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Abstrakt

U mnoha pévcl, predevSim u krkavcovitych, byly demonstrovany kognitivni schopnosti
srovnatelné s témi, pozorovanymi u primatd. Aby bylo mozné analyzovat, jak jsou tyto
podobnosti reflektovany na bunécné urovni, stanovil jsem, s pouZitim metody izotropické
frakéni homogenizace, pocty neuronl a nonneuralnich bunék v mozcich pévcu. Podafilo se
mi prokazat, Ze pocty neurond Skaluji témér izometricky s velikosti koncového mozku, tj.
pramérna velikost neuronu, se zvétSovanim hmotnosti mozku mirné zvétSuje a hustota
neuronl se nepatrné snizuje. Hustota neurond v koncovém mozku pévcl je 3-6 x vyssi nez
v mozkové klre primatd. Pocet neuronl v koncovém mozku krkavce velkého (Corvus corax)
je proto srovnatelny s poctem neurond v mozkové kire malych opic. Mozecek podléha velmi
obdobnym pravidldm bunééného Skdlovani. Jeho velikost je vSak relativné mensi nez u
savcl, a proto je i procentudlni podil neurond mozecku na celkovém poctu neuront
mnohem mensi, nez je tomu u savcu. V prikrém rozporu s malou variabilitou hustot neuront
pozorovanych v koncovém mozku a mozecku, hustota neuronl v mezimozku, tectum
opticum a mozkovém kmeni rapidné klesd se zvétSovanim téchto struktur. U vSech
studovanych struktur zlstava hustota nonneuralnich bunék viceméné stejnd, bez ohledu na
velikost dané struktury, coZ odpovidd situaci popsané u savcl. Ziskané vysledky silné

naznacuji, Zze vysoky pocet neuron( a tedy vysoka procesni kapacita mozku tvofi neuralni

substrat pro komplexni chovani a kognitivni schopnosti pévcu.

Klicova slova: alometrie, velikost mozku, srovnavaci neuroanatomie, pocet gliovych bunék,
pocet neurond, izotropickd frakéni homogenizace.



Abstract

Many passerine birds, particularly corvids, are known to express complex cognitive skills
comparable to those observed in primates. In order to examine how these similarities are
reflected at the cellular level, | counted neurons and nonneuronal cells in passerine brains
using the isotropic fractionator method. | show that, in these birds, neuronal numbers scale
almost isometrically with telencephalic size, i.e., the average neuron size shows little
increase and neuronal density decreases minimally as brains get larger. Neuronal densities in
the passerine telencephalon exceed those observed in the primate cerebral cortex by a
factor of 3-6. As a result, the number of telencephalic neurons in the Common Raven (Corvus
corax) equals those observed in the cerebral cortex of small monkeys. The cerebellum
features similar scaling rules. However, because the relative size of the cerebellum is smaller
than in mammalian brains, cerebellar neurons make a much smaller proportion of total brain
neurons than in mammals. In contrast to the little variation in neuronal densities in
telencephalon and cerebellum, the density of neurons rapidly decreases with increasing
structure size in the diencephalon, optic tectum and brain stem. For all examined brain
structures, the densities of nonneuronal cells remain constant regardless of structure size, a
finding congruent with data from mammals. Findings strongly suggest that high neuronal
numbers and hence high brain's computational capacity underpin the behavioural and

cognitive complexity reported in passerine birds.

Key words: allometry, brain size, comparative neuroanatomy, number of glia, number of
neurons, isotropic fractionator.
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1 Uvod

1.1 Historie metod pocitani neuronti

Kdyz Heinrich Wilhelm Gottfried von Waldeyer-Hartz ve své praci Ueber einige neuere
Forschungen im Gebiete der Anatomie des Centralnervensystems (1891) poprvé definoval
pojem neuron, neuvazené jej oznalil jako nespoletnou zakladni stavebni jednotku
nervového systému. Nedokazal plné odhadnout lidskou touhu véci kvantifikovat, ohodnotit a
srovnavat. A tak se, jiz kratce poté co byla teorie neuronalniho usporadani nervové soustavy
definitivné potvrzena (Cajal 1911, 1933), objevily prvni pokusy o stanoveni poctu neuron(.
Bylo pouzito velké mnozZstvi metod a pristupl od nejrozsitenéjsiho primého pocitani pomoci
mikroskopu, pres uZiti fotografii, projekci, fotometrickych a optickych metod a
homogenizace (prehledovy ¢lanek, viz Konigsmark 1970). VétsSina téchto metod se potykala s
nejriznéjsSimi nedostatky, napfiklad s nizkym rozliSenim a s tim spojenou nesnadnou
identifikaci neuront a nonneuronalnich bunék, nestandardizovanou tloustkou fez( a

nahodnym vzorkovanim.

Zavedeni stereologickych metod, tedy znamenalo vyznamny pokrok. K prvnimu navrhu na
vyuziti stereologickych metod, pfi stanovovani poctu neuron(, doslo jiz v roce 1946
(Abercrombie 1946). Stereologickymi metodami jsou mysleny metody, které, na zakladé
geometricko-statistickych uvah, ziskavaji predstavu o prostorovém usporadani struktury
pfimym odvozenim metrickych vlastnosti struktury ziskanych na plosném obrazu fezu.
Existuji dvé hlavni kategorie téchto metod. Model-based nebo také Assumption-based
metody (metody zaloZzené na modelovych predpokladech), které vychazeji z predpokladli o
tvaru a velikosti kvantifikovanych objekt(. Idedlné mély tyto objekty byt pravidelného tvaru
a velikosti. Takova situace je vsak v biologii neredlnd, atak bylo nutno aplikovat rGzné
korela¢ni faktory a konstanty. Jak popisuje West (1999), tyto metody pocitani se pouzivaly
do zacatku 90. let 20. stoleti. Od té doby prevladaji Design-based metody (metody zaloZzené
na vhodném designu), které jsou zaloZzeny na vhodném, predem ur¢eném odbéru vzorka.

Diky tomu nejsou zavislé na velikosti, tvaru a prostorovém rozloZzeni zkoumanych objekta.
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Limitujicim faktorem téchto metod je jejich casovd ndrocnost. Variabilita je totiz,
zjednodusené receno, nepfimo Umérna poctu zpracovanych vzorkl, ajelikoZz prirozena
variabilita tkani je vysokd, je tfeba zpracovat dostatecni mnoiZstvi vzorkd. Tuto prekazku
vyresili Suzana Herculano-Houzel a Roberto Lent (2005,2012) svou metodou lzotropické
frakéni homogenizace (Isotropic Fractionator). Tato metoda je zaloZena na tom, Ze je vysoce
anisotropicka struktura mozku preménéna na homogenni isotropickou suspenzi volnych
jader bunék, které jsou poté pomoci imonucytochemickych metod snadno identifikovatelné

jako neurony.

1.2. Srovnavaci analyzy zaloZené na relativni velikosti mozku

Naprostd vétsina praci, pokousejicich se o kvantifikaci neuron(, se vénovala pfimo lidskému
mozku (napf. Thompson 1899, Pakkenberg 1966, Pakkenberg&Gundersen 1997), nebo
nesystematicky zpracovavala béznd laboratorni a velkd ikonickd zvifata (Tower 1954, Lange
1975). Naproti tomu existuje velké mnoiZstvi dat o hmotnosti mozku rdznych skupin
obratlovcu, predevsim savcl a ptak( (napf. Stephan 1961, 1967, Russell 1979, Jerison 1973,
Mlikovsky 1989a, 1989b, 1989c, 1990, lwaniuk & Nelson. 2002; Garamszegi & Eens 2004). Na
téchto datech bylo demonstrovano, Ze velikost mozku roste negativné alometricky s velikosti
téla, tj. se smérnici logaritmického vyneseni mensi nez jedna (viz napf. Jerison 1973, Martin
1983). Mocninna funkce popisujici vztah mezi hmotnosti mozku a hmotnosti téla (MBr=a x
MBo®) byla nasledné& popsana pro mnoho skupin obratlovcll (napk. savci — Martin 1983).
Mocninnou funkci je moZné prevedenim do logaritmické skaly zlinearizovat (logMBr = log a +
b x log MBo) tak, Ze pfi vyneseni hodnot na grafu je Skalovaci koeficient b smérnici pfimky
udavajici jeji sklon a koeficient log a jeji prisecik s osou Y. Relativni velikost mozku, odvozena
z alometrického vztahu mezi velikosti mozku a téla, tzv. encefalizace byla pak Siroce
pouzivana jako méfitko vypocetni kapacitu mozku, potazmo kognitivnich schopnosti toho
kterého druhu. Takzvany encefalizacni kvocient pro dany druh je odvozen jako podil
skutec¢né (pozorované) velikosti mozku a velikosti mozku pro danou télesnou hmotnost
predpokladané z prislusného alometrického vztahu. (viz napt. Jerison 1973, Jerison & Barlow

1985).
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Jak shrnuji Williams & Herrup (1988) skalovaci koeficient nabyva hodnot mezi 0,1-0,8
(Stephan 1961, 1967, Lande 1979, Ricklefs & Marks 1985). Hodnotu tohoto koeficientu
vyrazné ovliviiuje také Sife taxonomické jednotky, ktera je zahrnuta do analyzy. Pokud jsou
analyzovany rady ¢i jiné vySSi taxony, jsou exponenty zpravidla vyssSi; pfi analyze
vnitrodruhové variability nebo variability na drovni pfibuznych druhl koeficient zpravidla
nabyva hodnot nizsich nez 0,4 (Kretschmann & Wingert 1969, Holloway 1980). Avsak i pfi
srovnani pribuznych rodl se muZeme setkat s koeficienty, které budou relativné vysoké
(Mann, Towe & Glickman 1986). Tyto vyjimky jsou zpUsobeny jak rlznymi ekologickymi
proménnymi, jakymi jsou potravni strategie a vybér stanovisté (napf. Eisenberg & Wilson
1978; Harvey, Clutton-Brock & Mace 1980; Mace, Clutton-Brock & Harvey 1980), tak i
fylogenetickymi a ontogenetickymi faktory, jako jsou velikost téla, rychlost metabolismu a
délka gravidity (napf. Martin 1981; Mink, Blumenschine & Adams 1981; Armstrong 1983).
Srovndvaci analyzy tohoto typu byly nejbéinéjsi v70. a 80. letech minulého stoleti.
Postupné se vsak jejich pocet snizoval, az témér vymizely. Stalo se tak nejspiSe proto, ze
vSechny mozna srovnani, ktera tehdy dostupna data umoznovala, byla jiZ provedena (Healy

& Rowe 2007).

V poslednim desetileti vSak podobné tématicky zamérené prace zaZivaji svou renesanci
(napf. Lefebvre et al. 2004, Beauchamp & Fernandez-Juricic 2004, Iwaniuk & Hurd 2005,
Maklakov et al. 2011). Tyto prdace vyuZily stale se rozsifujici mnozstvi informaci o velikostech
mozku (napt. jiz zmifovany Mlikovsky 1990) a pfinesly sebou nékolik metodologickych
inovaci, jako jsou vicerozmérova statistika a evo-devo pfristupy. Vysledky téchto studii
demonstrovaly, jaky vliv na vyvoj velikosti mozku maji energeticka (napf. Isler & van Schaik
2009a, Navarrete et al. 2011) a vyvojova omezeni (napf. Finlay & Darlington 1995, Finlay et
al. 2001) a nejrGznéjsi selekéni tlaky. Jako vyrazné koreldty relativni velikosti mozku byly
identifikovany napfriklad délka Zivota (Allman et al. 1993), reakce na nové prostredi (Sol et al.
2005a, 2008; Amiel et al. 2011), nebo schopnost socialni interakce (Dunbar & Shultz 2007,
Smaers et al. 2012, Beauchamp & Fernandez-Juricic 2004, Burish et al. 2004, Emery et al.
2007, Burish et al. 2004, Pollen et al 2007). BohuZel vSechny vySe zminéné studie pouZivaji
jako proximaci vypocetni kapacity relativni velikost mozku. Roli neuronu, jako zdakladni
vypocetni jednotky mozku, jak ve své praci formulovali jiZ McCulloch & Pitts (1943), nebyla v

téchto studiich vénovana takirka Zddna pozornost.
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YT

Triploidni (Fankhauser et al 1955) a tetraploidni (Vernon & Butsch 1957) Colkové zelenavi
(Notophthalmus viridescens), méli mozek o stejné hmotnosti jako diploidni jedinci tohoto
druhu. Jejich neurony vsak byli mnohem vétsi, a jejich pocet dosahoval 50-70 % poctu
neuronll u diploidnich jedincd. Knauceni se cesty bludistém pak tito polyploidni colci
potrebovali 2-3x vice pokusU. Pres nizsi schopnost uceni vsak nebyl pozorovan zadny vliv na
béZnou lokomoci. Dalsim zndmym pfikladem jsou sezénni zmény v poctu neuronu ve
vokdlnim jadre (hyperstriatum ventrale, pars caudalis; HVc) u kanara, které koreluji se
schopnosti zpivat (Goldman & Nottebohm 1983). Korelaci mezi po¢tem neuront ve vokalnim
jadre a schopnosti zpivat potvrdili i mnozi dalsi (napf. Spencer et al. 2005). U zvitat, kterd
byla infikovana parasitem, bylo pozorovano zjednoduseni jejich repertoaru, a zarover doslo
ke zmenSeni hmotnosti HVc. Zmenseni celkové hmotnosti mozku vSak u téchto zvifat

pozorovano nebylo (Spencer et al. 2005).

Ve svétle téchto didkazl tedy bylo jen otazkou casu, kdy se za¢nou objevovat prace, které
budou k dané problematice pristupovat odliSné. Deaner et al (2007) zdUraznil zavér své
prace, ze absolutni hmotnost mozku koreluje s kognitivnimi schopnostmi primatl daleko
lépe nez velikost relativni, jiz jejim nazvem (Celkovd hmotnost mozku, a ne encefaliza¢ni
koeficient, nejlépe predikuje kognitivni schopnosti subhumannich primat; Overall brain
size, and not encephalization quotient, best predicts cognitive ability across non-human
primates). Pokud pfihlédneme k zvySujicimu se poctu praci, jez potvrzuji pfimou korelaci
mezi velikosti mozku a jeho vnitini komplexitou, potazmo pfimo s mnoZstvim neuronti v ném
obsazenych (Striedter 2005, Herculano-Houzel 2011a), Ize Deanerovo prohlaseni chapat jako
potvrzeni nového pohledu na tuto problematiku. Nastésti se vsak jiz objevuji i prace, které
pracuji pfimo s mnoZstvim neuron( (napf. Herculano-Houzel et al. 2006, 2007), pfipadné
s po¢tem korovych neuron(i a jejich spojli (Roth & Dicke 2005). Jakkoli nelze vyloucit
vyznamny prispévek dendritli axonU k vypocetni funkci neuronu (Sidiropoulou et al. 2006,
Cuntz 2012), zda se byt z hlediska dnesnich technickych moZnosti nejlepsi dostupnou

aproximaci vypocetni kapacity mozku pocet neuron( (Herculano-Houzel 2012b).
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1.3. Izotropicka frak¢ni homogenizace

Metoda lzotropické frakéni homogenizace byla za dobu své kratké existence pouzita ve
velkém mnoizstvi praci (napf.: Herculano-Houzel et al. 2006,2007; Azevedo et al. 2009,
Morterda & Herculano-Houzel 2012) a prinesla jiz nékolik zajimavych vysledkd. O jeji
popularité svéddci i skutecnost, Ze bylo publikovano nékolik ndvrhl na jeji dalsi zefektivnéni.
Collins et all. (2010) navrhli identifikovat a kvantifikovat neurony a nonneuronalni burky
pomoci pratokového cytometru. Azevedo et al. (2013) publikovali pristroj, diky kterému je
procedura homogenizace automatizovana. Do soucasné doby byla tato metoda pouzita
k analyze bunécného skalovani CNS u 3 rada savcl. Zpracovano bylo 14 druh( primatd. Jsou
to Otolemur garnettii, Callithrix jacchus, Aotus trivirgatus, Saimiri sciureus, Macaca mulatta,
Cebus apella (Herculano-Houzel et al 2007), Homo sapiens (Azevedo et al. 2009), Microcebus
murinus, Callimico goeldii, Macaca fascicularis, Macaca radiata, Papio cynocephalus (Gabi et
al. 2010) a Pongo sp. a Gorilla gorilla (Herculano-Houzel & Kaas 2011). Dale bylo zpracovano
10 zastupca skupiny Glires: Mus musculus, Mesocrycetus auratus, Rattus norvegicus, Cavia
porcellus, Dasyprocta primnolopha, Hydrochoerus hydrochoeris (Herculano-Houzel et al.
2006) a Proechimys cayennensis, Cynomys sp., Sciurus carolinensis, Heterocephalus glaber,
Oryctolagus cuniculus (Herculano-Houzel et al. 2011). Zpracovano bylo také 5 druh(
hmyzozravcl (Eulipotyphla): Sorex fumeus, Blarina brevicauda, Condylura cristata,
Parascalops breweri, Scalopus aquaticus (Sarko et al. 2009). Z komunikace s autorkou této
metody vyplynulo, Ze v soucasné dobé jsou zpracovdvani zastupci dalSich skupin savcl -

chobotnatci, kopytnatci a kytovci (Herculano-Houzel, osobni sdéleni).

Z vySe uvedenych praci pak jasné vyplyva, Zze pravidla skalovani, podle kterych se zvysSujicim
se poctem neuron(l dochazi ke zvySeni hmotnosti mozku, se mezi jednotlivymi sav¢imi rady
vyrazné liSi. Pokud porovname primdaty a hlodavce, objevime aZz necekané velké rozdily
v poc¢tech neuronl u druh( se srovnatelné velkym mozkem. Herculano—Houzel (2011b) pro
ilustraci tohoto faktu pouzivaji srovnani korovych neurond u mirikiny (Aotus trivirgatus,) a
agutiho (Dasyprocta primnolopha). Mozek agutiho vazi 17,7g, mozek mirikiny 15,7g. | pres
zfetelny vahovy handicap, v lemurové mozku najdeme témér 2krat vice neurond, priblizné
1,5 miliardy. U agutiho je to pouhych 795 milion(. Tento rozdil ukazuje, Ze u primatu je ve

stavbé mozku kladen ddraz predevsim na efektivitu usporadani a Usporu mista, zatimco
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hlodavci nejsou prostorem nijak omezovani. U hmyzoZravcl, stejné jako u hlodavcu, se
hmotnost mozku zvysSuje vyrazné rychleji nez pocCet neurond (Sarko et al. 2009). Vyse
popsana pravidla vSak plati pouze pro cely mozek. Pravidla skdlovani hmotnosti se zvysujicim
se poctem neuron( se v jednotlivych ¢astech mozku lisi. Tyto prace ¢leni mozek na 3 oblasti:
koncovy mozek, mozecéek a zbylé ¢asti. V koncovém mozku primat(, stejné jako v mozecku,
byla korelace mezi hmotnosti mozku a poétem neuron( linearni. U Glires a hmyzoZravcl je
narlst poc¢tu neuron( spojen s disproporénim narlstem hmotnosti (viz Obr. 1A). V mozecku
vSak plati odlisSna pravidla Skalovani (viz Obr 1B). A tak zatimco se koncovy mozek Glires a
hmyzozravcl choval stejné, v mozecku toto neplati. U druh( ze skupiny Glires je, stejné jako
v koncovém mozku, nardst hmotnosti daleko vyraznéjsi nez narlist poctu neurond. U
hmyzozravcl se hmotnost zvysuje s rostoucim poctem neuron( linedrné, tedy stejné jako u
primat. Tento fakt je opét nejlépe pozorovatelny pti srovnani mozecku o stejné vaze.
Mozecek makaka (Macaca radiata) pfi vaze 5,7 g obsahuje 2 miliardy neuron(i. V mozecku
kapybary (Hydrochoerus hydrochoeris) vazicim 6,6 g pak nalezneme o téméf polovinu
neurond méné; konkrétné 1,2 miliardy (Herculano-Houzel et al. 2006,2007). Tyto hodnoty se
mohou zdat vysoké, avsak velikost neuronl v mozecku je proti neuronim v koncovém
mozku mensi a tudiz mozecek vykazuje mnohem vyssi hustotu neuront nez mozek koncovy.
Ve zbyvajicich ¢astech mozku je situace ponékud neprehledna a jednotlivé taxony nejde
jednoznaéné odlisit. Je tedy moiné, Ze vtéchto strukturach jsou pravidla Skdalovani
uplatfiovana stejné u primatu jako u glires a hmyzoZravcl (viz Obr. 1C; Herculano-Houzel
2011b). U vsech téchto skupin je uvadén také pocet nonneuronalnich bunék. Tato hodnota
vSak nevykazuje Zadnou taxonovou specifitu. Nenajdeme zde ani zadné rozdily mezi
jednotlivymi strukturami (viz Obr. 1D). MnoZstvi nonneuronalnich bunék tak velmi dobre
koreluje s hmotnosti odpovidajici ¢asti mozku, a to u vSech taxonu (Herculano-Houzel

2012c¢).

Dalsi zajimavosti, kterou ukazuji tato data je, Ze rozloZeni poctu neuronl neodpovida tomu,
jak je rozloZzena hmotnost mezi koncovy mozek a mozecek. V zadném z téchto 3 taxonl
nenajdeme korelaci mezi rozlozenim relativni hmotnosti mezi jednotlivé ¢asti mozku a mezi
rozloZeni relativnich mnozstvi neuronl v nich obsaZenych. Podle velikosti by se dalo

predpokladat, Ze vétSina neuront se bude nachazet v koncovém mozku. Avsak skutecnost je
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jind. Napfiklad u ¢lovéka najdeme v mozkové klie pouze 19 % vSech mozkovych neurond,

zato v mozecku nalezneme vice nez 80 % neuronl z celkového poctu (Azevedo et al. 2009).

Pfes vSechny rozdily ve Skalovani mezi taxony a strukturami, je vidy zachovan pomér poctu

neuront 4,2:1 ve prospéch mozecku (Herculano-Houzel 2012c). Potvrzuje tak zavéry

z Setfeni, které bylo provedeno jiz dfive na omezeném mnozstvi druhl (Herculano-Houzel

2010). To, Ze narlst poctu neuronl je konstantni vobou strukturach, plné zapadd do

soucasného ndhledu, kdy je koncovy mozek a mozecek predmétem stejnych selekénich tlaki

a vyviji se koordinované (Whiting a Barton, 2003). Ve strukturach, které jsou zahrnuty pod

7 v s

pojmem ostatni ¢asti, je situace u primatl a Glires ponékud odlisna. Procentualni zastoupeni

neuronl v téchto c¢astech mozku klesa sjeho zvysSujici se hmotnosti (Herculano-Houzel

2011b).
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Obr. 1 Pravidla bunééného skalovani u savcli. Hmotnost struktury/c¢asti mozku byla vynesena proti
poctu neuron v koncovém mozku (A), mozecku (B), zbylych ¢astech mozku (C) a proti poctu

nonneuronalnich bunék (D).

Zdroj: Herculano-Houzel 2011b
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Vyse uvedené prace (Herculano-Houzel et al. 2006,2007; Azevedo et al. 2009 a dalsi.) se
vénuji také hustoté a tudiz i velikosti bunék. U nonneuronalnich bunék je situace
jednoznacna. Diky linedrnimu vztahu mezi hmotnosti a po¢tem nonneuronalnich bunék je i
jejich hustota priblizné konstantni a nijak tedy nekoreluje s ristem hmotnosti. Naproti tomu
v hustoté neurond najdeme rozdily jak mezi jednotlivymi ¢astmi mozku, tak mezi

jednotlivymi taxony (Herculano-Houzel 2012c).

Obr. 2 Zména velikosti poméru nonneuro-
nalnich bunék a neurond v zavislosti na zméné
velikosti neuronti. Velikost nonneuronalnich
bunék z(Gstava zachovana a za zménu v poméru
mUzZe pouze zména velikosti neuron(.

Zdroj: Herculano-Houzel 2011b

Small neurons, small g/n Large neurons, large g/n

V koncovém mozku se hustota neuront se zvysujici se hmotnosti pomérné vyrazné snizuje u
Glires a hmyzoZravcl, zatimco u primatu je toto sniZeni pouze nepatrné. Jak by se dalo ¢ekat
podle predchozich udajl, v mozecku vse vypada opét jinak. U Glires sice dochazi ke snizeni
hustoty s naristem hmotnosti mozecku, u primatl a hmyzoZravcu je vSak hustota pomérné
stabilni. V ostatnich ¢astech mozku se pak hustota neurond snizZuje napfi¢ vSemi taxony
podobné (Herculano-Houzel 2012c). Pokud tedy pfihlédneme ke konstantni hustoté
nonneuronalnich bunék a faktu, Ze hustota neuron( se snizuje, mGzeme tvrdit, Ze priimérna
velikost neuronu se zvétSuje. To také znamend, Ze pomér neuronU a ostatnich bunék je
pfimo umérny velikosti neuron(, protoZe hustota a pocet ostatnich bunék se neméni a jejich
velikost je tudiz stejna (viz Obr. 2; Herculano-Houzel 2011b). Pokud shrneme vSechny zavéry
téchto vyzkum(, miZeme opét prohlasit, Ze pro srovnani inteligence jednotlivych druh( je
pocet neurond nejvhodnéjsim dostupnym méritkem. Vzhledem k taxonomicky specifickym
pravidlim Skalovani narlstu poctu neuronl lze v pripadé blizce pfibuznych druhl pouZit i

absolutni velikost mozku. Toto méfitko vSak nemiZeme pouzit v Siroce pojatych
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srovnavacich studiich. Na zdkladé alometrickych rovnic pro rist mozku v zavislosti na poctu
v ném obsazenych neuron( Ize naptiklad odvodit, hypoteticky hlodavci mozek o vaze 1,5 kg
by obsahoval pouhych 12 miliard neuron(i. Pro srovnani, lidsky mozek obsahuje asi 86

miliard neuron( (Herculano-Houzel 2012c).

1.4. Specifita ptaciho mozku

Zpusob, jakym byl po dlouha desetileti ptaci mozek vniman, ma své koreny, stejné jako
vSechny ostatni dllezité biologické objevy, v Darwinové dile O puvodu druht (1859). Jeho
evolucni teorie a vté dobé jesté stale ,ikonickda” Aristotelova koncepce zndma jako ,scala
naturae” vytvorily predpoklady ktomu, aby byl ptaé¢i mozek vniman pouze jako urcity
mezistupen na cesté kidedlu: mozku clovéka. Ludwig Edinger, otec srovnavaci
neuroanatomie, pak tuto predstavu zhmotnil ve své sjednocujici teorii evoluce mozku,
kterou publikoval mezi Iéty 1885-1908 (Jarvis et al. 2005). Ptaci mozek byl Edingerem a
dalSimi ranymi srovnavacimi neurobiology povaZovan za strukturu tvofenou prevainé
bazalnimi ganglii. Tento pohled zaskatulkoval ptaky jako tvory, jeZ jsou ovladani svymi pudy a
instinkty, a u kterych nenajdeme zadné stopy samostatné inteligence. Tato pozorovani byla
podpofena i pouZitim slepic, holubl a krepelek jako modelovych organism( v ranych
etologickych studiich (napf. Lorenz 1950, Tinbergen 1951). A prestoze byl tento pohled
hlavné v druhé poloviné minulého stoleti ¢asto zpochybrovan, nebyl nikdy formalné zménén
(Jarvis et al 2005). Na konci 20. stoleti vSak byla situace neudrZitelnd a bylo navrieno nové
nazvoslovi jednotlivych &asti ptaciho mozku (Reiner et al. 2004). Od roku 2000 se zacalo
formovat mezinarodni The Avian Brain Nomenclature Consortium a diky soustavné préci
zucastnénych odborniku vznikla nova pojmenovani, ktera odrdzi soucasny pohled na evoluci
ptac¢iho mozku. O ptac¢im mozku uvazuje v kontextu jeho plazich predk( a déli telencephalon
na cast pallidlni, striatni a palidalni. Pfes odlisSné usporadani (jednotliva jadra vs. vrstvy),
pallium u ptdkl a savcll vykazuje podobnou funkci a mliZeme zde nalézt podobné drahy
(Jarvis 2009). Rozdily mezi obéma tfidami jsou pouze nepatrné jak ve striatu, tak v pallidu
(viz Obr. 3). Pti pfejmenovani jednotlivych center, byl bran zretel na jejich homologii s centry

v savéim mozku. Zaroven byly odstranény vsechny predpony, které zd(razriovali domnélé
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evoludni stari struktury (paleo- , archi- a neo-). Tyto predpony byly navic pouzity ponékud
nepresné, nebot v fectiné znamena archi- nejstarsi a paleo- pouze stary. Jejich vyznam byl

tedy v plvodni Edingerové nazvoslovi prohozen (Jarvis et al 2005).

Classic view
Cerebrum (telencephalon) Cerebrum (telencephalon)

Archicortex
Lateral ventricle

Neostriatum

Palacocortex

Palaeocortex

augmentatum i 4 Palacostriatum
' Archistriatum

Palaeostriatum

Palaeostriatum

primitivum Archicortex
I Pallial
; M Striatal
ot e I Pallidal
Lateral ventricle|; Cerebrum (telencephalon) Cerebrum (telencephalon)
Mesopallium

Amygdaloid, Hp

Piriform

cortex

Pallidum Piriform cortex

Pallidum
Amygdala

Obr. 3 Srovndni nomenklatury. Horni fadek poskytuje prehled ,Edingerovské” nomenklatury u

ptakd (nalevo) a u savcl (napravo). Ve spodnim fadku je pouZito recentni ndzvoslovi

Zdroj: Jarvis et al. 2005
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1.5. Kognitivni schopnosti ptaka

Ptaci maji Sirokou paletu schopnosti, z nichz nékteré byly donedavna pfisuzovany pouze
primatlim (napf. Pepperberg 2002, Butler et al. 2005, Emery 2006). Napfiklad Fersen &
Delius (1989) uvadéji, ze holub si je schopen zapamatovat az 725 rliznych vizualnich obrazca.
Holubi také dokazi rozlisit mezi malbami Picassa a Moneta (Watanabe, Sakamoto & Wakita
1995) a obcas dokonce lhat (Lanza, Starr & Skinner 1982). Pres vSechny tyto vykony jsou za
,hejchytrejsi” ptaky povazovani papousci a krkavcoviti (napt. Pepperberg 2002, Seed et al.
2009). Napriklad vrana novokaledonska (Corvus moneduloides) dokaze vyrdbét a pouzivat
nastroje k ziskani potravy (Hunt 1996, Hunt & Gray 2004) a je schopna resit slozZité fyzikalni
problémy pomoci kauzéalniho a analogického mysleni (Taylor et al. 2007, 2009). U téchto vran
bylo také pozorovdno, Ze ve srovnani s ostatnimi krkavcovitymi maji jejich mozky vetsi
hmotnost (Cnotka et al. 2008). Vyjimecné dovednosti vSak byly pozorovany i u ostatnich
krkavcovitych. | kdyz havrani (Corvus frugilegus) nastroje ve volné pfirodé pravdépodobné
nepouZivaji, v laboratornich experimentech bylo jejich pouziti prokdzano (Tebbich et al 2007;
Bird a Emery 2009a, b). U sojky (Aphelocoma coerulescens) byla prokazana existence
epizodické paméti (Clayton & Dickinson 1998) a u straky (Pica pica) zase schopnost

rozpoznani sebe sama v zrcadle (Prior et al. 2008).

Papousek Sedy (Psittacus erithacus) je schopen pokrocilé verbdlni komunikace (Pepperberg
2002), pocitani (Pepperberg & Gordon 2005) a je schopen object permanence, tzn. objekt si
zachovdva svou existenci a misto v prostoru i poté, co nam zmizi z dohledu (Pepperberg a
Funk 1990). Novozélandsky nestor kea (Nestor notabilis), je schopny resit problémy vhledem
a bez nutnosti aplikace metody pokus omyl (Huber & Gajdon 2006, Schloegl et al. 2009).
Nedavno byly publikovany také studie, které prokazaly schopnost planovat si své potreby do
budoucna u kakadu goffini (Cacatua goffini; Auersperg et al. 2013). Diky vSem témto
dovednostem je jasné, Ze Sestivrstvy isokortex savcl neni jedind moznost usporadani, ktera

vvvvvv

center, umoznuje tyto dovednosti rozvijet téz (Kirsch et al. 2008).
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1.6. Srovnavani velikosti ptaciho mozku

Relativni velikosti ptacich mozk( jsou pIné srovnatelné s relativnimi velikostmi mozk( u
savcl a jsou vyrazné vétSi neZ relativni velikosti mozk( plazd (napf. Jerison 1973,
Nieuwenhuyis et al. 1998). Podstatnym rozdilem je, ze u ptakl( se velky mozek vyvinul
nezavisle v nékolika liniich. Zatimco u placentalnich savcl najdeme druhy s nejvétsimi mozky
pouze mezi primaty a kytovci, 10 % ptacich druh( s relativné nejvétSimi mozky najdeme v 7
raznych rfadech (Bucerotiformes, Psittaciformes, Piciformes, Strigiformes, Passeriformes and
Ciconiiformes; Nealen & Ricklefs 2001). Za nejvice encefalizované druhy jsou povaZovani
papousci a pévci z ¢eledi krkavcovitych (Mlikovsky 1990, 2003). Na opa¢ném podlu spektra se
pak nalézaji zdstupci bézcl, hrabavych a mékkozobich (Mlikovsky 1989a, 1989b, 1989c,
1990). Zda se tedy, Ze existuje spojeni mezi relativni velikosti mozku a typem mlddat. Druhy
s prekocialnimi (nidifugnimi) mladaty maji vétSinou mensi mozky nez druhy s altricidlnimi
(nidikolnimi) mladaty (Starck & Ricklefs 1998, lwaniuk & Nelson 2003). Zda se tedy, Ze
altricialita, diky prodlouzeni doby vyvoje a ridstu mozku o obdobi krmeni, umoznila vznik
druhl s vétSimi mozky (Starck & Ricklefs 1998). Podle hypotézy , drahé tkané“ je potfeba na
jeho zvétsSeni budto zvySit pfisun energie anebo omezit vydaje na jiné, méné potrebné
télesné funkce. Tato teorie také poskytuje vysvétleni, pro¢ u téchto druh( castéji najdeme
zpomaleny vyvoj, mensi pocet mladat a péci obou rodi¢li nebo i tzv. helper( (Isler & van
Schaik 2009a, b). Uvadi se, Ze péce obou rodi¢d se alespon obcas vyskytuje az u 81 % a

kolektivni péce u 9 % druht ptaku (Cockburn 2006).

Jak shrnuji Lefebvre et al. (2013), relativni velikost koncového mozku koreluje s mnozstvim
behavioralnich inovaci (Lefebvre et al. 1997) a se schopnosti adaptovat se novému prostiedi,
coz zvysuje invazivni potencial druhu (napf. Sol and Lefebvre 2000, Sol et al. 2005a). U pévcl
byl pozorovan také vliv migrace. Druhy s relativné velkym mozkem castéji nepfiznivé
podminky prekonavaji a zUstavaji ve své domoviné, zatimco druhy s mozkem relativné

mensim ¢astéji migruji na velké vzdalenosti (Sol et al. 2005b).

Diky teorii mozaikovitého vyvoje mozku (Barton a Harvey 2000, lwaniuk et al. 2004) je jasné,
Ze na rlizné ¢asti mozku plsobi rdzné selekcni tlaky a omezeni. S timto se vyporadali Clark et

al. (2001) kdy rozdélil mozek na 12 rGznych oblasti. Soubor podili téchto oblasti na celkové
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velikosti mozku poté nazval cerebrotypem. Prestoze byl tento nazev poprvé pouzit az zde,
existuji studie, které se o podobny popis pokousely jiz dfive (napf. Legendre et al., 1994).
Dlkazy, jez by podporovali existenci cerebrotyptd u ptakd prinesl jiz Burish et al. (2004).
Pfimo vsak toto déleni poprvé na ptaky aplikovali az Iwaniuk & Hurd (2005) a popsali 5
zakladnich cerebrotypl. Prvni typ najdeme predevsim u hrabavych a mékkozobich ptakdu, a
je definovan relativné velkym mozkovym kmenem. Dalsi typ najdeme u druh(, které maji
relativné velké cerebellum, ale malé nidopallium. Treti cerebrotyp spolecny sovam a
lelkounu sovimu (Podargus strigoides) je charakteristicky obrovskym Wulstem (presnéji
hyperpalliem). U papousk(l a pévch pak najdeme ctvrty typ, pro ktery jsou typické velké
nidopallidlni a mesopallidlni oblasti a striatopallidalni komplex. A konecné typ paty, ktery
nevynikd velikosti zadné specifické ¢asti a je tedy klasifikovan jako mozek univerzalni.
Najdeme ho predevsim u dravcl a vodniho ptactva. Na prvni pohled je ziejmé, Ze toto
¢lenéni neodrazi fylogenetické vztahy. Popisuje spiSe behavioralni a ekologickou podobnost

druh(, jako jsou zpusob pohybu, lov kofisti a kognitivni schopnosti.

Tyto prace pfinesly mnoho novych informaci a ve své inovativnosti pomohly zménit zpUsob,
jakym dnes ptaky vnimame. VSechny vsak pouZivaji relativni velikost mozku a to je, jak uz
bylo doloZzeno vyse, znacné zkreslujici. Absolutni velikost mozku lze k popisu kognitivnich
funkci pouzit daleko Iépe nez velikost relativni. Hlavnim dlvodem pro toto tvrzeni vsak
zGstava predpoklad, Ze stejné jako u savcl (Herculano- Houzel 2011b), i u ptakd se budou

uplatfiovat u rlznych taxon( rizna pravidla Skalovani.
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1.8. Cile prace

Cilem této diplomové prace je (1) s pouzitim metody izotropické frakéni homogenizace
analyzovat absolutni pocty neurond a nonneuronalnich bunék u vybranych druhl pévca,
mékkozobych a vrubozobych, (2) na zdkladé téchto dat stanovit zakladni pravidla bunécného

Skalovani pro mozky pévcl a (3) porovnat zjisténé s jiz prostudovanymi poméry u savcd.
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2. Material a metodika

2.1. Material

V této studii bylo zpracovano 10 ptacich druh(. Pfedmétem vlastni analyzy bylo 8 zastupcu
pévch (Passeriformes) a jako referencni druh byl zahrnut zastupce mékkozobich
(Columbiformes) a hrabavych (Galliformes). Tyto druhy byly zvoleny na zdkladé liSicich se
hmotnosti mozku a téla. Bylo také pfrihlédnuto k pfipadnému vyuzivani druhu jako
biologického modelu. Od kazdého druhu byli zpracovani 2 jedinci: havran polni (Corvus
frugilegus; samec a samice), krkavec velky (Corvus corax; samec a samice), sykora konadra
(Parus major; samec a samice), straka obecna (Pica pica; samec a samice), pénice cernohlava
(Sylvia atricapilla; samec a samice), Spacek obecny (Sturnus vulgaris; 2 samci), kos cerny
(Turdus merula; 2 samci), zebficka pestrd (Taenipygia guttata; samec a samice), kur
bankivsky (Gallus gallus; samec a samice), holub (Columba livia; samec, pohlavi druhého
kusu neni znamo). Pro analyzu byly, pokud byla mozZnost vybéru, zvoleny kusy opacného

pohlavi.

Zvitata pochazela z odchytli ve volné ptirodé, pfipadné ze zajmovych chova (kur bankivsky,

zebf¥icka, krkavec velky).

2.2. Priprava materialu

Pokusnd zvifata byla usmrcena predavkovanim inhalac¢nim anestetikem halotanem (Sigma-
Aldrich). Halotan (2-brom-2-chlor-1,1,1-trifluorethan) znamy také pod ndzvem fluothane je
doporucovan pro snadnou manipulaci, rychlost a vysokou ucinnost (Baumans et al. 1997).
Velmi vitany byl také jeho vasodilata¢ni Gcinek (Close et al. 1996). Po usmrceni byla zvifata
perfundovdna pufrovanym fyziologickym roztokem (dale jen PBS), jednalo se o fosfatovy
pufr (dale jen PB) s chloridem sodnym o koncentraci 0.137 M a pH 7,4, do néhozZ bylo
pfidano 0,1 % heparinu. Nasledovala perfuze 4% roztokem paraformaldehydu (ddle jen PFA)
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v roztoku PB o koncentraci 0,1M a pH 7,4. Po odebrani zakladnich metrickych udaj (délka
téla, ktidla a béhdaku) byla zvirata dekapitovana a mozek byl vypreparovan. Bezprostiedné po
vyjmuti byl mozek zvazen, aby nedoslo k ovlivnéni hmotnosti fixaci (viz napf. Quester &
Schroder 1997). Z kaddveru byla nasledné vyjmuta micha a bylo ovéfeno pohlavi zvirete.
Také micha byla zmérena a zvazena v co nejkratSim case. Ndasledné byly mozky a michy
postfixovany ve stejném fixacnim roztoku po dobu 2 tydn(. Po uplynuti doby postfixace byl
kazdy mozek rozdélen na nékolik anatomicky snadno definovanych &asti: telencephalon

(kazda z hemisfér separatné), diencephalon, tectum opticum, cerebellum a mozkovy kmen

(viz Obr. 4).

Obr. 4 Mozek krkavce
rozdéleny na jednotlivé
casti. Zleva doprava:
v horni fadé prava a leva
hemisféra, ve stredu
diencephalon, mozkovy
kmen, tectum opticum,
uplné dole cerebellum.
Foto: S. Olkowicz

Pokud nemohli byt mozek ¢i micha zpracovany okamzité, bylo pouzito uskladnéni materidlu
v nemrznouci smési pti -25°C. Nemrznouci smés se skladala z 30 % glycerolu (propan-1,2,3-
triol) a 30 % ethylenglykolu (ethano-1,2-diol) v 0,024 M roztoku fosfatového pufru. Pred
umisténim do nemrznouci smési byly mozky nékolik dni (podle velikosti 3-5 dni) uloZeny
v 30% roztoku sachardzy, aby se predeslo pripadnému poskozeni nizkou teplotou (roztok

sachardzy vytésni vodu obsazenou v tkani).
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2.3. Kvantifikace poctu mozkovych bunék

Pro zjisténi poctu neurond a ostatnich bunék v mozkové tkani jsme pouzili metodu
izotropické frakéni homogenizace (Isotropic Fractionator), kterou vyvinuli Suzana Herculano-
Houzel a Roberto Lent (2005). Jak jiz bylo uvedeno, tato metoda je zaloZena na pfeméné
vysoce anisotropické struktury mozku na homogenni isotropickou suspenzi volnych jader
bunék, které jsou nasledné fluorescencné znaceny a pocitany. Jako marker neurontd byla
vyuzita monoklonarni protilatka Anti-NeuN. Tato protilatka specificky reaguje s proteinem
NeuN, ktery je produktem genu Fox-3 (Kim et al. 2009). NeuN je protein specificky pouze pro
bunécna jadra neurond. Presto je v soucasnosti znamo nékolik neurondlnich populaci, které
timto markrem nejsou rozezndvany (Mullen et all. 1992, Weyer & Schilling 2003). Jedna se
pfevainé o malé populace bunék v mozecku, jako jsou Purkyného burky, koSickové a

hvézdicovité interneurony.

Obr. 5 Pracovni nastroje. Homogenizator (A), Neubauerova

pocitaci komurka (B) a detail mfizky slouzici k definovani presného

objemu suspenze (C).

s

= Foto: informacni materialy vyrobcl
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Zvolena &ast mozku byla nejprve na Petriho misce rozkrajena na kousky o velikosti asi 1 mm?.
Ty poté byly zhomogenizovany pomoci homogenizatoru Tenbroeck Tissue Grinder (Wheaton
Science Products) o odpovidajicim objemu (viz Obr. 5A). V pribéhu vlastni homogenizace byl
pravidelné pridavan disocia¢ni roztok, aby bylo zamezeno ulpivani kouskl tkané prip. bunék
na sténach homogenizatoru. Jako disocia¢ni roztok byl pouzit 40 mM roztok citratu sodného
s pridanim 1% Triton X-100 (Sigma-Aldrich). Homogenizace byla ukoncena ve chvili, kdy
vroztoku nebyly pozorovatelné Zadné kousky tkané. Homogendt byl pomoci pipety
premistén do odmeérného valce a homogenizator byl opakované omyt. Tato suspenze byla
prepipetovana k homogenatu. Pridanim PBS pak bylo dosazeno pozadovaného objemu. Tato
vysledna suspenze byla premisténa z odmérného valce do pfipravené nadoby vhodné
k centrifugaci. Nasledovala vizualizace bunécnych jader pomoci 1% roztoku DAPI (2-(4-
amidinophenyl)-1H-indole-6-carboxamidine, Sigma-Aldrich) v PBS. DAPI je fluorescenéni
marker vazici se na A-T bohaté sekvence DNA. Takto znacena jddra mozkovych bunék byla
poté spocitana pomoci fluorescenéniho mikroskopu (OLYMPUS BX 51) pfi 400 ndsobném
zvétseni. Kvlli zajisténi homogenity byla suspenze pred odebranim vzorku duakladné
promichdna. Pomoci Neubauerovy pocitaci komurky (Karl Hecht GmbH & Co KG; viz Obr. 5B)
pak byl zjistén pocet bunécnych jader ve vzorku. Pokud byly spocteny vsechny pole vnitini
mrizky komdarky (viz Obr 5C), jednalo se o objem 0.0001 ml. Tento postup byl opakovan
nejméné pétkrdt, v pfipadé Ze byla variabilita téchto vysledkl vétsi nez 15 %, byla pfidana
dalsi opakovani. Ve vétsiné pripad( bylo dosazeno variability nizsi nez 10 %, v poloviné
pfipadd pak byla variabilita nizsi nez 7 %. Jednoduchym vyndsobenim celkového objemu
suspenze a poctu bunéénych jader v definovaném objemu byl nasledné stanoven celkovy
pocet bunék ve zhomogenizované ¢asti mozku. Poté bylo pfistoupeno ke stanoveni poctu
neurond. Po opétovném promichani suspenze byl odebran vzorek o objemu maximalné 500
pl. Tento vzorek byl centrifugovan, bylo pfidano PBS a pelet byl protfepanim, pfip.
propipetovanim opét resuspendovan. Toto bylo opakovano trikrat. Poté byl vzorek
inkubovan pres noc v primarni protilatce Anti-NeuN (MerckMillipore) o koncentraci 1:800
v PBS, s pfidanim 5% koziho séra. Nasledné byl vzorek opét tfikrdt promyt v PBS. DalSim
krokem byla inkubace v sekundarni protilatce Alexa Fluor 546 (Invitrogen, Life Technologies
Corp.). Jednalo se o koncentraci protilatky 1:400 v PBS s pfidanim 10% roztoku DAPI. Poté byl

vzorek opét trikrat promyt. Nasledné byla suspenze prenesena na sklicko a byl kvantifikovén
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pocet neuronld pomoci fluorescenéniho mikroskopu. Aby nedoslo k chybné interpretaci
signalu imunoflorescence, byla jadra neuronu nejprve identifikovdna pomoci DAPI (viz Obr
6). U kazdého takto rozpoznaného bunécného jadra bylo poté vyhodnocovano, zda emituje i
signal ve spektru odpovidajicimu zvolené sekundarni protilatce. Takto bylo v kazdém vzorku
prfezkoumano nejméné 500 bunécnych jader. Vysledné procentualni zastoupeni poté slouzilo
k vypoctu celkového poctu neuront. Pocet nonneuronalnich bunék, jedna se predevsim o
astrocyty, oligodendrocyty, mikroglie a ependymalni buriky, byl vypocten jako rozdil mezi

poctem vsech jader a poctem jader neuron(.

Homogenat, ktery nebyl vyuzit pfi pokusu, je skladovan pro dalsi vyuZziti v nemrznouci smési,

pouzité pfi skladovani mozkové a misni tkané.

Obr. 6 Suspenze fluorescenéné znaéenych jader. Cast homogenatu obarvena DAPI (A) a NeuN (B).
PInymi Sipkami jsou oznaceny jadra neuronu, prazdnymi jadra nonneuronalnich bunék.

Foto: M. Kocourek
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2.4. Statisticka analyza dat

Vsechna data byla zpracovana pomoci programu JMP (SAS Institute Inc.). Pro analyzu byly
pouzity primérné hodnoty pro druh. Prikaznost zavislosti mezi proménnymi byla testovana
s pouZitim Spearmanova koeficientu poradové korelace. Jako hladina vyznamnosti byla ve
vsech pfipadech stanovena p = 0,05. Pokud ji bylo dosazeno, bylo pfistoupeno k regresni
analyze, kterd byla provedena metodou nejmensich ¢tvercl. Rovnice regresnich primek jsou
uvedeny v logaritmickém tvaru o zdkladu e (Eulerovo Cislo). Jedna se tedy o tzv. pfirozené

logaritmy.
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3. Vysledky

Veskera kvantitativni data ziskana béhem této studie jsou shrnuta v tabulce €. 1.

Tab. 1 Pfehled kvantitativnich znak( studovanych druhd

Zebricka pestra Sykora koriadra Pénice ¢ernohlava Spacek obecny Kos ¢erny
Pocet kust [n] 2 2 2 2 2
Hmotnost téla [g] 16,47+ 1,83 16,98+ 0,10 17,07 £ 0,77 72,77 +3,13 87,22 +9,15
Hmotnost mozku [g] 0,49 +0,05 0,94 +0,10 0,77 +0,05 1,86+0,07 1,88 +0,17

# neuront

# nonneuronalnich bunék

133,89 + 8,66 x 10°
60,63 + 3,02 x 10°

236,27 + 54,34 x 10°
127,18 +29,19 x 10°

155,48 + 26,57 x 10°
82,22 + 8,32 x 10°

428,88 +54,25 x 10°
261,38 + 18,33 x 10°

366,20 + 55,70 x 10°
233,05 + 30,93 x 10°

Telencephalon [g]
-# neurontl

-# nonneuronalnich bunék

0,33+0,04
66,04 + 2,15 x 10°
29,45 + 1,09 x 10°

0,67 +0,07
98,04 + 37,50 x 10°
66,05 + 24,28 x 10°

0,51 +0,05
57,07 £59,91 x 10°
38,78 £ 3,62 x 10°

1,28 +0,01
217,85 + 25,24 x 10°
151,04 + 10,46 x 10°

1,27 0,17
160,94 + 16,70 x 10°
109,73 21,72 x 10°

Diencephalon [g]
-# neuront
-# nonneuronalnich bunék

0,03 0,01
2,32+0,39 x 10°
5,24 + 1,05 x 10°

0,06 + 0,01
2,90 +0,02 x 10°
12,24 +0,27 x 10°

0,06 + 0,01
3,09 +0,31x 10°
9,62 +1,02 x 10°

0,11 + 0,01
2,68 +0,53 x 10°
22,98 +2,82 x 10°

0,12 0,02
2,91+0,01 x 10°
24,57 +0,37 x 10°

Tecti optici [g]
-# neuronll

-# nonneuronalnich bunék

0,04 +0,01
10,52 + 0,66 x 10°
7,29+1,35x 10°

0,07 +0,01
15,90 + 1,07 x 10°
10,84 + 0,38 x 10°

0,07 +0,01
14,50 + 2,55 x 10°
10,41 + 0,68 x 10°

0,16 + 0,02
25,47 0,75 x 10°
25,53 +0,54 x 10°

0,17 +0,01
26,89 3,70 x 10°
33,02 2,68 x 10°

Cerebellum [g]
-# neuron(

-# nonneuronalnich bunék

0,05 + 0,01
53,35 + 11,40 x 10°
10,66 * 3,51 x 10°

0,09 £ 0,01
118,39 + 15,61 x 10°
28,79 + 3,35 x 10°

0,08 + 0,01
79,24 +17,53 x 10°
15,17 + 2,64 x 10°

0,20+ 0,02
180,80 + 27,94 x 10°
42,26 +6,34x 10°

0,21 0,02
173,29 + 35,04 x 10°
45,92 + 6,84 x 10°

Mozkovy kmen [g]
-# neuront
-# nonneuronalnich bunék

0,04 + 0,01
1,66 +0,31x 10°
7,99 +1,26 x 10°

0,05 + 0,01
1,04 0,13 x 10°
9,27 +0,91 x 10°

0,05 + 0,01
1,56 + 0,19 x 10°
8,25+0,41 x 10°

0,11 + 0,01
2,07 £0,21 x 10°
19,57 + 1,83 x 10°

0,10 £ 0,01
2,17 +0,26 x 10°
19,81+ 0,05 x 10°

Straka obecna Havran polni Krkavec velky Holub Kur bankivsky
Pocet kust [n] 2 2 2 2 2
Hmotnost téla [g] 176,61 + 15,52 433 +49,50 1081 + 100,41 344,5 857 £151,32
Hmotnost mozku [g] 5,25+0,75 8,37+0,44 14,25 +0,61 2,10+0,18 2,70 +0,06

# neurond

# nonneuronalnich bunék

871,84 + 45,62 x 10°
580,62 + 21,57 x 10°

1473,32 + 15,49 x 10°

944,52 +1,98 x 10°

2133,19 +33,16 x 10°
290,67 + 238,67 x 10°

302,50 + 7,46 x 10°
276,19 + 18,88 x 10°

203,98+ 12,78 x 10°
267,98 + 20,02 x 10°

Telencephalon [g]
-# neuront
-# nonneuronalnich bunék

4,03 +0,62
483,50 + 22,98 x 10°
336,62 + 13,05 x 10°

6,65 + 0,01
896,18 + 40,02 x 10°
619,82 +4,95 x 10°

11,34+0,63

1337,36 +35,91x 10°
829,47 + 194,13 x 10°

1,13 0,10
72,97 +11,93 x 10°
116,38 9,46 x 10°

1,48 +0,10
83,69 + 17,54 x 10°
119,86 +2,52 x 10°

Diencephalon [g]
-# neuront
-# nonneuronalnich bunék

0,27 £0,02
6,63 +0,35 x 10°
54,17 2,13 x 10°

0,32 +0,01
4,73 +0,61 x 10°
57,03 + 6,75 x 10°

0,62 + 0,05
8,36+ 0,28 x 10°
103,59 + 16,89 x 10°

0,18 + 0,02
3,53+1,53 x 10°
35,10 + 1,81 x 10°

0,24 0,01
3,67 +0,28 x 10°
35,66 + 0,70 x 10°

Tecti optici [g]
-# neurontl

-# nonneuronalnich bunék

0,31+0,04
41,57 +2,82 x 10°
65,87 + 4,87 x 10°

0,43 0,02
49,41 +0,93 x 10°
79,03 + 10,89 x 10°

0,61+0,10
50,20 + 4,14 x 10°
117,85 + 28,46 x 10°

0,26 +0,04
23,23 +1,92 x 10°
38,95 + 2,87 x 10°

0,34 +0,03
23,85 £2,25x 10°
44,90 +9,96 x 10°

Cerebellum [g]
-# neuront
-# nonneurondlnich bunék

0,45 + 0,05
337,21+ 20,16 x 10°
85,85 + 3,63 x 10°

0,67 0,04
518,65 + 24,76 x 10°
125,50 + 1,92 x 10°

1,19+0,11
733,11 73,24 x 10°
167,55 + 5,03 x 10°

0,33+,01
198,98 + 5,70 x 10°
48,68 2,48 x 10°

0,36 0,01
89,62 + 8,09 x 10°
25,23 +5,64 x 10°

Mozkovy kmen [g]
-# neuron(

-# nonneuronalnich bunék

0,19 + 0,03
2,93+0,01x 10°
38,11+2,14x 10°

0,31+0,02
4,35+0,09x 10°
63,15 + 0,87 x 10°

0,49 0,02
4,16 + 0,30 x 10°
72,21 +4,23 x 10°

0,21 +0,01
3,79+1,62x 10°
37,08 +2,26 x 10°

0,30 0,01
3,14 +0,80 x 10°
42,33+1,19x 10°

Druhy pévcl jsou sefazeny podle rostouci télesné hmotnosti; holub a kur bankivsky jsou pro
srovnani uvedeni na konci tabulky. Hodnoty jsou uvadény jako priimér + smérodatna odchylka. U

holuba je zndma hmotnost téla pouze u jednoho kusu.
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Télesnd hmotnost se u studovanych druhl pévch pohybovala mezi 16,5 g u zebfticky
(Taenipygia guttata) a 1081 g u krkavce (Corvus corax), krkavec je tedy témér 66 krat tézsi
nez zebticka. Mozek zebficky vazi 0,5 g, krkav¢i mozek dosahuje hmotnosti témér 30 krat
vétsi — 14,25 g. Pocet neurond se u studovanych druhd pévcl lisi vice nez 15 krat, meznich
hodnot bylo dosazeno opét u zebricky (133,89 x 10°) a u krkavce (2 133,19 x 10°). Pocet
neurond u pévcl je tedy velmi vysoky a ukazuje na skutecnost, Ze stejné jako zbytek téla

i pévci mozek ma velmi efektivni stavbu.

3.1. Skalovani hmotnosti mozku a jeho ¢éasti

Hmotnost mozku u pévcu signifikantné koreluje s hmotnosti téla (Spearmantv korela¢ni
koeficient r=0,9762, p<0,0001; Obr. 7A); Tato zavislost je velmi tésnd — vysvétluje > 95 %
pozorované variability (r* = 0,953). Vztah mezi hmotnosti téla a hmotnosti mozku lze

charakterizovat mocninnou funkci (alometrickou rovnici):
Log (MBr) = -2,486369 + 0,7483114 x Log (MBo)*

kde MBr = hmotnost mozku [g], MBo = hmotnost téla [g]

Skélovaci koeficient (smérnice regresni pfimky) dosahuje hodnoty ~ 0,75; hmotnost mozku

tedy, stejné jako u ostatnich Zivocich(, roste negativné alometricky s hmotnosti téla.

Jisté neni prekvapivé, Ze i velikost jednotlivych ¢asti mozku signifikantné koreluje s velikosti
téla: mezimozek — r=1, p<0,0001; tectum opticum — r=0,9762; p<0,0001; mozecek —
r=0,9762, p<0,0001; mozkovy kmen — r=0,9701, p<0,0001 a koncovy mozek — r=0,9524;
p=0,0003 (Obr. 7B,C).

L Vidy, kdy? je v grafech pouZito logaritmické vyneseni, uvadim zlogaritmovanou verzi mocninné
funkce. Jedna se o pfirozeny logaritmus.
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Ve vsech pfipadech jsou tyto korelace velmi tésné — vysvétluji vice nez 90 % pozorované

variability (r* > 0,9), charakterizuji je nasledujici mocninné funkce:

Log (MTel) =-2,99864 + 0,7895366 x Log (MBo)

Log (MCer) =-4,527421 + 0,6822034 x Log (MBo)
Log (MDie) =-4,847309 + 0,6291323 x Log (MBo)
Log (MOT) =-4,419558 + 0,5865277 x Log (MBo)

Log (MBS) =-4,815862 + 0,5955491 x Log (MBo)

kde M* = hmotnost jednotlivych ¢asti mozku [g], MBo = hmotnost téla [g]

Zkratky: Tel — koncovy mozek, BS — mozkovy kmen, Cer — mozecek, Die — mezimozek, OT — tectum

opticum

Jak vyplyva z vyse uvedenych skalovacich koeficientl (smérnic regresnich primek), koncovy
mozek je jedind ¢ast mozku, jejiz hmotnost se s rostouci hmotnosti téla zvétSuje vyraznéji
nez hmotnost celého mozku (viz Obr. 7B,C). VSechny ostatni ¢asti se zvétSuji méné. Je tedy

zfejmé, Ze se u pévcl pri zvétSovani mozku zvétsuje koncovy mozek na ukor ostatnich ¢asti

mozku.
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Tel — koncovy mozek, BS — mozkovy kmen, Cer — mozecek, Die — mezimozek, OT — tectum opticum

Tento fenomén je obzvlasté dobfe patrny, vyneseme-li procentudlni hmotnost jednotlivych

Casti mozku vici absolutni hmotnosti mozku (Obr. 8). U malych pévcl tvofi koncovy mozek

okolo 67 % celkové hmotnosti mozku, u krkavce je to témér 80 % (Obr. 8A). U kura a holuba

je pak toto procento vyrazné nizsi (~¥39 % u kura, ~48 % u holuba; data nezobrazena).

Procentudlni prispéni ostatnich ¢asti mozku k jeho celkové hmotnosti se snizuje (Obr. 8B).

Nejvyraznéjsi pokles procentudlniho ptispéni pozorujeme u mozkového kmene, ktery

u zebficky tvofi 7,3 %, u krkavce pouze 3,4 % hmotnosti mozku. Jak bylo uvedeno vyse,

mozek krkavce je 66x vétsi nez mozek zebricky. U mozkového kmene vsak dojde pouze

k dvanactindsobnému narlstu hmotnosti (viz Tab. 1). Ackoli je mozkovy kmen u kura a
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holuba relativné maly vici velikosti téla (viz Obr. 7C), tvofi asi 10 % hmotnosti mozku

(Tab. 1).
857 127
A B 1 ..gA M
80 Structure oo Structure
Tel 107 \ wew 4 BS
> ATM B Cer
91 4 7 . ¥ Die
— ] — ASV [
S 75 S X A OT
o o
& o
= 70 =
6,
65 5]
4,
60 . ; s 3 . : s
0 5 10 15 0 5 10 15
MBr [g] MBr [g]

Obr. 8 Procentudlni sloZzeni mozku v zavislosti na hmotnosti mozku. Proti hmotnosti mozku jsou
vyneseny procentualni hmotnosti koncového mozku (A) a ostatnich ¢asti mozku (B).

Zkratky:

CF - Corvus frugilegus, CX - Corvus corax, PM - Parus major, PP - Pica pica, SA - Sylvia atricapilla, SV -
Sturnus vulgaris, TM - Turdus merula, TG - Taenipygia guttata

Tel — koncovy mozek, BS — mozkovy kmen, Cer — mozecek, Die — mezimozek, OT — tectum opticum

Zatimco procentuadlni hmotnost koncového mozku vykazuje pfimou zavislost na absolutni

hmotnosti mozku (r=0,8810; p=0,0039, Obr. 8A), procentualni velikost tectum opticum

(r=-0,7381; p=0,0366) a mozkového kmene (r=-0,9048; p=0,0020) vykazuji zdavislost

neprimou (Obr. 8B). Mocninné funkce charakterizujici tyto zavislosti jsou nasledujici:
MProTel = 68,52947194 x MBr>%>#3%

MProBS = 5,91459071 x MBr 2217389

MProOT = 8,509535855 x MBr %2231

kde MPro* = procentualni hmotnost jednotlivych ¢asti mozku [%], MBr = hmotnost mozku [g]
Zkratky: Tel — koncovy mozek, BS — mozkovy kmen, OT — tectum opticum

Korelace mezi hmotnosti mozku a hmotnostmi mozecku a mezimozku nejsou signifikantni.
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3.2. Skalovani poétu neuronii a nonneuronalnich bunék

Podobné jako hmotnost mozku, koreluje u pévcl s velikosti téla velmi tésné také celkovy
pocet neuronl (r=0,9524, p=0,0003; Obr. 9); tato zavislost vysvétluje > 90 % pozorované
variability (r* = 0,907). Vztah mezi hmotnosti téla a hmotnosti mozku lze charakterizovat

mochninnou funkci:

Log (NN) =17,146389 + 0,6333618 x Log (MBo)

kde NN = celkovy pocet neuron(l, MBo = hmotnost téla [g]

Pocet neurond u pévcll je prekvapivé vysoky. Tento fakt vynikne pti porovnani s mozkem
kura (Gallus gallus). Kur, jehoZ télesnd hmotnost je jen o 20 % mensi nez hmotnost krkavce,
ma relativné maly mozek (2,7 g) a neuronl ~ 10 krdt méné neZ krkavec (203, 98 x 10°).
Dokonce i sykora konadra (Parus major) vazici pouhych 17 g ma vice neuronl nez kur
bankivsky (236,27 x 106). Hodnot typickych pro pévce nedosahuje ani holub (Columba livia;
302,50 x 106). Napriklad Spacek (Sturnus vulgaris) vazici ~ 73 g ma dvakrat vice neurond nez
kur bankivsky (428,88 x 106) a 0 ~ 40 % vice nez holub (Columba livia) vazici 344 g. Pévci tedy
nevykazuji pouze velkou relativni velikost mozku (tj. stupen encefalizace, viz Obr. 7A), ale
také vysoky relativni pocet neuronu (viz. Obr. 9). Tyto vysledky naznacuji, Ze pocet neuront
a tudiz hypoteticka procesni kapacita vztazena na jednotku télesné hmotnosti jsou u pévcl

vyrazné vyssi nez u hrabavych a mékkozobych ptaka.

Obr. 9 Skalovani poctu neuronti a hmotnosti 3e+9
téla u pévch. Nafitovana je regresni pfimka 2et9
vznikld aproximaci namérenych hodnot 1er0
e+9]
metodou nejmensich ¢tvercd. Jeji rovnice je
uvedena v textu (viz vyse). Se+s
Z  4e+8
P4
3e+8
Zkratky:
2e+8
BK - Gallus gallus, CF - Corvus frugilegus, o
1e+8-
CL - Columba livia, CX - Corvus corax,
PM - Parus major, PP - Pica pica, 5e+7 : ;
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SA - Sylvia atricapilla, SV - Sturnus vulgaris, MBo [g]

TM - Turdus merula, TG - Taenipygia guttata
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Hmotnost mozku velmi tésné koreluje s poétem neuronli vném obsaZzenych (r=0,9762,
p<0,0001; Obr. 10A); tato zavislost vysvétluje > 95 % pozorované variability (r* = 0,953).

Vztah mezi témito veli¢inami Ize charakterizovat mocninnou funkci:

Log (MBr) = -22,6088 + 1,1746815 x Log (NN)

kde MBr = hmotnost mozku [g], NN = celkovy pocet neuront

Skélovaci koeficient (tj. smérnice regresni ptimky) dosahuje hodnoty ~ 1,17; hmotnost
mozku tedy roste pozitivné alometricky s po¢tem neurond, tj. hmotnost mozku roste rychleji
nez pocet mozkovych neuron. Jinymi slovy, druhy pévcl s velkymi mozky maji tedy
relativné nizsi pocet a nizsi hustotu (viz niZze) neuron. Jak holub (Columba livia), tak
predevsim kur bankivsky (Gallus gallus) lezi vyznamné nad regresni pfimkou pro pévce

(Obr. 10A), tzn. pti stejném poctu neurond je jejich mozek vyrazné vétsi nez mozek pévce.

Obdobné, hmotnost mozku velmi tésné koreluje spoctem nonneurondlnich bunék

(r=0,9762, p<0,0001; Obr. 10B); tento vztah charakterizuje mocninna funkce:
Log (MBr) =-19,90656 + 1,0683642 x Log (NO)
kde MBr = hmotnost mozku [g], NO = celkovy pocet nonneuronalnich bunék

V tomto pripadé je vsak skalovaci koeficient velmi blizky jedné (1, 068 + 0,04), tj. jedna se
tedy o témér linearni (izometrickou) zavislost. Navic se ani holub (Columba livia) ani kur
bankivsky (Gallus gallus) vyrazné neodchyluji od regresni ptimky popisujici tuto zavislost
u pévcl. Lze tedy spekulovat o moZinosti, Ze podobny izometricky vztah mezi hmotnosti

mozku a po¢tem nonneuronalnich bunék je spolec¢ny viem ptakim.
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Obr. 10 Skalovani hmotnosti mozku a poétu mozkovych bunék u pévcd.

Hmotnost mozku je vynesena proti poc¢tu neuron( (A) a po¢tu nonneuronalnich bunék (B).
Nafitovany jsou regresni pfimky vzniklé aproximaci namérenych hodnot metodou nejmensich
Ctvercd. Jejich rovnice jsou uvedeny v textu (viz vyse).

Zkratky:

BK - Gallus gallus, CF - Corvus frugilegus, CL - Columba livia, CX - Corvus corax, PM - Parus major, PP -
Pica pica, SA - Sylvia atricapilla, SV - Sturnus vulgaris, TM - Turdus merula, TG - Taenipygia guttata

Z literatury je zndmo, Ze pravidla bunécného skdlovani jsou specificka pro rizné ¢asti mozku
savcl (prehledovy ¢lanek viz napf. Herculano-Houzel 2011b). Proto jsem v dalSim kroku
pristoupil k analyze skalovani po¢tu bunécnych elementl u péti vysSe zminénych ¢asti ptaciho
mozku (viz metodika). Analyzoval jsem, jak se méni hmotnost dané ¢asti mozku v zavislosti
na poc¢tu neurond/nonneuronalnich bunék obsaZenych vtéto casti. Jak bylo moiné
pfedpokladat, ve vSech pripadech byla hmotnost struktury tésné korelovdna s poctem
neurond a nonneuronalnich bunék v ni obsazenych (Obr. 11). Ve vSech pfipadech je tato
korelace velmi tésna, v nékolika pripadech se dokonce limitné blizi funkcni zavislosti
(r=>1, pak plati y=f(x)). Spearmantv korela¢ni koeficient a prikaznost korelace hmotnosti
struktury a poctu neuron( v ni obsazenych jsou nasledujici: koncovy mozek (r=0,9762,
p<0,0001); mozecek (r=0,9762; p<0,0001); mezimozek (r=0,8571; p=0,0065); tectum
opticum (r=1; p<0,0001); mozkovy kmen (r=0,8743; p=0,0045). Totéz pro korelaci hmotnosti

struktury a poc¢tu nonneuronalnich bunék v ni obsazenych: koncovy mozek (r=1; p<0,0001);
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mozecek (r=1; p<0,0001); mezimozek (r=0,9762; p<0,0001); tectum opticum (r=1; p<0,0001);
mozkovy kmen (r=0,9701; p<0,0001).

Mocninné funkce charakterizujici tyto zavislosti jsou nasledujici:

Neurony:

Log (MTel) =-19,97692 + 1,0638647 x Log (NNTel)
Log (MCer) =-24,34616 + 1,196960 x Log (NNCer)
Log (MDie)=-31,8745 + 1,9683134 x Log (NNDie)
Log (MOT) =-28,73811 + 1,5788751 x Log (NNOT)

Log (MBS) = -28,28498 + 1,7853276 x Log (NNBS)

Nonneuronalni burky:

Log (MTel) =-18,66066 + 1,0189501 x Log (NOTel)

Log (MCer) =-20,95791 + 1,1041942 x Log (NOCer)
Log (MDie) =-19,18744 + 1,0078492 x Log (NODie)
Log (MOT) =-17,33555 + 0,9040408 x Log (NOOT)

Log (MBS) = -19,96633 + 1,0544994 x Log (NOBS)

kde M* = hmotnost jednotlivych ¢asti mozku [g], NN* = pocet neuron( v jednotlivych ¢astech
mozku, NO* = pocet nonneuronalnich bunék v jednotlivych ¢astech mozku

Zkratky: Tel — koncovy mozek, BS — mozkovy kmen, Cer — mozecek, Die — mezimozek, OT — tectum
opticum
Jak je patrno z vySe uvedenych rovnic a z Obrazku 11A, pravidla Skdlovani hmotnosti vyse
uvedenych struktur s po¢tem neuron( v nich obsazenych se vyrazné lisi; vyrazné se odlisuji
jak Skalovaci koeficienty (tj. smérnice regresnich pfimek), tak i prlseciky regresnich pfimek
sosou y (Y-intercept). Zatimco hmotnost mezimozku roste témér kvadraticky (Skalovaci
koeficient — 1,97+0,39), v pfipadé koncového mozku je zavislost témér linedrni/izometricka
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(Skalovaci koeficient — 1,06 £ 0,06; p<0,0001). U ostatnich struktur se skalovaci koeficient
pohybuje mezi témito extrémy (viz Obr. 11A), pfiéemz narist hmotnosti mozkového kmene
a tectum opticum s pfibyvajicim poc¢tem neuron( je strméjsi nez totéz u mozecku.

V prikrém rozporu s tim, co bylo pravé popsano, se hmotnost vSech vyse uvedenych struktur
zvétduje s nardstem poctu nonneurondlnich bunék téméF izometricky. Skalovaci koeficient
(tj. smérnice regresnich primek) popisujicich tento pfirlistek se pohybuje od 0,9 do 1,1
(vizObr. 11B). Z uniformity vystupuje pouze koncovy mozek. Sklon regresni ptfimky pro
koncovy mozek je srovnatelny, avsak jeji posun na ose Y je dobre patrny (viz Obr. 11B).
Hmotnost koncového mozku, ktery bude obsahovat stejny pocet nonneurondlnich bunék
jako kterakoliv jind ¢ast, bude vidy vyssi.

Pozornost si zaslouzi fakt, Zze hmotnost koncového mozku roste témér linedrné jak s poctem

neurond, tak i s po¢tem nonneurondlnich bunék.
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Obr. 11 Skalovani hmotnosti mozku a poctu bunék v jednotlivych ¢astech mozku u pévca.

Hmotnost ¢asti mozku byla vynesena proti poctu neuron( (A) a poctu nonneuronalnich bunék (B)
v této Casti obsaZzenych. Nafitovany jsou regresni pfimky vzniklé aproximaci namérenych hodnot
metodou nejmensich ¢tvercl. Jejich rovnice jsou uvedeny v textu (viz vyse).

Zkratky:
BK - Gallus gallus, CL - Columba livia
BS — mozkovy kmen, Cer — mozecek, Die — mezimozek, OT — tectum opticum, Tel — koncovy mozek

Vzhledem ktomu, Ze se u pévcl pfi zvétSovani mozku zvétSuje koncovy mozek na ukor

ostatnich ¢asti mozku (viz Obr. 8), a vzhledem k témér izometrickému vztahu mezi pocétem
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neurond a hmotnosti koncového mozku (viz Obr. 11), je zfejmé, Ze se pfi zvétSovani mozku
bude u pévca zvétSovat procentualni podil neurond koncového mozku na celkovém poctu
neurond. Procentudlni podil po¢tu neuronli obsazenych v ostatnich ¢astech mozku na
celkovém poctu neuronU naopak klesd. Tyto zavislosti jsou graficky zndzornény na
Obrazku 12. Zatimco u malych pévcl tvori neurony koncového mozku méné nez 40 % vsech
neurond (napf. u pénice cernohlavé 37 %), u krkavce tento podil tvori 63 %. Pro srovnani, u
kura bankivského tvofi tento podil 41 %, u holuba dokonce jen 24 %. Nejvyraznéjsi pokles
procentudlniho prispéni k celkovému poctu neurond pak pozorujeme v mozecku a tectum
opticum. Neurony mozecku tvori u malych pévci okolo 50 % neuronl, u krkavce
pouhych 34 %. Pro srovndni u kura bankivského je to 44 %, u holuba dokonce 66 %! Neurony
tectum opticum tvori okolo 7-9 % u malych pévcQ, u krkavce 2 %. U holuba tvofi neurony
tectum opticum 8 % a u kura bankivského 11 % z celkového poctu neuronl. Zd3 se tedy, Ze
u pévcl tvofi neurony koncového mozku vétsSi procento vsech neuronl nez u ptakd

hrabavych a mékkozobych. U ostatnich ¢asti mozku je tomu pravé naopak.
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Obr. 12 Procentualni rozloZeni neuront v zavislosti na hmotnosti mozku. Proti hmotnosti mozku
jsou vyneseny procentudlni podily neurond v koncovém mozku a mozecku (A) a v tectum opticum,

mezimozku a mozkovém kmeni (B).
Zkratky:

CF - Corvus frugilegus, CX - Corvus corax, PM - Parus major, PP - Pica pica, SA - Sylvia atricapilla, SV -
Sturnus vulgaris, TM - Turdus merula, TG - Taenipygia guttata

Cer — mozecek, Tel — koncovy mozek, BS — mozkovy kmen, Die — mezimozek, OT — tectum opticum
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Zatimco procentudlni podil neurond koncového mozku vykazuje pfimou zavislost
na absolutni hmotnosti mozku (r=0,8095; p=0,0149; Obr. 12A), procentudlni podily neuront
ostatnich casti mozku vykazuji zavislost nepfimou (Obr. 12A,B): mozecek (r=-0,7381;
p=0,0366); mezimozek (r=-0,8810; p=0,0039); tectum opticum (r=-0,9048; p=0,00201);
mozkovy kmen (r=-0,9048; p=0,0020).

Mocninné funkce charakterizujici tyto zavislosti jsou nasleduijici:

NproTel = 44,42967935 x MBr 0,1277454
NproCer =45,36942863 x MBr -0,0957813
NproOT = 7,40094874 x MBr 3631149
NproDie = 1,23819280 x MBr 4978414
NproBS = 0,71758850 x MBr -0,4659621

kde NPro* = procentudlni podil po¢tu neuronl jednotlivych ¢asti mozku [%], MBr = hmotnost
mozku [g]

Zkratky: Tel — koncovy mozek, Cer — mozecek, OT — tectum opticum, Die - mezimozek, BS —
mozkovy kmen

3.3. Skalovani hustot neuront a nonneuronalnich bunék

Korelace mezi hustotou neuronl a hmotnosti mozku byla prokdzana ve vSech ¢astech kromé
koncového mozku (viz Obr. 13A). Jak je patrné, tato zavislost je vidy nepfima, se zvysujici se
hmotnosti mozku tedy dochazi ke snizovani hustoty neuront; v koncovém mozku se hustota
neuron( signifikantné neméni. Signifikantni korelace popisuji nasledujici mocninné funkce:
Log (DNBS) = 10,245821 - 0,4144009 x Log (MBr)
Log (DNCer) = 13,806974 - 0,1554758 x Log (MBTr)

Log (DNOT) = 12,206801 - 0,2936293 x Log (MBr)

Log (DNDie) = 10,71181 - 0,4939632 x Log (MBr)

kde DN* = hustota neuront jednotlivych ¢asti mozku [%], MBr = hmotnost mozku [g]

Zkratky: BS — mozkovy kmen, Cer — mozecek, OT — tectum opticum, Die — mezimozek
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Hustoty neuronl se vyrazné lisi mezi jednotlivymi mozkovymi ¢astmi, nejvyssi hustoty
sz -1 , v evvs , .
nalézame v cerebellu (~ 1 x 10°mg™), vyrazné nizéi v koncovém mozku a tectum opticum

(1-3 x 10°mg™?), nejnizéi pak v mezimozku a mozkovém kmeni (<1 x 10°mg™).

Korelace mezi hustotou nonneuronalnich bunék a hmotnosti jednotlivych ¢asti mozku nebyla

prokdzana. Hustota nonneurondlnich bunék se tedy srostouci hmotnosti mozku

signifikantné neméni (viz Obr. 13B). Hustota nonneurondlnich bunék je navic ve vSech
mozkovych &astech s vyjimkou koncového mozku téméF stejnd (~ 2 x 10°mg™). V koncovém

mozku je hustota nonneuronalnich bunék pfiblizné poloviéni (~ 1 x 10°mg™).
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Obr. 13 Hustoty bunék v zavislosti na hmotnosti mozku.

Proti hmotnosti mozku byla vynesena hustota neuront (A) a hustota nonneuronalnich bunék (B)
v jednotlivych ¢astech mozku. Nafitovany jsou regresni pfimky vzniklé aproximaci namérenych
hodnot metodou nejmensich ¢tvercd. Jejich rovnice jsou uvedeny v textu (viz vyse).

Zkratky:
BK - Gallus gallus, CL - Columba livia

BS — mozkovy kmen, Cer — mozecek, Die — mezimozek, OT — tectum opticum, Tel — koncovy mozek
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3.4. Skalovani poméru neuront a nonneuronalnich bunék

V jednotlivych castech se liSi pomér mezi neurony a nonneurondlnimi burikami (Obr. 14).
V mozecku tvofi neurony > 80 % vSech bunék, v koncovém mozku ~ 60 %. U ostatnich ¢asti
mozku hustota signifikantné klesa s rostouci hmotnosti mozku: mezimozek (r= - 0.9157;
p=0,0014); tectum opticum (r= - 0.9159; p=0,0003); mozkovy kmen (r= - 0.9759; p<0,0001).
Zvlasté dramaticky je pokles zastoupeni neuronll vtectum opticum. Mocninné funkce

charakterizujici tyto zavislosti jsou nasledujici:

%NeuNBS =12,91619 - 3,36192 x Log (MBr)
%NeuNOT = 54,68202 - 8,80112 x Log (MBr)

%NeuNDie = 20,26943 - 6,04577 x Log (MBr)

kde %NeuN* = pomér mezi neurony a nonneronalnimi bufikami jednotlivych c¢asti mozku [%],
MBr = hmotnost mozku [g]

Zkratky: BS — mozkovy kmen, OT — tectum opticum, Die - mezimozek

Pozoruhodny je fakt, ze zatimco v mozecku a mozkovém kmeni se pomér mezi neurony a
nonneuronalnimi bunkami u holuba a kura bankivského pfilis neodliSuje od téhoz u pévcq,
v pfipadé ostatnich struktur, tvori neurony u téchto druhl mensi procento bunécnych

elementU. Tento rozdil je nejvyraznéjsi v pfipadé koncového mozku.

Obr. 14 Pomér neuronl a nonneuronalnich 90%:

bunék v zavislosti na hmotnosti mozku. 0%l S e I . .

Nafitovany jsou regresni pfimky vzniklé 70%1 o

aproximaci namérenych hodnot metodou 0%
]

nejmensich ¢tverc(. Jejich rovnice jsou uvedeny 50%
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v textu (viz vyse).
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4 Diskuze

4.1. Srovnani pévca a savci

Vysledky této studie ukazuji, Ze mozek pévcl je vystavén ,prostorové uspornym zptisobem®,
jeho zakladni kvantitativni charakteristikou je vysoka hustota neuronl i nonneuronalnich
bunék. Diky této vlastnosti jsou pocty neurond u velkych druh( srovnatelné stimtéZ u
primatl, ktefi vSak maji mozky podstatné vétsi. Toto pozorovani je plné vsouladu
s nedavnymi pracemi, kdy jsou srovnavany kognitivni funkce u ptakl a primatQ (viz napf.
Emery 2004; Emery & Clayton 2004a,b; Lefebvre et al. 2004). Vzhledem k jejich kognitivnim
schopnostem, socialni inteligenci a schopnosti uZivat nastroje jsou pro srovnani nejcastéji
pouzivani krkavcoviti ptaci (Hunt 1996, Clayton & Dickinson 1998, vice viz Uvod). Krkavcoviti
vSak maji jesté jednu vyhodu. Najdeme mezi nimi druhy, které, diky velikosti jejich téla a
mozku, miZeme pfimo srovnavat s primaty a hlodavci. Diky datim jenZz poskytuje tato
studie, a jiz dfive publikovanym pracim Suzane Herculano-Houzel a jeji vyzkumné skupiny,
tedy mlzeme poprvé porovnat vypocetni schopnost mozk( téchto druhl pomoci poctu
neurond, a nemusime se omezovat na zavadeéjici srovnani hmotnosti i relativni velikosti
(encefalizace) mozkd nebo jejich casti. Pfi nasledujicich srovnanich jsou pouzita data
publikovana v téchto pracich: Herculano-Houzel et al. 2006, Herculano-Houzel et al 2007,
Azevedo et al. 2009, Gabi et al. 2010, Herculano-Houzel et al. 2011. Pokud srovname pocty
neurond u krkavce (Corvus corax; vdha mozku 14,25 g), mirikiny (Aotus trivirgatus; 15,73 g) a
agutiho (Dasyprocta primnolopha; 17,63 g), najdeme nejvice neuronll pravé u krkavce, vice
neZz 2 miliardy, u mirikiny je to jiZz jen jeden a pUl miliardy, a aguti disponuje pouze 800
miliony mozkovych neurond. Jeden a pal miliardy neurond ukryva také mozek havrana
(Corvus frugilegus), ten vsak vazi pouze 8 gramu, tzn. jeho hmotnost je ve srovnani
s mozkem mirikiny témér polovicni. Je tedy zifejmé, Ze absolutni pocty neuron( jsou u pévcu
vyznamné vyssi neZz u hlodavcl a dokonce i primatQ. Tuto skutecnost ilustruje obr. 15, ktery
srovnava zavislost velikosti mozku na poctu neuront u téchto skupin. Mozek pévce je stavén
vyrazné uspornéji nez mozek hlodavce, pfi srovnatelném poctu neuron( tedy bude mit pévci
mozek vzdy nizsi hmotnost. To je v souladu s celkovou télesnou stavbou pévci (a jinych

ptakd), nebot aktivni let tvofi silny selekéni tlak na redukci hmotnosti. Zajimavéjsi je srovnani
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regresnich pfimek pro pévce a primaty. Bunécna architektonika mozku pévcli se opét
ukazuje jako uUspornéjsi, to vsak neplati vidy. Pfi prekroCeni hranice 138 miliard se
architektonika (uspofddani) mozku primatd stdva efektivnéjsi. Mozek hypotetického
primata s timto poc¢tem neuron( by vazil asi 1850 g. Herculano-Houzel (2011b) pouziva tato
pravidla Skalovani a predstavuje hypoteticky hlodavCi mozek, ktery by vazil 1,5 kg. Tento
mozek by obsahoval asi 12 miliard neuronu. Lidsky mozek této hmotnosti obsahuje asi 86
miliard neurond (Azevedo et al. 2009). Diky pravidlim Skalovani popsanych v této préci si
mulzZeme obdobné predstavit hypotetického pévce, jehoz mozek by mél tuto hmotnost.
Mozek pévce vazici 1,5 kg by obsahoval vice nez 115 miliard neurond, tzn., o 34% vice

neuronl nez mozek lidsky.

Obr. 15 Srovnani Skalovani hmotnosti mozku a 2000 @ passerformes
poctu neuronl. Hmotnost mozku je vynesena proti 1000+ : ;22:::2
po&tu neurond u hlodavcii, pévcl a primata. o
200

Rovnice regresnich primek: — 105?;
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Pévci: g

Log (MBr) =-22,6088 + 1,1746815 X Log (NN) 1

Primati: gg

Log (MBr) = -20,38993 + 1,0881691 X Log (NN) e e et avge e TaT10 e TeTT

NN

Jeden z dulezitych rozdil( ve Skdlovani u pévcl, oproti hlodavclim a primatim, jsou odlisné
trendy v hustoté neuront v jednotlivych ¢astech mozku. U primat( zGstava hustota neurond
priblizné stejnd jak v koncovém mozku, tak i v mozecku (Obr. 16A,B). To spolu s faktem, Ze
hmotnost téchto Casti se srostoucim poctem neuronl zvétSuje linedrné, znamena, Ze
pramérna velikost neuronl se u primatl neméni (Herculano-Houzel et al. 2007). U pévcl je
hustota neuronli neménna pouze v koncovém mozku, v mozecku se hustota s jeho velikosti
signifikantné zmensuje (Obr. 16A,B). JelikoZ se hmotnost koncového mozku zvétsuje linearné
s po¢tem neurond, lze predpokladat, Zze v koncovém mozku pévcl rovnéZ nedochazi ke
zvétSovani primérné velikosti neuronu. Bottjer, Miesnera a Arnold (1986) ve své prdaci

dochazeji ke stejnym zavérim, kdy se velikost neuront ve vokalnim jadre zebficky s velikosti
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Obr. 16 Hustoty bunék v zavislosti na hmotnosti jednotlivych ¢asti mozku. Proti hmotnosti mozku byla
vynesena hustota neuroni (A) a hustota nonneuronalnich bunék (B) v koncovém mozku; hustota neuront (C) a
hustota nonneuronalnich bunék (D) v mozecéku; hustota neurond (E) a hustota nonneuronalnich bunék (F) ve

zbylych ¢astech mozku.

Zkratky: Cer — mozecek, Tel — koncovy mozek, RoB — zbyvajici ¢asti mozku.

neurond ve vSech Castech, a zaroven exponencialni zvétSseni hmotnosti téchto Ccasti

(Herculano-Houzel et al. 2006). Primérna velikost neuron u hlodavcl se tedy zvétsuje

s rostouci hmotnosti mozku ve vSech ¢astech. Hustota nonneuronalnich bunék u pévcl je

vy$si neZ hustoty bunék u primat(i a glires ve vSech ¢astech mozku (viz Obr. 16B,D,F).

Nicméné, v koncovém mozku je tento rozdil nejméné patrny (viz Obr. 16B).
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Obr. 17 Procentualni rozloZeni hmotnosti a po¢tu neuront v zavislosti na hmotnosti mozku. Proti hmotnosti
mozku jsou vyneseny procentudini rozlozeni hmotnosti (A) a poctu neuron( (B) v koncovém mozku;
procentualni rozloZzeni hmotnosti (C) a po¢tu neurond (D) v mozecku; a procentudlni rozlozeni hmotnosti (E) a

poctu neuront (F) v ostatnich ¢astech mozku.

Zkratky: Cer — mozecek, Tel — koncovy mozek, RoB — zbylé ¢asti mozku

Koncovy mozek je jedind ¢dst mozku, u které se s rostouci hmotnosti mozku zvétsuje sv(j

podil na celkové hmotnosti (viz Obr. 17). Toto plati u vSech trech skupin obratlovc(. Diky této
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skutecnosti ma koncovy mozek rozhodujici podil na hmotnosti celého mozku jak u pévc, tak

i primatd a hlodavc(. Tento podil je vSak jednoznacné nejvyssi u pévcu (viz Obr. 17A).
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Obr. 18 Procentudlni rozloZeni noneuronalnich
bunék v zavislosti na hmotnosti mozku. Proti
hmotnosti mozku je vynesen procentualni pocet
nonneurondalnich bunék v koncovém mozku (A),
v mozecku (B) a ve zbylych ¢astech mozku (C).
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U krkavce tvofi hmotnost koncového mozku ~ 80 % hmotnosti mozku. U mirikiny je to ~ 70 %
a u agutiho dokonce pouze ~ 50 %. Koncovy mozek clovéka tvofi rovnéz 80% hmotnosti
mozku, avSak hmotnost lidského mozku je nesrovnatelné vétsSi. Extrapolaci z prislusné
mocninné funkce (MProTel = 68,519245 x MBr”®%°) |ze dovodit, 7e, pokud by existoval
pévec s mozkem o této hmotnosti, vice nez 98 % z celkové hmotnosti by tvofil pravé koncovy
mozek. Korelace mezi velikosti mozecku a velikosti mozku neni signifikantni u Zadného
z porovnavanych taxond (viz Obr 17C). Podil ostatnich ¢asti mozku nepfimo koreluje
s hmotnosti celého mozku u pévca, primata i hlodavct (viz Obr. 17E). U pévcu je podil téchto

Casti na celkové hmotnosti nizsi nez u primatd a hlodavca.

U primdath a hlodavch najdeme nejvétsi podil neuronli v mozecku (viz Obr. 17D), jejich
koncovy mozek obsahuje méné nez 30% véch neuronl. U pévcl je situace dramaticky

odlisnd — s vyjimkou malych druhtd (ale i u nich tvofi neurony ~ 40% vsech neuront) je
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vétSina neuronl obsaZena v koncovém mozku (Obr. 17A). U krkavce koncovy mozek
obsahuje 63 % vSech neuront (pro srovnani u ¢lovéka je to jen 19%). Ve zbylych castech
mozku vykazuje podil hmotnosti i podil poctu neuronl nepfimou zavislost na absolutni

hmotnosti mozku (Obr. 17E,F). Tento trend je u pévcd, primatd i hlodavc(.

Procentudlni rozloZzeni nonneuronalnich bunék vykazuje u pévcl stejné schéma (viz Obr. 18),
jaké bylo pozorovadno u procentudlniho podilu hmotnosti a procentudlniho rozlozeni poctu
neurony (viz obr 17), a to znamena, Ze v koncovém mozku se s rostouci hmotnosti mozku
relativni pocCet nonneurondlnich bunék zvétSuje a v mozecku a v ostatnich ¢astech klesa.
Nejvétsi procento nonneuronalnich bunék se vidy nachazi v koncovém mozku. U hlodavcl a
primatd neni vztah mezi procentudlnim zastoupenim nonneuralnich bunék a velikosti mozku

v koncovém mozku a mozecku signifikantni, ve zbylych ¢astech mozku klesa.

4.2. Mozny vlivdomestikace a véku na pocet neuronii

Pouziti domestikovanych jedincl ¢i jedincl ze zajmovych chovd by mohlo ovlivnit pocty
neurond a nonneuronalnich bunék u téchto zvirat. Dosud vsak nebyla publikovana zadna
studie dokumentujici vliv domestikace nebo chovu v zajeti na pocet neuron(. V literature je
vSak doloZen negativni efekt domestikace na velikost mozku (napf. Kruska 2005). U ptaka byl
efekt domestikace na velikost mozku prokazan u domacich hus (Ebinger & Lohmer 1987),
kachen (Ebinger 1995), holubl (Ebinger & Lohmer 1984) i kr(t (Ebinger & Roéhrs 1995). U
krGt bylo pozorovano zmenseni velikosti mozku vlivem domestikace az o 30%. Mechanizmus
této zmény vsak dosud nebyl popsan. MUzZeme tedy jen spekulovat, zda se jednalo o snizeni
poctu bunék (at uz neuron( ¢ nonneuronalnich bunék), zmenseni velikosti bunéénych tél
nebo dendritickych poli, a nebo zuZeni extraceluldarniho prostoru. Je popsan také vliv
bohatosti Zivotniho prostredi (tzv. environmental enrichment) na dendritickou arborizaci
(Kempermann et al. 1997). Chudé Zivotni prostiedi by tedy rovnéZz mohlo vést ke zmenseni
velikosti mozku. U domestikant( byla také pozorovana vyrazna zména bunécné proliferace a
prezivani pti zméné v Zivotnich podminkach. U divokych zvitat byly zmény nepatrné nebo
dokonce nebyly pozorovany viibec (Schaefers 2012). Zkoumani téchto vlivli vSak nebylo

predmétem mé studie. Vtéto studii byly pouzity pouze 2 druhy, jenz by mohly byt
48



povazovany za domestikanty. Jsou to zebficka pestra (Taenipygia guttata) a kur bankivsky
(Gallus gallus). V obou pfipadech se jedna, spiSe nez o pravé domestikanty, o druhy drzené
v zajeti pro okrasu a nepredpokladdm tedy u nich vyznamnou selekci. Chov v zajeti by, podle
Guay & lwaniuk (2008), mél mit na velikost mozku podstatné mensi vliv nez domestikace. U
vrubozubich byla velikost mozku v zajeti odchovanych jedinct v priiméru mensi jen 0 4,7 %
nez u volné Zijicich zvirat. CoZz je méné, neZ hranice presnosti mnou pouzité metody.
Ptripadny vliv domestikace jsem se také snazil snizit volbou jedincl s co nejplvodnéjsim

fenotypem.

Dalsim faktorem, ktery by mohl ovlivnit pocet neuron(i a nonneuronalnich bunék je vék. Jak
ukazali uz Goldman a Nottebohm (1983), neurogeneze pokracuje u ptakd i v dospélosti. U
dospélych jedincl vznika vétSina neurond v blizkosti komor (ventricular zone, VZ) a migruje
do rGznych jader koncového mozku (Barnea a Pravosudov 2009). Ve vokalnim jadre
(hyperstriatum ventrale, pars caudalis; HVc) dochazi u mladat k narlstu poctu neuronf,
avsak tento pfrirGstek se v dospélosti zastavi (Wilbrecht & Kirn 2004). Tomuto odpovidaji i
zavéry studie na mysich, kdy byl pozorovan vyrazny ndrdst poctu neuronl v prabéhu
dospivani (Mortera & Herculano-Houzel 2012). Také u mysi se tento trend po dosaZeni
dospélosti zastavuje (asi 2-3 mésic véku). V dospélosti pak dochdzi k postupné se
zvétsSujicimu ubytku a u jedinc(, jejichz vék prekrocil 1 rok, byl tento ubytek velmi vyrazny.
Vék zvifat pouzitych v této studii byl vétSinou neznamy, vsichni jedinci vSak vykazovali
adultni fenotyp a rovnéZ reprodukéni organy byly vidy plné vyvinuty. Do studie nebyl

zahrnut Zadny jedinec, ktery by vykazoval ocividné znamky stari.
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5.7aver

S pouzitim metody izotropické frakéni homogenizace byly stanoveny pocty bunécnych

elementl u 8 druhl pévcl (Passeriformes) a ndasledné z alometrickych vztahl odvozena

pravidla bunécného skalovani platna pro jejich mozky. Pro srovnani byl do studie zarazen téz

jeden zastupce fadu hrabavych (Galliformes) — kur bankivsky, Gallus gallus a jeden zastupce

meékkozobych (Collumbiformes) — ferdlni holub, Columba livia. Absolutni pocéty neurond,

jejich hustoty, pomér neuralnich a nonneuronalnich bunék a pravidla sSkalovani poctu

bunécénych element( s velikosti mozku u pévcl byly nasledné srovnany s timtéz u primatQ a

hlodavcu. Hlavni vysledky této studie Ize shrnout nasledovné:

1)

2)

3)

4)

Hmotnost mozku pévcd roste negativné alometricky s hmotnosti téla. Skdlovaci
koeficient tohoto vztahu nabyva hodnoty ~ 0,75.

Nejvétsi procentualni podil z hmotnosti mozku zaujima koncovy mozek. S rostouci
hmotnosti mozku se tento podil jesté zvétSuje, soubéiné se zmensuje
procentudlni podil ostatnich ¢asti mozku.

Hustota neuron( je u pévcl vyrazné vyssi nez u primatd a hlodavcl. Srovname-li
proto pévce s hlodavcem ¢i primatem s podobné velkym mozkem, absolutni
pocet neuronl bude u pévcl vidy vyrazné vyssi. Mozek pévcl je tedy vystavén
,prostorové Uspornym zpusobem“ a pojme podstatné vétsi pocet neuronl nez
stejné velké mozky savcl. Toto usporadani je klicovym faktorem umoznujicim
komplexni chovdni a kognitivni schopnosti u téchto ptaku, jejichZ télesnd velikost
a tedy nutné i absolutni velikost mozku jsou malé.

Hmotnost mozku u pévcu se zvétSuje rychleji nez pocet neuronll. Velké druhy
svelkym mozkem maji tedy nizsi hustotu neuronll nez druhy malé. Pravidla
Skalovani se vsak lisi pro jednotlivé ¢asti mozku. Pfi zvétSujicim se poctu neuron(
roste nejvyraznéji mezimozek, nejméné pak koncovy mozek. Z toho vyplyva, ze s
rostouci hmotnosti mozku se zvysuje podil neurond, které se nalézaji v koncovém

mozku.
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5) U malych pévcl se nalézd vice neurond v mozecku nez v koncovém mozku.

6) SnarGstem poctu nonneuronalnich bunék se mozek pévcli zvétSuje témér
izometricky; tento narlst je velmi podobny ve vSech ¢astech mozku. Hustota
nonneuronalnich bunék je navic ve vSech mozkovych ¢&astech s vyjimkou
koncového mozku témeér stejna. V koncovém mozku je hustota nonneuronalnich
bunék priblizné polovi¢ni. Nicméné i hustoty nonneuronalnich bunék jsou u pévct

vysSi nez u primatud a hlodavca.

Ziskana data tedy potvrzuji hypotézu, Ze u rlznych skupin obratlovcl skaluje bunécné slozeni
mozku s jeho velikosti rdzné. Velikost mozku proto neni mozino, v Sirokych srovndvacich
analyzach, pouzivat jako vérohodny indikator vypocetni kapacity mozku, kterd je

determinujicim faktorem kognitivnich schopnosti.

52



Seznam pouzité literatury

Abercrombie, M. Estimation of nuclear population from microtome sections. The Anatomical Record
94.2 (1946): 239-247.

Allman, John M., Todd MclLaughlin, and Atiya Hakeem. Brain structures and life-span in primate
species. Proceedings of the National Academy of Sciences 90.8 (1993): 3559-3563.

Amiel, Joshua J., Reid Tingley, and Richard Shine. Smart moves: effects of relative brain size on
establishment success of invasive amphibians and reptiles. PLoS One 6.4 (2011): e18277.

Armstrong, Este. Relative brain size and metabolism in mammals. Science 220.4603 (1983): 1302-
1304.

Auersperg, A. M. |, |. B. Laumer, and T. Bugnyar. Goffin cockatoos wait for qualitative and
quantitative gains but prefer ‘better’to ‘more’. Biology letters 9.3 (2013).

Azevedo, Frederico AC. et al. Equal numbers of neuronal and nonneuronal cells make the human
brain an isometrically scaled-up primate brain. Journal of Comparative Neurology 513.5 (2009):
532-541.

Azevedo, Frederico AC. et al. Automatic isotropic fractionation for large-scale quantitative cell
analysis of nervous tissue. Journal of Neuroscience Methods (2012).

Barnea, Anat, and Vladimir Pravosudov. Birds as a model to study adult neurogenesis: bridging
evolutionary, comparative and neuroethological approaches. European Journal of
Neuroscience 34.6 (2011): 884-907.

Barton, Robert A., and Paul H. Harvey. Mosaic evolution of brain structure in mammals. Nature
405.6790 (2000): 1055-1058.

Baumans, Vera, et al. Recommendations for euthanasia of experimental animals: Part 2. Laboratory
animals 31 (1997): 1-32.

Beauchamp, Guy, and Esteban Ferndndez-Juricic. Is there a relationship between forebrain size and
group size in birds?. Evolutionary Ecology Research 6.6 (2004): 833-842.

Bird, Christopher D., and Nathan J. Emery. Insightful problem solving and creative tool modification
by captive nontool-using rooks. Proceedings of the National Academy of Sciences 106.25
(2009a): 10370-10375.

Bottjer, Sarah W., Elizabeth A. Miesner, and Arthur P. Arnold. Changes in neuronal number, density
and size account for increases in volume of song-control nuclei during song development in
zebra finches. Neuroscience letters 67.3 (1986): 263-268.

Bird, Christopher David, and Nathan John Emery. Rooks use stones to raise the water level to reach a
floating worm. Current Biology 19.16 (2009b): 1410-1414.

Burish, Mark J. et al. Brain architecture and social complexity in modern and ancient birds. Brain,
behavior and evolution 63.2 (2004): 107-124.

53



Butler, Ann B., et al. Evolution of the neural basis of consciousness: a bird—-mammal comparison.
Bioessays 27.9 (2005): 923-936.

Clark, Damon A. et al. Scalable architecture in mammalian brains. Nature 411.6834 (2001): 189-193.

Clayton, Nicola S., and Anthony Dickinson. Episodic-like memory during cache recovery by scrub jays.
Nature 395.6699 (1998): 272-274.

Close, Bryony, et al. Recommendations for euthanasia of experimental animals: Part 1. Laboratory
Animals 30.4 (1996): 293-316.

Cnotka, Julia, et al. Extraordinary large brains in tool-using New Caledonian crows (Corvus
moneduloides). Neuroscience letters 433.3 (2008): 241-245.

Cockburn, Andrew. Prevalence of different modes of parental care in birds. Proceedings of the Royal
Society B: Biological Sciences 273.1592 (2006): 1375-1383.

Collins, Christine E. et al. A rapid and reliable method of counting neurons and other cells in brain
tissue: a comparison of flow cytometry and manual counting methods. Frontiers in
neuroanatomy 4 (2010).

Cuntz, Hermann. The dendritic density field of a cortical pyramidal cell. Frontiers in neuroanatomy 6
(2012).

Darwin, Ch. On the origin of species by means of natural selection, or the preservation of favoured
races in the struggle for life. Murray, London (1859).

Deaner, Robert O. et al. Overall brain size, and not encephalization quotient, best predicts cognitive
ability across non-human primates. Brain, Behavior and Evolution 70.2 (2007): 115-124.

Dunbar, Robin IM, and Susanne Shultz. Evolution in the social brain. Science 317.5843 (2007): 1344-
1347.

Ebinger, P. Domestication and plasticity of brain organization in mallards (Anas platyrhynchos). Brain,
Behavior and Evolution 45.5 (1995): 286-300.

Ebinger, P.,, and R. Léhmer. Comparative quantitative investigations on brains of rock doves,
domestic and urban pigeons (Columba 1. livia) 1. Journal of Zoological Systematics and
Evolutionary Research 22.2 (1984): 136-145.

Ebinger, P., and R. Lohmer. A volumetric comparison of brains between greylag geese (Anser anser
L.) and domestic geese. Journal fiir Hirnforschung 28.3 (1987): 291.

Ebinger, P., and M. Rohrs. Volumetric analysis of brain structures, especially of the visual system in
wild and domestic turkeys (Meleagris gallopavo). Journal fiir Hirnforschung 36.2 (1995): 219.

Eisenberg, John F., and Don E. Wilson. Relative brain size and feeding strategies in the Chiroptera.
Evolution (1978): 740-751.

Emery, Nathan J. Cognitive ornithology: the evolution of avian intelligence. Philosophical
Transactions of the Royal Society B: Biological Sciences 361.1465 (2006): 23-43.

Emery, Nathan J., and Nicola S. Clayton. Comparing the complex cognition of birds and primates.
Comparative vertebrate cognition. Springer US, (2004a). 3-55.

54



Emery, Nathan J., and Nicola S. Clayton. The mentality of crows: convergent evolution of intelligence
in corvids and apes. science 306.5703 (2004b): 1903-1907.

Emery, Nathan J. et al. Cognitive adaptations of social bonding in birds. Philosophical Transactions of
the Royal Society B: Biological Sciences 362.1480 (2007): 489-505.

Fankhauser, G. et al. Effect of size and number of brain cells on learning in larvae of the salamander,
Triturus viridescens. Science 122.3172 (1955): 692-693.

Fersen, Lorenzo, and Juan D. Delius. Long-term Retention of Many Visual Patterns by Pigeons.
Ethology 82.2 (1989): 141-155.

Finlay, Barbara L., and Richard B. Darlington. Linked regularities in the development and evolution of
mammalian brains. Science 268.5217 (1995): 1578-1584.

Finlay, Barbara L., Richard B. Darlington, and Nicholas Nicastro. Author's Response: Developmental
structure in brain evolution. Behavioral and Brain Sciences 24.02 (2001): 298-304.

Gabi, Mariana, et al. Cellular scaling rules for the brains of an extended number of primate species.
Brain, behavior and evolution 76.1 (2010): 32-44.

Garamszegi, LaszIl6 Zsolt, and Marcel Eens. The evolution of hippocampus volume and brain size in
relation to food hoarding in birds. Ecology Letters 7.12 (2004): 1216-1224.

Goldman, Steven A., and Fernando Nottebohm. Neuronal production, migration, and differentiation
in a vocal control nucleus of the adult female canary brain. Proceedings of the National
Academy of Sciences 80.8 (1983): 2390-2394.

Guay, Patrick-Jean, and Andrew N. Iwaniuk. Captive breeding reduces brain volume in waterfowl
(Anseriformes). The Condor 110.2 (2008): 276-284.

Harvey, Paul H., T. H. Clutton-Brock, and Georgina M. Mace. Brain size and ecology in small mammals
and primates. Proceedings of the National Academy of Sciences 77.7 (1980): 4387-4389.

Healy, Susan D., and Candy Rowe. A critique of comparative studies of brain size. Proceedings of the
Royal Society B: Biological Sciences 274.1609 (2007): 453-464.

Herculano-Houzel, Suzana. Coordinated scaling of cortical and cerebellar numbers of neurons.
Frontiers in neuroanatomy 4 (2010).

Herculano-Houzel, Suzana. Brains matter, bodies maybe not: the case for examining neuron numbers
irrespective of body size. Annals of the New York Academy of Sciences 1225.1 (2011a): 191-
199.

Herculano-Houzel, Suzana. Not all brains are made the same: new views on brain scaling in evolution.
Brain, behavior and evolution 78.1 (2011b): 22-36.

Herculano-Houzel, Suzana. The Isotropic Fractionator: A Fast, Reliable Method to Determine
Numbers of Cells in the Brain or Other Tissues. Neuronal Network Analysis. Humana Press
(2012a). 391-403.

Herculano-Houzel, Suzana. The remarkable, yet not extraordinary, human brain as a scaled-up
primate brain and its associated cost. Proceedings of the National Academy of Sciences
109.Supplement 1 (2012b): 10661-10668.

55



Herculano-Houzel, Suzana. Neuronal scaling rules for primate brains: the primate advantage. v
Hofman, Michel A., and Dean Falk. Evolution of the Primate Brain: From Neuron to Behavior.
Vol. 195. Access Online via Elsevier, (2012c).

Herculano-Houzel, Suzana, and Roberto Lent. Isotropic fractionator: a simple, rapid method for the
quantification of total cell and neuron numbers in the brain. The Journal of neuroscience 25.10
(2005): 2518-2521.

Herculano-Houzel, Suzana, and Jon H. Kaas. Gorilla and orangutan brains conform to the primate
cellular scaling rules: implications for human evolution. Brain, behavior and evolution 77.1
(2011): 33-44.

Herculano-Houzel, Suzana, et al. Cellular scaling rules for rodent brains. Proceedings of the National
Academy of Sciences 103.32 (2006): 12138-12143.

Herculano-Houzel, Suzana et al. Cellular scaling rules for primate brains. Proceedings of the National
Academy of Sciences 104.9 (2007): 3562-3567.

Herculano-Houzel, Suzana, et al. Updated neuronal scaling rules for the brains of Glires
(rodents/lagomorphs). Brain, behavior and evolution 78.4 (2011): 302-314.

Holloway, Ralph L. Within-species brain-body weight variability: A reexamination of the Danish data
and other primate species. American Journal of Physical Anthropology 53.1 (1980): 109-121.

Huber, Ludwig, and Gyula K. Gajdon. Technical intelligence in animals: the kea model. Animal
cognition 9.4 (2006): 295-305.

Hunt, Gavin R. Manufacture and use of hook-tools by New Caledonian crows. Nature 379.6562
(1996): 249-251.

Hunt, Gavin R., and Russell D. Gray. The crafting of hook tools by wild New Caledonian crows.
Proceedings of the Royal Society of London. Series B: Biological Sciences 271.Suppl 3 (2004):
$88-590.

Isler, Karin, and Carel P. van Schaik. The expensive brain: a framework for explaining evolutionary
changes in brain size. Journal of Human Evolution 57.4 (2009a): 392-400.

Isler, Karin, and Carel P. Van Schaik. Why are there so few smart mammals (but so many smart
birds)?. Biology Letters 5.1 (2009b): 125-129.

Iwaniuk, Andrew N., and John E. Nelson. Can endocranial volume be used as an estimate of brain size
in birds?. Canadian Journal of Zoology 80.1 (2002): 16-23.

Iwaniuk, Andrew N., and John E. Nelson. Developmental differences are correlated with relative brain
size in birds: a comparative analysis. Canadian Journal of Zoology 81.12 (2003): 1913-1928.

Iwaniuk, Andrew N., and Peter L. Hurd. The evolution of cerebrotypes in birds. Brain, Behavior and
Evolution 65.4 (2005): 215-230.

Iwaniuk, Andrew N. et al. A mosaic pattern characterizes the evolution of the avian brain.
Proceedings of the Royal Society of London. Series B: Biological Sciences 271.Suppl 4 (2004):
$148-S151.

Jarvis, Erich D. Evolution of the pallium in birds and reptiles. Encyclopedia of Neuroscience. Springer
Berlin Heidelberg, 2009. 1390-1400.
56



Jarvis, Erich D., et al. Avian brains and a new understanding of vertebrate brain evolution. Nature
Reviews Neuroscience 6.2 (2005): 151-159.

Jerison, Harry. Evolution of the Brain and Intelligence. Elsevier, (1973).

Jerison, Harry J.,, and H. B. Barlow. Animal Intelligence as Encephalization [and Discussion].
Philosophical Transactions of the Royal Society of London. B, Biological Sciences 308.1135
(1985): 21-35.

Kempermann, Gerd, H. Georg Kuhn, and Fred H. Gage. More hippocampal neurons in adult mice
living in an enriched environment. Nature 386.6624 (1997): 493-495.

Kim, Kee K. et al. Identification of neuronal nuclei (NeuN) as Fox-3, a new member of the Fox-1 gene
family of splicing factors. Journal of Biological Chemistry 284.45 (2009): 31052-31061.

Kirsch, Janina A., et al. Insight without cortex: lessons from the avian brain. Consciousness and
cognition 17.2 (2008): 475-483.

Konigsmark, Bruce W. Methods for the counting of neurons. Contemporary research methods in
neuroanatomy. Springer Berlin Heidelberg, (1970). 315-340.

Kretschmann, H-J.,, and F. Wingert. Biometrische Analyse der Volumina des Striatum einer
ontogenetischen Reihe  von  Albinomdusen.  Zeitschrift  fiir ~ Anatomie  und
Entwicklungsgeschichte 128.2 (1969): 85-108.

Kruska, Dieter CT. On the evolutionary significance of encephalization in some eutherian mammals:
effects of adaptive radiation, domestication, and feralization. Brain, Behavior and Evolution
65.2 (2005): 73-108.

Lande, Russell. Quantitative genetic analysis of multivariate evolution, applied to brain: body size
allometry. Evolution (1979): 402-416.

Lange, W. Cell number and cell density in the cerebellar cortex of man and some other mammals.
Cell and Tissue Research 157.1 (1975): 115-124.

Lanza, Robert P., James Starr, and B. F. Skinner. “Lying” in the pigeon. Journal of the Experimental
Analysis of Behavior 38.2 (1982): 201-203.

Lefebvre, Louis, et al. Feeding innovations and forebrain size in birds. Animal Behaviour 53.3 (1997):
549-560.

Lefebvre, Louis, et al. Brains, innovations and evolution in birds and primates. Brain, Behavior and
Evolution 63.4 (2004): 233-246.

Lefebvre, L. et al. Innovating Innovation Rate and Its Relationship with Brains, Ecology and General
Intelligence. Brain, behavior and evolution 81.3 (2013): 143-145.

Legendre, Pierre, et al. Modeling brain evolution from behavior: a permutational regression
approach. Evolution (1994): 1487-1499.

Lorenz, Konrad Z. The comparative method in studying innate behavior patterns. (1950).

Mace, Georgina M., Paul H. Harvey, and T. H. Clutton-Brock. Is brain size an ecological variable?.
Trends in Neurosciences 3.8 (1980): 193-196.

57



Maklakov, Alexei A. et al. Brains and the city: big-brained passerine birds succeed in urban
environments. Biology letters 7.5 (2011): 730-732.

Mann, M. D., A. L. Towe, and S. E. Glickman. Relationship between brain size and body size among
Myomorph rodents. Soc. Neurosci Abs 12 (1986): 111.

Martin, Robert D. Relative brain size and basal metabolic rate in terrestrial vertebrates. Nature
293.5827 (1981): 57-60.

Martin, Robert D. Human brain evolution in an ecological context (James Arthur lecture on the
evolution of the human brain, no. 52, 1982). (1983).

McCulloch, Warren S., and Walter Pitts. A logical calculus of the ideas immanent in nervous activity.
The Bulletin of Mathematical Biophysics 5.4 (1943): 115-133.

Mink, Jonathan W., Robert J. Blumenschine, and David B. Adams. Ratio of central nervous system to
body metabolism in vertebrates: its constancy and functional basis. American Journal of
Physiology-Regulatory, Integrative and Comparative Physiology 241.3 (1981): R203-R212.

Mlikovsky, J. Brain size in birds: 1. Tinamiformes through Ciconiiformes. Vestn. Cesk. Spol. Zool 53
(1989a): 33-47.

Mlikovsky, J. Brain size in birds: 2. Falconiformes through Gaviiformes. Vestn. Cesk. Spol. Zool 53
(1989b): 200-213.

Mlikovsky, J. Brain size in birds: 3. Columbiformes through Piciformes. Vestn. Cesk. Spol. Zool 53
(1989c¢): 252-264.

Mlikovsky, J. Brain size in birds: 4. Passeriformes. Vestn. Cesk. Spol. Zool 54 (1990): 27-37.

Mlikovsky, J. Brain size and forearmen magnum area in crows and allies (Aves: Corvidae). Vestn. Cesk.
Spol. Zool 67.1-4 (2003): 203-211.

Mortera, Priscilla, and Suzana Herculano-Houzel. Age-related neuronal loss in the rat brain starts at
the end of adolescence. Frontiers in neuroanatomy 6 (2012).

Mullen, Richard J. et al. NeuN, a neuronal specific nuclear protein in vertebrates. Development 116.1
(1992): 201-211.

Navarrete, Ana, et al. Energetics and the evolution of human brain size. Nature 480.7375 (2011): 91-
93.

Nealen, Paul M., and Robert E. Ricklefs. Early diversification of the avian brain: body relationship.
Journal of Zoology 253.3 (2001): 391-404.

Nieuwenhuyis, Rudolf, Hendrik Jan ten Donkelaar, and Charles Nicholson. The Central Nervous
System of Vertebrates: With Posters. Vol. 1. Springer, 1998.

Pakkenberg, Bente, and Hans Jgrgen G. Gundersen. Neocortical neuron number in humans: effect of
sex and age. Journal of Comparative Neurology 384.2 (1997): 312-320.

Pakkenberg, Henning. The number of nerve cells in the cerebral cortex of man. Journal of
Comparative Neurology 128.1 (1966): 17-19.

58



Pepperberg, Irene M. In search of king Solomon’s ring: cognitive and communicative studies of Grey
parrots (Psittacus erithacus). Brain, Behavior and Evolution 59.1-2 (2002): 54-67.

Pepperberg, Irene M., and Jesse D. Gordon. Number comprehension by a grey parrot (Psittacus
erithacus), including a zero-like concept. Journal of Comparative Psychology 119.2 (2005): 197.

Pepperberg, Irene M., and Mildred S. Funk. Object permanence in four species of psittacine birds: An
African Grey parrot (Psittacus erithacus), an llliger mini macaw (Ara maracana), a parakeet
(Melopsittacus undulatus), and a cockatiel (Nymphicus hollandicus). Animal Learning &
Behavior 18.1 (1990): 97-108.

Pollen, Alexander A. et al. Environmental complexity and social organization sculpt the brain in Lake
Tanganyikan cichlid fish. Brain, Behavior and Evolution 70.1 (2007): 21-39.

Prior, Helmut, et al. Mirror-induced behavior in the magpie (Pica pica): evidence of self-recognition.
PLoS biology 6.8 (2008): e202.

Quester, Ralf, and Roland Schroder. The shrinkage of the human brain stem during formalin fixation
and embedding in paraffin. Journal of neuroscience methods 75.1 (1997): 81-89.

Ramén y Cajal, Santiago. Histologie du Systeme Nerveux de I'Homme et des Vertébrés. (francouzska
verze upravena autorem, preklad ze Spanélstiny L. Azoulay). Maloine, Paris, France. V
angli¢tiné 1995 jako Histology of the Nervous System of Man and Vertebrates (preklad N.
Swanson and LW Swanson). (1909,1911).

Ramén y Cajal, Santiago. ?Neuronismo & Reticularismo? Las pruebas objetivas de la unidad
anatomica de las célulasnerviosas. Arch. Neurobiol. Madrid 13, 217-291 and 579-646. V
angli¢tiné 1954 jako Neuron theory or reticular theory? Objective evidence of the anatomical
unity of nerve cells (preklad M. Ubeda Purkiss and CA Fox). (1954).

Reiner, Anton, et al. Revised nomenclature for avian telencephalon and some related brainstem
nuclei. Journal of Comparative Neurology 473.3 (2004): 377-414.

Ricklefs, Robert E., and Henry L. Marks. Anatomical response to selection for four-week body mass in
Japanese quail. The Auk (1985): 323-333.

Roth, Gerhard, and Ursula Dicke. Evolution of the brain and intelligence. Trends in cognitive sciences
9.5 (2005): 250-257.

Russell, I. Steele. Brain size and intelligence: a comparative perspective. Brain, Behavior and
Evolution (Oakley, DA and Plotkin, HC, eds) (1979): 126-153.

Sarko, Diana K., et al. Cellular scaling rules of insectivore brains. Frontiers in neuroanatomy 3 (2009).

Seed, Amanda, et al. Intelligence in corvids and apes: a case of convergent evolution?. Ethology 115.5
(2009): 401-420.

Schaefers, Andrea TU. Rearing conditions and domestication background determine regulation of
hippocampal cell proliferation and survival in adulthood—Ilaboratory CD1 and C57BI/6 mice
versus wild house mice. Neuroscience (2012).

Schloegl, Christian, et al. What you see is what you get? Exclusion performances in ravens and keas.
Plos one 4.8 (2009): e6368.

59



Sidiropoulou, Kyriaki, et al. Inside the brain of a neuron. EMBO reports 7.9 (2006): 886-892.

Smaers, Jeroen B. et al.. Comparative analyses of evolutionary rates reveal different pathways to
encephalization in bats, carnivorans, and primates. Proceedings of the National Academy of
Sciences 109.44 (2012): 18006-18011.

Sol, Daniel, and Louis Lefebvre. Behavioural flexibility predicts invasion success in birds introduced to
New Zealand. Oikos 90.3 (2000): 599-605.

Sol, Daniel, et al. Big brains, enhanced cognition, and response of birds to novel environments.
Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of America 102.15
(2005a): 5460-5465.

Sol, Daniel, et al. Brain size, innovative propensity and migratory behaviour in temperate Palaearctic
birds. Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences 272.1571 (2005b): 1433-1441.

Sol, Daniel, et al.Brain size predicts the success of mammal species introduced into novel
environments. the american naturalist 172.51 (2008): S63-S71.

Spencer, Karen A. et al. Parasites affect song complexity and neural development in a songbird.
Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences 272.1576 (2005): 2037-2043.

Starck, Johannes Matthias, and Robert Eric Ricklefs, eds. Avian growth and development: evolution
within the altricial-precocial spectrum. No. 8. Oxford university press, 1998.

Stephan, H. Vergleichend-anatomische undersuchungen an Insektivorengehirnen. Cells Tissues
Organs 44.1-2 (1961): 12-59.

Stephan, H. Zur Entwicklungshohe der Insektivoren nach Merkmalen des Gehirns und die Definition
der ,,Basalen Insektivoren" Zool. Anzeiger (1967) 179:177-199.

Striedter, George F. Principles of brain evolution. Sinauer Associates, 2005.

Taylor, Alex H., et al. Spontaneous metatool use by New Caledonian crows. Current Biology 17.17
(2007): 1504-1507.

Taylor, A. H., et al. Do New Caledonian crows solve physical problems through causal reasoning?.
Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences 276.1655 (2009): 247-254.

Tebbich, Sabine, et al. Non-tool-using rooks, Corvus frugilegus, solve the trap-tube problem. Animal
Cognition 10.2 (2007): 225-231.

Tinbergen, Niko. The study of instinct. (1951).

Thompson, Helen Bradford. The total number of functional cells in the cerebral cortex of man, and
the percentage of the total volume of the cortex composed of nerve cell bodies, calculated
from Karl Hammarberg's data; together with a comparison of the number of giant cells with
the number of pyramidal fibers. Journal of Comparative Neurology 9.1 (1899): 113-140.

Tower, Donald B. Structural and functional organization of mammalian cerebral cortex: the
correlation of neurone density with brain size. Cortical neurone density in the fin whale
(Balaenoptera physalus L.) with a note on the cortical neurone density in the Indian elephant.
Journal of Comparative Neurology 101.1 (1954): 19-51.

60



Vernon, Jack A., and John Butsch. Effect of tetraploidy on learning and retention in the salamander.
Science 125.3256 (1957): 1033-1034.

von Waldeyer-Hartz, Wilhelm. Ueber einige neuere Forschungen im Gebeite der Anatomie des
Centralnervensystems. G. Thieme, (1891).

Watanabe, Shigeru, Junko Sakamoto, and Masumi Wakita. PIGEONS'DISCRIMINATION OF PAINTINGS
BY MONET AND PICASSO. Journal of the Experimental Analysis of Behavior 63.2 (1995): 165-
174.

West, Mark J. Stereological methods for estimating the total number of neurons and synapses: issues
of precision and bias. Trends in neurosciences 22.2 (1999): 51-61.

Weyer, Anja, and Karl Schilling. Developmental and cell type-specific expression of the neuronal
marker NeuN in the murine cerebellum. Journal of neuroscience research 73.3 (2003): 400-409.

Whiting, B. A., and R. A. Barton. The evolution of the cortico-cerebellar complex in primates:
anatomical connections predict patterns of correlated evolution. Journal of human evolution
44.1 (2003): 3-10.

Wilbrecht, Linda, and John R. Kirn. Neuron addition and loss in the song system: regulation and
function. Annals of the New York Academy of Sciences 1016.1 (2004): 659-683.

Williams, Robert W., and Karl Herrup. The control of neuron number. Annual review of neuroscience
11.1(1988): 423-453.

61




<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Error
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /CMYK
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments true
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


