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Abstrakt

Strukturni organizace koncového mozku je vyrazné odlisnd u savct, ptaka a ostatnich plazi.
Jedinecné Sestivrstevné uspofadani kiry mozkové u savcit dodnes nema jasny homolog u ostatnich
skupin obratlovcli. V pribéhu posledniho stoleti vyvolalo toto téma bouflivé diskuze na poli
srovnavaci neurobiologie. Dostupnd data ukazuji jasné homologie mezi podjednotkami subpallia
koncového mozku mezi v§emi skupinami amniot. Ohledn¢ homologii v rdmci pallidlni podjednotky
vzniklo velké mnozstvi hypotéz, které rekonstruuji evoluci koncového mozku u blanatych
obvodli a embryonalnich poli, ta souasna nabizi homologie na Urovni jednotlivych bunéénych
typt, kterymi disponoval spolecny piedek plazl, ptakl a savcl, a které se riznymi vyvojovymi
mechanismy preskupily do takto diametralné odliSnych struktur. Nejnové§jsi transkriptomickd data
jsou vSak v pfimém rozporu s timto tvrzenim, a naopak hovoifi ve prospéch hypotézy, kterd
pfedpokladd, ze mnohem zajimavéjsi evoluéni scéndf, Ze vySS$i kognitivni funkce se u obou
hlavnich vétvi amniot vyvinuly zcela nezavisle expanzi riznych embryonalnich poli. Cilem této
literarni reSerSe je podat ucelené informace o navrhovanych homologiich a hypotézach naptic¢

systémem amniot, kriticky je zhodnotit a navrhnout, jakym smérem by se mél vyzkum ubirat.

Kli¢ova slova: kiira mozkova, pallium, subpallium, homologie, srovnavaci analyza, Amniota.



Abstract

Structural organization of the telencephalon differs starkly among mammals, birds and non-avian
reptiles. No clear homologue of the mammalian six-layered cerebral cortex has been identified
in other vertebrate groups. In the last century, this topic has sparked heated disscussions in the field
of comparative neurobiology. Available data point to clear homologies between telencephalic
subpallial regions among all amniotes. Many hypotheses have been proposed about homologies
within the pallium that offer contrasting reconstructions of the evolution of the aminote
telencephalon. While earlier hypotheses suggest homologies at the level of neural circuits and
embryological territories, the most recent hypothesis suggests homology at the level of individual
cell types possessed by a last common ancestor of reptiles, birds and mammals. The resulting
diametrically different structures have been organized by different developmental mechanisms.
However, recent transcriptomic data are in direct conflict with these claims, and support the
hypothesis which assumes that higher cognitive functions in both major lineages of amniotes
evolved independently by expansion of different embryonic fields. The aim of this bachelor’s thesis
is to provide comprehensive information about the proposed homologies and hypotheses across

amniotes, to critically review them and to suggest directions for future research.
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1 Uvod

Mozek (cerebrum) je hlavnim organizacnim a fidicim organem téla. Vyvojové a morfologicky
je tvofen tfemi oddily: zadni mozek (rhombencephalon), ktery formuje prodlouzend micha
(myelencephalon) spolu s mozeckem (metencephalon), stredni mozek (mesencephalon) a predni
mozek (prosencephalon), jez sestavd z mezimozku (diencephalon) a koncového mozku
(telencephalon). U korunové skupiny blanatych obratlovct (Amniota) tvoti koncovy mozek nejvetsi
objemovou ¢ast z celé centralni nervové soustavy a jednu z nejnapadnéjSich a nejvariabilnéjSich
struktur. Nicmén¢ u obou hlavnich linii amniot se vnitini stavba koncového mozku diametralné lisi.
Zatimco savci disponuji pro né charakteristickou Sestivrstevnatou kiirou mozkovou (neocortex),
drtivd vétSina koncového mozku plazi a ptaki je tvofena kompaktnimi masami bunék (bézné
nazyvanych jadra). Obé¢ skupiny vSak disponuji znaénymi kognitivnimi schopnostmi.

V prubéhu poslednich vice jak 150 let se neurobiologie potykd s narocnym ukolem: zjistit,
jsou-li tyto struktury homologické, nebo zda se jedna o ptiklad konvergence a u obou linii amniot
se vys$i kognitivni funkce vyvinuli zcela nezavisle. Tento vyzkumny program odstartovaly dvé
véci: Darwinova evolucni teorie a rozvoj mikroskopie, ktery umoznil studovat mozek na zcela nové
urovni. Obrovsky rozmach srovndvaci neuroanatomie byl néasledovan vznikem ptedvalecné
nomenklatury a hypotézy, kterd definovala homologie napfi¢ systémem obratlovci. Tato neStastné
vytvofena nomenklatura se stala hlavnim dorozumivacim prosttedkem mezi neurobiology

a pretrvala az do zacatku 21. stoleti, tudiz ji bude vénovana prvni ¢ast této prace.

Velmi brzy se ukazalo, Ze tato teorie, kterd navrhuje homologie pro dv€ hlavni ¢asti koncového
mozku — pallium a subpallium — je nespravnd, a druhd polovina minulého stoleti se nesla
ve formulovani velkého mnoZstvi hypotéz, které navrhovaly homologie na nejriznéjSich trovnich.
Zcela zasadnimi se staly dvé hypotézy. Neokortikdlni hypotéza se opird pfedev§im o neuralni
obvody a navrhuje homologii velké Casti jadernych struktur k jednotlivym vrstvam kiry mozkové
u savcl. Oproti tomu klaustroamygdalarni hypotéza navrhuje na zdklad¢ dat odliSného charakteru
mnohem mén¢ homologii. Obé hypotézy byly opakované upravovany a dale rozvijeny. Dnes jsou
diky molekularni biologii homologie navrhovany na trovni jednotlivych bunék a bunéénych typa.
Nicméné 1 pres stale se zdokonalujici techniky nedokaZzeme uspokojivé zrekonstruovat priibéh
evoluce v této strukturné i funkéné dominantni ¢asti centralni nervové soustavy. VSe navic stézuje

skutecnost, Ze neexistuji zadnd intermedidrni stadia, ktera by pomohla tento problém objasnit,

jelikoz v ptipadé mékkych tkani neposkytuje fosilni zdznam Zadné informace o probehlé evoluci.

Cilem této literarni reSerSe je podat ucelené¢ informace o navrhovanych homologiich
a hypotézach napfi¢ systémem amniot, kriticky je zhodnotit a navrhnout, jakym smérem by se mél

vyzkum ubirat.



2 Historicky prehled

Jiz stafi Egyptané méli obrovské znalosti anatomie a znali nasledky poranéni hlavy. Nicméné
presvédceni, ze hlavnim organiza¢nim a fidicim centrem nervové soustavy Clovéka a obratlovel
je mozek, se datuje az do doby helenistického Recka. Nejdiive Hippokratés (460370 pi. n. 1)
a pozdé&ji Galén (129-216 n. 1.) propagovali myslenku, ze centralnim organem téla je mozek.
PredevSim pak Galén se zaslouzil o rozsifeni tohoto ndzoru vefejnymi pitvami (predev§im
na savcich, ale i ptacich, rybach a plazech), na kterych mimo jiné demonstroval naptiklad
paralyzaci téla po pieruseni michy. Propojeni vyssSich kognitivnich funkci s mozkem bylo zcela
zéasadni a je fascinujici, ze Galénovy zavéry (nejen tykajici se stavby a funkce mozku) pretrvavaji

az do konce renesance (Finger, 1994).

HIubsi studium stavby a evoluce mozku za¢ina az v prubéhu druhé poloviny 19. stoleti, kdy
dochazi k obrovskému rozmachu srovnavaci anatomie. Richard Owen (1804—1892) poprvé pouziva
zcela zasadni termin homologie, kterou mlhavé definuje jako ,,stejny organ u rtiznych zivocichu,
jakkoliv rozdilny ve form¢ a funkci,” a odliSuje ho od analogie, kterou definuje jako ,,organ nebo
jeho &ast, kterd ma stejnou funkci jako organ nebo jeho ¢ast u Zivocicha jiného* (Owen, 1843).
Po seznameni s Charlesem Darwinem (1809-1882) a jeho ndzory na evoluci se Owen pokusil
vytvofit a nasledné prosazovat novou klasifikaci systému savcl zalozenou vyhradné na morfologii
koncového mozku; konkrétné na ptitomnosti kalozniho télesa a gyrifikace (Owen, 1857). Tato
klasifikace, ve které Clove€k tvofil vlastni taxonomickou jednotku, vSak neméla uspéch. Dva roky
poté vydava Charles Darwin knihu On the Origin of Species a piedklada tak spolecnosti svou
evoluéni teorii zalozenou na ptirodnim vybéru (Darwin, 1859). Zcela odmité starou filosofii, ktera
kategorizuje veSkeré organismy podle slozitosti — od méné slozitych az po €lovéka. Dle Darwina
evoluce rozhodné neni linearni proces, nybrz jakykoli taxonomicky systém predstavuje spiSe vétvici
se strom. Termin homologie pfendsi do evolu¢niho kontextu a redefinuje jeho vyznam jako ,,znak,
ktery dva ¢i vice druhti zdédilo od spolecného ptedka, pficemz podoba znaku muize byt vlivem

divergentniho vyvoje u obou druhti ponékud odlisna“.

Pocatek sériové vyroby mikroskopt, nasledovany ptfichodem mikrotomu a novych fixac¢nich
a histologickych technik umoZnil studovat vnitini strukturu koncového mozku. Nové barvici
metody specificky barvici nervové bunky jako je napiiklad impregnace sttibrem nebo methylenova
modf, umoznily obrovsky rozvoj srovnavaci neuroanatomie (Finger, 1994; Northcutt, 2001).
V poslednich dvou dekadach 19. stoleti je podrobné popsana distribuce Sedé a bilé hmoty
v koncovém mozku vétSiny obratlovei. Na pielomu stoleti je pak identifikovana a charakterizovana

Sestivrstevna struktura mozkové kiiry u vSech fadt suchozemskych savct (Brodmann, 1909).



Exponencialné ptibyvajici poznatky zacaly ptisobit obrovsky zmatek uvnitt védecké komunity
a vznikla urgentni potieba ucelené nomenklatury. Mezi lety 1885 a 1908 formuluje Ludwig Edinger
evoluéné zaloZenou teorii o organizaci mozku (Edinger, 1908). Tato hypotéza vSak stile
predpoklada, ze evoluce je progresivni a linearni proces, ktery nutné postupuje od jednodussiho
a stfedni mozek popisuje jako paleoencephalon, jenz je charakteristicky predevsim konzervativni
stavbou s mensimi rozdily mezi jednotlivymi taxony. Neoencephalon je podle Edingera evolu¢ni
novinka a poprvé se objevuje az u paryb. Neoencephalon (dnes oznacovany jako ptredni mozek) pak
charakterizuje postupné zvétSovani objemu koncového mozku doprovazené zeslozitovanim jeho
vnitini stavby a uspofadani bunék.

O dvé dekady pozdéji C. Ariéns Kappers, Carl Huber, Elizabeth Crosby a kolektiv autorii zacali
slucovat anatomické a histologické poznatky a vytvaret dalsi nomenklaturu (Ariéns Kappers et al.,
1936). V knize The Comparative Anatomy of the Nervous System of Verterates Including Man vSak
kupodivu zcela piejali Edingerovu mysSlenku, Ze evoluce mozku je charakterizovana dorzo-
ventralnim pfidavdnim novych ¢asti. Zékladem se stavaji terminy ,,—striatum®, ,—pallium*
a ,,—cortex”, které jsou kombinovany s etymologicky chybné pouzitymi pfedponami ,,paleo—*,
»archi—* a ,neo—", jez by mély urCovat evolucni staii dané struktury (Tab. 1).

Tabulka 1: Nomenklatura pallia a subpallia podle Ariéns Kappers et al. (1936).

.‘ RYBY OBOJZIVELNICI PLAZI PTACI SAVCI

aleostriatum aleostriatum paleostriatalni paleostriatalni paleostriatum
= p p komplex komplex (globus pallidus)
D . .
3 archistriatum archistriatum archistriatum archistriatum
= (amygdala)
é neostriatum neostriatum neostriatum
g (DVR) (DVR) (Cd + Pt + Ac)
i hyperstriatum

(Wulst)

aleocortex aleocortex paleocortex paleocortex paleocortex
s p p (pouze BO) (pouze BO) (BO + CPi)
E archicortex archicortex archicortex
j (CPi + Hp) (CPi + Hp) (CPi+ Hp)
~ dorzolateralni neocortex,

kortikalni oblast claustrum

Vsechny zkratky podrobné vysvétleny v nasledujicim textu. Ac, nucleus accumbens; BO, bulbus olfactorius; Cd,
nucleus caudatus; CPi, pyriformni kortex; DVR, dorzalni komorovy hieben; Hp, hipokampus; Pt, nucleus putamen.

Terminem pallium u savcll oznaCujeme struktury ulozené dorzaln€ od postrannich mozkovych
komor (ventriculi laterales), zatimco termin subpallium oznacuje hluboko ulozené oblasti
koncového mozku. Hlavni soucasti subpallia savcl je septum a tzv. bazalni ganglia, kterd tvofi

nuklearn¢ uspotfadané utvary Sedé hmoty umisténé dorzdlné od thalamu svrchu ohranicené



komorami. Hranice pallia a subpallia u savci vyty¢ené pomoci postrannich mozkovych komor byly

nasledn¢ aplikovany na ostatnich taxony (Obr. 1; Tab. 1).

Podle vySe zminéné nomenklatury maji ryby pouze paleostriatum a paleocortex. Paleostriatum
u savcu reprezentuje globus pallidus (GP), paleokortex pak zastupuje ¢ichova ¢ast kiiry mozkové
(CPi) a bulbus olfactorius (BO), tzv. Cichovy mozek (rhinencephalon). Ptaci a plazi disponuji
tzv. paleostriatdlnim komplexem, ktery byl podle dostupnych cytoarchitectonickych dat rozdélen
na dv¢ casti: paleostriatum primitivum (PP) a paleostriatum augmentatum (PA). Paleokortex
u ptakd a plazt pak tvofil pouze BO. U obojzivelnikii se piidava archistriatum, které u savci
reprezentuje amygdala a u plazii a ptakl tvoti samostatny bazolaterdln€ umistény komplex. U plazl
se pridava neostriatum. To je u savcl tvofeno komplexem nucleus caudatus (Cd) a nucleus
putamen (Pt). U plaz a ptakd vSak byly terminem neostriatum oznaCeny obrovské masy Sedé
hmoty dorzaln¢ od paleostriatdlniho komplexu, tzv. dorzdlni komorovy hieben (DVR; dorsal
ventricular ridge), ¢imz byla vétSina objemu koncového mozku u téchto skupin definovéana jako
subpallium (Obr. 1). Hyperstriatum maji pouze ptaci a je tvoreno dorzalné umisténou strukturu
oznacovanou jako Wulst (Ariéns Kappers et al, 1936). Podle autori této nomenklatury
se paleocortex a archicortex staly zdkladem pro rozvoj mnohem slozitéjSiho a dokonalejSiho
neokortexu, ktery je evolu¢ni novinkou savcu.

KONCOVY MOZEK KONCOVY MOZEK
neostriatum

"\ neocortex
claustrum

paleostriatum
PP o

szec&k
L thalamus

stredni / TuO
zadm mozek \ mozek paleocortex

Obrazek 1: Schématické znazornéni hranic pallia a subpallia u ptaka (vlevo) a u savei (vpravo).

Model zaloZeny na klasické nomenklatui‘'e podle Ariéns Kappers et al., 1936.

PIné cary oddéluji jednotlivé celky pallia; pferuSované znazornuji vnitini ¢lenéni danych oblasti.

A, amygdala; Ac, nucleus accumbens; BO, bulbus olfactorius; Cd, nucleus caudatus;
CDL, dorzolateralni ¢ast kortexu; GP, globus pallidus (i, internus; e, externus); Hp, hipokampus;
LPO, lobus parolfactorius; PA, paleostriatum augmentatum; PP, paleostriatum primitivum;
Pt, nucleus putamen; TuO, tuberculum olfactorium; v, postranni mozkova komora
(upraveno podle Jarvis et al., 2005).

archistriatum

Tato nomenklatura a predstavy o vyvoji koncového mozku byly vSeobecné pfijaty a na dlouhou

dobu velmi neptiznivé ovlivnily smysleni védecké komunity. Alternativni moznosti byly v této



dobé bohuzel zcela ignorovany (Holmgren, 1925; Kuhlenbeck, 1938). Teprve v druhé poloviné
20. stoleti zacaly byt tyto predstavy velmi ostie kritizovany a postupné zpochybiiovany (Karten,
1969; Butler, 1994; Striedter, 1997; Puelles et al., 2000). V roce 1992 editoii Casopisu Brain,
Behavior and Evolution vydali doporuceni tyto terminy vibec nepouzivat. K vytvoteni zcela nové
nomenklatury, kterd zcela zohlednuje vSechny dostupné poznatky, dochazi az na zacatku 21. stoleti

(Reiner et al., 2004).

3 Amniota

Amniota, téz blanati, tvofi spole¢né s obojzivelniky (Amphibia) velkou skupinu ctyinohych
obratlovcl (Tetrapoda). Jedna se o vysoce diverzifikovanou linii svaloploutvych ryb
(Sarcopterygii), kterd opustila vodni prostiedi a v pozdnim devonu kolonizovala souS. Ptesny
puvod amniot zlstava stdle otevieny, nicméné prvni dichotomie tohoto taxonu nastala oddélenim
linii Synapsida, jez dala vzniknout savcim, a Sauropsida (t€z Reptilia), z které se vyvinuli plazi
a nasledné ptaci. Oddéleni synapsidni vétve od sauropsidni se piedpoklada v obdobi pted zhruba

320 miliony let (Obr. 2) (Gaisler & Zima, 2018).

Obojiivelnici (Amphibia)

Terrapoda Vejcorodi (Prototheria)

[160] Synapsida

Vacnatci (Marsupialia)

Placentalové (Placentalia)

[320] Ammniota

Hatérie (Sphenodontida)

Lepidosauria

Jestéii (Sauria)

Hadi (Serpentes)

Sauropsida = Reptilia
[240] z ?

Zelvy (Testudines)

Krokodyli (Crocodvlia)

Archosauria

Béici (Paleognatheae)

Ptaci (Aves)

[90]

Letci (Neognatheae)

Obrazek 2: Fylogenetické vztahy v ramci skupiny Tetrapoda
[ptiblizna doba divergence v milionech let] (upraveno podle Gaisler & Zima, 2018).

Plazi a ptaci tvoii monofyleticky taxon a jsou déleny na dvé¢ velké skupiny: Lepidosauria, jejiz
soucasti jsou haterie (Sphenodontida) a Supinati (Squamata) a Archosauria zahrnujici vyhynulé
skupiny dinosaurt a zijici krokodyly a ptéky (Gaisler & Zima, 2018). Piivod a zafazeni zelv v ramci
Reptilia je dodnes predmétem diskuzi z diivodu velkého mnozstvi unikatnich morfologickych znaki
a nedostatku fosilnitho zaznamu. Pravé tyto znaky poukazovaly na bazalni umisténi skupiny,

nicméné soucasnd molekuldrni data ukazuji, ze se pravdépodobné jednd o skupinu sesterskou



k archosaurtim, tedy ke krokodylim a ptakim (Crawford et al, 2015). Savci jsou tradi¢né
klasifikovani na vejcorodé (Protheria) s jedinou zijici skupinou ptakofitni (Monotremata)
a zivorodé, které tvoii sesterské skupiny vacnatci (Marsupialia) a placentadlové (Placentalia)

(Obr. 2) (Gaisler & Zima, 2018).

Hlavni piekazkou studia srovnavaci neuroanatomie a hledani homologii napfi¢ systémem je
dramaticky liSici se organizace koncového mozku mezi jednotlivymi skupinami amniot. Je nezbytné
si uvédomit, ze kdyz mluvime o sesterskych skupinach v ramci vyssich taxont, jedna se o skupiny,

které jsou oddéleny stovkami miliont let paralelniho vyvoje.

4 Dva typy organizace koncového mozku

v

Napfi¢ systémem obratloveli miizeme pozorovat dva rizné typy organizace mozku. V principu
se jedna o to, ze u riznych skupin obratlovci dochédzi v embryonalnim vyvoji k odlisné migraci
tél postmitotickych neurond z tzv. periventrikularni matrix (Butler & Hodos, 2005). Zatimco
u nekterych skupin obratlovcl téla neuronli nemigruji z této oblasti vlibec, pfipadné migruji jen
parcialné (typ I), u ostatnich skupin naopak dochazi k masivni migraci neurond smérem k povrchu
koncového mozku a zaroven k redukci velikosti komor (typ II). Tendence bunécné migrace neni
patrnd u michy a hlavovych nervi, naproti tomu je jasné odliSitelnd v zadnim, stfednim a nejvice
pak v koncovém mozku. Tento fenomén, ktery v pribéhu evoluce vznik4d opakované a zcela

nezavisle, mizeme pozorovat u kazdé ze Ctyt hlavnich radiaci obratlovct (Tab. 2).

Tabulka 2: Dva typy organizace koncového mozku u obratlovei (Butler & Hodos, 2005).

SKUPINA TYPI TYP II
kruhotsti . . . L
(Cyclostomata) mihule (Petromyzontida) sliznatky (Myxinoida)
paryby chiméry (Holocephali) rejnoci (Batoidea)
(Chondrichthyes) Zraloci (Squalomorphi) Zraloci (Galeomorphi)
paprskoploutvi chrupavditi (Chondrostei) . .
(Actinopterygii) kostnaté ryby (Halecomorphi) kostnaté ryby (Teleostei)
svaloploutvi lalokoploutYl (g‘o’elac.anth.zmorpha) plaz’1 (.Reptzlla)
(Sarcopterygii) dvojdysni (Dipnoi) ptaci (4ves)
obojzivelnici (Amphibia) savei (Mammalia)

Nékteré studie naznacily, Ze za odliSnou vnitini organizaci mozku je zodpovédny cytoskeletalni
protein GFAP (glial fibrallary acidic protein) astroglii, které hraji dileZitou roli v bunééné
komunikaci, mitoze, spravném fungovani hematoencefalické bariéry a napraveé poskozené nervoveé
tkané CNS (Jacque et al., 1978; Tardy et al., 1990). U hlavnich skupin obratlovct je distribuce
GFAP znacné odlisna a jeho pfitomnost siln¢ koreluje s podobou vnitini organizace mozku
(Kéalman, 2002; Ari & Kalman, 2008). Zatimco u neékterych skupin obratlovcil (typ 1) je GFAP silné

exprimovan ve vSech castech CNS, u ostatnich (typ II) je jeho distribuce v urcitych oblastech



mozku znacné limitovéna. Piedpokladéa se, ze oblasti chudé na GFAP obsahuji velké mnozstvi

astrocytd, které jsou zodpovédné za migraci té€l neuronil z periventrikuldrni matrix.

Tento jev mlizeme pozorovat v samotné skupin¢ Tetrapoda (Tab. 2). Zatimco obojzivelniky
fadime do skupiny s ¢asteCnou migraci neurond, u amniot naopak dochazi k masivni migraci tél
neurontl a redukcei velikosti komor. V ramci amniot pak maji nejkomplexnéjsi a nejvetsi mozky ty
skupiny, které se vyznacuji nejslozitéjSimi repertoary chovani (Butler & Hodos, 2005). Existuje
velké mnozstvi studii demonstrujicich, ze nékteré skupiny ptdki maji zna¢né rozvinuté kognitivni
schopnosti srovnatelné s primaty (Giintiirkiin & Bugnyar, 2016). Recentni studie navic ukazuji, ze
tyto skupiny nejenze maji relativné veétsi mozek viuci télesné hmotnosti, ale predevsim disponuji
vétsim poctem neurontl, které jsou ve vysokych hustotach soustiedény pravé v palliu koncového

mozku (Herculano-Houzel et al., 2015; Olkowicz et al., 2016).

S Subpallium

Jak uz bylo feceno, subpallium savcl formuji bazdlni ganglia a septum. Hlavni sou¢éast bazalnich
ganglii tvofi komplex nucleus caudatus (Cd) a nucleus putamen (Pt), jehoz soucasti
je mikroskopicky odlisitelné a anteromedidlné ulozené nucleus accumbens (Ac). Druhou soucasti
bazélnich ganglii je globus pallidus (GP), které dostalo svilij ndzev podle nizké neuronové denzity.

Strukturné muzeme globus pallidus rozdélit na interni a externi ¢ast (Karten & Dubbeldam, 1973).

Podle staré nomenklatury je komplex nucleus caudatus a nucleus putamen oznaCovan jako
neostriatum (t€z striatum Ci corpus striatum), které tvoii objemné masy Sedé¢ hmoty penetrované
svazky myelinizovanych axonl. Globus pallidus u savci byva dodnes zjednodusené oznacované
jako paleostriatum (Ariéns Kappers et al., 1936). Zatimco u savcl je centraln€ ulozené striatum
jasné oddéleno od pallidlnich struktur externi kapsulou (capsula externa), u ptdkl a plazl jsou
struktury oddé€leny pouze vldknitou bezbunécnou laminou a tésn€é na sebe navazuji (Striedter

& Beydler, 1997).

5.1 * Neostriatum u savci vs. paleostriatalni komplex u plazi a ptaka

Velmi brzy se zacaly objevovat poznatky, které nebyly slucitelné s klasickym pohledem
na organizaci koncového mozku u plazi a ptakit (Northcutt, 2001). V prabehu Sedesatych
a sedmdesatych let vysledky studii vyuzivajicich novych histochemickych technik (Bertler et al.,
1958; Falck & Owman, 1965) a metod pro vizualizaci nervovych drah (Nauta & Gygax, 1954;

Fink & Heimer, 1967) zcela nabouraly pohled na to, co je subpallium u ostatnich skupin amniot.

% Pro lep$i navaznost a jednotnost textu je v této podkapitole pouzita primarné klasicka nomenklatura z roku
1936 (viz kap. 2 a Tab. 1 na strang 3). Nova nomenklatura pro ptaci subpallium je shrnuta v kapitole 5.2.



Bertler ef al. (1964) demonstrovali, ze velka ¢ast bazalnich ganglii v koncovém mozku savcti,
piesnéji komplex caudate-putamen, obsahuje vysoké koncentrace dopaminu a dopaminergnich
axondlnich zakonceni neuronl projikujicich z tegmenta stfedniho mozku. Stejna distribuce
dopaminu je v piipad¢ sauropsidni vétve amniot charakteristickd pro paleostriatalni komplex,
konkrétné pro paleostriatum augmentatum (Juorio & Vogt, 1967; Karten, 1969). Stejné vysledky
byly ziskdny u studii demonstrujicich enzymatickou aktivitu acetylcholinesterazy, sukcinat-
dehydrogendzy, acetyltransferazy a dalSich enzymii (Baker-Cohen, 1968; Karten, 1969; Medina
et al., 1993; Medina & Reiner, 1994). Distribuce téchto enzymi je u savcli omezena na bazalni
ganglia. V pfipad¢ plaziho a pta¢iho mozku je charakteristicka pouze pro paleostriatalni komplex,
kde kon¢i na lamina medullaris dorsalis (LMD) a nezasahuje do Zadné z dorzalné€ uloZenych oblasti

koncového mozku.

S pomoci metod vizualizace nervovych drah (Fink & Heimer, 1967) byla zmapovana nervova
spojeni mezi paleostriatdlnim komplexem a ostatnimi ¢astmi ptaciho koncového mozku. Vysledky
ukazaly, ze ptaci a plazi mozek disponuje obdobnymi drahami, které stejné jako u savcli neopoustéji
koncovy mozek. Stejné€ jako striatum u savcil disponuje nejvyraznéjsi projekci do globus pallidus
(GP), tak 1 paleostratalni komplex u plazi a ptakit ma nejvyraznéjsi projekci do paleostriatum
primitivum (PP). Jak cytoarchitektonika tak studium nervovych drah rozdé€lilo paleostriatum
primitivum na dvé cytologicky odliSitelnda pole, konkrétn€ na basomedialn€ uloZené nucleus
intrapeduncularis (INP), s mensimi kompaktn€ uspofadanymi neurony, a na dorzalni zbytek PP
s velkymi neurony. Tyto dvé pole u sauropsidni vétve amniot odpovidaji internimu a externimu
segmentu GP u savcil. Paleostriatum augmentatum (PA) se svymi stfedné velkymi protdhlymi
neurony je srovnatelné s komplexem caudate-putamen u savcl (Karten, 1969; Hall & Ebner, 1970;
Karten & Dubbeldam, 1973; Reiner et al., 1980). Medialné uloZeny lobus parolfactorius (LPO)
je oznacen za soucast PA a ptirovnan k nucleus accumbens (Ac) u savct (Karten & Dubbeldam,
pallidus u savcl a paleostriatum primitivum u sauropsidni vétve amniot (Edinger, 1908; Ari€ns

Kappers et al., 1936).

Pomoci imunohistochemickych metod jsou nasledné identifikovany dva hlavni typy neuront.
Jedny, které obsahuji neuropeptid substanci P (SP) a ty, co obsahujici neuropeptid enkephalin
(ENK). U savci SP neurony projikuji z neostriata (komplex caudate-putamen) do interniho
segmentu GP, zatimco ENK neurony naopak do segmentu externiho. Determinace SP a ENK
neuront v sauropsidni vétvi jasné ukazala, Ze, stejn¢ jako u savcii, jsou tyto neurony pfitomny v PA
(resp. PA/LPO u ptakl), a shodné projektuji skrze PP (resp. GP u savcll) do riznych oblasti
koncového mozku (Brauth et al., 1983; Reiner et al., 1983; Reiner et al., 1984a). Nekteré dalsi,

pocetné mnohem méné zastoupené typy neuroni se specifickymi pienaseci, jako je naptiklad
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GABA a dynorfin (DYN), vykazuji projekci do substantia nigra sttedniho mozku, jez je opét
spolecna pro vSechna amniota (Reiner ef al., 1980; Reiner et al., 1984b; Anderson, 1997).
S ptibyvajicimi daty se ukazalo, ze imunohistochemicky detekovatelnych interneuronti je mnohem
vice typl, pfiCemz vétSina z nich je pfitomna uz u bazdlnich obratlovct jako jsou naptiklad

kruhousti (Stephenson-Jones et al., 2011).

Na ptelomu stoleti byly tyto zjevné homologie podpofeny vysledky molekularni embryologie
(Fernandez et al., 1998; Puelles et al., 2000). Analyza homolognich genli napfi¢ systémem
¢tvernozcl a zmapovani jejich exprese u embryi jasn¢ ukazala, Ze se jednd o velmi konzervované
Sablony na molekularni Grovni. Prekryv exprese genti Emx-I a DIx-1 rozd¢luje koncovy mozek
na tfi hlavni podjenotky — pallidlni, bazalni a intermediarni (Fernandez et al., 1998). Nasledujici
studie vSak mapuje expresi celkem péti genii (v€etné vySe zminénych) v koncovém mozku ptaka
a savcil a navrhuje ¢tytdilny model pallia (Obr. 3 a Obr. 6 na str. 16) (Puelles ef al., 2000). Zatimco
Tbr-1 a Emx-1 jsou hlavnimi markery pallidlnich struktur, Dix-1/2 a Nkx-2.1 jsou naopak silné
exprimovany ve ventrikularnich a subventrikularnich oblastech. Oblasti, které jsou Dix-1/2
a Nkx-2.1 pozitivni jasné€ vykresluji ventralni subpallium (u savct globus pallidus a paleostriatum
primitivum u ptadkt). Embryologickd pole, kterd jsou DIx-1/2 pozitivni a Nkx-2.1 negativni pak
definuji dorzélni subpallium. Pallio-subpallidlni hranice je jasn¢ vykreslena na piechodu 7bhr-1
a Dix-1/2, kterou tvoti lamina medullaris dorsalis (LMD). Pax-6 pak podtrhuje podobnosti
ve vyvoji koncového mozku, jelikoz u obou skupin ¢ast Pax-6 pozitivnich neuronli migruje

ventraln€ skrze striatum do tuberculum olfactorium (TuO) (Reiner et al., 1998; Puelles et al., 2000).

fimbria | Emx-1

choroidni

Dix-2

Nkx-2.1

Obrazek 3: Schématické znazornéni exprese subpallialnich markera Dix-2 a Nkx-2.1 (a Emx-1)
definujicich hranice subpallia a pallia na dvou frontalnich fezech ptac¢iho mozku
(pro pallialni markery Pax-6 a Thr-1 viz Obr. 5 na stran¢ 16).
Ac, nucleus accumbens; DP, dorzalni pallium; MP, medialni pallium; LP, lateralni pallium,;
LMD, lamina medullaris dorsalis, pozd€ji jako lamina pallio-subpallialis (LPS); Pal, pallidum;
St, striatum; VP, ventralni pallium (upraveno podle Puelles et al., 2000).
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5.2 Nova nomenklatura pro ptaci subpallium

Stejné bunécné typy, podobné topografické umisténi a jaderny charakter Sedé hmoty, spolecné
s hranicemi enzymatické aktivity, ekvivalentnimi nervovymi drahami a vysledky embryondlnich
studii poukdzaly na jasnou homologii mezi paleostriatalnim komplexem v sauropsidni vétvi amniot
a bazalnimi ganglii u savcl. VSechny tyto poznatky vyustily ve vytvoieni zcela nové nomenklatury

pro subpallium pta¢iho mozku (Tab. 3; Obr. 4).

Avian Brain Nomenclature Consortium (Reiner et al., 2004) rozdélilo ptaci subpallium na dvé
domény — striatum a pallidum, — které jsou od struktur pallidlni domény oddéleny pomoci lamina
medullaris dorsalis (LMD) (Karten & Hodos, 1970). Tato lamina je béhem embryonalniho vyvoje
tvofena palisadou bunék, tzv. radidlnich glii, které se objevuji velmi brzy pii formovani CNS, kdy
napomahaji migraci t¢él neuronti a po ukonceni migrace zanikaji (Striedter & Beydler, 1997). LMD
tvofi nejzaz$i hranici aktivity enzyml specifickych pro subpallium (Karten, 1969) a stejné tak
1 hranici pro expresy odpovidajicich gent (Puelles et al., 2000; Chen et al., 2013). Reiner et al.
(2004) méni nazev lamina medullaris dorsalis (LMD) na lamina pallio-subpallialis (LPS).

Tabulka 3: Zména v nomenklatui‘e pro ptaci subpallium

Ariens Kappers et al., 1936 Reiner et al., 2004
lobus parolfactorius (LPO) medialni striatum (MSt)
rostralni ¢ast LPO nucleus accumbens (Ac)
nucleus interpenduncularis (INP) nucleus interpenduncularis (INP)
paleostriatum augmentatum (PA) lateralni striatum (LSt)
tuberculum olfactorium (TO) tuberculum olfactorium (TuO)
paleostriatum primitivum (PP) globus pallidus (GP)
paleostriatum ventrale (PV) pallidum ventrale (VPal)
lamina medullaris dorsalis (LMD) lamina pallio-subpallialis (LPS)

Dorzaln€ uloZzené striatum bylo rozdéleno na medidlni a lateralni striatum (Obr. 4). Lobus
parolfactorius (LPO) byl pfejmenovan na medalni striatum (MSt), které je homologické k nucleus
caudatus (Cd). Paleostriatum augmentatum (PA) bylo oznaceno jako lateralni striatum (LSt), pln¢
homologické k nucleus putamen (Pt). Nicméné ventromedidlni ¢ast LPO nelze na zakladé
neurochemickych dat a nervovych spojeni pfirovnat k Zzadné ¢asti komplexu nucleus caudatus
a nucleus putamen. Data naopak ukazuji na homologii LPO s nucleus accumbens u savci, tudiz je
tato Cast pfejmenovana na nucleus accumbens (Ac), stejné jako tomu je u zelv, plazti a hada.
Paleostriatum primitivum (PP) bylo pfejmenovano na globus pallidus (GP), jelikoz je podle vSech
dostupnych dat homologni s GP u savct (Reiner et al., 2004). Nicméné dorzalni ¢ast GP se znacné
1i81 svoji stavbou mezi savci a ptadky — zatimco u savcl tvoii GP dva oddélené segmenty, u ptaki
jsou dané bunécné populace promichané (Jiao et al., 2000), coZ naznaluje, Ze zpracovani

senzorické informace v subpalliu je u sauropsidni vétve amniot pfimé&jsi nez u savcli (Ahumada-
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Galleguillos et al., 2015). Pozdéji bylo navrzeno pifejmenovani nucleus interpeduncularis (INP)

na intermedidrni striatum (ISt) (Jarvis et al., 2013).

Obrazek 4: Nova nomenklatura pro ptaci subpallium podle Reiner et al., 2004.
Dva frontalni fezy ptaéim koncovym mozkem. Sedé oznageny jednotlivé trakty subpallia.
Ac, nucleus accumbens; Ar, arcopallium; CPi, Cichova Cast kortexu; E, entopallium; GP, globus pallidus;
INP, nucleus interpeduncularis; LPS, lamina pallio-subpallialis; LSt, lateralni striatum;
MSt, medialni striatum; N, nidopallium; Se, septum; TuO, tuberculum olfactorium;
VPal, ventralni pallidum (upraveno podle Reiner et al., 2004).

6 Pallium

JiZ koncem Sedesatych let se zaCalo ukazovat, Ze bazalni ganglia v sauropsidni vétvi amniot jsou
mnohem mensi, neZ se plvodné predpokladalo. Struktury leZici dorzaln€ od bazalnich ganglii
u ostatnich amniot zacaly byt vnimény jako struktury pallidlni. Tyto struktury byly déleny na tfi
hlavni sektory: medidlni (archipallium, téZz archicortex), dorzalni (neopallium, téz neocortex)
a laterdlni (paleopallium, téZ paleocortex), a to jiz v predvaleéném obdobi (Holmgren, 1925),

nicméng ve své dobé byly tyto ndvrhy bohuzel zcela ignorovany.

Ve druhé poloviné 20. stoleti panovala obecnd shoda ve védecké komunité, Ze medidlni
a lateralni cast pallia mohou byt v rdmci amniot oznaceny za homology. Medialni pallium tvofi
u savcll hipokampalni formaci, kterd je podle recentnich dat skute¢né homologni k medialni ¢asti
pallia v sauropsidni vétvi amniot (Colombo & Broadbent, 2000; Atoji & Wild, 2006; Tosches et al.,
2018). Stejné tak byly oznaceny homology lateralniho pallia (¢ichovy lalok a ¢ichové oblasti kiry
mozkoveé). V ptipadé urceni homologl dorzélniho pallia mezi jednotlivymi skupinami amniot v§ak

vzniklo n€kolik raznych hypotéz.

Pallium savcl je tvofeno nékolika rGznymi strukturami. V prvni fad¢€ je to neocortex (t€z
isocortex, diive také jako neopallium nebo eupallium), ktery tvoii plast koncového mozku neboli
kiiru mozkovou (cortex cerebri). Vnitini strukturu mozkové kiry tvoii Sest vrstev dobie
odliSitelnych na mikroskopické Grovni. V piipadé mensiho poctu (tfi az pét) vrstev se pouziva
termin allocortex, typicky pro lateralni a medidlni pallium. Tento termin sdruzuje diive pouzivané

terminy paleocortex a archicortex. Piedpokladd se, Ze limitujicim faktorem pro tloustku kury
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mozkové je délka apikalnich dendriti pyramidalnich bunék (Striedter, 2005), tudiz ke zvySeni
kapacity je nutné zvétSeni celkové plochy, coz u vétSich mozkG vede ke vzniku vrésnéni,
tzv. gyrifikace, a k makroskopicky viditelnému ¢lenéni povrchu ryhami (sulci cerebrales) a zavity
(gyri cerebrales). Vedle lamindrni organizace tvoii kiira mozkovd moduly, které maji charakter
funk¢nich sloupcti. Mimo kortikalnich struktur dotvafi pallium savct seskupeni pallidlnich jader,
tzv. klaustroamygdalarni komplex, jez tvoii parové claustrum a pallidlni Casti amygdaly (corpus

amygdaloideum). Tento komplex je funkcni soucasti limbického systému.

* Pallium sauropsidni vétve amniot formuje tzv. dorzalni komorovy hibet (DVR; anglicky dorsal
ventrilar ridge). DVR je u obou skupin tvofeno obrovskymi masami Sedé hmoty, které utlacuji
postranni mozkové komory. Zatimco u plazi je DVR ¢lenéno na obrovskou rostralni ¢ast (ADVR)
a mensi posteriorni ¢ast (PDVR), ptaci DVR je déleno na mesopallium (d€lené na ventralni
a dorzalni ¢ast), nidopallium (jehoz soucasti jsou tii oblasti extratelencephalickych senzorickych
vstupll — entopallium, pole L a nucleus basorostralis pallii) a basolateralné umisténym komplexem
arcopallium (Reiner et al., 2004). U plazi DVR piechédzi kolem postrannich komor v dorzalni
tiivrstevny kortex. U ptakii nachazime strukturu zvanou hyperpallium (téz Wulst), kterd je od DVR
na povrchu oddélena brazdou, zvanou vallecula; uvnitt pak pomoci lamina frontalis superior (LFS)

(Jarvis et al., 2013).

6.1 Neokortikalni hypotéza

Prvni koncept této hypotézy je formulovan na konci Sedesatych let minulého stoleti po pfichodu
novych technik, které slouZzi k vizualizaci nervovych drah. S pouZitim metod znacicich degenerujici
axony a jejich zakonceni stiibrem (Nauta & Gygax, 1954; Fink & Heimer, 1967) mapuje Harvey
Karten na konci Sedesatych let nervové drahy v ptacim mozku (Karten, 1969). Zde ostte kritizuje
ptedvale¢nou nomenklaturu souhrnné vydanou v roce 1936 (Ariéns Kappers ef al., 1936). Ta, jak uz
bylo feceno, je zaloZena pfedevS§im na analyzach cytoarchitektury CNS a definuje koncovy mozek
plazti a ptakd z drtivé vétSiny jako subpallidlni strukturu, tedy strukturu tvofenou piredevSim
bazalnimi ganglii, s velmi malym a rudimentarnim laminarnim palliem (v ptipad¢ ptakt Wulst,
u plazi pak dorzélni kortex). Podle Kartena je tato nomenklatura zcela nevyhovujici, jelikoz nijak
nevypovida o funkénim zapojeni jednotlivych ¢asti v rdmci koncového mozku, a tudiz neni mozné
tyto struktury mezi jednotlivymi skupinami blanatych obratlovcli porovnavat. Poukazuje na to, ze
tak obrovsky objemovy nepomér pallia a subpallia mezi natolik pfibuznymi skupinami je

pfinejmensim zarazejici.

*Pro vétsi prehlednost, srozumitelnost a jednotnost textu je ve zbytku prace pouzita primarné nomenklatura
pro ptaci pallium a subpallium z roku 2004 (viz podkapitoly 5.2 a 6.3 a Reiner et al., 2004). Dalsi zmény
nomenklatury (Jarvis et al., 2013) jsou pak uvedeny zvlast’ v kapitole 6.4.
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Karten (1969) ve své praci detailn¢ popisuje vzestupné sluchové a zrakové nervové drahy
v ptac¢im mozku, které zaroven porovnava s ekvivalentnimi drahami v koncovém mozku savci,
u kterych je problematika studovdna mnohem intenzivnéji. V piipade sluchové drahy demonstruje,
ze draha vede z nucleus cochlearis, ptes nucleus ovoidalis v mezimozku do DVR, konkrétné
do oblasti nidopallia oznacované jako tzv. pole L. Zrakové drahy jsou odliSeny na dva odd¢lené
systémy; stejné jako u savcl. Retino-tecto-thalamo-telencephalickd draha vede ze sitnice do tectum
opticum (TeO), ptes nucleus rotundus thalamu do DVR, konkrétné entopallia (E) (Obr. 5). Draha
retino-thalamo-telencephalicka vSak sméfuje ze sitnice rovnou do dorzalniho thalamu, a nésledné
kon¢i v hyperpalliu, tedy stejné jako u savcll draha geniculo-striatalni se jedna o pfimou projekci
ze sitnice do dorzdlniho thalamu, kterda néasledné konc¢i ve Ctvrté vnitini granularni vrstvé (L4)

oblasti primérni zrakové kary (V1) (Kaas, 2012).

KONCOVY ,
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Obrazek 5: Homologie navrZené neokortikalni hypotézou — ptaci (vlevo) a savéi (vpravo) mozek.
Sipky naznaéuji priib&h retino-tecto-thalamo-telencephalické zrakové dréhy. A, amygdala;
B, nucleus basorostralis pallii; BO, bulbus olfactorius; E, entopallium; GP, globus pallidus;
Hp, hipokampus; L, pole L; L1-L6, jednotlivé vrstvy neokortexu; Pal, pallidum;
St, striatum; TeQ, tectum opticum; v, postranni mozkova komora
(upraveno podle Zeier & Karten, 1971; Karten & Shimizu, 1989; Jarvis et al., 2005).

Karten upozoriiuje na to, Ze jde pouze o vybrand data, a Ze jednotliva jadra sama o sob¢ lze
tézko pfirovnavat k neokortexu. Presto vyzdvihuje, Ze jednotlivé drdhy (pfedevSim pak draha
retino-thalamo-telecephalicka) jsou zcela srovnatelné. Na zakladé téchto vysledki formuluje
hypotézu, ve které¢ navrhuje homologie na Grovni jednotlivych jader a vrstev v koncovém mozku
savel, ptakl a s vysokou pravdépodobnosti i plazii (Karten, 1969). Stejné tak navrhuje model, podle
kterého béhem embryondlniho vyvoje dochazi k riiznym typim migrace bunéénych populaci
v sauropsidni a synapsidni vétvi amniot. Zatimco u ptaka dochdzi k obrovské proliferaci in situ
a expanzi bun€k do postranni komory, ¢imz vznikd DVR, u savcl nedochazi k proliferaci, nybrz
k dorzolateralni migraci bunc¢k do hornich vrstev pallia, které daji vzniknout neokortexu (Karten,

1969, 1991, 1997). Pozdéji je tato ¢ast Kartenovy hypotézy ostie kritizovana (Striedter, 1997).
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Nasledujici prace podrobné popisuji nervové obvody hlavnich ¢asti koncového mozku u ptaka
a jejich funk¢ni zapojeni. Populace vstupnich neuronii ectopallia (Karten & Hodos, 1970), pole L,
nucleus basorostralis pallii (Karten, 1969) a pozdéji i ¢asti hyperpallia (Karten et al., 1973) jsou
oznaceny za homologické k thalamorecipientnim neuroniim vnitini granularni, tedy ctvrté, vrstvy
(L4; vnitini granularni) sluchové a zrakové oblasti neokortexu. Arcopallium je funkéné rozdéleno
na dv¢ cCasti: kaudomedidlni, ktera je podle autori homologicka k amygdale, a anteriorni ¢ast,
homologickd k senzomotorické oblasti neokortexu. Vystupni neurony arcopallia byly oznaceny
za homologické k neurontim paté (L5; vnitini pyramidélni) a Sesté (L6; polymorfni) vrstvy u savc
(Zeier & Karten, 1971). K t€émto dvéma typiim neuronii byly pozdéji pfidany intratelencephalické
neurony (IT), které byly oznaceny za pravdépodobné homology k druhé (L2; zevni granularni)

a treti (L3; zevni pyramidalni) vrstvé neuronti neokortexu u savct (Shimizu et al., 1995).

Paraleln¢ jsou studovany stejné nervové drahy i u ostatnich skupin sauropsidni vétve amniot.
Vysledky studii mapujicich vzestupné thalamo-telencephalické drahy u zelv ukézaly, Ze hlavni
cilovou oblasti téchto obvodi je predevsim DVR spoleéné s mensi ¢asti lateralniho kortexu (Hall
& Ebner, 1970a, 1970b; Hall ef al., 1977). U jestéra (Foster & Hall, 1975, 1978; Bruce & Butler,
1984) a krokodyli (Pritz, 1974a, 1974a, 1975) jsou opét recipientnimi oblastmi dorzalni kortex
a DVR, pficemz pomér mezi vstupy do DVR a laterdlniho kortexu je v porovnani s zelvami
obraceny. Pritz (1974b) poukazuje na to, Ze neurdlni obvody u ostatnich skupin sauropsidni vétve
amniot jsou velice podobné tém u ptdkdl — a to jak topografickym umisténim, tak odvozenim
ze stejného embryologického zakladu. Podle Pritze obsahuji tyto oblasti identické populace neuronii
a mohou byt oznaceny za homologické k odpovidajicim oblastem u ptakli a vrstvdm neokortexu
u savcu (Pritz, 1974b). Studie mapujici obdobné neurdlni obvody mezimozku a koncového mozku
u ostatnich skupin obratlovci (Rubinson, 1968; Ebbesson, 1980; Luiten, 1981) ukézaly, ze se
pravdépodobné jedna o drihy, které jsou velmi konzervované fylogeneticky (Karten & Shimizu,

1989).

Paralelné samoziejme vznikaly i dal$i hypotézy. Néktefi autoii napiiklad prosazovali teorii, Ze
piedek savct disponoval DVR, které bylo nasledné v synapsidni linii ztraceno, a lateralni neokortex
se tedy rozvinul zcela nezévisle po divergenci savct od sauropsidni vétve (Northcutt, 1981, Ulinski,
1984). Nebo naopak hypotéza, ktera predpoklada, Ze struktura odpovidajici neokortexu byla
ztracena v sauropsidni vétvi amniot (Lohman & Smeets, 1991). Paul MacLean dokonce ozivil, v té
dob¢ jiz vyvracenou, Edingerovu hypotézu, ktera opét vyuziva pro rekonstrukci evoluce mozku
terminalni adici struktur (MacLean, 1990). Tato hypotéza se kupodivu stala velmi popularni na poli
psychologie. Stézejni se vSak stavd pravé neokortikdlni hypotéza, ktera vyhovuje
cytoarchitektonickym, histochemickym, imunohistochemickym, genové-expresnim poznatkim

1 kladistickym analyzam (Butler, 1994).
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6.2 Klaustro-amygdalarni hypotéza

Na konci 20. stoleti vznikla nova hypotéza, ktera interpretovala dostupna data ponckud odlisné.
Bruce a Neary (1995) se zaméfili na limbicky systém tetrapod a nasledné formulovali hypotézu,
kterd navrhla, Ze rostralni ¢ast DVR u plazi neni homologickd k neokortexu, ale k basolateralni
casti amygdaly (BLA). Autoii poukazali na podobnou morfologii neuroni v DVR plazi a BLA.
V rostralni ¢astti DVR u plazii, v arcopalliu u ptaki a dorzélni ¢asti kortexu u zelv je mozné
identifikovat né¢kolik bunéénych typti neurontl, kdy vétSina téchto typt byla popséna u savci praveé
v BLA (Bruce & Neary, 1995). N¢kteti autofi jiz diive poukdzali na to, ze stejné typy neuront
obsahuje 1 klaustrum u savct (Diaz ef al., 1990a, 1990b). Neurony DVR stejn€ jako BLA postradaji
preferovanou orientaci na rozdil od pyramidalnich neuroni neokortexu, které jsou zpravidla
orientované kolmo k povrchu (McDonald, 1982). Ur¢ité typy neuronit v DVR formuji elektrické
synapse tvorené mezerovymi spoji mezi tély neuronti (Bruce & Neary, 1995). Tato spojeni jsou
typickd pouze pro DVR plazi, a u savcl se nevyskytuji v neokortexu, nybrz v BLA. BLA a DVR
maji navic podobnou topologickou orientaci (Bruce & Neary, 1995) Kazdopadné jde opét pouze
o vybrana data a jak autofi sami upozornili, ne vSechny neurony DVR a BLA maji své odpovidajici
protéjsky.

Ptrestoze prirovnani BLA k DVR ¢elilo kritice, byla tato hypotéza postupné pozménéna a ptijata
(Striedter, 1997; Puelles et al., 2000). Striedter (1997) navrhl, Zze homologem k DVR u plazl
a ptakl je kromé& basolateralni ¢asti amygdaly 1 claustrum (Cl). St€Zejnim pilifem této hypotézy je
vSak pouze podobné topologické umisténi a charakter téchto struktur — jak klaustrum, tak BLA tvofi
nuklearné uspofadana Sedd hmota, pficemz amygdala sdili s DVR nékterd nervova spojeni. Striedter
(1997) zde navic kritizuje neokortikdlni hypotézu. Prestoze hodologickda data podporuji tuto
hypotézu, podle Striedtera jsou tyto obvody pfili§ zjednoduseny, pficemz nckteré¢ z nich nebyly
detekovany u plazi. Pokud plazi nedisponuji tolika typy bunék jako ptaci a savci, je
nepravdépodobné, ze by posledni spolecny pifedek mél komplexni senzomotorické okruhy, které
byly zdédény ptaky a savci a nékolikrat zredukovany u neptacich plaz. Pravdépodobnéijsi je
vysvétleni, Ze se tyto senzomotorické okruhy a laminarni uspofdddni vyvinuly nezavisle
konvergenci nebo paralelnim vyvojem (Striedter, 1997). Obdobny evolucni scénai navrhovali

nekteti autofi uz diive (Northcutt, 1981; Ulinski, 1984).

Pallium bylo tradiéné€ ¢lenéno na tfi oblasti — medidlni (MP), dorzalni (DP) a lateralni (LP)
pallium (Butler & Hodos, 2005). Puelles ef al. (2000) navrhuji, Ze koncovy mozek amniot obsahuje
jesté ctvrtou Cast, konkrétné ventralni pallium (VP). Predchozi studie pomoci mapovani exprese
dvou gent (Emx-1 a DIx-1) detekovala tfi oddily — bazalni, intermediarni a pallidlni — u savcd,
ptaki, plazh i obojzivelnikd (Fernandez et al., 1998). Podrobnéjsi studie mapujici genovou expresi
péti gent (véetné dvou vySe zminénych) ukazuje ¢tvrté embryologické pole (Obr. 3 na strané 9;
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Obr. 6). Zatimco distribuce DIx-1/2 a Tbr-1 plné¢ koresponduje s hranici mezi subpallialnimi
a pallidlnimi strukturami koncového mozku (viz kap. 5.), exprese transkripcnich faktort Emx-1
a Pax-6 vymezuje ventralni pallium, které vede od ventrikuldrni oblasti az k povrchu koncového
mozku (Puelles et al., 2000). Autofi navrhuji nékolik homologii mezi pallidlnimi strukturami
ptaciho a sav¢iho koncového mozku. Na zakladé exprese transkripénich faktort Emx-1 a Pax-6 byla
navrzena homologie mesopallia (M) u ptaka s BLA a klaustrem u savct (pouze jeho dorzalni Casti),
pficemz vSechny struktury vznikaji z lateralniho pallia (Puelles et al., 2000). Pozdéji byl cely
klaustroinsularni komplex oznacen jako homolog celého mesopallia u ptakii a ¢aste¢ny homolog
ADVR a lateralni ¢asti dorzalniho kortexu u plazh (oblasti D2) (Puelles et al., 2017). Ptitomnost
Pax-6 a Thr-1 a absence Emx-1 charakterizujici ventralni pallium naznacuji homologii hyperpallia
s ventralni ¢asti klaustra a laterdlni c¢asti amygdaly (Puelles et al., 2000). Nekteré studie vSak
ukdzaly, ze ventralni klaustrum obsahuje rozptylené Emx-1 pozitivni buiiky, stejn€ jako lateralni

amygdala (Gorski ef al., 2002).

fimbria

Pax-6/Tbr-1

choroidni

Pax-6

Obrazek 6: Schématické znazornéni exprese pallialnich markeri Pax-6 a Tbr-1 na dvou frontalnich
Fezech pta¢im mozkem. Pallialni marker Emx-1 a subpallialni markery Dix-2 a Nkx-2.1 na Obr. 3.
A, amygdala; Ac, nucleus accumbens (migrujici Pax-6 buiiky); BO, bulbus olfactorius;

DP, dorzalni pallium; MP, medidlni pallium; LP, lateralni pallium, Pd, pallidum; St, striatum;

VP, ventralni pallium (upraveno podle Puelles ef al., 2000).

Soucasné byl na zéklad€é exprese Emx-1, Lhx2, Lhx9 a Tbrl a topologického umisténi
v koncovém mozku plazii navrZzen novy model pro embryonalni vyvoj, ktery se nesklada ze Ctyf
(Puelles et al., 2000), ale hned z Sesti Casti (Obr. 7) (Abellan et al., 2014; Desfilis et al., 2018).
Kromé medialniho, dorzélniho, laterdlniho a ventralniho pallia autofi rozliSuji jesté ventrokaudalni
(VCP), umisténé kaudolateralné od VP, a dorzolaterdlni (DLP), vmezetené mezi vSechny ostatni
(Obr. 7). DLP je u plazi vymezeno na lateralni ¢ast dorzalniho kortexu, u savcti odpovida vétSing

klaustra. VCP podle autorti odpovida posteriorni ¢asti pallialni amygdaly a u ptakti odpovida
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arcopalliu, jelikoz kromé exprese je VCP odd€leno od VP bezbunécnou laminou stejné jako je

arcopallium odd¢€leno od nidopallia v pta¢im mozku (Abellan et al., 2014; Desfilis et al., 2018).
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Obrazek 7: Schématické znazornéni recentniho Sestidilného modelu pallia u plazi.
BO, bulbus olfactorius; DP, dorzalni pallium; DLP, dorzolateralni pallium; DVR, dorzalni komorovy hibet;
LP, lateralni pallium; MP, medialni pallium; VCP, ventrokaudalni pallium; VP, ventralni pallium
(upraveno podle Desfilis et al., 2018).

Striedter (1997) oznacil druhou ¢ast Kartenovy hypotézy, ktera predpokladd dorzolateralni
migraci neuront do neokortexu z ventrikularni oblasti (Karten, 1969, 1991), za nespravnou. Puelles
et al. (2000) naopak pfipustili, Ze Kartenova prvotni myslenka masivni bunécné migrace je nejen
mozna, ale i pravdépodobna, nicméné¢ z mnohem hlubSich oblasti, nez ptfedpokladal. Studie
potvrdily, Ze neokortex vznika ze dvou populaci neurontl, které vznikaji z riznych proliferac¢nich
oblasti, konkrétn€ pyramidalni buniky odvozené z kortikalni ¢asti ventrikularni zony se $iii radialng,
zatimco nepyramidalni butiky (GABA interneurony) migruji do neokortexu ze subpallidlnich oblasti
(Montiel et al., 2016). Ukazalo se, ze LGE a MGE davaji vzniknout rozmanitym strukturdm vné
subpallia (Anderson, 1997; Parnavelas, 2000; Reiner et al., 2004). Puelles ef al. (2000) upozornil na
moznost, Ze zatimco n¢které bunky migruji do hornich vrstev pallia, zbyvajici bunééné populace

jsou zakladem pro klaustrum a pallidlni ¢asti amygdaly.

Objevily se 1 rozpory, zda viibec ptakofitni jako bazalni skupina savci maji klaustrum (Butler
et al., 2002b), coz by zpochybnilo hypotézu homologie klaustra s jakoukoli casti pallia
u sauropsidni vétve amniot. Pozd&jsi studie vSak ukazala, Ze klaustrum je identifikovatelné u jeZury
nikoli vSak u ptakopyska (Ashwell et al., 2004). Volba ptakopyska jako hlavniho objektu z&jmu
v ptedchozich studiich (Butler et al., 2002b) byla nest'astnd, jelikoZ minimalné jedna ¢ast klaustra je

velmi Uzce spojena s ¢ichovym aparatem, ktery je u tohoto vodniho savce velmi silné redukovan.

Na zakladé vySe zminénych dat navrhuje klaustroamygdaldrni hypotéza, Ze jedind struktura
homologickd k neokortexu je hyperpallium u ptakd, resp. ¢ast dorzalniho kortexu u plazi, a to jako
derivaty stejného embryonalniho pole. Struktury DVR (mesopallium, nidopallium a arcopallium)

jsou homologické k utvarim odpovidajicich embryondlnich poli u savcii (Obr. 8) (Puelles et al.,
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2000). Tato hypotéza piedpokladd, ze evoluci pallia obou hlavnich skupin amniot charakterizuje

expanze riazna embryonalni poli.
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Obrazek 8: Homologie navrzené klaustroamygdalarni hypotézou demonstrované na ptacim (vlevo)
a sav¢im (vpravo) mozku. Plné ¢ary odd¢€luji jednotlivé celky pallia; pieruSsované znazornuji vnitini
¢lenéni danych oblasti. A, amygdala; Ar, arcopallium; B, nucleus basorostralis; BO, bulbus olfactorius;
Cl-d, dorzalni klaustrum; Cl-v, ventralni klaustrum; CPi, ¢ichova ¢ast kiiry mozkové,

DP, dorzalni pallium; E, entopallium; GP, globus pallidus; HA, hyperpallium apicale;

HD, hyperpallium densocellulare; HL, hyperpallium intercalatum; Hp, hipokampus;

IHA, nucleus interstitialis hyperpallii apicalis; L, pole L; LP, lateralni pallium; M, mesopallium;
MP, medialni pallium; N; nidopallium; Pal, pallidum; St, striatum;

v, postranni mozkova komora; VP, ventralni pallium (upraveno podle Jarvis et al., 2005).

6.3 Nova nomenklatura pro ptaci pallium

Jako reakce na zcela nevyhovujici terminy staré nomenklatury byla pro cely koncovy mozek ptaka
na pocatku 21. stoleti vytvofena zcela nova nomenklatura (Obr. 9; Tab. 4). Podle Avian Brain
Nomenclature Consortium jsou dostupna data pro jednoznac¢né urceni homologl subpallia zcela
dostacujici (kap. 5.2). V piipadé pallia vSak podklady nebyly natolik pritkazné, aby mohly byt
uréeny jasné homology mezi jednotlivymi c¢astmi koncového mozku. Podle autori dokonce
v nékterych piipadech homology ani nemusi existovat z divodu divergentni evoluce mezi

jednotlivymi skupinami amniot (Reiner ef al., 2004).

Nova nomenklatura se nepfiklonila k 74dné z dostupnych hypotéz navrhujicich rtzné
homologie mezi strukturami koncového mozku amniot. VSechny casti ptaciho pallia dostaly
oznaceni ,,—pallium* a novou piedponu (Obr. 9). Hyperstriatum accessorium, intercalatus superior,
dorsale a nucleus intercalatus hyperstriatum accessorium (IHA) bylo pozménéno na hyperpallium
apicale (HA), intercalatum (HI), densocellulare (HD) a nucleus interstitialis hyperpallii apicalis
(IHA). Ostatni ventralni casti hyperstriata byly spoleéné s né¢kolika jadry oznaceny jako
mesopallium dorsale (MD) a mesopallium ventrale (MV), jelikoz se li§i cytoarchitectonicky

a neurochemicky. VSechny soucésti neostriata byly piejmenovany na nidopallium (N), pficemz
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Obrazek 9: Nova nomenklatura pro pallium podle Reiner ez al., 2004.
Dva frontélni fezy ptadim koncovym mozkem. Sedé oznadeny jednotlivé trakty.
Ac, nucleus accumbens; B, nucleus basorostralis; CPi, Cichova ¢ast kortexu; E, entopallium;
HA, hyperpallium apicale; HV, hyperpallium densocellulare; HI, hyperpallium intercalatum;
ITHA, nucleus interstitialis hyperpallii apicalis; LaM, lamina mesopallialis;
LFM, lamina frontalis suprema; LFS, lamina frontalis superior; LPS, lamina pallio-subpallialis;
LSt, lateralni striatum; MD, mesopallium dorsale; MSt, medialni striatum; MV, mesopallium ventrale;
N, nidopallium; TuO, tuberculum olfactorium (upraveno podle Reiner ef al., 2004).

pfidomky ziistaly beze zmény — nidopallium frontale (NF), intermedium (NI), caudale (NC)
a caudolaterale (NCL). Ectostriatum bylo jako soucast nidopallia zménéno na entopallium (E)
a nucleus basalis na nucleus basorostralis palii (B); pole L zistalo zachovano. Basolateralné

umisténé archistriatum bylo oznaCeno jako arcopallium (A). Soucasné¢ samoziejmé doslo

Tabulka 4: T¥i zasadni zmény v nomenklatui‘e pro ptaci pallium.

Ariens Kappers et al., 1936 Reiner et al., 2004 Jarvis et al., 2013*
neostriatum (N) nidopallium (N) nidopallium (N)
frontale (NF) frontale (NF) frontale (NF)
intermedium (NI) intermedium (NI) intermedium (NI) 20
caudale (NC) caudale (NC) caudale (NC)
caudolaterale (NCL) caudolaterale (NCL) caudolaterale (NCL)

vmezetfené nidopallium (IN)

nucleus basalis (B)

nucleus basorostralis (B)

nucleus basorostralis (B)

o
ectostriatum (E) entopallium (E) entopallium (E) 1
pole L pole L pole L
hyperstriatum accessorium (HA) hyperpallium apicale (HA) hyperpallium (H) 2°

nucleus intercalatus HA (IHA)

nucleus interstitialis HA (IHA)

vmezetené hyperpallium (IH) 1°

hyperstriatum intercalatus superior (HIS)

hyperpallium intercalatum (HI)

hyperstriatum dorsale (HD)

hyperpallium densocellulare (HD)

mesopallium dorsale (MD) 30

hyperstriatum ventrale (HV)

mesopallium dorsale, ventrale (M)

mesopallium ventrale (MV)

archistriatum (A)

arcopallium (A)

arcopallium (A) 4°

lamina medullaris dorsalis (LMD)

lamina pallio-subpallialis (LPS)

lamina pallio-subpallialis (LPS)

lamina frontalis superior (LES)

lamina frontalis superior (LFS)

lam. mesopal. interermediate (LMI)

lamina frontalis suprema (LFM)

lamina frontalis suprema (LFM)

lamina mesopallium dorsalis (LMD)

lamina hyperstriatica (LH)

lamina mesopallialis (LaM)

lamina mesopallium ventralis (LMV)

*[1°, 2°, 3°, 4°] podrobné rozebrano v nasledujici kapitole (kap. 6.4, strana 20)
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k potfebnym piejmenovanim jednotlivych lamin a traktd spojujicich vySe zminéné nukledrni

struktury (Tab. 4) (Reiner et al., 2004)
6.4 Hypotéza bunéénych poli

Jeste pred zverejnénim nové nomenklatury je navrzena hypotéza bunéénych poli (Butler & Molnar,
2002a). Autoii této hypotézy vyzdvihuji, Ze obé vySe uvedené hypotézy sice navrhuji rizné
homologie pro DVR v sauropsidni vétvi amniot, obé vSak maji problém uspokojivé vysvétlit
evolucni ptivod klaustroamygdaladrniho komplexu (v pfipadé neokortikalni hypotézy) a neokortexu
(v ptipadé hypotézy klaustroamygdalarni). Podle autor jsou homologem DVR bunécéné populace
basolateralni amygdaly (BLA), klaustra i neokortexu (Butler & Molnar, 2002a). Zde je vSak nutné
podotknout, Ze neokortikdlni hypotéza nevylucuje moznost jakéhokoli homologu amygdaly
v kaudalni ¢asti DVR — naopak — homology amygdaly pro rtizné casti arcopallia navrzeny byly
(Zeier & Karten, 1971; Butler et al, 2011). Oproti tomu hypotéza klaustroamygdalarni
pfedpoklada, Ze DVR je vyhradn€ homologni k BLA, endopiriformnimu jadru a klaustru a jediny
homolog neokortexu je podle této hypotézy Wulst (hyperpallium), respektive €ast dorzalniho
kortexu u plazi (Puelles et al., 2000).

Tato nova hypotéza opird predevSim o studie demonstrujici vypnuti genu Pax-6, ktery je
pro vyvoj pallia klicovy. Vyfazenim tohoto genu dochézi k obrovskym morfologickym zménam
celého dorzélniho pallia, a to jak kortexu, tak hluboko ulozenych struktur jako je pravé klaustrum
a amygdala. Nedochazi zde k migraci neurontl, ale k jejich hromadéni v lateralnim uhlu postranni
komory, coZz vede ke vzniku utvaru, ktery velmi pfipomind DVR, pficemZ subpallium a medialni

kortex zlstavaji v zasad¢ beze zmény (Stoykova et al., 2000; Jones et al., 2002).

VéEtsi pozornosti se této hypotéze dostava pozdéji. Po kvantitativni analyze 52 genil
ve tfiadvaceti oblastech ptac¢iho koncového mozku. Jarvis ef al. (2013) navrhuji, Ze se ptaci pallium
sklada ze Ctyf hlavnich bunécnych populaci homologickych ke strukturdm savciho koncového
mozku (Obr. 10; Tab. 4): (1°) bunétné populace primarniho senzorického vstupu zahrnujici
sluchové, vizualni, somatosenzorické a motorické oblasti nidopallia (B, E, pole L) a hyperpallia
(vmezetené hyperpallium); (2°) sekundéarni intrapallidlni populace nidopallia a hyperpallia; (3°)
terciarni intrapallidlni populace mesopallia; (4°) vystupni populace arcopallia.

Vyse zminénd analyza ukazala, ze hyperpallium dorsale (HD), hyperpallium intercalatum (HI)
a mesopallium (M) disponuji témé&f identickymi genetickymi profily. Odpovidajici si profily maji
téz nidopallium (N) a hyperpallium apicale (HA). Bylo navrzeno pfesunuti hranic mesopallia
(v€etné téch vnitinich hranic) a ptejmenovani hyperpallium intercalatum (HI) a hyperpallium

densocellulare (HD) na mesopallium dorsale (MD) a mesopallium samotné na mesopallium
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Obrazek 10: Znazornéni hypotézy bunéénych poli na ptac¢im (vlevo) a savéim (vpravo) mozku.
1°, 2°, 3°, 4°, jednotlivé bunééné populace (podrobngji vysvétleno v textu vyse).
A, amygdala; B, nucleus basorostralis; BO, bulbus olfactorius; Cl, claustrum; E, entopallium;
GP, globus pallidus; H, hyperpallium; Hp, hipokampus; IH, vmezetené hyperpallium;
IN, vmezetené nidopallium; L, pole L; L1-L6, jednotlivé vrstvy neokortexu;
LAD, lamina arcopallialis dorsalis; LMD, lamina mesopallialis dorsalis;
LML, lamina mesopallium intermediate; LMV ; lamina mesopallialis ventralis;
LPS, lamina pallio-subpallialis; LSt, lateralni striatum; MD, mesopallium dorsale;

MSt, medialni striatum; MV, mesopallium ventrale (upraveno podle Jarvis et al., 2013).

ventrale (MV) (Jarvis et al., 2013). Detailni 3D rekonstrukce navic ukézaly, Ze nidopallium
a hyperpallium jsou spojeny tenkymi bunéénymi vrstvami, ptestoze se vZzdy myslelo, Ze se jedna
o jasné oddélené struktury. Tyto dve struktury patrné vznikaji ze stejného embryologického zékladu
a tvoti tak souvislé embryonalni pole, které¢ u dospélych jedincii obtaci postranni mozkové komory
a kontinualné prechazi jedno v druhé skrze lamina mesopallium intermediate (LMI) (Atoji & Wild,
2009; Atoji & Wild, 2012; Chen et al., 2013; Jarvis et al., 2013). Autofi ptedpokladaji, Ze
kontinuum nidopallium-hyperpallium neni specifitou pouze pro pévce, nicméné¢ k zobecnéni
a ovetfeni této hypotézy budou zapotiebi dalsi detailni analyzy. Dalsi data ukazala, Ze genetické
profily mesopallia jsou velmi konzervativni, a to nejen mezi rGznymi skupinami ptakt, ale
i u krokodylt. Struktura odpovidajici mesopalliu u krokodyli je, stejné jako MD a MV u ptaka,
tvofena dvéma od sebe ,,odd€lenymi‘ bunéénymi populacemi — jedna v dorzélni ¢asti DVR a druha

v dorzalnim kortexu (Briscoe et al., 2018).

Jarvis et al. (2013) piispéli k pochopeni funkéni strukturalizace uvniti ptaciho pallia. Ukézalo
se, Ze urCité oblasti, zpracovavajici specifické senzorické ¢i motorické informace, jsou uspofadany
do vertikdln¢ orientovanych funkénich sloupcti. Celkem bylo identifikovano sedm funkénich
moduld zpracovavajicich vizudlni, sluchové, somatosenzorické a motorické podnéty a zpev
(tzv. zpévna jadra) rozmisténych skrze celé pallium (Obr. 11). Vnitini struktura sluchovych
a vizualnich oblasti DVR navic neni slozena z individuélnich jader, ale vykazuje prave sloupcovité
dorzoventralné¢ umisténé moduly propojujici vrstevnaté mikrostruktury senzorickych oblasti.

Vnitini architektura téchto funk¢nich moduld vykazuje podobny organiza¢ni princip jako
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sloupcovité neuralni okruhy mezi jednotlivymi vrstvami kiry mozkové u savcu, které jsou vsak
malic¢ké a jsou jich tisice (Wang et al., 2010; Ahumada-Galleguillos et al., 2015). Lze predpokléadat,
ze stejné nebo prinejmensim podobné uspotradani budou vykazovat i ostatni senzorické ¢asti DVR
vcetné projekei mezi laterdlnim striatem a entopalliem.

KONCOVY MOZEK

mozecek

stredni
mozek

zadni mozek

Obrazek 11: Usporadani ptaciho pallia do funké¢nich sloupcii.
Jednotlivé funkeni sloupce: 1, sluchovy; 2, zrakovy; 3, motoricky; 4, 5, somatosenzoricky;

6, denni a nocni vidéni; 7, nezndma funkce. Ar, arcopallium; B, nucleus basorostralis; E, entopallium;
H, hyperpallium; Hp, hipokampus; IH, vmezetené hyperpallium; IN, vmezefené nidopallium; L, pole L;
LMI, lamina mesopallium intermediate; MD, mesopallium dorsale; MV, mesopallium ventrale;

N, nidopallium; Pal, pallidum; St, striatum; v, mozkova komora (upraveno podle Jarvis et al., 2013).

Nicméné zde je nutné podotknout, Ze tyto sloupcovité funkéni moduly vznikaji zcela odliSnymi
vyvojovymi mechanismy (Tsai et al., 1981). B€hem embryogeneze neokortexu migruji noveé
vzniklé neurony skrze vrstvy starSich neuronti a kopiruji tzv. inside-out schéma (Tsai ef al., 1981).
Naproti tomu excita¢ni (glutamatergni) neurony dorzalniho kortexu u plaza vykazuji zcela opacné
schéma (outside-in), jelikozZ nové vzniklé neurony nejsou schopné migrace skrze starSi vrstvy
neurond (Bruce & Neary, 1995). Podle néckterych autorit byly tyto dva rozdilné typy
histogenetickych vzorct ustaleny az po radiaci savcl od sauropsidni linie (Goffinet et al., 1986).
RozliSujeme dva typy migrace neuronl: radidlni a tangencidlni migraci, které¢ jsou zodpovédné
za tzv. dudlni pivod kiry mozkové. Zatimco vétSina excitacnich neuronti migruje radialné
od komory smérem k pidlnimu povrchu koncového mozku, minimalné pét typ inhibi¢nich
(GABAergnich) interneuronti migruje do neokortexu tangencidlné¢ z oblasti laterdlniho (LGE)
a medialntho (MGE) ganglionického vyb&zku a subventrikularnich oblasti (Tsai et al, 1981).
Nejenze tangencidlni migrace neuronll je u embryogeneze koncového mozku ptakii omezena
(Garcia-Moreno et al., 2018), ale podobné funckni moduly, vznikaji zcela odlisné. Zatimco u savcil
excitatni neurony jednotlivych lamin vznikaji ze stejné progenitorni oblasti, u plazi a ptaka

vznikaji obdobné moduly z vice oblasti soucasné (Tsai et al., 1981).
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6.5 Hypotéza homologickych bunécnych typi

Rapidné pfibyvajici molekularni data vedla k piepracovani neokortikdlni hypotézy. Podle
nejnovéjsi formulace této hypotézy nemilizeme oznalit oblasti a bunééné populace jednotlivych
vrstev neokortexu k prisluSnym nukledrnim strukturdm DVR a hyperpallia u ptakd, resp. dorzalniho
kortexu plazli, jako homologické, jak bylo piivodné navrzeno (Karten, 1969; Shimizu et al., 1995).
Tato nova hypotéza navrhuje, Ze je nutné hledat homologie na urovni jednotlivych bunécnych typt
— konkrétné vstupni, asociacni (IT; intertelecephalické) a vystupni neurony — které vytvaieji
tzv. kanonické neuralni obvody (Dugas-Ford et al., 2012; Briscoe et al., 2018). Podle autorti to, co
v evoluci zlstdva zachované jsou regulacni sit€¢ gent ucastnicich se procesu diferenciace
do jednotlivych bunécnych typi, které jsou rGznymi vyvojovymi mechanismy jako je bunécna
migrace a proliferace, spolecné s riznym prostorovym a c¢asovym oddélenim, organizovany

do zcela odlisnych struktur (Obr. 12).

neokortex

LCA amniot

sauropsidni LCA

@ vstupni neurony
@ nterneurony (IT) =
fli
@ vstupni neurony 03 palium
[ subpallium
@ neurony nidopallia
neurony hipokampu LCA ptakh

Obrazek 12: Rekonstrukce evoluce pallia na zakladé hypotézy homologickych bunéénych typi.
Jednotlivé bunééné typy: vstupni (zelend) a vystupni neurony (Cervend), interneurony (IT; modra),
nidopallium (hn€da), hipokampus (oranzova). Pallium (riiZzova) a subpallium (Seda).

L1-L6, jednotlivé vrstvy neokortexu u savei; L1, L2a, L2b, L3, jednotlivé vrstvy dorzalniho kortexu
plazli; LCA, posledni spole¢ny piedek (upraveno podle Briscoe & Ragsdale, 2018).

Srovndvaci molekularni studie, které pomoci selektivni exprese markerli specifickych
pro neurony jednotlivych vrstev neokortexu zmapovaly ekvivalentni bunééné typy v palliu ptaka
a plazu, prinesly o¢ekdvané vysledky. Markery vstupnich neuronti oznacily jak neurony ve Ctvrté
vrstvé (L4) neokortexu, tak neurony v primarnich senzorickych oblastech nidopallia a hyperpallia
(E, B, pole L a IH). Markery pro vystupni neurony (projikujici do podkorovych oblasti) oznacily jak
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pyramidalni neurony paté vrstvy neokortexu (L5), tak bunécné populace arcopallia. U plazl byly
ekvivalenty vstupnich neuront lokalizovany v DVR a ptfedni ¢asti dorzalniho kortexu, vystupni
neurony naopak v zadni ¢asti dorzélniho kortexu (v obou pfipadech v lateralné¢ umisténé oblasti
D2), pfi¢emz teritoria vstupnich a vystupnich neuront se ¢aste¢né misi (Dugas-Ford ef al., 2012).
Takovato misici se teritoria svou stavbou pfipominaji organizaci medidlniho kortexu u savci (Atoji
& Wild, 2006). Markery odpovidajici interneuronim (IT) byly detekovany pouze v mesopalliu
u ptakt a adekvatnich oblastech u plazti (Briscoe et al., 2018). Oblasti nidopallia (kromé primarnich
senzorickych oblasti), které jsou stejné jako mesopallium soucasti asociac¢nich spoji, nevykazuji
expresi klicovych IT markerti; ohledné nidopallia tak autofi kupodivu ned¢€laji zadné zavéry. Stejné
tak autofi neptedklddaji z&4dné informace o ostatnich pallidlnich strukturdch savciho pallia
(klaustrum, amygdala a endopyriformni jadro), coz je vzhledem k predchozim hypotézam
pfinejmensim zarazejici.

Vysledky vyse zminénych studii nabizeji velmi elegantni hypotézu, jez rekonstruuje evoluci
koncového mozku u amniot na urovni jednotlivych typti bunék zdédénych od spoleéného predka,
které se organizuji do morfologicky zcela odliSnych strukturdlnich celkli (Obr 12). Nicméné
zaroven vyvolava otazku, zda jsou data genové exprese dostate¢na k tomu, abychom mohli mluvit
o homologickych typech bunék, kterymi disponoval spolec¢ny predek. Pro porovnani jednotlivych
bunéénych typli mezi riznymi skupinami je nutné vyuZzit genetické definice homologie, podle které
»jsou dva typy neuronid homologické, pokud jejich identitu urcuji a udrzuji stejné transkripcni
faktory, a pokud tomu vyhovuje fylogenetické stalost danych regula¢nich siti genid* (Arendt et al.,

2016).

Soucasné transkriptomické analyzy jasné potvrzuji, Ze jak medialni (hipokampalni formace
u savcl a medidlni a dorzomedidlni kortex u plazi, resp. medidlni pallium u plazi), tak lateralni
pallium (Cichova ¢ast kiiry mozkové a posteriorni ¢ast DVR a basolateralni ¢ast arcopallia, resp.
amygdaly, u plazi a ptakll) obsahuji buné¢né populace, které jsou zdédény od posledniho
spole¢ného piedka savcll a plazi (Belgard et al., 2013; Tosches et al., 2018). Stejné tak inhibi¢ni
GABA interneurony migrujici ze subpallia se zdaji byt homologické napiti¢ skupinou amniot
(Tosches et al., 2018). Lateralni ¢ast dorzalniho kortexu u plazi pak piekvapivé obsahuje bunécné
populace homologické ke klaustru. Pouze maléd ptedni ¢ast dorzélniho kortexu u plazl koreluje
s dorzalnim neokortexem u savcl.. To znamend, ze predni ¢ast DVR a neokortex pravdépodobné
nemohou byt oznaceny jako homology (Tosches et al., 2018). N&které oblasti koncového mozku
vykazuji velmi podobnou sit’ genové exprese, jako je naptiklad nidopallium a Ctvrtd vrstva kary
mozkové u savct (Belgard et al., 2013). Jelikoz vSak tyto bunééné populace vznikaji ze zcela
odlisné¢ embryologické oblasti, jednd se pravdépodobné o piipad molekularni konvergence

analogickych struktur. Tato data se ptekvapivé dostavaji do pifimého konfliktu s hypotézou
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totoZznych bunécnych typl a opét nas privadi ke klaustroamygdalarni hypotéze, kterd predpoklada
konvergentni evoluci ventralniho a dorzalniho pallia (Puelles et al., 2000, 2017).
7 Zavér

Definice prevazné casti koncového mozku plazli a ptdkt jako subpallidlni struktury byla zcela
nespravnd. Dostupna data jasné¢ ukazuji, ze subpallidlni doména tvofii u sauropsidni vétve amniot,
stejn¢ jako bazalni ganglia u savci, mnohem mensi objemovy podil koncového mozku, nez se
u této skupiny pavodné piedpokladalo. I pres mirn€ odlisné prostorové uspotradani jsou urcené
jasné homology jednotlivych ¢asti subpallia naptic¢ skupinou blanatych obratlovcti. Subpallidlni
podjednotky miizeme oznacit za evolu¢né velmi konzervované. Naproti tomu cytoarchitektonické
uspofadani pallia se dramaticky li8i napfi¢ amnioty a bylo vysloveno mnoho hypotéz navrhujicich
rizné homology. Zcela zasadni byla neokortikalni hypotéza, kterd se zameétila na konkrétni bunécné
populace neuront a urcila tak smér vyzkumu na nékolik nasledujicich dekad. Dnes tato hypotéza
predpoklada, ze spolecny predek plazl, ptaki a savel disponoval konkrétnimi bunéénymi typy,
které¢ byly zménou vyvojovych mechanismt uspotfadany do takto rozdilnych struktur, které jsou si
vSak homologni na urovni bunécnych populaci. Na zdkladé¢ molekuldrnich dat byla na ptelomu
stoleti formulovana klaustroamygdaldrni hypotéza, kterd nabizi mnohem zajimavéjsi evoluéni
scénaf, a to, Ze ob¢ skupiny amniot expanzi riiznych embryonalnich poli vyvinuly stejné kognitivni
schopnosti zcela nezavisle. Recentni transkriptomickd data upifednostiiuji pravé tuto druhou
moznost, nicméné pro spolehlivou rekonstrukci evoluce koncového mozku jsou nezbytna dalsi
molekularni data jako jsou transkriptomické mapy, studie bunécnych linii a mechanism

regulujicich bunéénou migraci.
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