirkiin & Bugnyar, 2016). Vzhledem k vySSim
hustotdm neuront v mesopalliu a nidopalliu (viz Vysledky, kap. 3.5), obsahuji tyto oblasti 70-79 %
(Obr. 18B) vSech neurontt koncového mozku, resp. 7886 % pallidlnich neuronli. Kaudalni cast
nidopallia, nidopallium caudolaterale (NCL), je dnes povaZovdna za funkéni analog savEiho
prefrontalniho kortexu (PFC) (Giintiirkiin, 2005; Nieder, 2017). PFC je pomérné variabilni struktura,
ktera se 1i8i nejen v relativni a absolutni velikosti, ale naptiklad 1 v poctu podjednotek (Passingham
& Wise, 2012; Kaas, 2019). Kuptikladu dorzolaterdlni ¢asti PFC u primati nejsou piitomny
u hlodavcet (Carlén, 2017). Recentni analyzy ptaciho nidopallia demonstruji, Ze stavba NCL se mlze
zcela zdsadné liSit mezi riznymi ptacimi taxony, a to jak v umisténi, tak poctu nalezenych
podjednotek (von Eugen et al., 2020). Prvotni analyzy tedy naznacuji, Ze stejné jako v piipadé savct,
bude i u ptakid stavba a komplexita NCL pravdépodobné taxonové-specifickd. Mé data ukazuji, Ze
pallium vSech Sesti analyzovanych druht je charakterizovano expanzi nidopallia a mesopallia, stejné

jako u papouskt a pévci (Iwaniuk & Hurd, 2005; Mehlhorn et al., 2010).

Zrakové drahy jsou u ptakl (stejné jako u savcil) rozliSeny na dva oddélené systémy (Kaas,
2012). Hyperpallium pfijima a zpracovava zrakovou informaci pfichdzejici skrze thalamus ptimo

ze sitnice — thalamofugalni zrakova draha. Druhd zrakové draha — tectofugalni — projikuje ze sitnice
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nejdiive do tectum opticum stfedniho mozku a nasledné skrze thalamus do entopallia (Obr. 2A).
Tectofugalni zrakova dréha je u ptak velmi dobfe vyvinuta (Butler & Hodos, 2005). Zajistuje
vnimani barev, jasu a kontur, ostrost obrazu a zaostfeni na ptiblizujici se objekty (Wylie et al., 2009;
Caves et al., 2018;). Pévci disponuji signifikantné vys$§imi pocty neurond v této ¢asti mozku nez
ostatni dosud analyzované skupiny (Obr. 23A). Vys$i poCty neuront v tectum opticum by tak mohly
souviset s ekologii celé¢ skupiny a mohly by stit za evolu¢nim tuUspéchem této skupiny.
Thalamofugalni zrakova drdha zachycuje hloubku prostoru a pohyb a umisténi objekti v ném,
napomaha tedy orientaci (Watanabe, et al., 2011), podili se na no¢nim vidéni (Mouritsen et al., 2005;
Pettigrew, 1979), hraje dulezitou roli v imprintingu (Maekawa et al., 2006) a pravdépodobné se
ucastni magnetorecepce a zrakem fizené navigace (Mouritsen et al., 2005). Wulst je velmi dobfie
vyvinut u druhd s no¢ni aktivitou a stereoskopickym binokularnim vidénim. Extrému bylo v evoluci
dosazeno u sov, kde je hyperpallium hypertrofované a mize zabirat az tietinu celého koncového
mozku (Pettigrew, 1979). Relativné velké hyperpallium vSak je naptiklad i1 u lel¢ikti (degothelidae)
a lelkounti (Podargidae) (Iwaniuk & Wylie, 2006). Hyperpallium zoborozcii obsahuje 10-15 %
neuronil koncového mozku, podobné¢ 13,5 % u datla ¢erného, ale pouha 4 % neuront u lednaka
obrovského (Obr. 11). Pfedbézné data pro dravce ukazuji, Ze hypertrofovana hyperpallia sov mohou
obsahovat az 44 % vsech neuronti koncového mozku (nepublikovana data). Podle mych piedpokladi
je hyperpallium jedna z nejvariabilngjSich ¢asti koncového mozku a jeho velikost a pocet neuront
v ném obsazenych bude reflektovat ekologii dané skupiny ¢i druhu. Taktéz je pravdépodobné, Ze
existuje ¢asteéné trade-off mezi poétem neuront v hyperpalliu a tectum opticum stfedniho mozku,
coz je velmi dobfe vidét na piikladu ledndka obrovského. Wulst a tectum opticum jsou
prominentnimi oblastmi ptacitho mozku viditelné pouhym okem, tudiz velikost téchto dvou ¢asti
mozku mize byt uziteCnym nastrojem pro rekonstrukei ekologie daného druhu ve fosilnim zdznamu

(Early et al., 2020)

Interpretace dat pro mensi casti koncového mozku jako jsou arcopallium, hippocampus
¢i entopallium je znacné obtizna. Entopallium je receptivni oblast tectofugalni zrakové dréhy
v nidopalliu. Recentné bylo demonstrovano, ze entopallium mé laminarni uspofadani a uspotfadani
do sloupcti (Ahumada-Galleguillos et al., 2015; Jarvis et al., 2013; Stacho et al., 2020), podobné¢ jako
neokortex u savcl. Arcopallium pfijima nejriznéj$i signaly z ostatnich Casti pallia a projikuje
do motorickych systémi mozkového kmene, zaroven vSak jeho kaudomedidlni ¢éast funguje jako
amygdala u savct (Giintiirkiin et al., 2017). Hipokampus zasahuje ¢aste¢né¢ do dorzomedialni ¢asti
Waulstu a tcastni se procesu prostorové paméti a uceni (Yaskin, 2011). Relativné vétsi hipokampus

nalezneme typicky u druhi, které si skladuji potravu, napf. sojek, brhlikli nebo sykor (Sherry
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& Hoshooley, 2009), ale naptiklad i u kolibfikii (Ward et al., 2012), nebo u holubi v souvislosti
s homingem (Bingman et al., 2005). U severoamerickych sykorek (Poecile atricapillus) bylo
demonstrovéano nejen, Ze se v rdmci ro¢nich obdobi méni celkové velikost hipokampu, ale ze dochazi
ke kazdorocni sezonni neurogenezi a ndsledné migraci neuronti do hipokampu (Barnea &
Nottebohm, 1994), pfi¢emz tento novy pfirtstek neuront je striktné omezen pouze na hipokampus.
NavySovani poc¢tu neuronit v hipokampu pied migraci bylo recentn¢ demonstrovano i u pisika
amerického (Actitis macularius) (Guerreiro et al., 2021). Pocet neurond v hipokampu by tak mohl
byt zavisly na ekologii daného druhu. Moje data ukazuji niz§i hustoty neuront v hipokampu
1 arcopalliu oproti zbylym ¢astem mozku, ale ne natolik nizké jako v entopalliu (viz Vysledky, kap.

3.5).

Nejmensim oddilem pallia jsou jednoznacné Cichové laloky (Obr. 18A), které tvoii méné jak
0,3 % hmotnosti koncového mozku, a jesté mensi podil neuronti (<0,003 %) u vSech analyzovanych
druhti (Vysledky, kap. 3.6). Ancestralni stav jsou relativn¢ velké ¢ichové laloky. Odvozené skupiny
jako jsou papousSci a pévci maji naopak cichové laloky malé, stejné jako zoboroZzci a Splhavci
(s vyjimkou medozvéstek, u kterych ale pallium nebylo podrobnégji studovano). Naopak velké
¢ichové laloky najdeme u bézct, kachen a kratkoktidlych, ale také naptiklad u holubi, kondori
a morskych ptaka (Corfield et al., 2015; Grigg et al., 2017). U savcu plati, ze nejvétsi Cichové laloky
maji skupiny terestrické a u akvatickych skupin ¢ichové laloky prakticky mizi (Pilhstrém, 2008).
NasSe pfedb&znad data ukazuji, Ze piestoze Cichové laloky zabiraji pomé&mé malou ¢ast koncového
mozku, mohou obsahovat relativné velké mnozstvi neurontl. Cichové laloky lysky &erné (Fulica
atra) a slipky zelenonohé (Gallinula chloropus) tvoii neceld 2 % hmotnosti koncového mozku
a obsahuji 3,5 %, u slipky dokonce ptes 5 % neuront koncového mozku (nepublikovana data). Zde
je vSak nutné zminit, Ze protildtka pouZzita v této diplomové praci (anti-NeuN) neni schopna
detekovat mitralni bunky cichového laloku (Mullen et al., 1992), tudiz jsou tyto vysledky
pravdépodobné velmi silné podhodnoceny (viz 2.4 Metodika). Recentné bylo demonstrovéano, ze
kondor krocanovity (Cathartes aura) disponuje ndsobnym mnozstvim mitralnich bunék v ¢ichovych

lalocich ve srovnani s kondorem havranim (Coragyps atratus) (viz Grigg et al., 2017)

4.3 KOGNITIVNI SCHOPNOSTI

Papousci (Psittaciformes) a krkavcoviti ptaci (Corvidae) patii mezi nejstudovangjsi ptaci skupiny
(Giintiirkiin & Bugnyar, 2016), které v mnoha ohledech dosahuji velmi podobnych kognitivnich
schopnosti jako primati (De Blois et al., 1998; Call, 2003; Emery, 2006). Jak pévci, tak papousci

dokazou tesit pomeérné komplikované ulohy. Kupftikladu nestor kea (Nestor notabilis) dokédze tesit
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problémy vhledem, aniz by nejdiive musel praktikovat metodu pokus-omyl (Schloegl et al., 2009),
¢i pouzivat k feSeni problému néstroje (Auersperg et al., 2011). Vybornymi fesiteli problému jsou
1 zoborozci, kteti podavaji v nékterych doménach vykony srovnatelné se Simpanzi (Danel et al.,
2019) a ve vybranych tlohach (string pulling paradigm) piedci jiné ptaky, véetné pustika vousatého
(Strix nebulosa) a drobnych pévcl (Zorina & Obozova, 2012; Obozova & Zorina, 2013).

Novokaledonska vrana (Corvus moneduloides) dokaze pochopit a vyuzit pomérné slozité
zéklady hydrostatiky pro ziskani potravy (Jelbert et al., 2014), vyuzivat nastroje, a dokonce je
i zdokonalovat (Hunt, 1996; Hunt & Gray, 2004; Auersperg et al., 2011). Nastroje v laboratornich
podminkach dokézou vyuzivat i druhy, jako napt. krkavec velky (Corvus corax), sojka obecna
(Garrulus glandularius) a kakadu Goffinlv (Cacatua goffini) které nastroje v pfirozenych
podminkach bézn€ nepouzivaji (Bird & Emery, 2009; Cheke et al., 2011; Auersperg et al., 2013,
2018). U strakapouda velkého (Dendrocopos major) bylo pozorovano vyuzivani vhodnych prostor
mezi vétvemi stromd, kam umistuje plody ofeSdku mandzudského ve specifické poloze, ktera
umoznuje rozlousknuti ofechu (Yi et al., 2014), pficemz pokud je s ofechem jakkoli manipulovéano,
strakapoud ho ihned vraci do polohy urcéené k otevieni skofapky. Inovativni chovéni nachazime
i u vodnich ptaki, naptiklad n€kolik druht volavek lovi ryby na ndvnadu (Ruxton & Hansell, 2011).
U mnohych krkavcovitych ptaka, ktefi si ukladaji potravu, byla prokdzana existence vyborné
epizodické paméti (Balda & Kamil, 1989; Clayton & Dickinson, 1998). Druhy pévcet, které si
ukryvaji potravu, disponuji relativné vétsimi hipokampy (napf. Sherry & Vaccarino, 1989), podobné

jako néktefi Splhavcei (Volman et al., 1997), u nichz vSak epizodicka pamét’ nebyla dosud testovana.

Vréany domadci (Corvus spledens) a americké (Corvus branchyrhynchos), ale naptiklad i1 drozdci
mnohohlasi (Mimus polyglottos), jsou schopni rozpoznat a uchovat v paméti lidsky oblicej (Levey
et al., 2009; Marzluff et al., 2012; Zareen et al., 2016). Kakadu Goffintv (Cacatua goffini), vrana
cerna (Corvus corone) a krkavec velky (Corvus corax) jsou schopni kratkodobého planovani
a sebekontroly pro ziskani preferované potravy (Dufour ef al., 2012; Auersperg et al., 2013). Tyto
schopnosti byly pozorovany pouze hominidd (Hayden & Platt, 2007). Straka obecna (Pica pica)
dokaze rozeznat svij vlastni obraz v zrcadle (Prior et al., 2008). Papousek Sedy (Psittacus erithacus)
dosahuje pomérné pokrocilé verbalni komunikace (Pepperberg, 2002). Ale napiiklad i australska

majna obecna (Acridotheres tristis) dokaze skvéle napodobit lidskou fe¢ (Hart et al., 2020).

Holubi (Columbiformes) a hrabavi (Galliformes) jsou dal$i pomérné¢ Casto zkoumané skupiny.
Holubi jsou schopni s ptekvapivou piesnosti kategorizovat objekty, naptiklad urcit pfitomnost
¢1 absenci C¢lovéka na fotografii (Herrnstein & Loveland, 1964). Po pomémé dlouhou dobu si

zapamatuji vice jak 700 obrazcii (von Fersen & Delius, 1989), jsou schopni rozeznat malby Moneta
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od Picassa, které diive nevidéli (Watanabe et al., 1995) a dokonce 1 takticky podvadét (Lanza et al.,
1982). Stejn¢ jako holubi, 1 hrabavi dokéazi vyftesit celou skalu kognitivnich uloh (shrnuto v Zhang,

2016; Marino, 2017).

vvvvvv

mize vyrazné ovlivnit kognitivni schopnosti jak jedince, tak i druhu; kooperativni chovani (Seed
et al., 2008; Péron et al., 2011) a uc¢eni od druhych (Ellison et al., 2015; Klump et al., 2021) tak muze
byt pro sméfovani druhu zcela zasadni. DalSim dalezitymi faktory mutze byt proménlivost
a neprediktabilita klimatickych podminek (Sayol et al., 2016; Fristoe et al., 2017), které mohou
vyvolavat vyrazné selekéni tlaky na kognitivni schopnosti (Sol, 2009). Migrace mtize mit opacny
efekt — migrujici druhy se vyhnou nepiiznivym obdobim, energeticky ndro¢na migrace vSak muze
fungovat jako silné omezeni pro vyvoj energeticky drahych velkych mozki (Sol et al., 2005; Vincze,
2016). Nesmime opomijet ani domestikaci, kterd muze vyrazné¢ ovlivnit velikost mozku, coz bylo
demonstrovano napt. u hrabavych (Ebinger & Rohrs, 1995). VSechny tyto faktory byly studovéany
v souvislosti s relativni velikosti mozku a vliv téchto faktori na pocet neuronti nebyl dosud
zkoumén. Prestoze existuje opravdu velmi malo kognitivnich studii pro zoborozce, Splhavce
a srostloprsté, nase data jasné¢ demonstruji, Ze minimaln¢ Splhavci a zoborozci mohou disponovat
ekvivalentnimi kognitivnimi schopnostmi jako pévci a papousci, s kterymi sdileji nejen vysoké pocty
a hustoty neurontl, ale i expandované oblasti nidopallia a mesopallia (Iwaniuk & Hurd, 2005; von

Eugen et al., 2020).
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5 SHRNUTI

S pouzitim metody izotropni frakéni homogenizace byly stanoveny poc¢ty neuront a non-neurdlnich
bun¢k ve vybranych ¢astech mozku u 19 druhti ptakt zahrnujicich zoborozce (Bucerotiformes),
Splhavce (Piciformes), srostloprsté (Coraciiformes) a mySaka (Coliiformes). Absolutni pocty
neurond, jejich hustoty, pomér neurontil a non-neurdlnich bunék a jejich skalovani byly srovnany se
stejnymi daty u vybranych skupin savct (konkrétné primatt, hlodavcei,, hmyzozravet a vacnatcii)
a ptakl (konkrétné pévcil, papouskl, holubtd a hrabavych). Hlavni vysledky této diplomové prace Ize
shrnout nasledovné:

(1) Hmotnost mozku zoborozcti a $plhavci roste, stejné jako u ostatnich skupin obratlovcet,
negativné alometricky s hmotnosti téla (smérnice regresni ptimky ~ 0,75 pro ob¢ skupiny).

(2) Vztahy mezi velikosti mozku a poétem neuronli u zoborozcii a Splhavci se nelisi
od Skalovani neuronti u pévci a papouskd, ale signifikantné se lisi od hrabavych a holubd.

(3) Nejvétsim oddilem mozku je koncovy mozek, jehoz hmotnostni podil se s rostouci
velikosti mozku zvétsuje. Tento rys je spolecny pro vSechny dosud analyzované ptaci skupiny,
nicméné u holubli a hrabavych tento trend neni natolik vyrazny. Podil neuronti alokovanych
do koncového mozku se s velikosti mozku zvétSuje u zoborozct, Splhaveil, pével 1 papouskd.
Tento trend vSak chybi u holubii a hrabavych.

(4) Velikost mozecku a pocet neuronii v ném obsazenych klesa s velikosti mozku u vSech
korunovych skupin. U hrabavych a holubti se velikost mozecku s velikosti mozku vyrazné neméni
a pocet neuronti s velikosti mozku naopak roste.

(5) I pres vySe zminéné trendy, nedosahuji holubi ani hrabavi vysSich poctl neuronli nez
zoboroZci, Splhavci, pévci ¢i papousci v Zadné z analyzovanych ¢asti mozku.

(6) Subpallium zaujimd mensi ¢ast koncového mozku zoborozcti, Splhavet, srostloprstych
1 mySéka, stejné jako u ostatnich dosud analyzovanych skupin. Podobné jako u pévcil roste se
zvétSujicim se koncovym mozkem pallium zoborozct a Splhavcil rychleji neZ subpallium, a také
v ném piibyva vice neuront. Velikost subpallia a pocet neuront v ném obsazenych jsou pravdé-
podobn¢ taxonoveé-specificke.

(7) Podrobnéd analyza bunééného sloZeni pallia u zoborozcl, datla Cerného a ledndka
obrovského ukazala, Ze nidopallium a mesopallium, jez jsou povaZovany za hlavni asociaéni
centra pta¢iho mozku, obsahuji 70-79 % vSech neuront koncového mozku.

(8) Pomér neuronti a non-neuralnich bunék u zoborozci a Splhavcii je, podobné jako u pévcl

a papouskt, vyrazn¢ vychylen ve prospéch neurond. U holubli a srostloprstych je tento pomér
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spiSe vyrovnany, zatimco hrabavi jsou jediné skupina, u které tvofi non-neuralni bunky (50-58 %)
vétsinu mozkovych bunék.

(9) Hustoty non-neuralnich bunc€k jsou ve vSech strukturdch viceméné stejné u vsech
analyzovanych skupin. Vyjimkou je koncovy mozek, kde jsou hustoty non-neuralnich bunc¢k
niz§i. Mozky zoborozcti obsahuji signifikantné vice non-neurdlnich bun¢k v koncovém mozku

oproti jinym skupinam. Niz§i hustoty non-neurdlnich bunék v koncovém mozku obecné jsou

pravdépodobné specifickym znakem ptaciho mozku.

(10) Mozky zoborozct a Splhavci maji tendenci obsahovat vice neuronti nez stejné velké
mozky hlodavct, va¢natcii, hmyzozravci i primatili, coz je zpisobeno vyrazné vyssimi hustotami
neuronl v palliu i zbylych ¢astech mozku (vyjma mozecku). VéEtSina neuronit u zoborozct je

alokovéna do hemisfér koncového mozku, zatimco u savcii je vétSina neurond v mozecku.

Vysledky této diplomové prace ptinesly prvni data o bunééném slozeni mozku Splhavei, zoborozcl
a srostloprstych ptakt. Data pro zoborozce a Splhavce jasné ukazuji, Ze vysoké pocty neuroni nejsou
vysadou pouze pro pévce ¢i papousky. Pravé naopak, data naznacuji, Zze Splhavci a zoborozci maji
potencial vykazovat srovnatelné kognitivni schopnosti jako papousci ¢i krkavcoviti ptaci. Analyza
bunécného sloZzeni mozku dvou druht srostloprstych naznacila, Ze by tato skupina mohla s neurony
Skalovat zcela odlisné. Do budoucna bude zapotiebi zanalyzovat vice druhil z této skupiny. Pocet
neuront, jejich hustota a pocet synapsi jsou tfemi zakladnimi faktory, které¢ kliCovym zplisobem
ovliviiuji procesni kapacitu mozku. Po¢ty neuronti predstavuji nejlepsi dostupné proxy, jelikoz stale
neexistuje metoda, kterd by umoznila efektivni kvantifikaci a mapovani synapsi u vét§iho mnozstvi
fylogeneticky vzdalenych druhi. Kvantifikace po¢tu neuronti v celych mozcich a jejich ¢astech je
rovnéz v zacatcich, data existuji pouze pro velmi omezeny pocet savci a ptakt. Pro drtivou vétsSinu

ptacich fadl Zadna kvantitativni data nemame.
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