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Why do we need a brain?

One’s first thought, of course, is that we need it for the magical activities and feelings it
confers: art, music, love . .. consciousness. But although these features arouse intense
curiosity — as Pavlov emphasized — we shall see that they are merely baroque
decorations on the brain’s fundamental purpose and should not be mistaken for the
purpose itself. What we identify here as the brain’s purpose, especially because we are
seeking principles, should apply not only to humans but as well to the nematode worm,
C. elegans, and to flies...

The brain’s purposes reduce to regulating the internal milieu and helping the organism to
survive and reproduce. All complex behavior and mental experience — work and play,
music and art, politics and prayer — are but strategies to accomplish these functions.

Peter Sterling and Simon Laughlin, 2015

Nothing in biology makes sense except in the light of evolution.

Theodosius Dobzhansky, 1973



Vsichni stojime na ramenou obru. Santiago Raman y Cajal, autoportrét porizeny v jeho
laboratofi ve Valencii, kdyz mu bylo néco pres tricet let, 1885. Credit: Cajal Institute
(CSIC), Madrid.
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Uvod a komentaF k ¢lankiim zarazenym do habilitaéni prace / Introduction
and Commentary to the Papers Included to the Habilitation Thesis

PredloZzend habilitacni prace sestdva ze 30 praci, které jsou zaloZeny na rlznych modelech
(hlodavci, kopytnici, pévci, papousci, holubi, kapfi, Zivorodky), riiznych metodologickych pfistupech
(histologické aimunocytochemické metody, znaceni nervovych drah, mapovani neuronaini aktivace
pomoci exprese indukovatelnych transkrip¢nich faktord, pocitani neuron( a gliovych bunék pomoci
izotropni frakcionace, behaviordlni experimenty a fylogenetické analyzy) a zabyvaji se tfemi
zdanlivé velmi odlisSnymi tématy (evoluci velikosti, komplexity a procesni kapacity mozku u savcd,
ptakl, plazl a ryb; mechanizmy magnetické orientace a navigace, neurobiologii vidéni striktné
podzemnich hlodavcl). Spole¢nym leitmotivem vSech téchto praci je evoluce smysld a nervového
systému. Jednotlivé prace tedy predstavuji vypady do rdznych oblasti srovndvaci a evoluéni
neurobiologie. Jejich cilem neni jen popsat diverzitu moznych evolucnich feSeni téhoz problému,
ale také pochopit tato disparatni fesSeni na Urovni proximatnich mechanizm, dynamiky a plasticity
evolucnich zmén, selekénich tlakd a evolucnich a vyvojovych omezeni.

Vidy se snazim na konkrétnim modelu a tématu vyjadrit k obecnéjsim problémim. Pokud
se napriklad ve treti ¢asti habilitani prace zabyvam zrakovym systémem striktné podzemnich
hlodavct, nekladu si jen otazku, co vlastné tito ,slepi” tvorové vidi. Zajima mé mnohem Sirsi okruh
otdzek: Je mikroftalmie vysledkem degenerativniho procesu, v jehoz pozadi jsou mechanizmy
neselektivniho charakteru? Nebo je mikroftalmie extrémni smyslovou adaptaci a evoluéni regrese
zrakového systému je vysledkem plsobeni antagonistickych selekénich tlakd (metabolicka Uspora
dosaZzend regresi systému vs. specifické pozadavky kladené na zrakovy systém specifickym
zpUsobem Zivota)? Jaky ma periferni redukce vliv na usporadani centralnich mozkovych center?
Jaky ma vliv senzorickd deprivace na utvareni funkénich korovych oblasti? Je ztrata zraku
kompenzovana rozvojem jinych smyslovych modalit? Jaké jsou mechanizmy kros-modalni
kompenzace? Je zfejmé, Ze na mnoho z téchto hloubavych otazek nenachazi predloZzené publikace
jednoznaéné odpovédi, a to z mnoha dlvodd. Poznani se ubira kfivolakymi cestickami, z nichz
mnohé slepé konci, jiné nas dovedou jinam, neZ jsme si predem vytycili, nékdy se octneme napll
cesty. Studie zarazené do predloZzené habilitacni prace jsou stfipky mozaiky, jakymsi nesmélym
vykroéenim za odpovédmi na obecné otdzky.

V ptredloZzeném souboru praci je sedm prehledovych ¢lanka (1, 111, XI, XVI, XIX, XXIII, XXIV),
z nichZ minimalné jeden se dotyka kazdého z fesenych tematickych okruhl. Série praci na dané
téma je tedy vzdy uvedena prehledovym ¢lankem. Povazuji proto za zbytecné zatézovat laskavého
Ctenare opakovanim téchto informaci v Uvodu habilitac¢ni prace. Omezim se zde proto na stru¢ny
obecny Uvod k jednotlivym tématlim a komentar ke ¢lankim zafazenym do predloZeného spisu.
Témata jsou zafazena retrospektivné. Prace tedy zacind tématy, kterym se vénuiji nyni, a pokracuje
proti proudu ¢asu k tématlm, ktera byla hlavni ndpini mé vyzkumné cinnosti v minulosti.



1. Evoluce velikosti, komplexity a procesni kapacity mozku / Evolution of
brain complexity and processing capacity

Evoluce velikosti a komplexity mozku a jeji vztah k evoluci kognitivnich schopnosti je tradicné
centralnim tématem srovnavaci neurobiologie, kognitivnich véd a srovnavaci psychologie. O to
prekvapivéjsi je, jak mdalo o tématu vlastné vime a jak zjednodusujici, nékdy i zaujaté jsou nase
interpretace pozorovanych jev(, predevsim dojde-li na srovnani savec versus ostatni obratlovci,
primat versus ostatni savci a ¢lovék versus ostatni primati. V tomto ohledu viak doslo v poslednich
dvou dekadach k vyraznému posunu, ktery je vysledkem systematictéjsiho zkoumani nervového
systému (viz pfehledové studie®™) a kognice (viz pfehledové studie® ') u nesavéich model(. Zvlasté
prekvapivé jsou studie demonstrujici komplexni chovani u druh(, které maji malé mozky, a nebyly
proto tradi¢né povaZovany za inteligentni. Néktefi ptaci zhotovuji a pouZivaji nastroje!?*, fesi
problémy vhledem?®, rozpoznaiji se v zrcadle?®, planuji své budouci potfeby?’, na zakladé zkusenosti
anticipuji budouci chovani pfislunik svého i jinych druhi®, jsou schopni komunikovat s lidmi?®,
Ryby rovnéz vykazuji neogekdvané kognitivni vykony, napfiklad si hraji?°, pouZivaji nastroje2?, uéi

2631 3 dokonce

se od svych soudruht (pfislusnik téhoz druhu)?*=%°, kooperuji, manipuluji i podvédi
se poznaji v zrcadle3?3. Zivorodka duhova Poecilia reticulata, jejiz mozek ma priblizné 5 mg a
obsahuje méné neZ 5 miliond neurond®, je schopna reverzniho uéeni®, inovativniho feseni
problém(¢ a efektivni kontroly exekutivnich funkci®’. Tyto studie jednoznaéné dokladaji, ze ani
mozkova klra, ani velky savéi mozek nejsou nutnym predpokladem komplexniho chovani.
Nedostatek kvantitativnich dat vSak znemoZiuje analyzovat neuronalni korelaty komplexniho

chovani na druhové urovni.

Obratlovci vykazuji obrovskou mezidruhovou variabilitu ve velikosti mozku a téla®. Zatimco
mozek extrémné miniaturizované kaprovité ryby Danionella translucida z Barmy vazi pouhych 0,6
mg3, mozek vorvané obrovského Physeter macrocephalus vazi 7,2 kg (u nékterych samcd dokonce
9,2 kg)*. Fakt, Ze se mozek zvétduje pomaleji ne? télo, tj. roste negativné alometricky s velikosti
téla, rozpoznali srovnavaci neurobiologové pred vice nez 150 lety. Od té doby se relativni velikost
téla, odvozend z alometrického vztahu mezi hmotnosti téla a mozku, stala nejpouzivanéjsim
zastupnym méFitkem funkéni kapacity mozku**=*3, Ackoli byl tento zjednodusujici pfistup z mnoha

44-46 je stale béZné pouZivany ve studiich analyzujicich kognitivni schopnosti, vliv

dlvodu kritizovan
rozli¢nych ekologickych faktord, fyziologickych omezeni a Zivotnich strategii na evoluci mozku (viz
napf. 477>3). Existuji viak zcela zasadni dGvody, pro¢ miZe byt relativni velikost mozku zavadéjicim
proxy pro kognitivni kapacitu. Pouziti relativni velikosti mozku je zaloZeno na nékolika kritickych
predpokladech: (i) neurdlni substrat zabezpecujici ,bazalni télesné funkce” nepfispiva ke
kognitivnim funkcim a adaptivnimu chovani, (ii) pocet neuronid potiebnych pro zajisténi téchto
vitalnich, viscerdlnich a motorickych funkci je tésné korelovan s télesnou velikosti a (iii) pocet
neurond a jejich spojl je napti¢ druhy univerzalné $kalovan s velikosti mozku®. Zatimco druhy
predpoklad zlstava témér netestovany, zbyvajici dva jsou ve svétle dnesnich znalosti neobhajitelné.
Zaprvé, neexistuje jasné oddéleni mezi neuromodulacnimi, senzomotorickymi a kognitivnimi

procesy, které zajistuji adaptivni chovani®**>. Zadruhé, mozky vzdélené pfibuznych druh( se ligi
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v mnoha aspektech jejich stavby, bunécné sloZzeni nevyjimaje, tj. podobné velké mozky se mohou
dramaticky lisit v po¢tu neurond, hustotdch neurond a distribuci neuront do rdznych ¢asti mozku®®-
59, Stejné velké mozky nepfibuznych druhl mohou tedy mit velmi rliznou procesni kapacitu, a proto
nemohou byt pfimo srovndny. Navic se zda, Ze Skdlovani je taxonové specifické i v pfipadé
mozkového kmene>”, ktery zabezpe&uje mnoho vitalnich a homeostatickych funkci, coz naznacuje
neexistenci tésné korelace mezi velikosti téla a poctem neuron( nutnych pro ,zakladni télesni
funkce”.

Neuralni substrat kognitivnich funkci tvofi neurony a jejich spoje. Celkovy pocet neurond,
zakladnich vypocetnich jednotek nervového systému, a celkovy pocet synapsi, zakladnich
stavebnich blokd pamétovych stop, tedy determinuje vypocetni kapacitu mozku, kterd je nutnym

predpokladem a limitujicim faktorem inteligence®®®%!

. Vypocetni kapacita mozku je rovnéz
ovlivnéna faktory ovliviiujicimi rychlost zpracovani informace, specificky hustotou neurond,
pramérnou vzdalenosti mezi neurony a primérnou rychlosti vedeni vzruchu axonem®?. Empiricka
data naznaduji, Ze hlavnim koreldtem inteligence je pocet pallidlnich/korovych neuron(°”-586%62 Tg
vSak neznamena, Ze by kognitivni funkce zabezpecovalo pouze pallium, respektive mozkova kira.
Funkéni a anatomické studie jednoznacné dokladaji, Ze exekutivni funkce (tj. kognitivni kontrola
chovani) jsou zaloZeny na tésné soucinnosti pallia, subpallia a thalamu®. U savcd hraje
v kognitivnich funkcich daleZitou roli také mozelek®>®4¢, LaterdIni ¢ast mozeckovych hemisfér se
nezavisle zvétsila u lidoopl a lidi, delfinG a ploutvonozZcll. Zrychlena evoluce hemisfér mozecku je
ddvéna do souvislosti s rozvojem kognitivnich funkci u téchto skupin savc®”®. U primat( je velikost
moze&ku dokonce lepsim prediktorem obecné inteligence (G) neZ velikost koncového mozku®. Jak

vyznamné se podili mozecek na kognitivnich funkcich u ostatnich obratlovc(, z(stava nejasné.

Pfes znacné pokroky v automatizované serialni elektronové, konfokalni a superrozliSovaci
mikroskopii zlstavaji nase odhady celkového poctu synapsi ve velkych cCastech mozku, nebo
dokonce celych mozcich velmi nepresné, nerkuli nespolehlivé. Naptiklad odhad poctu synapsi
v lidské mozkové kufe se pohybuje od 10*3 (viz napt.”®) po 1,5 x 10*° (viz napt.”?). Tyto odhady jsou
vétsSinou zaloZeny na detailni, ¢asové narocné analyze malého objemu nervové tkané, nebo
stereologickych metodach spjatych se systematickym, nicméné hrubym vzorkovanim napfic
studovanou strukturou’?74, Kvali znaéné nehomogenité (anizotropii) nervové tkané oba pfistupy
selhavaji, pokud jsou pouzity k odhadu poctu synapsi ve velkych oblastech CNS nebo v celych
mozcich. Neni proto prekvapivé, Ze jedinym v soucasné dobé prozkoumanym modelem je
laboratorni mys, u které zname distribuci mnohych typ( synapsi’®. Paradoxné ani u tohoto modelu
véak nezname presny celkovy pocet synapsi. Siroké srovndvaci studie zcela chybi, vyjimkou je
recentni prace srovnavajici hustoty synapsi ve dvou korovych oblastech nap¥i¢ 25 druhy primatG’e.

Data umozZnujici srovnavat pocet a distribuci synapsi napfi¢ druhy tedy nejsou v soucasnosti
k dispozici.

Pocet neuron(l je proto povazovan za nejlepsi dostupnou aproximaci vypocetni kapacity
mozku. Historicky se k pocitani neuronl ve specifickych oblastech mozku pouzivaly stereologické
techniky, jako je opticka frakcionace’”. Jejich pouZiti k odhadu poétu neurond ve velkych &astech
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mozku nebo v celych mozcich je vSak problematické, protoZze vyZaduje velice pracné vzorkovani
napfic strukturami, které maji velmi odlisnou cytoarchitekturu a neurondlni hustoty. Tyto technické
problémy byly vyfeSeny vyvinutim nestereologické metody pocitdni bunék - izotropni
frakcionace’®’°. Tato metoda je zaloZena na mechanické disociaci tkdné v homogenat bunéénych
jader, kterd jsou nasledné pocitana a imunocytochemicky znacena za Ucelem stanoveni poméru
neuronl a non-neuronalnich (gliovych a endotelidlnich) bunék. Poéty bunék jsou stanovovany
v malych objemech a jejich celkovy pocet je nasledné odhadnut na zdkladé objemu homogenatu.
Co se tyce presnosti a opakovatelnosti, je izotropni frakcionace srovnatelna (typicka chyba mezi

opakovanymi méfenimi se pohybuje mezi 5-10 %) se stereologickymi metodami®-23

, je vsak
levnéjsi a vyrazné méné casové narocna. lzotropni frakcionace byla pouzita k odhadu poctu
neuron, gliovych bunék a jejich pomérd (glia to neuron ratio) v celych mozcich i jeho ¢astech napfic
riznymi obratlov&imi skupinami. Data byla dosud ziskdna pro 81 druh( savc(® 2, 215 druhd
ptaka®”°%97%8 110 druhl plazd®1%, 77 druh( obojZivelniki (Zhang et al., v pFipravé), vice neZ 163

druhd ryb3* (Dionigi et al., v pFipravé) a 13 druh( paryb (nepublikovand data).

Osobné jsem se vnofil do vyzkumu evoluce komplexity a procesni kapacity mozku
obratlovcl vroce 2011. Tehdy jsem se vénoval vyzkumu neurdlni podstaty magnetorecepce a
proZival obdobi frustrace z toho, Ze az pfilis ¢asto nejsme schopni zopakovat své vlastni vysledky.
Poohlizel jsem se proto po dopliikovém (pojistném) vyzkumném programu, ktery bude spolehlivé
pfindset vysledky. A pravé v té dobé se mi dostal do rukou ¢lanek od Federica Azeveda a Suzany
Herculano-Houzel'®, ktery pomoci izotropni frakcionace odhadl podet neuron a gliovych bunék
v lidském mozku. Okam?zité jsem pochopil potencial metody pro srovnavaci studie, a kdyz jsem po
kratkém patrani zjistil, Ze metoda byla dosud aplikovana jen u tfi skupin savcl — hmyzozravc(,
hlodavcl a primatd — rozhodl jsem se ji vyuzit pro studium bunécného sloZeni ptacich mozkd. Po
nékolikamési¢nim metodickém tapdni jsme zacali spolupracovat s objevitelkou metody — Suzanou
Herculano-Houzel — a zjistili, Ze veSkery dosavadni nezdar spociva v pouziti nespravnych
homogenizatorl. Poté uz Slo vSe hladce, tedy az na mdj pracovni vztah s vySe jmenovanou ddmou,
ktery se zahy zkomplikoval natolik, Ze nase spoluprace kratce po publikaci prvniho ¢lanku skoncila.
Situace, kdy mnozZstvi vloZzené energie tésné koreluje s mnozstvim vystup(, se mi zalibila natolik, Ze
jsem vyzkum mechanizm( magnetorecepce postupné zcela opustil. V pribéhu poslednich 11 let
jsem se s kolektivem student( postupné zabyval bunéénym sloZzenim mozk( ptakd, plazd,
obojzivelnikd, ryb a paryb a podafrilo se nam shromazdit naprostou vétsinu znamych dat o poctech
neuron( a gliovych bunék u nesavcich obratlovcl (566 z 578 druht bylo vySetfeno v nasi laboratofi).
Kratce po Ctyficitce jsem si tedy zacal plnit sv(j studentsky sen zabyvat se ,velkou” evoluci mozku
obratlovcd.

Prvni zafazeny pfispévek (Molnar et al., 2014) je pfehledovym ¢lankem, ktery strucné
shrnuje soudobé znalosti o evoluci a ontogenetickém vyvoji mozkové kary savcl s dlrazem na
nékolik v té dobé intenzivné fesenych témat. Clanek se zabyva napfiklad hypotetickou rekonstrukci
stavby mozkové kiry u ranych savcl a jeji pravdépodobnou diverzifikaci a specializaci spjatou s
nastupem modernich savcl, roli tangencialni migrace ve vyvoiji ¢ichovych lalokll a mozkové kiry,
prispévkem rlznych typd progenitorovych bunék k formovani jednotlivych vrstev mozkové kiry a
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jejich vlivu na gyrifikaci a plochu mozkové kiry, potencidlem srovnavacich transkriptomickych dat
k porozuméni genové regulace vyvoje a funkcni organizace neokortexu a vlivem senzorické
deprivace na utvareni funkénich korovych oblasti.

Druhy zarazeny c¢lanek (Yuste et al. 2020) je shrnutim komunitni diskuze vénované
klasifikaci bunék neokortexu na zakladé transkriptomickych dat, kterd probéhla na konferenci The
Necessity of cell types for brain function poradané Edem Leinem a Rafaelem Yustem v Kodani v fijnu
roku 2018. Vysledkem této diskuze je ndavrh metodického postupu a analytickych nastroji pro
klasifikaci jednotlivych bunécnych typd. Mym prispévkem do diskuze byl argument, Ze (i) neni tfeba
vymyslet vlastni postupy, ale naopak kooptovat vyzkousené metodiky pouzivané pro fylogenetickou
klasifikaci organizm, a (ii) neomezit analyzu pouze na savce, ale pouzit transkriptomicka data pro
analyzu homologie a evoluce jednotlivych bunéénych typl napfic¢ rdznymi skupinami obratlovct a
v budoucnu i bilateralnich ZivocichG.

Treti zafazeny prispévek (Némec & Osten 2020) je prehledovym clankem o poctech
neuronl a kvantitativni distribuci jednotlivych typ( neuronl u obratlovcd. Shrnujeme v ném
existujici poznatky a argumentujeme, Ze izotropni frakcionace muze byt pouZita ke kvantitativni
analyze distribuce neuron( u stovek druh(, a pfinést tak bezprecedentni mnozstvi informaci o
evoluci komplexity a procesni kapacity mozku. Tato metoda navic umozni vytipovani modelovych
druhd, které si zaslouZi detailni kvantitativni analyzu distribuce jednotlivych bunécnych typa
pomoci stale se zdokonalujicich metod umoznujicich jejich specifické znaceni a zobrazovani v celych
mozcich. Tyto metodické pristupy a jejich moznosti jsou rovnéz strucné shrnuty.

Ctvrty ¢ldnek (Olkowicz et al. 2016) pFinasi dilkazy, Ze mozky ptak( obsahuji velmi vysoké
pocty neurond, jejichz hustoty znacné prevysuji hustoty neuron(l pozorované u savci. U velkych
papouskd a krkavcovitych ptak( je navic nezvykle vysoké procento neuron(l alokovano do
koncového mozku, predevsim pallia. Tento objev umoznil pfimocare vysvétlit letité mystérium
srovnavaci a vypocetni neurobiologie: Jak je mozné, Ze ptaci jsou vysoce inteligentni a repertoar
jejich chovani je v mnohych doménach srovnatelny s timtéZ u opic a lidoop(’1+102103 kdy7 maiji
malé mozky? Pallium téchto ptakli obsahuje srovnatelné nebo vyssi poéty neuronll nez podstatné
vétsi mozky primatd. Procesni kapacita mozku ptakl je pravdépodobné dale zvysena diky kratkym
vzdalenostem mezi neurony, které jsou pfimym disledkem vysoké hustoty neurond. Ptaci mozek
tedy poskytuje ,vySSi vypocetni vykon“ na jednotku hmoty nez mozek savéi. Dale jsme
demonstrovali, Ze krkavcoviti ptaci maji relativné (vUci télu) vétsi mozky nez jini pévci, a proto i vyssi
absolutni pocty neuronl v palliu koncového mozku ne? jini pévci stejné velikosti. Recentné bylo
navic ukazano, Ze poCty neuron( jsou zvySené predevsim v asociacnich oblastech koncového
mozku, jmenovité v nidopalliu a mesopalliu'®. V nasledné studii jsme prokézali, Ze vysoké pocty
neuronl jsou sdilenym znakem charakterizujicim koncovy mozek ptak( néleZicich do skupiny core
landbirds (Telluraves), zahrnujici v nasem datasetu dravce, sovy, sokoly, pévce a papousky*®,

Paty ¢lanek (Kverkova et al., 2022) je rekonstrukci evoluce komplexity mozku u blanatych
obratlovcd (Amniota). Na zakladé unikatniho datasetu, zahrnujiciho data o poctech a distribuci
neuronl u 251 druh amniot (data pro 107 druhd plazl a 37 druh( ptakd byla nové ziskana) a data
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o hmotnosti mozku pro témér 4000 druhlG amniot, jsme prokazali, Ze ptaci a savci konvergentné
zvysili procesni kapacitu mozku. Relativni velikost mozku se u ptak( a savcl zvétsila 6x, respektive
8x. Dulezité je, Ze ruku v ruce se zvétsenim mozku doslo i ke zvySeni hustoty neuront. Vysledkem
je, Ze v priméru obsahuji ptadi a sav¢i mozky 21x, respektive 20x vice neuronl neZz mozky obdobné
velkych plazl. Ackoli je obecné za centrum vyssich kognitivnich funkci povazovan koncovy mozek,
k nejvyraznéjsimu zvyseni poc¢tu neuronl doslo v mozecku, ktery prosel pomérné komplikovanou
evoluci. U Supinatych plaz (Squamata) je mozecek maly a obsahuje malou ¢ast neuron mozku.
Trend k jeho zvétseni Ize pozorovat u Zelv a krokodyll a kulminuje u bazalnich ptakd, u kterych
neurony mozecku tvori vétsinu neurond mozku. U ptakd ze skupiny core landbirds se vsak tento
trend otaci v dusledku evoluce velkého koncového mozku s vysokymi hustotami neuront. U savcl
obsahuje mozeéek 70-90 % v3ech neurond®®. Fylogenetickd analyza pfekvapivé naznaluje, Ze
béhem vice nez 300 miliond let evoluce blanatych obratlovcl doslo pouze ke ctyfem velkym
zménam ve skalovani poctu neurond s velikosti mozku. Nejvétsi narlist poc¢tu neurond je spjat se
vznikem ptak({ a savcl a je pravdépodobné dusledkem uvolnéni energetickych omezeni pfi
prechodu k endotermii. K dalsim dvéma vyraznym zvySenim poctu neuronli doslo u ptak(l ze
skupiny core landbirds a u vyssich primatd (Anthropoidea), tedy dvou skupin amniot, které jsou
znamé pro svou kognitivni zdatnost. Tato data naznacuiji, Ze evoluce inteligence je u ptak( a savcl
spjata s velmi omezenym poctem vyraznych zmén v hustoté, distribuci a poc¢tu neuront.

Sesty ¢lanek (Sol et al., 2022) demonstruje na zakladé dat pro 111 druh( ptakd, Ze pocet
neurond v palliu koncového mozku a v mensi mire také pocet neurond v mozecku predikuje jeden
z hlavnich projevl inteligence — inovativnost. V tomto ¢lanku ddle ukazujeme, Ze nejvétsi pocet
pallidlnich neuron maji ptaci, jejichz mozky jsou velké jak absolutné, tak relativné vici télesné
velikosti. Jinymi slovy, nejvyssi poCty neuront a tendenci k inovativnosti maji velci ptaci naleZici do
skupin charakterizovanych vysokou encefalizaci, velkym koncovym mozkem a vysokou hustotou
neuron( v koncovém mozku. Tyto znaky jsou pozitivné asociovany s prodlouzenou rodi¢ovskou péci
po vylihnuti mladat — vyskytuji se tedy vyhradné u krmivych ptakd. PoCty neuronl tedy spojuji
kognitivni zdatnost sabsolutni i relativni velikosti mozku skrze Upravy médu a délky
ontogenetického vyvoje.

Clanky ¢&islo sedm a osm se zabyvaji vnitrodruhovou variabilitou v poétu neurond. Kverkova
et al., 2020 analyzuje pocty neurond u dvou v zajeti chovanych populaci gekon( druhu Paroedura
picta a u jedné populace porovnava pocty neuronl napftic tfemi vékovymi kohortami. Ackoli plazi
mozky charakterizuje vysokd mira neurogeneze v dospélosti, intrapopulaéni variabilita v poctu
neurond je srovnatelnd s timtéZ u laboratorni mysi®. Fakt, Ze se nové neurony rodi a diferencuji
v mnoha oblastech mozku plazl po cely Zivot, tedy vyrazné nezhorsuje reprezentativnost odhad
poétu neuronl pro druh zaloZenych na limitovaném mnoiZstvi jedincll. Naopak dvé studované
populace se v poctu neuron( signifikantné lisily. PoufZiti jediné populace pro charakterizaci druhu
mUzZe tedy vést k podcenéni vnitrodruhové variability v poCtech neuronl. Sexualné dospéla

Sestimési¢ni zvifata méla signifikantné nizsi po¢ty neurond v koncovém mozku nez plné vzrostla
rocni zvifata. Toto pozorovani je dokladem faktu, Ze neurogeneze v dospélosti nejen nahrazuje
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opotfebované neurony, ale vede ke zvyseni poc¢tu neurond, a tedy ke zvySovani procesni kapacity
mozku v dospélosti.

Marhounova et al. 2019 analyzuje vnitrodruhovou variabilitu v poc¢tu neuron( u Zivorodky
duhové (Poecilia reticulata). Ukazujeme v ném, Ze uméld selekce na velikost mozku vede
k adekvatnimu zvysSeni poctu neuronli. BEhem pouhych péti generaci, ve kterych bylo vidy
selektovano pro dalsi chov 20 % ryb s nejvétsimi a 20 % ryb s nejmensimi mozky, vznikly linie ryb,
které se liSily ve velikosti mozku o 15 % a v poctu neuronll o 12 %, a to pres znacné individualni
rozdily v neuronalnich hustotdch (velikost mozku vysvétlovala pouze 47 % pozorované variability
v poctu neurond). Toto pozorovani naznacuje, Ze evoluéni zmény ve velikosti a procesni kapacité
mozku mohou byt velmi rychlé, pokud existuje adekvatni a setrvaly selekéni tlak. V tomto smyslu je
zajimavé zminit, Ze Zivorodky duhové mohou mit v pfirodé dvé a7 tfi generace za jediny rok°%1%7,
Spolu s predeslymi pracemi srovndavajicimi kognitivni schopnosti téchto linii ryb3>108-111 p¥indsi tato
studie prvni primy ddkaz o asociaci mezi velikosti mozku, poctem neuronl a kognitivhimi
schopnostmi na vnitrodruhové Urovni.

12113y devatém

Ve dvou dalSich studiich jsme testovali hypotézu socidlniho mozku
zarazeném Clanku (Kverkova et al. 2018) jsme tuto hypotézu testovali na modelu ryposa celedi
Bathyergidae, ktefi vykazuji Siroké spektrum socialnich usporadani s odliSnym stupném komplexity,
od striktné solitérnich pres socialni po eusocialni, ackoliv maji velmi podobné ekologické naroky a
Zivotni strategie. U jedenacti druh( ryposu jsme vysetfili velikost mozku, objem 14 mozkovych
oblasti a pocet neuronl v Sesti Castech mozku a tento bezprecedentné komplexni dataset
neuroanatomickych dat jsme korelovali s mirou sociality jednotlivych druhd. Zadny ze studovanych
korelat vypocetni kapacity mozku nebyl pozitivhé asociovan s komplexitou socidlniho systému.
Solitérni druhy maji ovsem tendenci byt vétsi, mit absolutné vétsi mozek a vétsi pocet neuron(l nez
druhy socidlni. Relativni velikost neokortexu a pocty neurond v celém mozku a v mozkové kiire
navic negativné koreluji s velikosti socidlni skupiny. Tyto vysledky silné naznacduiji, Ze Zivot ve skupiné
nebo vtrvalém pdru nevedou ke zvySeni komplexity mozku, pokud nejsou spjaty
s machiavelistickymi interakcemi ovliviiujicimi reprodukéni Uspéch jednotlived (coZ u eusocidlnich

Y

zvitat Zijicich v koloniich s jednim reprodukujicim se parem obvykle nejsou).

V desatém clanku (Matéji et al., 2016) jsme hypotézu socidlniho mozku testovali na syslech a
svistich z tribu Marmotini. Tito hlodavci jsou idedlni skupinou pro testovani hypotézy, protoze maji,
stejné jako ryposi, uniformni ekologické naroky a Zivotni strategie, ale vykazuji Siroké spektrum
socialnich uspofadani s rostouci mirou komplexity od solitérnich druhd pres druhy Zijici v malych
rodinnych skupinach pfibuznych samic, harémy s dominantnim samcem po velké rovnostarské
polygynni skupiny. Vztah mezi mirou sociality a relativni velikosti mozku jsme nenasli. AvSak s mirou
sociality signifikantné rostla velikost téla a absolutni velikost mozku. Neni jasné, zda socialita pfimo
ovliviiuje velikost mozku, ¢i je velky mozek socidlnich druhl vedlejsSim produktem selekce na
velikost téla, kterd je asociovana s nutnosti prezit dlouha obdobi nedostatku potravy. Oba scénare
vSak vedou k absolutnimu zvétseni mozku, a tedy ke zvysSeni jeho procesi kapacity na Uroven nutnou

pro Zivot ve stabilnich socidlnich skupinach.
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2. Mechanizmy magnetické orientace a navigace / Mechanisms of
Magnetic Orientation and Navigation

Magnetorecepce je Siroce rozsitenym, ale enigmatickym smyslem. Schopnost pouzivat magnetické
pole Zemé jako voditko pro orientaci v prostoru byla demonstrovana u fady Zivocichl, véetné
mnoha obratlovc('* 122, Fyziologické mechanizmy magnetické orientace v3ak zGstévaji
neobjasnény: biofyzikalni mechanizmy transdukce magnetickych parametri v elektricky signal jsou
nejasné, magnetoreceptor nebyl dosud spolehlivé identifikovan u Zadného organismu a nase
znalosti neuralnich koreldtd magnetorecepce a magnetické orientace jsou kusé!'®123-131 podstata
magnetorecepce tak zUstava velkou neroziesenou zdhadou smyslové biologie.

Teoretické modely, stejné jako experimentdlni data naznacuji, Ze mohou existovat tfi
fundamentalné odlisné zplsoby detekce magnetického pole Zemé: (i) mechanizmus zaloZeny na

soucinnosti feromagnetickych Castic — jednodoménovych nebo superparamagnetickych krystalkd

132-

biogenniho magnetitu — a mechanoreceptord®*>-'%; (ii) mechanizmus zaloZeny na magnetickym

polem modulovanych reakcich radikalovych par(i, tento mechanizmus je spraZen s fotorecepci a
patrné k nému dochazi ve specializovanych fotoreceptorech!?140-143 g (jii) mechanizmus zaloZeny
na elektromagnetické indukci, magnetické pole je vnimano elektroreceptory nebo specializovanymi

napétové vratkovanymi iontovymi kandaly44149,

Evidenci pro ,magnetitovou hypotézu“ pfinesly experimenty s pulzni magnetizaci**®.

Kratky, silny magneticky pulz (~ 5 ms, 0,5 T), postup designovany pro zménu magnetizace

magnetitu, ma vyrazny a &asto dlouhotrvajici efekt na orientaci hmyzu®®*2, kory3u'®3, plaza®>?,

155-160

ptakad a savci!®1%2, Snahy o identifikaci magnetitovych magnetoreceptord viak zatim nebyly

Uspé3né®3>14 Kandidatni na magnetitu zaloZené recepéni struktury byly identifikovany v &ichovém

163-165

epitelu pstruha duhového, Oncorhynchus mykiss , a ve Skare patra horni poloviny zobdku

ptak(®1%8, Tyto slibné studie viak byly recentné vyrazné zpochybnény. V pfipadé pstruhl se

pravdépodobné jednalo o kontaminace z laboratorniho prostiedi®

, v pfipadé holubd byly Fe®*
obsahujici makrofagy mylné interpretovany jako magnetoreceptory’®!’?, Dalsim problémem je, Ze
dostupnd sekvencni data naznacuji absenci homologl Mam proteind (které jsou nezbytné pro

syntézu magnetitu u magnetotaktickych bakterii) u magneticky se orientujicich eukaryot4172-174,

Ackoli vlastni magnetoreceptory zUstavaji neznamé, rada experimentl doklada, Ze jsou
inervovany oftalmickou vétvi trigeminalniho nervu. V té byly identifikovdny magneto-responzivni
jednotky, u nichz je frekvence akénich potencidld modulovdana zménami v intenzité magnetického
polel®*17> Aktivace trigemindlniho systému ptakd po magnetické stimulaci byla detekovéna rovné;
pomoci indukovatelnych transkripénich faktor( (ITFs) jako markerd neurdlni odpovédil’®17°,
Neuroetologické experimenty vyrazujici senzitivitu z nervus ophthalmicus pomoci lokalni anestézie
nebo bilateralni transekce nervu rovnéz dokladaji, Ze tento nerv pfivadi magnetickou informaci do
mozku®%18%18  jak elektrofyziologické studie'®*”>, tak experimenty zaloZené na operantnim

163,181

podminovani naznacuji, Ze magnetoreceptory asociované s trigeminalnim systémem jsou

sensory intenzity magnetického pole. Recentni experimenty navic prokazaly, Ze rakosnici obecni
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(Acrocephalus scirpaceus) s oboustranné pretatym nervus ophthalmicus nejsou schopni na rozdil
od ptakl s intaktnim nervem pfi svém tahu kompenzovat redlné pfemisténi o 1000 km vychodné®
ani reagovat na zménu magnetickych podminek, kterd premisténi simuluje (tzv. virtudlni
pfemisténi)’®>. Vieobecné se proto pfedpoklddd, e magnetoreceptory zaloZené na biogennim
magnetitu a inervované trigeminalnim nervem hraji roli v magnetickém mapovém smyslu, tj.

poskytuji informace o geografické poloze!?1127:186

Magneticky materidl byl rovnéZ nalezen v otokoniich lageny vnitfniho ucha ryb a ptakG*®’.

Nasledna studie prokazala, Ze ablace lageny vede u holubl ke ztraté schopnosti navracet se po

188 3 7e vestibuldrni systém holubl obsahuje mnoZstvi

premisténi do domovského holubniku
magnetoresponzivnich neurond, které specificky reaguji na zménu magnetického sméru, intenzity
nebo polarity’”1®, Tyto velice slibné studie se v3ak nepodafilo replikovat (a to ani autoriim
samotnym). Recentni studie kombinujici synchrotronovou rengenofluorescen¢ni mikroskopii
s transmisni elektronovou mikroskopii navic demonstrovala, Ze Zelezo se v otokoniich lageny
vyskytuje spolu s chromem, jedna se tedy velmi pravdépodobné o laboratorni kontaminaci; jedno-
doménovy magnetit nebyl ve vldskovych burikdch lageny nalezen!®. Magneticky material je ve
vnitfnim uchu lokalizovan ve specifickych, feritin obsahujicich organeldch (kutikulozomech), které
jsou lokalizovany v kutikularni desticce vlaskovych bunék; nejvice kutikulozomU je v bazilarni
membrané, nikoli lagené. Jedna se pfevainé o nanokrystaly ferrihydritu ((Fe3*),03¢0.5H,0), které
obsahuji zpravidla vice nez jednu magnetickou doménu a jejich interakce s magnetickym polem
Zemé je prilis slaba na to, aby mohly mechanickou silou otvirat mechanicky vratkované iontové
kandly*¥1%2 Role kutikulozomU v magnetorecepci véak neni zcela vylou¢ena®®*1*3 (viz nize).

Naopak existuje rozsahla evidence, Ze magneticky kompasovy smysl je zaloZen na

128143194195 7aprvé, magnetickd kompasovd orientace ptékl a

mechanizmu radikalovych pard
obojzivelnik(l je komplexnim zplsobem zdvisla na intenzité a vinové délce svétla (viz napf.1%203),
Zadruhé, experimenty pouZivajici jako diagnosticky nastroj oscilujici radiofrekvencni pole o
frekvenci 0,1-10 MHz, které specificky rusi reakce radikdlovych pard (resp. interkonverze mezi
singletovymi a tripletovymi stavy volnych elektron(l), opakované demonstrovaly rusivy vliv na

4214,215

204211 hlodavc(?!? a hmyzu?3. Za tfeti, elektrofyziologické

magnetoreceptci ptaku (negativni

4217-220

data viz?'®), neuroanatomické a neuroetologické studie??! potvrdily klicovou roli zrakového

systému v magnetické orientaci ptaka.

Kryptochromy jsou dosud jedinymi znamymi fotopigmenty vyskytujicimi se v sitnici
ptaka?l7-222-231 které generuji radikalové pary?3223, Vskutku bylo experimentalné prokazéno, ze
kinetika a vytéZek radikalovych par( vznikajicich mezi flavinem a tryptofanem kryptochromu jsou

142 7 pochopitelnych davodl se tedy

zavislé na podminkdch okolniho magnetického pole
kryptochromy staly horkymi kandidaty na hledané magnetotransdukéni molekuly, avsak
nezpochybnitelné dlkazy o jejich roli v transdukci magnetického pole v receptorovy potencial stale
chybi. Na zakladé raznych neptimych dlkazl byly jako ptaci magnetoreceptory postupné navrieny
Cry1%Y, Cry1b??®, Cry1a??”2%* 3 Cry4230231 podobné nejasna je identita konkrétniho z kryptochromu

derivovaného radikalového paru, ktery by mél fungovat jako magneticky senzor. Navrieno bylo
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hned nékolik moznych radikalovych para (viz piehledové studie?®3), 7adny z nich se viak nezda
byt dostatecné citlivy k magnetickému poli za nizkych hladin svétla odpovidajicich bezmési¢né noci,
tedy za podminek bé&znych pfi noéni migraci pévci?®. Nicméné existuji hypotetické mechanizmy,

které mohou zvysit citlivost uvaZovanych radikalovych parti na pfedpoklddanou Grover 28236237,

Prozatim nejpresvédcivéjsi evidenci pro roli kryptochromd v magnetorecepci pfinesly
experimenty s hmyzem. Nejprve bylo prokdzano, Ze magnetosenzitivita je u octomilek Drosophila
melanogaster zavisla na pfitomnosti funkéniho genu pro Cry120%238, Zatimco wild-type octomilky
vykazuji v T labyrintu jasnou reakci vici experimentdlnimu magnetickému poli, Cry1l deficientni
kmeny nikoli. Magnetosensitivitu Cryl deficientnich kmenU Ize navic obnovit experimentalni
manipulaci — transgenni octomilky exprimujici lidsky cry2 (cryl knock-out, cry2 knock-in) jsou
magnetoresponzivni®°. Recentni studie navic prokazala s pouZitim technologie RNA interference,
Ze Cry2 je nezbytny pro magnetorecepci u dvou druhl Svabl (Periplaneta americana, Blattella

240,241’ geotaxi242 a

germanica)®®. Magnetické pole ovliviiuje u octomilek také cirkadianni rytmy
senzitivitu k elektrickym $okim?*. Kryptochromy tedy velmi pravdépodobné hraji klicovou roli

nejen v magnetické kompasové orientaci, ale i v magnetosenzitivité Zivocicha.

Pfimé experimentalni dikazy, Ze ZivoCichové vnimaji magnetické pole mechanismem
elektromagnetické indukce, stale chybi. Nicméné schopnost magnetorecepce byla opakované
demonstrovana u paryb4145148 tedy Zivocich( Zijicich ve vodivém médiu (tj. ocednu), jejichz
elektroreceptory (Lorenziniho ampuly) disponuji dostate¢nou citlivosti pro vnimani

8145147 = Ranné

elektromotorického napéti indukovaného pohybem v magnetickém poli Zem
elektrofyziologické studie potvrdily pfitomnost magnetoresponzivnich neuroni v oktovolateralnim
systému prodlouZzené michy a magnetoresponzivnich jednotek v nervus lateralis anterior (nerv
inervujici Lorenziniho ampuly) u rejnokd druhl Dasyatis pastinaca a Raja clavata®**%*. Efektivnimi
stimuly byly proménlivé magnetické pole a pohyb ve statickém magnetickém poli, vysledky tedy
dobfe odpovidaly predpokladim testované hypotézy. Za predpokladu, Ze napétové vratkované
kanaly vlaskovych bunék funguji jako elektroreceptory, muze k elektromagnetické indukci

G, V tomto

teoreticky dochazet také v endolymfé vnitfniho ucha suchozemskych obratlovc
kontextu je poznamendnihodné, Ze recentné objevené kutikulozomy — feritin obsahujici organely
lokalizované v kutikuldrni desti¢ce vlaskovych bunék vnitfniho ucha — mohou hypoteticky
ovliviiovat koncentrace kationt( a tim vodivost endolymfy!91%2, Je proto pfedstavitelné, Ze se tyto

organely nepfimo Ucastni magnetorecepce zaloZzené na principu elektromagnetické indukce.

O procesovani magnetické informace v CNS mnoho nevime. Magnetoresponzivni neurony

byly identifikovany v trigeminalnim, zrakovém a vestibularnim systému (viz vyse). U ptak( dale v

177,248,249 "4 hlodavct v colliculus superior, hipokampu, subikulu, entorhinalni kafe a

)250,251

hipokampu
korovych i podkorovych centrech, ktera obsahuji buriky sméru hlavy (head direction cells

Osobné jsem se vnotil do vyzkumu magnetorecepce v roce 1998. Jako vsSichni mi vrstevnici
jsem i ja hledal v devadesatych letech mozZnost zahrani¢ni staze. Vté dobé jsem se zabyval
zrakovym systémem netopyrl a rejskd, a oslovil jsem proto profesora Hynka Burdu s prosbou, zda
by u néj nebylo mozné studovat zrakovy systém striktné podzemnich ryposl celedi Bathyergidae.
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Hynek Burda odpovédél obratem. Sdélil mi, Ze by to mozné samozirejmé bylo, ale Ze ho daleko vice
zajima neuralni substrat magnetické orientace, a pravé hleda (neuro)anatoma, ktery by se takového
ukolu ujal. Nevahal jsem ani chvilku a nabizenou vyzvu pfijal. V letech 1998-2005 jsem pobyval
v ramci nékolika stazi nejprve v Essenu (Department of General Zoology, University of Essen) a poté
ve Frankfurtu nad Mohanem (Institute for Anatomy, J.W. Goethe University, Frankfurt am Main),
kde jsme ve spolupraci s Hynkem Burdou a profesorem Helmutem H. A. Oelschlagerem poprvé
v magnetorecepcnim vyzkumu poufzili indukovatelny transkripéni faktor c-Fos jako marker neurdlni
odpovédi za ucelem identifikace mozkovych center procesujicich magnetickou informaci. Potencial
tohoto pfistupu shrnuje jedenactd prace zarazena do tohoto spisu (Némec et al. 2005). Hlavni
devizou této metody je, Ze umoziuje screening neuronalni aktivace v celém mozku u volné se
pohybujicich zvifat orientujicich se v rlznych podminkdch magnetického pole nebo u zvifat
vystavenych proménlivym magnetickym polim. Je proto nastrojem vhodnym pro hledani populaci
magnetoresponzivnich neuronl v CNS a v kombinaci s retrogradnim znacenim nervovych drah i pro
lokalizaci magnetoreceptorl. Jednoznacnym limitem této metody je nedostate¢né ¢asové rozliseni
(v Fadu desitek minut). Metoda tedy nutné vede jen ke korelativhim vysledkim a neumoznuje
studium dynamiky magneticky stimul — neurondini odpovéd. Je velmi potésujici, Ze nami navrzeny
scénair se ukdzal byt velmi UspéSny. V podstaté veskeré recentni znalosti o neurdini bazi
magnetorecepce a magnetické orientace se minimalné v pocatcich opiraly o neuroanatomické

mapovani pouZivajici ITFs pro identifikaci magnetoresponzivnich neurond (zrakovy systém?217-220.252,

176-179 177,248-251

trigeminalni systém vestibuldrni systém'’’; asociaéni nervova centra

Ve dvanacté (Némec et al. 2001) a tfinacté praci (Burger et al. 2010) jsme pouZzili zménami
v magnetickém poli indukovanou expresi c-Fos k identifikaci neurond reagujicich na magnetické
stimuly u striktné podzemniho rypose druhu Fukomys anselli (Rodentia, Bathyergidae). V prvni
jmenované studii jsme identifikovali populaci magnetoresponzivnich neuron( v colliculus superior,
tj. prominentnim podkorovém senzomotorickém integracnim centru, které hraje zasadni roli
v orientaci vO¢&i rGznym stimuldm?®3. S vyjimkou klasické, avak nikdy nereplikované studie®* se
jednalo o prvni praci identifikujici magnetoresponzivni neurony v savéim mozku a také o prvni
demonstraci konkrétni oblasti savéiho mozku integrujici magnetickou informaci s multimodalni
senzorickou a motorickou informaci. Vdruhé jmenované praci jsme demonstrovali
magnetoresponzivni neurony v oblastech mozku, o kterych je zndmo, Ze hraji zdsadni roli pfi
orientaci v prostoru®*>?*¢, konkrétné v hipokampu, subikulu, entorhindlni kafe a v nékterych
mozkovych centrech obsahujicich buriky sméru hlavy. Tyto prioritni studie vSak bohuzel nevyvolaly,
nejspise kvlli exoticnosti a omezené dostupnosti modelového druhu, vinu ndvaznych fyziologickych
studii. V soucasnosti provadi obdobné studie na mySim modelu nékolik laboratofi, vysledky vsak
zatim zUstdavaji nepublikované.

Ve Ctrndacté zarazené préci (Caspar et al. 2020) jsme testovali hypotézu, Ze ryposi druhu
Fukomys anselli maji magnetoreceptory v oku, respektive v rohovce®’. Ryposi pouZivaji spontanné
magneticky kompasovy smysl pro orientaci v kruhové aréné a jejich smérovou preferenci lze urdit

258

podle polohy hnizda*®. Magneticka kompasova orientace ryposu je funkcni v trvalé tmé (tzn. je na

svétle nezavisld) a reaguje na zménu polarity, nikoli inklinace magnetického pole!®?, dlouhodobé ji
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ovliviiuji magnetické pulsy?®*®, naopak neni ru$ena oscilujicimi radiofrekvenénimi poli o frekvenci
0,1-10 MHz%%, V$echny tyto charakteristiky mluvi pro magnetoreceptor zaloZeny na magnetitu a
v podstaté vylucuji mechanizmus radikalovych parQ (viz vySe). Lokalni anestezie rohovky pomoci
lidokainu vedla k ndhodné smérové orientaci zvifat v kruhové aréné. Toto prekvapivé pozorovani
vyUstilo v hypotézu, 7e na magnetitu zaloZeny magnetoreceptor by mohl byt v rohovce®’.
Interpretace vysledku je vSak nejista, protoze (i) lidokainova anestezie zpravidla neni efektivni déle
nez 15 minut®®! a (ii) lidokain je lipofilni, a mdZe tedy ovlivnit i tkdné v okoli cilové tkdné; navic se
vaze na proteiny krevniho séra, a muize tak prekonat hematoencefalickou bariéru a indukovat
nespecifické efekty pfimo v CNS?®2. Proto jsme provedli experimenty s enukleovanymi zvifaty.
Chirurgické odstranéni oci nijak nenarusovalo béiné CdCinnosti zvifat, jakymi jsou pohyb
v domovském prostiedi, pfijimani potravy, socialni interakce ¢i rozmnozovani. Na rozdil od
kontrolnich zvifat ale enukleovand zvifata nebyla schopna magnetické smérové orientace. Tyto
vysledky jsou ve shodé shypotézou, Ze magnetoreceptor ryposi je opravdu v oku,

257

nejpravdépodobnéji v rohovce®’, a umoznuji zacilit budouci strukturni studie zamérené na hledani

magnetitovych magnetoreceptord.

Ve patndcté zarazené praci (Jorge et al. 2014) jsme s pomoci detekce exprese c-Fos
analyzovali vzory neuronalni aktivace ve vybranych oblastech mozku (¢ichovy lalok, pyriformni kdra,
dorzélni talamické jadro, vestibularni systém a hipokampus) u holubl vystavenych rlznym
¢ichovym stimuldm bud béhem pfesunu na misto vypusténi, nebo v domovském holubniku. Cilem
studie bylo testovat dvé alternativni hypotézy: (i) holubi pouZivaji ¢ichova voditka jako informaci
pro orientaci/navigaci v prostoru*24 (ii) ¢ichové voditka neposkytuji informaci pro orientaci
v prostoru, neznamy pach vsak signalizuje premisténi a aktivuje navigacni systém, ktery vsak
vyuziva jinych voditek neZ &ichovych (tzv. aktivaéni hypotéza?6>?%®), Tato studie pfinesla ponékud
rozporuplna data. Dorzolateralni ¢ast hipokampu byla aktivovana jak pachem pfirozenym (vzduch
nasavany béhem prevozu), tak pachem arteficidlnim, ve shodé s druhou hypotézou tedy aktivace
nezavisela na tom, zda pach obsahoval potencialni informaci o poloze. Naproti tomu dorzomedialni
a triangularni (hipokamus sensu stricto) ¢ast hipokampu byly aktivovany pouze pfirozenym pachem,
tedy pachem nesoucim potencialni informaci o poloze. Tyto ndlezy byly naopak ve shodé
s predikcemi prvé hypotézy. Vzhledem k tomu, Ze navigace k domovskému holubniku (homing)

indukuje aktivaci ¢ichového systému holub?®’

a pretéti Cichovych nervl vede k podstatné nizsi
efektivité ndvratu do domovskému holubniku?%2%, osobné se (na rozdil od spoluautor(i &lanku)
pfiklanim k roli ¢ichovych voditek ve smérové orientaci a prostorové navigaci pomoci pachovych

gradient(2%4,

Sestndcta zafazena prace (Moritz et al. 2007) shrnuje nase znalosti o magnetické orientaci
a jejich mechanismech u podzemnich a fossorialnich savcl. Hlavni tezi této prace je hypotéza, 7e se
savci mohou v systémech tunell pohybovat pomoci relativné jednoduchych mechanizmf, jako je
integrace drahy. Nicméné v pripadé stavby novych tunelovych systému a navigace mimo existujici
tunelovy systém potiebuji vnéjsi smérovou referenci, kterd umozni minimalizovat kumulativni
chybu vzniklou pfi integraci drahy. Mikroftalmickym savcim poskytuje takovou smérovou referenci
magnetickd informace?’®, ve shodé s touto hypotézou je rovnéi spontdnni magnetickd smérova
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preference téchto savci®®?"+272, Ve dvou ndsledujicich studiich jsme demonstrovali magnetickou
kompasovou orientaci u dvou striktné podzemnich druhl ryposu celedi Bathyergidae — Fukomys
mechowii a Heliophobius argenteocinereus (Oliveriusova et al. 2012) a u fossoridlniho nornika
rudého, Clethrionomys glareolus (Oliveriusova et al. 2014). Vzhledem k tomu, Ze byla magneticka
kompasova orientace doposud popsdna pouze u péti jinych druh( hlodavc(?122%8271,273-275
predstavuji tyto prace vyznamné rozsiteni nasich znalosti o magnetické kompasové orientaci u této
skupiny savc(. Prvné jmenovana prace navic doklada, Ze spontanni magneticka smérova preference
neni u striktné podzemnich hlodavcl jednotn3, jak se plivodné predpokladalo, ale bud vrozend a

druhové specifickd, nebo naucena.

Devatenacta zafazend prace (Begall et al. 2013) je prehledovym ¢lankem shrnujicim nase
soudobé znalosti o magnetickém alignmentu (nataceni téla do specifického magnetického sméru)
u savcl a jinych Zivocich(. Prace se rovnéz zabyva konceptem alignmentu obecné, jeho odlisSnostmi
od kompasové orientace, potencidlnimi funkcemi a metodickymi aspekty jeho demonstrace.
Magnetickym alignmentem se zabyvaji rovnéz tfi nasledujici prace. Prvni z nich (Burda et al. 2009)
demonstruje, Ze je magneticky alignment u skotu a srnce obecného Capreolus capreolus narusen v
blizkosti vedeni vysokého napéti. Tato studie je jednou z mala, kterd demonstruje (statisticky)
viditelnou zménu chovani v reakci na magneticka pole o nizkych frekvencich (50 Hz, tzv. extremely
low-frequency magnetic fields). Tato studie ma pomérné zajimavou genezi a vyvolala znacnou
odezvu v fadach laické i odborné verejnosti. Experimentdlné demonstrovat magneticky smysl u
velkych obratlovcl je obecné tézké (vyZzaduje to experimenty s velkym poétem velkych jedinc(,
které neni snadné prenést do laboratore). Tento problém vyresila velmi elegantnim zplsobem
skupina prof. Hynka Burdy tak, Ze zacala systematicky vyhledavat stdda dobytka pomoci Google
Earth a méfit osovou orientaci jejich tél na rovnych pastvinach bez rusivych vlivd (cest, elektrickych
ohradnikd, napajedel a podobné). Podafilo se jim prokazat, Ze skot na pastvinach celého svéta
statisticky vyznamné preferuje severo-jizni orientaci téla, obdobnou smérovou preferenci prokazala
méreni orientace zaleh( ve snéhu u jelena evropského, Cervus elaphus, a pfimym pozorovanim u
srnce obecného, Capreolus capreolus?’®. Jiz tato prvni studie prokazala, Ze poloha magnetického
severu je lepsim prediktorem orientace téla skotu neZ poloha zemépisného severu. Nicméné
skeptici se doZadovali presvédcivéjsich testll. Pravé za timto ucelem byla provedena nase vyse
zminénd ndvazna studie, demonstrujici rusivy vliv magnetickych poli generovanych vedenim
vysokého napéti na orientaci skotu a srncl. Tento nas nalez vyvolal pomérné razantni kritiku ze
strany nékterych ¢len klubu skeptikd Sisyfos, kterazto byla vedena z notné ideologickych a mnohdy
i naivnich pozic. Tato polemika se nakonec pfenesla i na pole odbornych ¢asopis?”’. Dvacaty prvni
zarazeny Clanek (Begall et al. 2011) je nasi odpovédi na tuto kritiku. Magneticky alignment skotu
byl nezvisle potvrzen brnénskou skupinou soustfedénou okolo doc. Martina Vachy?’®. Zajimavé je,
Ze alignment se dle této analyzy manifestuje predevsim v rozvolnénych stadech (tj. ve stadech
s nizkou hustotou jedincl na plochu).

Dvacaty druhy zarazeny clanek (Hart et al. 2012) demonstruje magneticky alignment u
kapra obecného Cyprinus carpio. Tato studie byla jakousi revitalizaci zapomenutych ¢lankd o
magnetickém alignmentu uhor(, kaprovitych a lososovitych ryb publikovanych v sedmdesatych a
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osmdesatych letech?”®7281, K méfeni orientace tél kaprd jsme vyuzili éeskych vanoénich trha (méFeni
ale vétsinou probihala v noci). Nezamyslenym, avsak zabavnym privodnim jevem této publikace
bylo, Ze ¢lanek vysel v prosinci nasledujiciho roku, procez byly doprovodné popularizacni ¢lanky
uverejnéné v béziném tisku vSeobecné povazovdany za hoaxy.

3. Neurobiologie podzemniho vidéni / Neurobiology of Subterranean
Vision

Savci vyvinuli nepfeberné mnozstvi riznych Zivotnich stylQ, které jsou spjaty s rGznymi svételnymi
podminkami a ndroky na zrakovy systém?%283  Okolo 300 druh( savcl se pfizplsobilo k
trvalému Zivotu v podzemi?®*28, Tito savci Ziji, shané&ji potravu a rozmnoZuji se v systémech
podzemnich nor ajsou zfidka, pokud vlbec, vystaveni svételnym podnétlim. Tento stabilni, na kyslik
chudy a proti predaci dobtfe ochranény biotop ma velmi specifické naroky na jejich smyslovou
vybavu. Striktné podzemni savci jsou bez vyjimky kongenitdlné mikroftalmicti a maji silné

287-289 Studium zrakového systému podzemnich savcll ndm poskytuje

redukovany zrakovy systém
jedinecnou prilezZitost ke studiu adaptivniho vyznamu smyslové redukce a vlivu redukce oka na
usporadani centrdlnich mozkovych center. Recentni studie vskutku vyrazné zpochybnily
degenerativni charakter redukce zrakového aparatu u podzemnich savcu (viz pfehledova studie?).
Jak na udrovni fotoreceptord, tak na Urovni centrélnich zrakovych center dochazi k fadé druhové
specifickych pfestaveb, které maji velmi pravdépodobné adaptivni vyznam?°2%, Jiné modality,
predevsim somatosenzitivni ¢iti (viz pfehledové studie?®®) a magnetickd kompasova orientace (viz

prehledové studie?®’) kompenzuji ztratu zraku.

Mira redukce oka a zrakového systému se u rliznych skupin podzemnich savcid lisi (viz
prehledové studie?®”). Vakokrti rodu Notoryctes (Marsupialia), slepci ¢eledi Spalacidae (Rodentia),
zlatokrti celedi Chrysochloridae (Afrosoricida) a néktefi krtci Celedi Talpidae (Eulipotyphla) maji
miniaturni podkoZni oci s degenerovanym optickym aparatem a silné redukovany zrakovy systém,
jehoz jedinou zbytkovou funkci je detekce vnéjsi fotoperiody. Naproti tomu ryposi celedi
Bathyeridae (Rodentia), cokofi podceledi Myospalacinae (Rodentia) a néktefi krtci ¢eledi Talpidae
(Eulipotyphla) maji velikostné redukované, ale strukturné normalni oci a pravdépodobné
zachovanou schopnost obrazového vidéni. Role zraku u téchto savcl je o poznani méné zirejma.
Dostupna anatomicka data silné naznaduji, Ze zrakovy systém téchto zvifat neni vhodny pro
zrakovou orientaci na povrchu ani adaptovan na vidéni za nizkych intenzit svétla (viz pfehledova
studie?®). Bylo proto navrZeno, Ze jeho hlavni funkci je, kromé synchronizace cirkadidnnich rytm(
s vnéjsi fotoperiodou, detekce poskozeni systému tunelll, pfesnéji feceno detekce mist, kudy do
podzemnich tunelll vnikd svétlo?29>29%82%  7rakovy systém téchto zvifat tedy pravdépodobné
funguje jako systém vcasného varovani, ktery umozriuje podzemnim savcim vyhnout se vcas
predatorlim. Laboratorni experimenty vskutku demonstrovaly svétlem indukované averzivni
chovani u tfi druhl rypo3u ¢eledi Bathyergidae??®3% a u pytlonosa éeledi Geomyidae3!. Fossorialni
hlodavci s prevazné podzemni aktivitou mohou mit oéi velikostné redukované i srovnatelné velké
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s hlodavci Zijicimi na povrchu®73%2, Zrakovy systém byl viak studovdn jen u nékolika mdlo

303

fossorialnich druht, konkrétné u slepusek rodu Ellobius®*3, u kurura druhu Spalacopus cyanus a u

tukotuka druhu Ctenomys talarum3®.

Zdaleka nejdetailnéji byl prozkouman zrakovy systém u slepce druhu Spalax ehrenberi a,
rovnéz diky nasemu pfispéni, u africkych rypost ¢eledi Bathyergidae. Oko slepce je mensinez 1 mm,
je prekryté kGzi a ma degenerovany opticky aparat, ztratilo tedy schopnost vytvareni obrazu, ale
306 &ipky
exprimuji pouze L-opsin®Y, ktery je spektrdlné posunut vyrazné smérem k &ervené (Amax =534 nm),

mZe detekovat intenzitu okolniho svétla3%>3%, Dominantnim fotoreceptorem jsou tycinky

coz je pravdépodobné spjato s podkoZinim umisténim oka (svétlo prochazi k sitnici skrze tkan
bohatou na hemoglobin3%3%), Opticky nerv slepce obsahuje méné nez 1000 nemyelinizovanych
axon(3®, Gangliové buriky jsou rovnomérné rozmistény po sitnici?®® a pFiblizné 20 % (!) z nich
exprimuje melanopsin®'l. Melanopsin-exprimujicici gangliové buriky jsou vnitfné fotosenzitivni,

k312,313

typicky tvofi 1-2 % gangliovych buné a jsou zapojeny do regulace cirkadidannich a

cirkanudlnich cyklt, pupildrniho reflexu, jakoZ i do kédovéni intenzity svétla pro obrazové vidéni3'*
316, Neobycejné vysoky podil melanopsin-pozitivnich gangliovych bunék u slepce je bezpochyby
spjat na jedné strané s hypertrofii zrakovych drah zabezpecujicich synchronizaci cirkadiannich
rytma s vnéjsi fotoperiodou a regulaci sezénniho rozmnoZovani, na strané druhé se silnou redukci
zrakovych drah zodpovédnych za obrazové vidéni, detekci zrakovych stimull v prostoru a stabilizaci

290291317318 prim3rni zrakovd klra je silné redukovand, ale jasné

obrazu na sitnici pfi pohybu
identifikovatelna; genikulo-stridatni drdha vedouci zrakové informace ztalamu vykazuje znaky
hrubého topografického uspofadani®®!. Tyto anatomické vysledky jsou v3ak v ostrém rozporu
s fyziologickymi daty: zrakové evokované potencidly nebyly v okcipitalni kiife zaznamendany31%3%0,
Naopak experimenty pouZivajici jako marker aktivace spotfebu radioaktivni 2-deoxilukdzy odhalily,
Ze okcipitalni kortex, kde je lokalizovana u vidicich savcl primarni zrakova kira, je aktivovan
taktilnimi®?® a akustickymi stimuly?°%321:322_ Abych se vyhnul redundanci, popis zrakového systému
rypost odkladam az na komentar k jednotlivym studiim zarfazenym do této ¢asti habilitacniho spisu.

Temnota podzemniho biotopu nejen uvoliuje selekéni tlaky na zrakovy systém, ale skrze
metabolicky zisk spojeny s redukci zrakového systému vyviji selekéni tlak na jeho redukci?®*#t, O
proximatnich mechanizmech regrese zrakového systému vime vsak prekvapivé velmi malo. Fakt, Ze
celd pétina gangliovych bunék slepce exprimuje melanopsin (viz vyse), doklada, Ze redukce oka je u
tohoto druhu spraZena se selektivni eliminaci gangliovych bunék zodpovédnych za obrazové vidéni.
Do jaké miry je vSak mozZno tento fakt zobecnit, je nejisté. U zrakové se orientujicich savcl bylo
spolehlivé identifikovano kolem 15-20 typU gangliovych bunék, nicméné se predpoklada, Ze jich je
okolo 30 (viz pfehledova studie3?®). Rizné typy gangliovych bunék v analyze obrazu vykonavaji
rozlicné ukoly, napt. detekci pohybu, barevné vidéni, rozliSeni tvaru, detekci intenzity svétla, a
pfedstavuji tak rdzné kandly pro zpracovdani obrazu3?*3?%, U podzemnich savcl se strukturné
normalnima, ale velikostné redukovanyma ocima je absolutni pocet gangliovych bunék silné
redukovan (u studovanych druh( opticky nerv obsahuje 2—6 tisic axond, viz pfehledova studie?;

325,326.

pro srovnani opticky nerv mysi obsahuje 45-65 tisic axond ; opticky nerv potkana 100—-120 tisic
axon(3?73%8), Vzhledem k tomu, Ze dosud nebyly gangliové buriky detailné studovany u Zadného
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podzemniho savce (tfi typy gangliovych bunék byly popsany u rypoSe druhu Heterocephalus
glaber®®), neni v soucasné dobé& mozné posoudit, zda je redukce oka spojena se selektivni redukci
urcitych typl gangliovych bunék a do jaké miry koreluje pfipadna eliminace definovanych typl
gangliovych bunék se selektivni redukci jednotlivych funkcnich zrakovych subsystémi na centraini
urovni. Nami provedenad studie (Miklusova et al., v pfipravé) naznacuje, Ze u podzemnich savcl
mUzZe byt problematicka jiz samotna typizace gliovych bunék.

Podobné nejasné jsou mechanizmy evolu¢né fixované kros-modalni kompenzace ztraty
zraku u podzemnich savcl. Jak jiz bylo uvedeno vyse, u slepce druhu Spalax ehrenbergii byla

anatomicky jednoznacné demonstrovana existence primarni zrakové klry a jeji topografické

spojeni se zrakovymi centry talamu?!

0

. Fyziologické studie vsak dokladaji, Ze je tato oblast

aktivovana taktilnimi®? 292,321,322 319,320

a akustickymi , nikoli zrakovymi stimuly . Obdobné jsme
jednoznaéné anatomicky prokazali existenci primarni zrakové kiary u ryposd Celedi
Bathyergidae?®>33% (MikluSova et al. v pfipravé). Vysledky funkénich studii jsou nejednoznalné.
Zatimco elektrofyziologické studie neodhalily aktivaci okcipitalni kdry zrakovymi stimuly331:332
s pouZzitim detekce exprese c-Fos jakoZto markeru neuronalni aktivace bylo demonstrovano, ze
svételna stimulace po periodé adaptace na tmu vede k aktivaci okcipitalni kdry333, Tyto zdanlivé
rozpory, Zivici ve své dobé ostrou kontroverzi (existence vs. neexistence zrakové kdlry,
somatosenzitivni vs. akustickd kompenzace ztraty zraku), se ukazaly byt ve shodé s dneSnimi
znalostmi o mechanizmu fenotypové plasticity vyvolané smyslovou deprivaci (viz pfehledova studie
napf.34). V rozporu s béZnou pfedstavou, Ze primérni senzorické korové oblasti jsou unimodalni, se
ukazuje, ze v jejich povrchovych vrstvach (L2/3) konéi kortiko-kortikalni projekce z primarnich (i
vyssich) korovych oblasti procesujicich jiné smyslové modality (napf. A1 = V1, S1 = V1) a tyto
moduluji jejich aktivitu; k multimodalni integraci tedy do jisté miry dochazi jiz na Grovni ¢asného
zpracovani senzorické informace (viz napf.3373%7), Rostouci mnoZstvi diikazti naznaduje, Ze zrakova
deprivace vede k posileni synapsi vstupl z akustické a somatosenzitivni klry cestou dlouhodobé
potenciace a naopak k oslabeni synapsi zrakovych vstup(l z talamu cestou dlouhodobé deprese (viz
prehledové studie®**). Vysledkem je, Ze zrakova kira procesuje akustickou a somatosenzitivni
informaci, zatimco zrakové stimuly maji na jeji aktivitu minimalni vliv, i kdyZ anatomicky zlstava
zrakova draha (dorzalni kolénkové jadro talamu - V1) zachovdna, tedy presné situace, kterou
pozorujeme u striktné podzemnich savcll s degenerovanym optickym apardtem. U striktné
podzemnich savcli s normalni stavbou oka, u kterych neni zrakova deprivace Uplina, pravdépodobné
dochazi ve zrakové klre k multimodalnimu procesovani akustické, somatosenzitivni a zrakové
informace. Nicméné je tfeba zdliraznit, Ze krom synaptické plasticity dochazi u podzemnich savci i

k vyrazné redukci zrakového systému na viech Urovnich (sitnice - V1) cestou apoptdzy3? .

Jako student jsem byl pfimo fascinovan vySe uvedenymi pracemi o zrakovém systému
slepce druhu Spalax ehrenbergii. Prace z pera Howarda M. Coopera a Eviatara Neva, podrobné
diskutujici selekéni tlaky zodpovédné za redukci zrakového systému u mikroftalmickych savc,
mozaikovitou redukci a hypertrofii jednotlivych funkénich subsystémui zrakového systému, efekt
redukce periferniho senzorického organu na drahy CNS, kompetitivni interakce mezi populacemi
senzorickych neuront a kros-modalni kompenzaci ztraty zraku, ovlivnily mé mysleni na mnoho let.
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Nebojim se fici, Ze pro mne mély pfimo iniciacni charakter. O to smutnéjsi je fakt, Ze se, jak uzZ to
s nosnymi myslenkami byva, s postupnym opakovanim a ¢im dal vétsim zobecriovanim staly svymi
vlastnimi karikaturami. Vskutku Eviatar Nevo si v nékterych svych pozdéjsich pracich na téma, co
nam fika ,celoplanetarni pfirodni experiment s konvergentni evoluci o senzorickych adaptacich
podzemnich savcl vystaci s popisem jediného druhu, neprekvapivé slepce druhu Spalax
ehrenbergii, a vyvozuje z popsaného obecné zavéry?®*338  Jednim z dGsledkl bylo vieobecné
presvédceni, Ze mikroftalmicti podzemni savci jsou slepi a pouZivaji zbytkovy zrak pouze k regulaci
cirkadiannich rytm( a sezénni reprodukce.

Dvacaty treti text zarazeny do tohoto spisu (Némec et al. 2007) je abreakci na tuto situaci.
Jde o prehledovy ¢lanek shrnujici nase soudobé znalosti o stavbé a funkci zrakového systému u
podzemnich savcll. ZdGraznéna je znacnd diverzita usporadani zrakového systému na vsech
urovnich organizace (od fotoreceptorl po zrakovou kliru), naznacujici riizné zrakové schopnosti a
adaptace u riiznych podzemnich savcll. Zkracenou verzi tohoto ¢lanku, zaméfenou pouze na rypose
Celedi Bathyergidae, je dvacata ctvrta zarazena studie (Némec et al. 2008). Hlavni myslenkou
tohoto ¢lanku je, Ze zrakovy systém ryposu neni, kv(li velmi nizké zrakové ostrosti, redukci struktur
zodpovédnych za lokalizaci zrakovych stimull v prostoru a stabilizaci obrazu na sitnici pfi pohybu,
dobfe uzplsoben pro orientaci na povrchu. Paradoxné vsak neni dobfe adaptovan ani na vidéni za
nizkych intenzit svétla. Mald cocka, kterd je neefektivnim kolektorem svétla, ty€inky s konvenéni
strukturou jadra (srovnej**°) a vysoky podil &ipkl, z nichZ vétSina je maximalné citlivd na modré
svétlo, to vSe jsou znaky, které bychom necekali u systému vyladéného na vidéni za nizkych hladin
svétla. Navrhli jsme proto, Ze hlavnim ukolem obrazového vidéni je u rypost detekce poskozeni
systému podzemnich tunel(l (viz vyse). Jedna se také o prvni ¢lanek, ve kterém byla demonstrovana
pfitomnost primarni zrakové kliry u ryposu.

Dvacaty paty zarazeny clanek (Peichl et al. 2004) popisuje unikatni vlastnosti fotoreceptorfi
u tfi druhd ryposl, konkrétné Fukomys anselli, Fukomys mechowii a Heterocephalus glaber.
Pfiblizné 90 % fotoreceptort tvofri tyCinky, ty maji neobvykle nizké hustoty a velmi Siroké, avsak
kratké vnéjsi svétloCivé segmenty. Tento znak nenasvédcuje adaptaci na nizké hladiny svétla (no¢ni
savci maji tycinky tésné uspofadané a maji dlouhé vnéjsi segmenty, viz nap¥.3263%). Oproti typicky
nocnim savcim maji ryposi také nezvykle vysoky podil Cipkl = 10 %. Naprosto unikatnim znakem
ryposich Cipkd je, Ze exprimuji vétSinové tzv. kratkovinny (SWS, short-wave sensitive) opsin.
Priblizné 20 % cCipk( exprimuje pouze kratkoviny opsin; 70 % dudlnich cipkd exprimuje silné
kratkovinny a slabé dlouhovlnny (LWS, long-wave sensitive) opsin, jedna se tedy o Sirokospektralni
fotoreceptory s maximem citlivosti v kratkovinné oblasti; pouhych 10 % Cipk( exprimuje vyluéné
dlouhovinny opsin. Takovdto dominance kratkovinného cipku na celé sitnici nebyla dosud
zaznamenana u zadného jiného savce.

Dvacaty Sesty zarazeny ¢lanek (Némec et al. 2004) podrobné popisuje podkorovy zrakovy
systém rypose druhu Fukomys anselli a odhaluje, Ze subsystémy zabezpecujici rizné funkce jsou
razné redukované. Suprachiazmatické jadro a retino-hypotalamickd draha zabezpecujici
synchronizaci cirkadiannich rytma s vnéjsi fotoperiodou zlstavaji neredukované. Dorzalni kolinkové
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jadro talamu prepojujici informaci ze sitnice do primarni zrakové klry a zabezpecujici obrazové
vidéni (percepce tvaru, detekce pohybu a barevné vidéni) je znatelné redukovano (na cca 10-15 %
objemu u téhoz jadra u mysi). TotéZz plati i o ventralnim kolénkatém jadru talamu a dvou
pretektalnich jadrech (tzv. olivary pretectal nucleus a nucleus of the optic tract) zabezpecujicich
percepci intenzity svétla, pupilarni reflex, sledovani pohybujicich se stimull (tzv. smooth pursuit
eye movements) a optokineticky nystagmus. Povrchové, sitnici inervované vrstvy colliculus superior
zabezpecujici lokalizaci zrakovych stimuld v prostoru a rfadu optokinetickych reflexd (sakadické a
vyhleddavaci pohyby oc¢ni, sledovani pohybujicich se stimull, fixace pohledu, konvergence oci pfi
zaostreni na blizko) a akcesoricky opticky systém stabilizujici obraz na sitnici pfi pohybu oci a téla
jsou témér zcela redukované. Pfi pohybu v systémech nor je mnoho z téchto funkci nepotrebnych.
Zvitata si svym télem zamezuji vyhledu dozadu a tunely omezuji periferni vidéni. Detekce a
sledovani zrakovych stimull v perifernim zrakovém poli je tedy irelevantni. Pfi absenci orientacnich
bodl dostupnych v otevieném prostoru zvifata nezazivaji viem optického toku (optic flow) nutny
pro stimulaci akcesorického optického systému. VSechny tyto znaky zrakového systému naznacduji,
Ze je optimalizovan na ,vidéni v podzemi“. O to prekvapivéjsi je, Ze neni uzplsoben k vidéni za
nizkych intenzit svétla (viz vyse).

Dvacaty sedmy zarazeny clanek (Vega-Zuniga et al. 2017) mapuje podkorovy zrakovy
systém u dvou druhl podzemnich hlodavci, ktefi pravidelné aktivuji nad zemi a jejich zrakovy
systém neni redukovan, konkrétné u kurura druhu Spalacopus cyanus a u tukotuka druhu Ctenomys
talarum. Tito hlodavci maji normalné velké oci a jejich zrakovy systém je neredukovany. Velmi
prekvapivym znakem zrakového systému obou druhd je silna redukce ipsilateralnich projekci, ktera
je v pripadé druhého jmenovaného druhu Uplna. Na podkorové urovni dochazi tedy jen k minimalni
nebo zadné integraci informace z obou o¢i, coz prakticky znemoznuje stereoskopické vidéni. Tento
fakt je o to prekvapivéjsi, Ze oba druhy maji Siroké binokularni zrakové pole (= 50°). Tento nélez je
vrozporu stradicni predstavou, Ze dorzalni kolinkové jadro talamu zpracovava informaci
z kontralateralni poloviny zrakového pole, a mira kfizeni retino-tektdlni drahy je tak nepfimo
umérna frontalizaci o¢i. Mechanizmus, kterym dochazi k takovéto selektivni ztraté ipsialteralnich
projekci, neni jasny.

Dvacaty osmy zarazeny clanek (Kott et al. 2010) v sérii behavioradlnich experiment(,
zaloZenych na ptirozené tendenci rypost vyhybat se svétlu, demonstruje u dvou druh(, konkrétné
Fukomys mechowii a Heliophobius argenteocinereus, vyhybani se (photoavoidance)
Sirokospektrému bilému svétlu a schopnost rozpoznat modré a zelené, nikoli vSak ultrafialové a
Cervené svétlo. Studie nepfinesla dikazy o schopnosti barevného vidéni. Naopak jsme byli schopni
demonstrovat aktivni ucpavani tuneld, do kterych pronika svétlo. Tento nalez je ve shodé s vyse
zminénou hypotézou, Ze zrak hraje roli v antipreda¢nim chovani téchto podzemnich hlodavcu.

Dvacaty devaty zarazeny clanek (Kott et al. 2016) testuje funkénost zraku s pomoci nékolika
zakladnich test( u tfi druhl ryposu, konkrétné Fukomys mechowii, Fukomys darlingi a Heliophobius
argenteocinereus, u kurura druhu Spalacopus cyanus a mysi kmene C57L/). Prvni experiment
testoval tzv. visual placing reflex, natazeni tlapek tésné pred kontaktem s podlozkou u zvifat, ktera
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jsou rychle pfiblizena smérem k podloZce. Zatimco u mysi a kurura byl reflex pfitomen u vsech
testovanych zvifat, zadny testovany rypos nevykazoval ocividnou reakci. Podobné, v tzv. visual cliff
experimentu zaloZzeném na tom, Ze je zvife poloZzeno na centralni plosinu (43 x 15 x 8) a muZe si
vybrat, zda sestoupi do mélké, nebo hluboké poloviny terdria, volili ryposi ndhodné hlubokou a
mélkou stranu, zatimco kururové a mysi jednoznacné preferovali mélkou ¢ast. Experiment testujici,
zda smérovou preferenci ryposSe obfiho Fukomys mechowii v kruhové aréné ovlivni pfitomnost
vyrazného zrakového voditka (bily obdélnik zaujimajici 70 uhlovych stupn), neprinesl konkluzivni
vysledky. V souhrnu tyto experimenty demonstruji vyrazné zrakové deficity u ryposd (nefunkéni
obrazové vidéni nebo visuo-motoricka integrace a neschopnost percepce hloubky, tedy
stereoskopického vidéni) a normalni zrak u kurura.

Tricaty zarazeny clanek (Kott et al. 2014) shrnuje nase méreni propagace svétla
v arteficialnich a experimentdalné otevienych tunelech rypose druhu Fukomys anselli. Tato méreni
demonstruji, Ze do otevieného tunelu pronika pouze 0,2-2,5 % okolniho svétla a toto svétlo béhem
Sireni tunelem rychle sldbne. Mezopické intenzity svétla (tj. takové, kdy k vidéni prispivaji jak Cipky,
tak tycinky) jsou dosazeny ve vzdalenosti nékolika centimetr( od otvoru, kterym do tunelu vnika
svétlo. Skotopické intenzity svétla (tj. takové, kdy kvidéni pfrispivaji jen tycinky, Cipky jsou
nefunkéni) jsou dosazeny ve vzdalenosti nékolika metr(l od otvoru. Detekce svétla tycinkami
v rovnych tunelech se zda byt mozna na vzdalenosti del$i nez 100 metrd. Je tedy evidentni, Ze
vzdalenost, na kterou je viditelné poskozeni tunelu, je limitovano architekturou systému tuneld
(vétvenim, klikatosti), nikoli adaptacemi zrakového systému na nizké hladiny svétla. To vysvétluje
paradox, Ze zrakovy systém podzemnich hlodavcl neni adaptovan na vidéni za nizkych intenzit
svétla (viz vyse). Cipky jsou nepostradatelné jen v bezprostfednim okoli otvoru, kde jsou tycinky
saturovany a nepfispivaji k vidéni. Fakt, Ze modré svétlo se Sifi tunelem mnohem hife nez svétlo
delSich vinovych délek, silné naznaluje, Ze dominance kratkovinnych, na modrou ¢ast svétla
citlivych cipkd je neadaptivnim znakem. Navrhli jsme, Ze dominance kratkovinnych cipka je
mechanistickym diisledkem nizké exprese thyroidniho hormonu u rypo3d3*, ktery, skrze pGsobeni
na receptor B2, reguluje spektralni identitu &ipk**?3%, Tato hypotéza byla recentné potvrzena*,
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