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Abstrakt: 

 
Schopnost vnímat magnetické pole Země byla prokázána u řady živočichů, včetně 
zástupců všech pěti tříd obratlovců. O fyziologických mechanismech tohoto smyslu však 
víme jen velmi málo. Behaviorální, neuroetologické, fyziologické studie a studie 
používající jako markery neuronální aktivace genů časné odpovědi naznačily, že zásadní 
roli v percepci a zpracování magnetické informace hrají trigeminální, vestibulární a 
zrakový systém. Magnetická informace je pravděpodobně následně integrována s ostatními 
sensori-motorickými informacemi na úrovni hipokampo-entorhinálního systému. V 
naprosté většině studií však byli modelovými organismy ptáci. V této práci jsem 
analyzovala neurální substrát magnetické kompasové orientace u myši kmene C57BL/6J 
pomocí markerů c-Fos a Egr1. Ve všech výše zmíněných systémech jsem identifikovala 
neuronální populace reagující na experimentální změnu magnetického pole. Výsledky této 
studie demostrují komplexní zpracování magnetické informace na úrovni centrálního 
nervového systému. 
 
 
Klíčová slova: magnetorecepce, magnetická kompasová orientace, vestibulární systém, 
trigeminální systém, hipokampo-entorhinální systém, zrakový systém, hlodavci, myš, geny 
časné odpovědi 
 
 
 
 
 
Abstract: 
 
The ability to perceive the Earth's magnetic field has been demonstrated in a variety of 
animals, including representatives of all five classes of vertebrates. The physiological 
mechanisms underlying magnetic field sensation, however, remain largely unknown. 
Behavioral, physiological, neuroethological studies and studies using early response genes 
as neuronal activation markers indicated that a major role in the perception and processing 
of magnetic information play trigeminal, vestibular and visual systems. Subsequently, 
magnetic information seem to be integrated with multimodal sensory and motor 
information within the hippocampal-entorhinal system. In the majority of studies, however, 
birds have been used as model organisms. In this work I analyzed the neural substrate of 
magnetic compass orientation in the mouse strain C57BL/6J using markers c-Fos and 
Egr1. I found that all the aforementioned systems contain neurons responsive to the 
experimental magnetic fields. This finding demonstrates a complex processing of the 
magnetic information at level of the central nervous system. 
 
 
Key words: magnetoreception, magnetic compass orientation, vestibular system, 
trigeminal system, hippocampal-entorhinal system, visual system, rodents, mouse, 
immediate early genes 
 

 



1. Úvod 
Magnetorecepce je široce rozšířeným, ale enigmatickým smyslem. Schopnost používat 

magnetické pole Země jako vodítko pro orientaci v prostoru již byla dokázána u řady 

živočichů, včetně mnoha obratlovců (review viz Wiltschko a Wiltschko 1995, 2005, 2012; 

Freake a kol. 2006; Lohmann a kol. 2007, 2010; Winklhofer 2010). Poznatky ze studií 

zaměřených na orientaci a migraci ptáků umožnily vytvořit hypotézy o mechanismech 

magnetorecepce (např. Gould 1982; Lednor a Walcott 1984; Mouritsen a kol. 2004b; 

Walcott 1974,1977; Wiltschko a Wiltschko 1972). Receptory magnetického pole však stále 

nebyly spolehlivě lokalizovány (např. Kirschvink a kol. 2001; Ritz a kol. 2002, 2004; 

Wiltschko a kol. 2002). Použití magnetického pole pro orientaci bylo u skupiny savců 

pozorováno u netopýrů (Holland a kol. 2006; Wiltschko a Wiltschko 1995), dvou čeledí 

podzemních hlodavců (Burda a kol. 1990; Kimchi a Terkel 2001; Oliveriusová a kol. 

2012) i u zástupců epigeických hlodavců (Deutschlander a kol. 2003; Muheim a kol. 2006; 

Painter a kol. 2013; Phillips a kol. 2013). Magnetické podmínky jsou pravděpodobně 

vnímány i většími savci. Jako modely výzkumu magnetorecepce sloužily také psovité 

šelmy, vysoká zvěř nebo skot, u kterých byla pozorována preferovaná orientace těla 

(alingment) ve směru severojižní osy magnetického pole (Begall a kol. 2008; Burda a kol. 

2009; Červený a kol. 2011). Fyziologické mechanizmy magnetické orientace však stále 

zůstávají stále neobjasněné. Biofyzikální mechanizmy transdukce magnetických parametrů 

v elektrický signál jsou nejasné a rovněž víme jen velmi málo o neurofyziologickém 

zpracování magnetické informace (Burger a kol. 2010; Johnsen a Lohmann 2005; 

Mouritsen a Ritz 2005a; Rodgers a Hore 2009; Wiltschko a Wiltschko 2005, 2006; Wu a 

Dickman 2011). Studie zaměřené na migrační chování ptáků přinesly řadu dokladů o tom, 

že magnetický kompas je u ptáků závislý na světle (review viz Deutschlander a kol. 1999; 

Wiltschko and Wiltschko 2005) a jeho funkčnost je možné zásadně ovlivnit velmi slabým 

radiofrekvenčním polem (Kavokin a kol. 2009; Ritz a kol. 2004; Wiltschko a kol. 2007). 

Behaviorální studie zaměřené na hlodavce přinesly přesvědčivé výsledky o používání 

magnetické informace u zástupců subteránních hlodavců, například Fucomys anselli z 

čeledi Bathyergidae (Burda a kol. 1990) a Spalax ehrenbergi z čeledi Spalacidae (Kimchi a 

a Terkel 2001), a zástupců epigeických hlodavců z čeledi Muridae, křečíka džungarského 

Phodopus sungorus, norníka rudého Clethrionomys glareolus (Oliveriusová a kol. 2014) a 

myši inbredního kmene C57BL/6J (Muheim a kol. 2006; Phillips a kol. 2013). Pro hlubší 

analýzu mechanismů magnetické orientace však bylo nutno zavést neurobiologické 
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nástroje umožňující identifikovat oblasti CNS zapojené do procesování magnetické 

informace.  

 Kombinace behaviorální studie a imunocytochemické vizualizace byla poprvé 

použita u rypoše Fucomys anselli (Němec a kol. 2001). Díky markeru c- Fos ze skupiny 

indukovatelných transkripčních faktorů (inducible transcription factors, ITFs) byly 

detekovány magnetoresponzivní neurony v superior colliculus. Další studie využívající 

jako markery IEGs přinesly výsledky, které vypovídají o možném zapojení 

thalamofugálního zrakového systému (Mouritsen a Ritz 2005a; Heyers a kol. 2007; 

Liedvogel a kol. 2007) a hipokampu (Burger a kol. 2010; Shimizu a kol. 2004) do 

zpracovávání informací o magnetickém poli. Jak u savců, tak u ptáků jsou neustále 

testovány další druhy. Tyto experimenty přináší často zajímavé variace projevu schopnosti 

vnímat magnetické pole Země. Pro studii fyziologické podstaty magnetického smyslu se 

jeví vhodné vybrat snadno komerčně dostupný druh živočicha, který má zároveň 

předpoklady pro to stát se modelovým organismem magnetorecepce. Zvíře, které se 

ukázalo jako perspektivní modelový organismus pro výzkum prostorové a magnetické 

orientace, je myš inbredního kmene C57BL/6J. Reakce a schopnosti myši absolvovat 

úlohy v modifikovaném Morrisově vodním bludišti byly již předtím otestovány (Gerlai 

2002) a nyní byla také prokázána její schopnost naučit se orientovat ve čtyřramenném 

vodním bludišti podle magnetických vodítek (Phillips a kol. 2013). V behaviorálních 

magnetorecepčních experimentech projevuje schopnost stavět hnízdo v naučeném či 

spontánně orientovaném směru (Muheim a kol. 2006). Navíc je výhodou dostupnost 

knockoutované varianty bez funkčního kryptochromu, důležitého pro funkční magnetickou 

orientaci (Gegear a kol 2008; Liedvogel a kol. 2007; Möller a kol. 2004; Mouritsen a kol. 

2004a). O mechanismu magnetické orientace u myši se však téměř nic neví. Podle 

fylogenetické příbuznosti by měla mít mechanismus magnetického kompasu shodný s 

rypošem, tj. permanentně magnetický materiál – biogenní magnetit (Marhold a kol. 1997).  

 

1.2 Magnetické pole Země  
Planeta Země je zjednodušeně řečeno obrovský dipólový magnet. Magnetický vektor je 

možné rozložit na vertikální a horizontální komponentu. Úhel, který svírají se zemským 

povrchem, nazýváme magnetická inklinace. Nabývá hodnot od -90° do +90° od jižního k 

severnímu pólu, podobně i intenzita magnetického pole dosahuje nejvyšších hodnot na 

pólech. Intenzita magnetického pole vykazuje nepravidelné lokální změny. Tyto anomálie 
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mohou být způsobeny například elektromagnetickým zářením ze Slunce nebo specifickým 

geologickým podložím. Vlastnosti magnetického pole podrobně popisuje mnoho 

monografických publikací (např. Merrill a McElhinny 1983; Skiles 1985). Navigace 

pomocí magnetického pole je možná díky informaci, kterou poskytuje gradient absolutní 

intenzity a inklinace magnetického pole. Magnetický kompas využívají k orientaci nejen 

tažní ptáci (review viz Wiltschko a Wiltschko 2002), ale i ryby (Quinn 1981), obojživelníci 

(Phillips 1986), mořské želvy (Lohmann 1991) a již zmiňovaní hlodavci (např. Marhold 

1997). Z bezobratlých živočichů byla zjištěna existence magnetického smyslu u včel 

(DeJong 1982), termitů (Duelli a kol. 1978) a langust (Lohmann a kol. 1995). 

 

1.3 Kompasová směrová orientace  
Z behaviorálních experimentů je patrné, že existuje více možných využití informací 

získaných z parametrů magnetického pole. Schopnost kompasové směrové orientace byla 

již mnohokrát testována, přičemž závěry experimentů demostrují existenci 2 typů 

mechanismů magnetického kompasu - inklinační a polaritní. Inklinační kompas je založen 

na měření inklinace indukčních čar magnetického pole. Pomocí něj jsou živočichové 

schopni pouze určit, zda směřují  k pólu, ale nerozliší ke kterému. Vyskytuje se např. u 

ptáků (Wiltschko a Wiltschko 1972), želv (Lohmann a Lohmann 1994) a obojživelníků 

(Phillips a Borland 1994). Druhý typ kompasu je polaritní kompas, který umožňuje rozlišit 

směr jih-sever. Tento typ kompasu byl zjištěn např. u lososů (Quinn a Brannon 1982) a 

některých hlodavců (Marhold 1997). Kromě kompasové orientace je možné parametry 

magnetického pole využít pro navigaci pomocí tzv. "mapového smyslu". Poziční informaci 

zvíře získává z  gradientu absolutní intensity a inklinace magnetického pole. Tyto 

parametry magnetického pole umožňují, aby byl živočich schopen si vytvořit 

"magnetickou mapu", díky níž je schopen "pravé navigace" (Bingman a Cheng 2005; 

Lohmann a Lohmann 2006; Pfuhl a kol. 2011; Phillips a kol. 2006; Putman a kol. 2011; 

Walker a kol. 2002; Wiltschko a Wiltschko 1995, 2005, 2006; Wyeth 2010). Pravé 

navigace jsou schopni ptáci (např. Fisher a kol. 2003; Keeton a kol. 1974; Walcott 1974), 

želvy (Lohmann a kol. 2004), čolci (Phillips a kol. 2002) a z bezobratlých například 

langusty Palinurus argus (Boles a Lohmann 2003). 
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1.4 Fyziologie magnetického smyslu  
Podstata magnetorecepce je stále velkou záhadou smyslové biologie. Teoretické modely, 

stejně jako experimentální data naznačují, že existují dva odlišné způsoby detekce 

magnetického pole Země. Prvním z nich je mechanizmus založený na součinnosti 

feromagnetických částic – jednodoménových nebo superparamagnetických krystalků 

biogenního magnetitu – a mechanoreceptorů (např. Davila a kol. 2005; Kirschvink a Gould 

1981; Shcherbakov a Winklhofer 1999; Solov’yov a Greiner 2007; Tian a kol. 2010; 

Wiltschko a kol. 2010a). Jako druhý je navrhován mechanizmus založený na magnetickým 

polem modulovaných reakcích radikálových párů. Tento mechanizmus je spřažen 

s fotorecepcí a patrně k němu dochází ve specializovaných fotoreceptorech (např. Dodson 

a kol. 2013; Hogben a kol. 2009; Mouritsen a kol. 2012; Ritz a kol. 2000, 2010; Rodgers a 

Hore 2009). 

 Magnetitová hypotéza byla testována v experimentech s pulzní magnetizací. 

Krátký, silný magnetický pulz (5 ms, 0,5 T) má výrazný, dlouhotrvající efekt na orientaci 

ptáků (Holland a kol. 2013; Munro a kol. 1997; Wiltschko a kol. 2002; Wiltschko a 

kol.2007) a podzemních hlodavců (Marhold a kol. 1997). Pravděpodobné, na biogenním 

magnetitu založené magnetoreceptory byly identifikovány v čichovém epitelu pstruha 

duhového, Oncorhynchus mykiss (Diebel a kol. 2000; Walker a kol. 1997). Podobné 

struktury byly identifikovány ve škáře patra horní poloviny zobáku ptáků (Fleissner a kol. 

2003, 2007; Hanzlik a kol. 2000) V oobou případech jsou tyto kandidátní 

magnetoreceptory inervovány oftalmickou větví trigeminálního nervu. Teorie o lokalizaci 

magnetitových magnetoreceptorů v zobáku však byla recentně zpochybněna (Treiber a kol. 

2012).  

 Naopak existuje rozsáhlá evidence, že magnetický kompasový smysl je založen na 

mechanizmu radikálových párů. Magnetická kompasová orientace ptáků a obojživelníků je 

komplexním způsobem závislá na intenzitě a vlnové délce světla (Deutschlander a kol. 

1999; Wiltschko a Wiltschko 2002; Wiltschko a kol. 2009; Wiltschko a kol. 2010b). V 

recentních publikacích bylo také použito oscilující radiofrekvenční pole jako diagnostický 

nástroj, které specificky ruší reakce radikálových párů, což bylo opakovaně demonstrováno 

desorientací ptáků (Keary a kol. 2009; Ritz a kol. 2004, 2009; Thalau a kol. 2005; 

Wiltschko a kol. 2007) či hmyzu (Vácha a kol. 2009). Kryptochromy jsou dosud jediné 

popsané fotopigmenty přítomné v sítnici, schopné generovat radikálové páry (Giovani a 

kol. 2003). Přítomnost kryptochromů v sítnici ptáků byla mnohokrát popsána (Bailey a kol. 
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2002; Fu a kol. 2002; Haque a kol., 2002; Möller a kol. 2004; Mouritsen a kol. 2004a; 

Yamamoto a kol. 2001). Bylo  prokázáno, že v sítnici ptáků orientujících se magnetickým 

polem Země v Emlenových orientačních klecích kolokalizují markery neuronální aktivace 

c-Fos a ZENK s exprecí Cry1 (Mouritsen a kol. 2004a). Navíc bylo recentně prokázáno, že 

magnetosensitivita je u octomilek, Drosophila melanogaster závislá na přítomnosti 

funkčního genu pro kryptochrom (Gegear a kol. 2008, 2010). Zatímco wild-type octomilky 

vykazují v T- bludišti  jasnou reakci vůči experimentálnímu magnetickému poli, cry 

deficientní (cry0 knock-out a cryb mutant) kmeny nikoli. Kryptochromy tedy velmi 

pravděpodobně hrají klíčovou roli nejen v magnetické kompasové orientaci ptáků, ale v 

magnetosenzitivitě živočichů obecně.  

 O procesování magnetické informace v centrálním nervovém systému mnoho 

nevíme. Protože magnetorecepce slouží především k orientaci a k navigaci, předpokládá se 

zapojení struktur zapojených do zpracovávání informací potřebných pro používání map 

prostoru a dalších kooperujících neuronálních populací. 

 

Role vestibulárního systému. Vestibulární systém je zapojen do procesování vstupních 

informací o poloze těla a podílí se na schopnosti orientace v prostoru. Komplex 

vestibulárních jader dostává vstupy z mozečku, ale kromě toho jsou zde přijímány 

informace z dalších smyslových orgánů včetně proprioceptivních vstupů (Vidal a Sans 

2004). Vestibulární jádra jsou zpravidla dělena na 4 hlavní jádra (superior - SuVe, lateral - 

LVe, medial - MVe, spinal - SpVe) a topograficky poblíž umístěné skupiny menších jader. 

Vestibulární nerv vede hlavní sluchový vstup do lateral vestibular nucleus, kde se 

rozděluje na vzestupné a sestupné větve. Vzestupné větve nervu projikují do superior + 

medial + lateral vestibular nuclei. Sestupné větve nervu pak projikují do lateral + spinal 

vestibular nuclei. Řada vláken z větví vestibulárního nervu kromě toho vytváří více 

paralelních spojení projikující do 4 hlavních vestibulárních jader a vytváří tak spojení 2. 

řádu. Tyto neuronální populace přes toto spojení přijímají buď vstupy jednoho typu (např. 

pouze informace z horizontální či vertikální crista ampullaris, maculae staticae), nebo jsou 

naopak multikonvergentní a přijímají různé typy informací (Angelaki a Perachio 1993; 

Graf a Ezure 1986; Kubo a kol. 1977; Lannou a kol. 1980). Vestibulární struktury tedy 

musí být posuzovány jako důležité informační spojení přijímající nejrůznější informace 

(zrakové, proprioceptivní, vestibulární), které kombinuje tyto vstupy pro kalibraci udržení 

rovnováhy a vyváženosti celého těla. Vestibulární systém projikuje do dorzálního 
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tegmentálního jádra a to dále přes laterální mammilární jádro do thalamu, kam se dostává 

informace i ze zrakového systému (Vidal a Sans 2004). 

  Možnost zapojení vestibulárního systému byla zmiňována v několika publikacích 

zaměřených především na holuby (např. Semm 1984). V současné době se u ptáků a 

všeobecně u obratlovců předpokládá zapojení vestibulárního systému do neurálního 

okruhu navrženém Wu a Dickmanem (2011), kteří předpokládají účast vestibulárních 

vstupů z lageny na zpracovávání magnetické informace. K tomuto tvrzení přispívá objev 

ferritinových částic obsažených ve vláskových buňkách vnitřního ucha (Lauwers a kol. 

2013). Kromě toho bylo demostrováno, že funkčnost vestibulárního systému u potkanů je 

důležitá pro funkčnost map prostoru vytvářených v hipokampu a především zde ovlivňuje 

aktivitu head direction cells (Stackmann a kol. 1997, 2002).  

 

Role trigeminálního systému. Celý trigeminální systém je možné rozdělit na část 

motorickou a sensorickou. V souvislosti s magnetorecepcí je velmi často zmiňován hlavně 

sensorický trigeminální systém, jehož součástí je trigeminální nerv inervující obličejovou 

část těla. Tento nerv se rozděluje do tří větví: maxilární, mandibulární a oftalmické. 

Sensorické a motorické vstupy z trigeminálních ganglií vstupují do mozkového kmene 

společně, poté se rozdělí a část projikuje rostromediálně do mesecephalic nucleus  a část 

vstupuje do trigeminálního traktu laterálně. Část vstupů se dostává do principal trigeminal 

nucleus (Pr5) a druhá část vstupů směřuje do spinálního traktu, některé vstupy jsou zde 

filtrovány. Trigeminální sensorická jádra vytváří několik skupin jader prodlužujících se 

směrem ze středního mozku do spinální části míchy. Hlavní komplex jader sestává z 

principal trigeminal nucleus a spinal trigeminal nuclei (oral + interpolar + caudal part). Z 

principial trigeminal nucleus je informace dále přenášeny do thalamu (Waite 2004). 

Sensorický trigeminální systém je často zmiňován v souvislosti s magnetickým smyslem, 

protože u ryb a ptáků byla elektrofyziologickými metodami prokázána přítomnost 

magnetoresponsivních jednotek v trigeminálním gangliu nebo v oftalmické větvi 

trojklanného nervu (Semm a Beason 1990, Walker a kol. 1997). U ptáků se předpokládalo 

čití informací magnetické informace v horní části zobáku (Fleissner a kol. 2003, 2007; 

Hanzlik a kol. 2000; Wiltschko a kol. 2010a), která je inervována oftalmickou větví 

trigeminálního nervu, nicméně předpoklad účasti ferritinových částic obsažených v horní 

části zobáku byl zpochybněn (Treiber a kol. 2012). Neuroetologické experimenty 

vyřazující senzitivitu nervus ophthalmicus pomocí lokální anestézie nebo bilaterální 

transekce nervu přesto přináší výsledky, které naznačují zapojení trigeminálního nervu do 
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přenosu magnetické informace do mozku (Beason a Semm 1996; Mora a kol. 2004). Byly 

zde identifikovány magneto-responzivní jednotky, jejichž frekvence akčních potenciálů je 

ovlivňována změnami v intenzitě magnetického pole. Stejně tak experimenty založené na 

operantním podmiňování naznačují, že magnetoreceptory asociované s trigeminálním 

systémem jsou sensory intenzity magnetického pole (Mora a kol. 2004; Walker a kol. 

1997) Všeobecně se tedy předpokládá, že hrají roli v magnetickém mapovém smyslu 

(informace o geografické poloze). 

 

Role hipokampo-entorhinálního systému. Magnetická informace je součástí vstupních 

informací o okolním prostředí. Lze tedy předpokládat, že bude zpracovávána společně s 

ostatními navigačními daty v tzv. "rodent navigation circuit" (Burger a kol. 2010; 

Touretzky a kol. 2002), a to nejen o hlodavců, ale pravděpodobně podobným způsobem i u 

ptáků. Magneto-responzivní neurony byly identifikovány v hipokampu ptáků (Shimizu a 

kol. 2004; Vargas a kol. 2006), u rypošů čeledi Bathyergidae v superior colliculus, 

hipokampu, subikulu, entorhinální kůře a korových i podkorových centrech (Burger a kol. 

2010; Němec a kol. 2001).  

 "Rodent navigation circuit" je možné zjednodušeně rozčlenit na hipokampo-

entorhinální systém (Moser a kol. 2008) a systém jader obsahujících tzv. head direction 

cells - neurony směru hlavy (Taube 2007). Anatomicky je entorhino-hipokampální systém 

tvořen hipokampální a parahipokampální formací (Witter and Amaral 2004). 

Parahipokampální formaci tvoří entorhinální, postrhinální a perirhinální kůra. 

Hipokampální formaci tvoří gyrus dentatus, vlastní hipokampus sestávající z cornu 

Ammonis 1-3 (CA1-3), a subikulum. "Rodent navigation circuit" je systém tvořený 

strukturami, které obsahují neurony nazvané podle informace, kterou kódují. Změna jejich 

akčního potenciálu na specifických místech v prostoru tvoří informaci, která se podílí na 

spoluutváření mapy prostoru včetně pozice v ní. Place cells (O´Keefe a Dostrovsky 1971; 

O´Keefe 1976), grid cells (Moser a kol. 2008), head direction cells (Taube 2007) a border 

cells spolupracují jako jednotky účastnící se navigace v prostoru (McNaughton a kol. 

2006; Sharp a kol. 2001; Samu a kol. 2009). Place cells reagují intenzivní palbou akčních 

potenciálů, pokud se zvíře dostane na určité konkrétní místo alocentrického prostoru, tzv. 

místové pole („place field“). Vlastnosti place cells mají pyramidální neurony CA1 – 3, 

granulární buňky gyrus dentatus hipokampu, a také některé neurony v subikulu. 

Jednotlivým place cells odpovídají různá místová pole, populace place cells tedy vytváří 

vnitřní reprezentaci okolí zvířete (Muller a kol. 1991). Place place cells hipokampu mají 
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například významnou roli ve formování a konsolidaci kontextově specifické episodické 

paměti (Ferbinteanu a Shapiro 2003; Leutgeb a kol. 2005; Moita a kol. 2003; Wood a kol. 

2000). Head direction cells, neurony reagující na změnu polohy hlavy, byly popsány v 

několika podkorových centrech, postsubikulu, retrospleniální a entorhinální kůře (Taube 

2007). Posledně objeveným typem neuronů jsou hraniční neurony („border cells“). 

Vyskytují se spolu s grid cells, place cells a head direction cells v mediální entorhinální 

kůře a parasubikulu. K jejich aktivaci dochází při přiblížení k okraji experimentálního 

prostoru. O jejich existenci uvažoval Burgess a kolegové již v roce 2000, ale popsány byly 

až v nedávné době (Solstad a kol. 2008). Grid cells objevil recentně Hafting a kol. (2005). 

Tyto typy neuronů se vyskytují v entorhinální kůře spolu s place cells a head direction cells 

(Fyhn a kol. 2004), dále také v presubikulu a parasubikulu smíšeně s head direction cells a 

border cells (Boccara a kol. 2010). Grid cells mají pravděpodobně zásadní význam pro 

odhad vzdáleností, podílí se na integraci dráhy a výrazně ovlivňují aktivitu place cells 

(Moser a kol. 2008). Na tomto místě je třeba zmínit, že některá centra navigačního 

systému, jakými jsou hipokampus, anteriorní jádra talamu, mammilární jádra a 

retrospleniální kortex hrají rovněž zásadní roli v kontextuálním učení a paměti (Aggleton a 

Pearce, 2001). 

 

Role zrakového systému. Zrakový systém je uvažován v souvislosti s vnímáním 

magnetického pole pomocí kryptochromů v sítnici, které jsou hlavními kandidáty na 

magnetoreceptory zprostředkovávající kompasový smysl (Giovani a kol. 2003). Jsou 

exprimovány nejen v sítnici, ale např. i v epifýze savců (Miyamoto a Sancar 1998; 

Nakamura a kol. 2001) a ptáků (např. Mouritsen a kol. 2004; Moller a kol. 2004). Mezi 

jejich vlastnosti patří schopnost po excitaci fotony vytvářet radikálové páry schopné 

interagovat s magnetickým polem Země (Rodgers a Hore 2009). Předpokládá se, že 

magnetický smysl ptáků je závislý na světle (Wiltschko a Wiltschko 1981), resp. jeho 

vlnové délce a intenzitě (viz výše). Naopak u želv (Light a kol. 1993; Lohmann 1991; 

Lohmann a kol. 2001) a rypošů (Marhold 1997) byla demostrována schopnost orientace v 

naprosté tmě.  

 Projekce ze sítnice do mozku jsou organizovány do paralelních drah. Optický trakt 

projikuje do pěti hlavních podkorových zrakových oblastí - suprachiasmatic nucleus 

(SCN), lateral geniculate (LG), pretectum, superior colliculus a accesoric optic system 

(AOS). Role některých oblastí zrakového systému v magnetické orientaci ptáků byla již 

potvrzena elektrofyziologicky (Semm a kol. 1984; Semm a Demaine 1986), 
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neuroanatomicky (Liedvogel a kol. 2007 Mouritsen a kol. 2004a, 2005; Heyers a kol. 

2007) a neuroetologickými studiemi (Zapka a kol. 2009). Elektrofyziologické studie 

prokázaly přítomnost magnetoresponzivních neuronů v centrech zrakového systému - 

tectum opticum a v nucleus of the basal optic root (nBOR), které je součástí akcesorického 

optického systému. Tyto struktury obsahují jednotky reagujícící na změnu magnetické 

inklinace, takže se pravděpodobně účastní kompasové orientace (Semm a Demain 1986;  

Semm a kol. 1984).. Studie aplikujícící ITFs jako markery neuronální aktivace přinesly 

výsledky napovídající o zapojení thalamofugálního zrakového systému do magnetorecepce 

u ptáků (Liedvogel a kol. 2007; Mouritsen a kol. 2005). Výsledky těchto studií byly 

potvrzeny experimenty s lézemi ve zrakovém systému ptáků (Zapka a kol. 2009) i 

elektrofyziologicky (Vargas a kol. 2006). U savců byly magnetoresponsivní neurony 

detekovány zatím pouze v superior colliculus pomocí aktivitního markeru c-Fos (Němec a 

kol. 2001). Tato struktura je nezbytná pro schopnost orientace vůči sensorickým stimulům. 

Dochází zde k integraci motorické a sensorické informace přicházející ze zrakového a 

vestibulárního systému, dále vstupy somatosensorické, striatonigrální a cerebelární (Huerta 

a Harting 1984; Vanegas 1984). 

  

14



1.5 Cíle práce 
Cílem mé práce je identifikace populací magnetoresponzivních neuronů u myši C57BL/6J 

pomocí detekce aktivace nebo inaktivace kandidátních oblastí mozku v souvislosti se 

změnami vlastností magnetického pole v experimentální aréně. Projekt si klade za cíl 

analyzovat neurální substrát magnetické orientace u myši kmene C57BL/6J s použitím 

indukovatelných transkripčních faktorů (ITFs) jako markerů neuronální odpovědi. 

 

Analýza bude zaměřena na zrakový, trigeminální, vestibulární systém a hipokampo-

entorhinální systém, který je součástí navigačního systému (tzv." rodent navigation 

circuit"). 

 

Pokud budou identifikována mozková centra obsahující magneto-responzivní neurony, 

výsledné poznatky budou sloužit pro zacílení navazujících experimentů na konkrétní 

oblasti mozku zapojené do procesování magnetického smyslu u hlodavců. 
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2. Materiál a metodika 
V experimentu jsme použili laboratorní myš inbredního kmene C57BL/6J. U tohoto kmene 

laboratorní myši byla opakovaně demonstrována schopnost magnetické kompasové 

orientace (viz Úvod). Perspektivita tohoto kmene spočívá také v dostupnosti genetických 

knock-outů pro kryptochromy (Sancar 2004), které podle dosavadních výsledků hrají 

zásadní roli v transdukci magnetické informaci na elektrický signál (viz Úvod). Navíc je 

tento kmen je vysoce kompetentní v úlohách zahrnujících prostorovou orientaci a paměť 

(např. Wahlsten a kol. 2005). 

Experiment byl zaměřen na stimulaci kandidátních oblastí mozku, které by mohly 

reagovat na změny magnetického pole. K identifikaci populací neuronů, které jsou 

změnami magnetického pole nebo aktivní orientací pomocí magnetického kompasu 

specificky aktivovány, bylo použito funkční neuroanatomické mapování založené na 

monitorování exprese indukovatelných transkripčních faktorů c-Fos a Egr-1. 

 

2.1 Magnetická stimulace 
Pro potřeby tohoto experimentu bylo testováno 39 jedinců (60-80  dní staré samice) 

rozdělených do pěti experimentálních skupin. Všechna zvířata byla před experimentem 4 

týdny umístěna v prostředí se světelným režimem 12L:12D, ve kterém bylo odstíněno 

nízkofrekvenční a radiofrekvenční elektromagnetické pole. Potrava byla dostupná ad 

libitum. Během této doby bylo se zvířaty pravidelně manipulováno (handling) a zvířata 

byla seznámena s experimentálním prostředím kvůli minimalizaci stresu, který  ovlivňuje 

chování i mozkovou aktivitu. Na začátku samotného experimentu byla každá myš umístěna 

do kruhové arény s hoblinami (open field test, průměr arény 82 cm), kde mohla volně 

explorovat 75 minut. Byl pořízen videozáznam chování zvířete. Během této doby bylo 

triaxiální Merittovo cívkou (velikost 1.8m x 1.8m x 1.8m) měněno magnetické pole uvnitř 

arény podle definovaných parametrů příslušného stimulu: 

1) lokální geomagnetické pole (B=46 μT, 66 º inklinace) (N=8) 

2) “nulové” pole (B< 500 nT) (N=8) 

3) experimentální pole, jehož intenzita se měnila každé 2 s (B = 0 → 25 → 50 → 75 → 

100 → 125 → 150 → 0 μT) (N=9) 

4) experimentální pole komplexně se měnící v rozsahu B = 50 až -50 μT (N=8) 
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5) experimentální pole komplexně se měnící v rozsahu B = 250 až -250 μT (N=6) 

 

Parametry magnetického pole byly pro kontrolu během experimentu snímány trojosým 

magnetometrem GeoMag se sondou Honeywell HMR2300 (Edis vvd., Košice, Slovensko). 

Celý systém pro manipulaci s magnetickým polem byl ovládán pomocí počítačově 

řízených zdrojů stejnosměrného proudu (Hamann Hardware & Software Development, 

Plön, Germany).  

 Pořadí zvířat i stimulů bylo náhodné. Každé zvíře prošlo vybraným stimulem pouze 

jednou. Ihned po ukončení experimentu bylo usmrceno předávkováním halothanem 

(Sigma-Aldrich spol sr.o.) a byla provedena transkardiální perfuze pufrovaným 

fyziologickým roztokem (dále PBS) a 4% paraformaldehydem (PFA). Následně byl mozek 

zvířete vypreparován a postfixován v 4% PFA po 12 hodin, poté byla tkáň převedena do 

fosfátového pufru (dále PB). Před imunohistologickým zpracováním byla tkáň skladována 

ve 4°C. Se zvířaty se během experimentu zacházelo v souladu s platnými předpisy podle § 

17 odst. 1 zákona č. 246/1992 Sb.. 

 

2.2 Imunohistochemie 
Postfixované mozky myší byly uskladněny v PB (20ml PB + 10µl NaN3). 

Kryoprotekce byla zajištěna prosycením tkáně 30% roztokem sacharozy v PBS. Poté byl 

mozek zalit do želatiny (300 BLOOM) a bloček fixován v roztoku 30% sacharozy v 4% 

PFA přes noc. Následující den byl bloček zmražen na -80°C na 12 hodin a poté nakrájen 

na kryostatu Leica CM 3050S na 40 µm silné řezy. Během krájení byly řezy postupně 

ukládány do rozděleného boxu s PB kvůli zachování rovnoměrného rozdělení řezů do 

skupin. Celkem byly řezy každého mozku rozděleny do 18 skupin. Na každý marker byl 

použit každý třetí řez (pro přehlednost viz schéma č. 1).  

 Vybrané skupiny řezů byly imunohistologicky značeny dle standardního 

protokolu používaného v naší laboratoři. Pro detekci exprese byly použity primární 

protilátky egr-1, 1:2000 (C-19, made in rabbit, Santa Cruz Biotechnology, Inc.) a anti-c-fos 

, 1:20000 (Ab-5, 4-17, rabbit Ab, PC38, Calbiochem); sekundární protilátka anti-rabbit 

biotinylated IgG , 1:200 (H+L, Vector Laboratories, BA-1000), k detekci sekundární 

protilátky byla z důvodu stability značení použita peroxidázová reakce s 
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3,3´diaminobenzidinem (DAB) s využitím VECTASTAIN Elite ABC kitu (PK-6100, 

Vector Laboratories, Inc.). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 Schéma č.1 

 

Protokol barvení: 

1. 3% H2O2 30 min 

2. PBS 3 x promytí (3 x 10 min) 

3. NGS (normal goat serum)  

4. PBS 3 x promytí (3 x 10 min) 

5. Avidin blocking 15 min 

6. PBS 3 x promytí (3 x 10 min) 

7. Biotin blocking 15 min 

8. inkubace - primární protilátka v SAPJE - přes noc 

  
druhý den: 

 

1. PBS 3 x promytí (3 x 10 min) 

2. 2°AB 90 min  

3. PBS 3 x promytí (3 x 10 min) 

4. ABC kit 2 hod 

5. PBS 3 x promytí (3 x 10 min) 

6. DAB vizualizace 

c-fos egr1 konzervace 

-25°C  

c-fos egr1 konzervace 

-25°C  

c-fos egr1 konzervace 

-25°C  

c-fos egr1 konzervace 

-25°C  

c-fos egr1 konzervace 

-25°C  

c-fos egr1 konzervace 

-25°C  
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Obarvené řezy byly nakonec cca 5x promyty v PB, uskladněny ve 4°C a poté namontovány 

seřazené v rostrokaudálním pořadí na podložní skla potažená 0,5% želatinou. Jako zalévací 

médium byl použit DPX (Sigma-Aldrich spol s r. o.). 

 

Použité roztoky: 

PB: 1000 ml dest. H2O + 2,16 g KH2PO4 (Merck spol. sr.o.)+ 11,56 g Na2HPO3 (Merck 
 spol sr.o.) 
PBS: 1000 ml PB + 9 g NaCl 
30%  sacharoza: 70 ml PB + 30 g sacharozy 
4% PFA: 1000 ml PB + 40g paraformaldehydu (Sigma-Aldrich sr.o.) 
PFA sacharoza: 70 ml PFA + 30 g sacharozy  
SAPJE: 200 ml PBS + 0,2g BSA (bovine serum albumin, Sigma-Aldrich sr.o.) + 1 ml 
 TRITON X-100 (Sigma-Aldrich sr.o.) 
želatina (bločky): 200 ml H2O + 20 g želatiny (300 BLOOM, Sigma-Aldrich sr.o.) + 60 g 
 sacharozy + 200µl NaN3 
želatina (skla): 1000 ml H2O + 5 g želatiny (75-100 BLOOM, Sigma-Aldrich sr.o.) + 0,5 g 
 CrK(SO4)2 (Sigma-Aldrich sr.o.) 
 
 

 

2.3 Kvantifikace imunopozitivních neuronů 
Pro srovnání a morfologické určení mozkových jader sloužily řezy myšího mozku 

obarvené kresylovou violetí a stereotaktický atlas myšího mozku (Paxinos a Franklin 

2001). Struktury vestibulárního systému byly měřeny na všech dostupných řezech, tj. u 

každého markeru každý třetí řez. U trigeminálního, zrakového a hipokampo-entorhinálního 

systému byly měřeny vybrané roviny definované interaurální vzdáleností. U trigeminálního 

systému byly vybrány roviny: -1,22; -1,54; -1,88; -2,00; -2,20; -2,44; -2,68; -2,92; -3,16; -

3,52; -3,76; -3,96; -4,32. Hipokampo-entorhinální systém byl analyzován v rovinách: 2,34; 

1,98; 1,62; 0,52; 0,28; 0,00; -0,68; -0,92; -1,16. Zrakový systém byl analyzován v 

rovinách:  1,98; 1,50; 1,34; 1,00; 0,64; 0,28; -0,08; -0,44; -0,80. Pro analýzu měření byly 

získány u každé struktury 3 a více hodnot ze stejně vzdálených řezů. Data nebyla zahrnuta 

do analýzy v případě, že byly z důvodu poškození tkáně k dispozici méně než 3 

analyzovatelné řezy na strukturu a zvíře. Struktury byly nafoceny kamerou SPOT RT 

Slider 2.3.1.1 (Diagnostic Instruments, Inc.) na mikroskopu Olympus BX51TF (Olympus 

Optical Co, Ltd.). Snímaný obraz byl zaznamenán programem SPOT Advanced 5.0. 
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Měření dat bylo prováděno v programu CellP (Olympus Optical Co, Ltd.). Analyzované 

struktury byly foceny při zvětšení 100x nebo 200x. 

Analýzu jsem zaměřila na funkční systémy, jejichž možná role v magnetorecepci či 

magnetické orientaci je uvažována v recentní literatuře. Ve své diplomové práci používám 

nomenklaturu zavedenou Paxinosem a Franklinem (2001), přidržím se proto anglických 

názvů. 

 

Analyzované struktury vestibulárního systému (Obr. I-II):   

medial vestibular nucleus, parvicellular (MVePC) 

lateral vestibular nucleus (LVe) 

vestibulocerebellar nucleus (VeCb) 

spinal vestibular nucleus (SpVe) 

medial vestibular nucleus (MVe) 

medial vestibular nucleus, magnocellular (MVeMC) 

superior vestibular nucleus (SuVe) 

 

Analyzované struktury trigeminálního systému (Obr. III-V): 

 principal sensoric trigeminal nucleus, dorsomedial part (Pr5DM) 

 principal sensoric trigeminal nucleus, ventrolateral part (Pr5VL) 

 dorsomedial spinal trigeminal nucleus (DMSp5) 

 spinal trigeminal nucleus, oral part (Sp5O) 

 spinal trigeminal nucleus, interpolar part (Sp5I) 

 spinal trigeminal nucleus, caudal part (Sp5C) 

 

Analyzované struktury zrakového systému (Obr. VI-VIII): 

 dorsal lateral geniculate (DLG) 

 ventral lateral geniculate (VLG) 

 secondary visual cortex, mediolateral area (V2MM) 

 secondary visual cortex, mediomedial area (V2ML) 

 primary visual cortex (V1) 

 secondary visual cortex, lateral area (V2L) 

 superficial gray layer of superior colliculus (SCSuG) 

 optic nuclear layer of superior colliculus (SCOp) 

zonal layer of superior colliculus (SCZo) 
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Analyzované struktury hipokampo-entorhinálního systému (Obr. VIII-X): 

 cornu Ammonis (CA1) 

 cornu Ammmonis (CA3) 

 dentate gyrus, granular layer (GrDG) 

 dentate gyrus, polymorph layer (PoDG) 

 dorsal subiculum (Sd) 

 ventral subiculum (Sv) 

 medial entorhinal cortex (MEnt) 

 lateral entorhinal cortex (LEnt) 

 

 

2.4 Statistická analýza 
Dle technických možností byly u každé struktury kvantifikovány neurony vztažené na 

plochu celé struktury (popř. délku struktury) nebo byly kvantifikovány neurony v 

definovaném počítacím rámci. V jádrech byla měřena analyzovaná plocha, u 

hipokampálních struktur byl počet neuronů vztažen na délku měřené oblasti. Do analýzy 

byly zahrnuty takové imunopozitivní neurony, které dosahovaly silně kontrastního 

zbarvení jádra neuronu s exprimovaným imunohistologicky značeným proteinem. Měření 

bylo prováděno pro levou a pravou stranu mozku zvlášť. Poté byly naměřené hodnoty 

zprůměrovány pro každou stranu mozku (dále jako "L" - levá strana mozku, "P" - pravá 

strana mozku, "LP" - zprůměrovaná data pro levou a pravou stranu mozku). Pro každou 

strukturu byla provedena analýza variance - jednocestná ANOVA. V případě 

signifikantních rozdílů byl následně proveden post hoc Tukey test - mnohonásobná 

porovnávání pro zjištění rozdílů mezi skupinami. Pro struktury se signifikantním rozdílem 

imunopozitivity byly vytvořeny krabicové grafy ("box and whisker plot"). Analýza všech 

struktur byla provedena jako slepý test, tj. neměla jsem k dispozici informace o zařazení 

zvířete do experimentální skupiny. Aby bylo měření objektivní a bylo možné provádět 

další navazující studii materiálu, přípravu a rozdělení dat pro analýzu provedla kolegyně 

Bc. Lucie Štefanská. Data byla analyzována v programu R (ver.3.1.0,  The R Foundation 

for Statistical Computing), grafické úpravy byly provedeny v Corel Photo Paint 5 (Corel 

Corp.).  
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Ukázka exprese c-Fos ve 
vestibulárním systému (100x) 

Ukázka exprese Egr1 ve 
vestibulárním systému (100x) 

shora dolů: 

Obr. A: MVePC, MVeMC, LVe, VeCb, SuVe 

Obr. B: SpVe, MVe 

 

A A 

B B 
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Obr. I 
Analyzované struktury 
vestibulárního systému 
 
MVePC ¢ 

MVeMC ¢ 

LVe  ¢ 

VeCb  ¢ 

SuVe  ¢ 

 
(Podle atlasu Paxinose  
 a Franklina, 2001) 
 

 

 

Obr. II 
Analyzované struktury 
vestibulárního systému 
 

SpVe  ¢ 

MVe  ¢ 

 
(Podle atlasu Paxinose  
 a Franklina, 2001) 
 

 

 

Obr.III 

Analyzované struktury 
trigeminálního systému 
 

Pr5DM ¢ 

Pr5VL  ¢ 

 
(Podle atlasu Paxinose  
 a Franklina, 2001) 
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Obr.IV 
Analyzované struktury 
trigeminálního systému 
 

Sp5O  ¢ 

DMSp5 ¢ 

 
(Podle atlasu Paxinose  
 a Franklina, 2001) 
 

 

 

   
 
     

 Obr. V 
 Analyzované struktury 
 trigeminálního systému 

   
 Sp5I  ¢ 

  Sp5C  ¢ 

   
  (Podle atlasu Paxinose a  
       Franklina, 2001) 
 

 
         

 
 
Obr. VI 
Analyzované struktury 
zrakového systému 
 

DLG  ¢ 

VLG  ¢ 

 
(Podle atlasu Paxinose a   
 Franklina, 2001) 
 

 

24



Obr. VII 
Analyzované struktury 
zrakového systému 
 

SCZo  ¢ 

SCSuG ¢ 

SCOp  ¢ 
 
(Podle atlasu Paxinose  
 a Franklina, 2001) 
 
 
 
   
   
    
Obr.VIII  
Analyzované struktury 
zrakového systému 

 

V2MM ¢ 

V2ML  ¢ 

V1  ¢ 

V2L  ¢  
  

Analyzované struktury 
hipokampo-  

         entorhinálního systému
   
            Sd + Sv   ¢ 
                 
         (Podle atlasu Paxinose a  
          Franklina, 2001) 
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Obr. IX 
Analyzované struktury 
hipokampo-
entorhinálního systému 
 
 
CA1  ¢ 

CA3  ¢ 

GrDG  ¢ 

PoDG  ¢ 

    

(Podle atlasu Paxinose a   
          Franklina,  2001) 
 
 

 
 
 
Obr. X 
Analyzované struktury 
hipokampo-
entorhinálního systému 
 

LEnt  ¢ 

MEnt  ¢ 
 

 (Podle atlasu Paxinose a  
 Franklina,  2001) 
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3. Výsledky 
V této práci jsem analyzovala změny v expresi genů časné odpovědi Egr1 a c-Fos, které 

signalizují změnu aktivity neuronálních populací při změnách magnetického pole. 

Imunopozitivní neurony jsem analyzovala ve vybraných strukturách čtyř mozkových 

systémů. Porovnávala jsem rozdíly mezi expresí markerů a testovala rozdílný efekt pěti 

experimentálně změněných magnetických polí - stimulů. Použití čtyř stimulů s různými 

parametry umožnilo zjistit, jaký podnět měl na změnu aktivace dané struktury vliv. Jako 

kontrolní skupina byla stanovena pátá skupina s přirozeným magnetickým polem. 

Výsledky je možné rozdělit do čtyř kapitol dle analyzovaných systémů a každá kapitola je 

členěná do částí dle analyzovaných struktur. Z důvodu rozsáhlých dat v této části práce 

zmiňuji pouze struktury, u kterých byly zaznamenány signifikantní změny exprese. Pouze 

v grafických schématech jsou pro porovnání záznamy změn exprese obou markerů 

dostupné pro danou strukturu včetně nesignifikantních dat. V následujícím textu jsou data 

pro levou stranu mozku značena "L", pro pravou stranu mozku "P" a zprůměrované 

hodnoty obou stran "LP". 

 
 
 
3.1 Vestibulární systém  
Výsledky analýzy vestibulárního systému ukázaly signifikantní změnu neuronální aktivace 

ve strukturách superior vestibular nucleus (SuVe) a v magnocellular medial vestibular 

nucleus (MVeMC). 

 
Superior vestibular nucleus (SuVe). Počty imunopozitivních neuronů jsou shrnuty v Obr. 

č. 1, výsledky statistické analýzy v Tab. č. 1 a v příloze Tab. S1. Hodnoty počtu 

imunopozitivních neuronů v datech pro Egr1 celkově dosahovaly vysokých hodnot 

rozptylu a celková imunopozitivita se pohybovala v rozmezí 0-40 neuronů/mm2. 

Signifikantní rozdíl exprese Egr1 byl demonstrován na pravé straně mozku (ANOVA: 

p=0,047). Počet imunopozitivních neuronů byl u zvířat vystavených komplexně se 

měnícímu poli o intenzitách B = 250 µT až -250 µT (K-MAX) signifikantně vyšší než u 

zvířat vystavenách magnetickému poli s proměnlivou intenzitou (INT) (Tukey post hoc 

test: p=0,027). Výsledky analýzy exprese markeru c-Fos nepřinesly signifikantní rozdíl 

mezi skupinami. Z grafů pro c-Fos je patrný malý počet imunopozitivních neuronů v 

rozmezí 0-10 neuronů/mm2. 
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Tabulka č. 1  
SuVe - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 
 

struktura/marker dataset F p 
SuVe/Egr1 L 0,629 0,646 
SuVe/Egr1 P 2,815 0,047 
SuVe/Egr1 LP 1,527 0,225 
SuVe/c-Fos L 0,196 0,938 
SuVe/c-Fos P 1,940 0,139 
SuVe/c-Fos LP 0,690 0,606 

 

Magnocellular medial vestibular nucleus (MVeMC). Výsledky statistické analýzy jsou 

shrnuty v Tab.č. 2 a v příloze Tab. S2. Analýzou variance zde byla zjištěna signifikantní 

změna v expresi markeru c-Fos v datech zprůměrovaných pro pro levou a pravou stranu 

(ANOVA: p=0,040), ale post hoc test nepotvrdil statistickou významnost rozdílů exprese 

mezi skupinami.Na pravé i levé straně byly pozorovány nesignifikantní trendy (viz Tab. 

S2). Z porovnání výsledků všech skupin je patrná celkově vyšší úroveň exprese markeru 

Egr1 než markeru c-Fos, u kterého se rozdíly mezi skupinami pohybovaly v řádu 

jednotlivých neuronů (max. 10 neuronů/mm2). 
 

Tabulka č. 2: 
MVeMC - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů  
 

struktura/marker dataset F p 
MVeMC/Egr1 L 0,444 0,776 
MVeMC/Egr1 P 0,228 0,921 
MVeMC/Egr1 LP 0,255 0,904 
MVeMC/c-Fos L 2,499 0,061 
MVeMC/c-Fos P 2,261 0,083 
MVeMC/c-Fos LP 2,819 0,040 

 
 

Medial vestibular nucleus - parvicellular (MVePC), lateral vestibular nucleus (LVe), 

vestibullocerebellar nucleus (VeCb), spinal vestibular nucleus (SpVe), medial vestibular 

nucleus (MVe). U těchto analyzovaných struktur nebyly pozorovány žádné signifikantní 

změny exprese aktivitních markerů ani viditelné trendy exprese těsně nad hranicí 

signifikance (p=0,05-0,1).   
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Obrázek č. 1 Superior vestibular nucleus (SuVe) - počet imunopozitivních neuronů u zvířat vystavených různým 
magnetickým podmínkám.  
A-C: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem Egr1 (shora dolů: pravá, levá strana a průměr obou 
hodnot); D-F: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem c-Fos (shora dolů: pravá, levá strana a průměr 
obou hodnot); Zkratky: PŘIR - přirozené pole; NUL - nulové pole; INT – pole, jehož intenzita se měnila každé 2s; KOM - 
mag. pole komplexně se měnící v rozsahu B = 50 až -50 μT; K-MAX - mag.  pole komplexně se měnící v rozsahu B = 250 
až -250 μT; kódy signifikance: 0 <***<0.001 <**<0.01 <*<0.05  

A D 

B E 

C F 
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3.2 Trigeminální systém 
Signifikantní změna exprese aktivitních markerů byla zaznamenána v podjádrech 

spinálního trigeminálního jádra (spinal trigeminal nucleus, oral part - Sp5O, spinal 

trigeminal nucleus, interpolar part - Sp5I, spinal trigeminal nucleus, caudal part - Sp5C). 

Trendy na hranici průkaznosti byly detekovány v dorsomedial spinal trigeminal nucleus 

(DMSp5) a principal trigeminal nucleus, ventrolateral part (Pr5VL). 

 

Spinal trigeminal nucleus, oral part (Sp5O). U orálního podjádra (Sp5O) byly 

signifikantní rozdíly exprese Egr1 zaznamenány na obou stranách i u dat průměrovaných 

pro obě strany (ANOVA: L - p=5,18*10-6; P - p=0,002; L+P - p=1,9*10-5). Ve všech 

případech byla zaznamenána signifikantně zvýšená exprese Egr1 u zvířat vystavených 

magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 250 až -250 μT (K-MAX) 

(výsledky post hoc testu viz příloha, Tab. S4-S6). Počet imunopozitivních neuronů se zde 

přibližně zdvojnásobil ve srovnání s kontrolními zvířaty vystavenými přirozenému poli 

(viz Obr. č. 2). Výsledky získané analýzou exprese markeru c-Fos vykazují podobné 

trendy, avšak signifikantní rozdíl byl pozorován pouze na pravé strany mozku (ANOVA: 

p=0,002) a u dat zprůměrovaných pro levou a pravou stranu (ANOVA: p=0,001). Zvířata 

vystavená magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 250 až -250 μT (K-

MAX) vykazovala signifikantně zvýšenou expresi ve srovnání se zvířaty vystavenými 

magnetickým stimulům  NUL, INT a KOM, nikoli však ve srovnání s kontrolními zvířaty 

vystavenými přirozenému poli (výsledky post hoc testu viz příloha, Tab. S7, S8). 

 
Tabulka č. 3 
Sp5O - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 

struktura/marker dataset F p 
Sp5O/Egr1 L 11,500 5,18*10-6 

Sp5O/Egr1 P 5,279 0,002 
Sp5O/Egr1 LP 9,970 1,9*10-5 

Sp5O/c-Fos L 2,437 0,066 
Sp5O/c-Fos P 5,261 0,002 
Sp5O/c-Fos LP 5,808 0,001 

 

Spinal trigeminal nucleus, interpolar part (Sp5I). U tohoto podjádra došlo k statisticky 

významnému zvýšení exprese  Egr1 na pravé straně mozku u zvířat vystaveným 

magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 250 až -250 μT (K-MAX) 

(ANOVA: p=0,029). Exprese Egr1 u těchto zvířat byla signifikantně vyšší než totéž u 
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zvířat vystavených stimulům NUL a INT (post hoc Tukey test: p=0,032, resp. p=0,036). 

Na levé straně se exprese Egr-1 mezi skupinami zvířat vystavenými různým magnetickým 

podmínkám neodlišovala (viz. Obr. 3, Tab. č. 4). V expresi transkripčního faktoru c-Fos 

nebyly pozorovány žádné signifikantní změny (viz Obr. č. 3, Tab. č. 4). 

 
Tabulka č. 4 
Sp5I- výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 

struktura/marker dataset F p 
Sp5I/Egr1 L 1,496 0,226 
Sp5I/Egr1 P 3,094 0,029 
Sp5I/Egr1 LP 2,266 0,083 
Sp5I/c-Fos L 1,330 0,279 
Sp5I/c-Fos P 1,107 0,369 
Sp5I/c-Fos LP 1,375 0,263 

 

 

Spinal trigeminal nucleus, caudal part (Sp5C). U tohoto podjádra byly změny exprese 

Egr1 výraznější než u předchozího jádra. Analýza variance dosahovala hodnot p=0,0001  

pro levou stranu mozku, p=0,016 pro pravou stranu mozku a u zprůměrovaných výsledků 

pro levou a pravou část p=0,001. Na pravé straně mozku byly pozorovány signifikantně 

zvýšené počty immunopozitivních neuronů u zvířat vystavených magnetickému poli 

komplexně se měnícímu v rozsahu B = 250 až -250 μT (K-MAX) vůči všem ostatním 

experimentálním skupinám, a rovněž tak u zvířat vystavených magnetickému poli 

komplexně se měnícímu v rozsahu B = 50 až -50 μT (KOM), zde však pouze vůči 

zvířatům vystaveným magnetickým stimulům  NUL a INT (výsledky post hoc Tukey testu 

viz příloha, Tab. S10). Na levé straně mozku byla signifikantně zvýšená exprese Egr1 

zaznamenána pouze u zvířat vystavených stimulu K-MAX a to ve srovnání se zvířaty  

vystavenými nulovému magnetickému poli (NUL) (viz Obr. č. 4, Tab. S9). Exprese 

transkripčního faktoru c-Fos byla obecně nižší, dosahovala počtu maximálně 30 

neuronů/mm2. Byl zjištěn signifikantní rozdíl počtu imunopozitivních neuronů v pravé 

části mozku (ANOVA: p=0,016), který podle post hoc testu dosahoval statistické 

významnosti na úrovni p=0,014 mezi zvířaty vystavenými magnetickému  poli komplexně 

se měnícímu v rozsahu B = 50 až -50 μT (KOM) a komplexně se měnícímu v rozsahu B = 

250 až - 250 μT (K-MAX).    
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Tabulka č. 5  
Sp5C - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

Dorsomedial spinal trigeminal nucleus (DMSp5). Analýzou variance zde nebyl zjištěn 

signifikantní rozdíl v počtu imunopozitivních neuronů (viz Tab. č. 6). Nicméně data 

zprůměrovaná pro levou a pravou stranu mozku vykazují změny v počtech 

imunopozitivních neuronů pro c-Fos na hranici statistické průkaznosti (ANOVA: 

p=0,056).   

 
Tabulka č. 6 
DMSp5 - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 
 

struktura/marker dataset F p 
DMSp5/Egr1 L 0,684 0,608 
DMSp5/Egr1 P 0,844 0,508 
DMSp5/Egr1 LP 0,757 0,561 
DMSp5/c-Fos L 2,040 0,111 
DMSp5/c-Fos P 1,472 0,232 
DMSp5/c-Fos LP 2,569 0,056 

 

Principal trigeminal nucleus, ventrolateral part (Pr5VL). Magnetické podmínky během 

experimentu neměli signifikantní vliv na expresi použitých aktivitních markerů v tomto 

podjádře (viz Tab. č. 7). 

 
Tabulka č. 7 
Pr5VL - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 
 

struktura/marker dataset F p 
Pr5VL/Egr1 L 1,731 0,166 
Pr5VL/Egr1 P 1,757 0,160 
Pr5VL/Egr1 LP 2,190 0,091 
Pr5VL/c-Fos L 0,907 0,471 
Pr5VL/c-Fos P 0,879 0,487 
Pr5VL/c-Fos LP 1,184 0,335 

 

struktura/marker dataset F p 
Sp5C/Egr1 L 8,018 0,0001 
Sp5C/Egr1 P 3,544 0,016 
Sp5C/Egr1 LP 5,652 0,001 
Sp5C/c-Fos L 0,271 0,894 
Sp5C/c-Fos P 3,539 0,016 
Sp5C/c-Fos LP 0,844 0,507 
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Principal sensoric trigeminal nucleus, dorsomedial part (Pr5DM). U této analyzované 

struktury nebyly pozorovány žádné signifikantní změny exprese aktivitních markerů ani 

viditelné trendy exprese těsně nad hranicí signifikance (p=0,05-0,1).   
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Obrázek č. 2 Spinal trigeminal nucleus, oral part (Sp5O) - počet imunopozitivních neuronů u zvířat vystavených 
různým magnetickým podmínkám 
A-C: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem Egr1 (shora dolů: pravá, levá strana a průměr obou 
hodnot); D-F: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem c-Fos (shora dolů: pravá, levá strana a průměr 
obou hodnot); Zkratky: PŘIR - přirozené pole; NUL - nulové pole; INT - pole, jehož intenzita se měnila každé 2s; KOM - 
mag. pole komplexně se měnící v rozsahu B = 50 až -50 μT; K-MAX - mag.  pole komplexně se měnící v rozsahu B = 250 
až -250 μT; kódy signifikance: 0 <***<0.001 <**<0.01 <*<0.05 
  

A
D

B E

C F
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Obrázek č. 3 Spinal trigeminal nucleus, interpolar part (Sp5I) - počet imunopozitivních neuronů u zvířat 
vystavených různým magnetickým podmínkám 
A-C: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem Egr1 (shora dolů: pravá, levá strana a průměr obou 
hodnot); D-F: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem c-Fos (shora dolů: pravá, levá strana a průměr 
obou hodnot); Zkratky: PŘIR - přirozené pole; NUL - nulové pole; INT- pole, jehož intenzita se měnila každé 2s; KOM - 
mag. pole komplexně se měnící v rozsahu B = 50 až -50 μT; K-MAX - mag. pole komplexně se měnící v rozsahu B =250 
až -250 μT; kódy signifikance: 0 <***<0.001 <**<0.01 <*<0.05 
  

A

F 

D

B E

C
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Obrázek č. 4  Spinal trigeminal nucleus, caudal part (Sp5C) - počet imunopozitivních neuronů u zvířat 
vystavených různým magnetickým podmínkám 
A-C: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem Egr1 (shora dolů: pravá, levá strana a průměr obou 
hodnot); D-F: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem c-Fos (shora dolů: pravá, levá strana a průměr 
obou hodnot); Zkratky: PŘIR - přirozené pole; NUL - nulové pole; INT - pole, jehož intenzita se měnila každé 2s; KOM - 
mag. pole komplexně se měnící v rozsahu B = 50 až -50 μT; K-MAX - mag.  pole komplexně se měnící v rozsahu B = 250 
až -250 μT; kódy signifikance: 0 <***<0.001 <**<0.01 <*<0.05  

A

F 

D

B E

C
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3.3 Hipokampo-entorhinální systém 
V rámci hipokampo-entorhinálního systému byly signifikantní rozdíly exprese aktivitních 

markerů mezi skupinami zvířat vystavených různým magnetickým podmínkám nalezeny 

ve strukturách: cornu Ammonis 1 (CA1), ventral subiculum (Sv), medial entorhinal cortex 

(MEnt) a lateral entorhinal cortex (LEnt). 

 

Cornu Ammonis 1 (CA1). Magnetické podmínky měly signifikantní vliv na expresi Egr1 v 

oblasti CA1 (ANOVA: L - p=0,009; P - p=0,015; LP - 0,010). U zvířat vystavených 

magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 250 až -250 μT (K-MAX) byl 

zjištěn statisticky významný pokles exprese Egr1 ve srovnání s tímtéž u zvířat vystavených 

přirozenému poli (PŘIR) (Tukey post hoc test: L - p=0,006; P- p=0,008; LP - p=0,006) a 

poli nulovému (NUL) (Tukey post hoc test: L - p=0,024; P - p=0,035; LP - p=0,026). 

Rozptyl počtu imunopozitivních neuronů byl nezvykle vysoký u zvířat vystaveným 

magnetickým stimulům  INT a KOM, neodlišoval se proto signifikantně od téhož u 

kontrolní skupiny vystavené přirozenému poli. (viz Obr. 5, příloha Tab.S13-S15). 

Magnetické podmínky během experimentu neovlivnily signifikantně expresi 

transkripčního faktoru c-Fos (viz Obr.5, Tab. č. 8). 

 

Tabulka č. 8 
CA1 - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

Ventral subiculum (Sv). V této struktuře byl pozorován obecný trend k nižší expresi 

aktivitních markerů u zvířat vystavených nulovému či proměnlivým polím ve srovnání s 

tímtéž u zvířat vystavených přirozenému poli. Největší změny byly pozorovatelné u zvířat 

vystaveným nulovému magnetickému poli (NUL), kde došlo k signifikantnímu poklesu 

exprese obou použitých aktivitních markerů v levé části mozku (viz Obr. č. 6, příloha Tab. 

S15-S17). Data zprůměrovaná pro pro levou a pravou stranu mozku dosahovala statisticky 

významného poklesu u Egr1 v počtu imunopozitivních neuronů u zvířat vystavených 

nulovému (NUL) a oběma komplexně se měnícím magnetickým polím (KOM, K-MAX). 

struktura/marker dataset F p 
CA1/Egr1 L 3,997 0,009 
CA1/Egr1 P 3,612 0,015 
CA1/Egr1 LP 3,920 0,010 
CA1/c-Fos L 0,819 0,522 
CA1/c-Fos P 0,843 0,508 
CA1/c-Fos LP 0,888 0,481 
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Tabulka č. 9  
Sv - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 
 

struktura/marker dataset F p 
Sv/Egr1 L 3,699 0,013 
Sv/Egr1 P 1,968 0,122 
Sv/Egr1 LP 3,534 0,016 
Sv/c-Fos L 3,550 0,016 
Sv/c-Fos P 1,227 0,318 
Sv/c-Fos LP 2,482 0,062 

 

Medial entorhinal cortex (MEnt). Stejně jako u předchozí struktury i zde byl pozorován 

obecný trend k nižší expresi aktivitních markerů u zvířat vystavených nulovému či 

proměnlivým polím. U zvířat vystaveným magnetickému poli komplexně se měnícímu v 

rozsahu B = 250 až -250 μT (K-MAX) (Tukey post hoc test: p=0,033) a magnetickému 

poli se změnou intenzity každé 2s; (INT) (Tukey post hoc test: p=0,020) došlo k 

signifikantnímu poklesu exprese transkripčního faktoru Egr1 na levé straně mozku ve 

srovnání s kontrolními zvířaty vystavenými přirozenému magnetickému poli (PŘIR). 

Zajímavá je také nesignifikantní změna exprese markeru Egr1 u zvířat vystaveným 

nulovému poli (NUL), kde změna aktivace neuronů MEnt dosahovala značně 

individuálních rozdílů projevující se velkým rozptylem naměřených hodnot (viz Obr. č. 7). 

Počet c-Fos imunopozitivních neuronů se signifikantně lišil v pravé straně mozku 

(ANOVA: p=0,019), u zvířat vystaveným nulovému poli (NUL) (Tukey post hoc test: 

p=0,017) a poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 50 až -50 μT (KOM) (Tukey post 

hoc test: p=0,029) byl signifikantně nižší než totéž u kontrolních zvířat. 

Tabulka č. 10 
MEnt - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 
 

struktura/marker dataset F p 
MEnt/Egr1 L 3,992 0,010 
MEnt/Egr1 P 1,088 0,380 
MEnt/Egr1 LP 2,839 0,042 
MEnt/c-Fos L 1,017 0,414 
MEnt/c-Fos P 3,438 0,019 
MEnt/c-Fos LP 2,552 0,059 

 

Lateral entorhinal cortex (LEnt). Tato struktura vykazovala podobnou změnu exprese 

obou markerů jako Sv a MEnt (viz příloha Tab. č. S15 - S24). V pravé i levé části mozku 

se počet imunopozitivních neuronů pro Egr1 signifikantně lišil u zvířat vystavených 

magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 250 až -250 μT (K-MAX) od 
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zvířat vystavených kontrolnímu přirozenému magnetickému poli (PŘIR) (Tukey post hoc 

test viz příloha, Tab č.S21, S22). Statisticky významný rozdíl počtu imunopozitivních 

neuronů by zjištěn také v pravé části mozku (ANOVA: p=0,019) u zvířat vystavených 

nulovému magnetickému poli (NUL) oproti hodnotám naměřeným u zvířat vystavených 

magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 250 až -250 μT (K-MAX). 

Stejný vzor exprese jsem zaznamenala u dat zprůměrovaných pro levou a pravou stranu 

mozku (Tukey post hoc test viz příloha, Tab. č S23). Exprese c-Fos dosáhla statisticky 

významných rozdílů pouze na  pravé straně mozku (ANOVA: p=0,013), kde byl zjištěn 

signifikantní rozdíl počtu imunopozitivních neuronů mezi zvířaty vystavenými 

magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 50 až -50 μT (KOM) a zvířaty 

vystavenými magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 250 až -250 μT 

(K-MAX) (Tukey post hoc test: p=0,045). Statisticky významný rozdíl exprese c-Fos byl 

zjištěn také mezi zvířaty vystavenými magnetickému poli komplexně se měnícímu v 

rozsahu B = 50 až -50 μT (KOM) a zvířaty vystavenými přirozenému magnetickému poli 

(PŘIR) (Tukey post hoc test: p=0,038). Tyto rozdíly nabývají signifikantních hodnot, ale 

výskyt odlehlých hodnot snižuje váhu těchto statistických výsledků. 

Tabulka č. 11 
MEnt - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 
 

struktura/marker dataset F p 
LEnt/Egr1 L 3,905 0,011 
LEnt/Egr1 P 3,459 0,019 
LEnt/Egr1 LP 4,399 0,007 
LEnt/c-Fos L 0,837 0,512 
LEnt/c-Fos P 3,805 0,013 
LEnt/c-Fos LP 1,673 0,182 

 
 
Cornu Ammonis (CA3), dentate gyrus - granular layer (GrDG), dorsal subiculum (Sd). 

U těchto analyzovaných struktur nebyly zjištěny žádné signifikantní změny exprese 

použitých markerů.   

 

Dentate gyrus - polymorph layer (PoDG). Data nebyla zahrnuta do statistické analýzy z 

důvodu nízkého počtu imunopozitivních neuronů ve struktuře.   
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Obrázek č. 5 Cornu Ammonis (CA1) - počet imunopozitivních neuronů u zvířat vystavených různým magnetickým 
podmínkám 
A-C: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem Egr1 (shora dolů: pravá, levá strana a průměr obou 
hodnot); D-F: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem c-Fos (shora dolů: pravá, levá strana a průměr 
obou hodnot); Zkratky: PŘIR - přirozené pole; NUL - nulové pole; INT – pole, jehož intenzita se měnila každé 2s; KOM - 
mag. pole komplexně se měnící v rozsahu B = 50 až -50 μT; K-MAX - mag.  pole komplexně se měnící v rozsahu B = 250 
až -250 μT; kódy signifikance: 0 <***<0.001 <**<0.01 <*<0.05 

A D 

E B 

F C 
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Obrázek č. 6 Ventral subiculum (Sv) - počet imunopozitivních neuronů u zvířat vystavených různým magnetickým 
podmínkám 
A-C: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem Egr1 (shora dolů: pravá, levá strana a průměr obou 
hodnot); D-F: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem c-Fos (shora dolů: pravá, levá strana a průměr 
obou hodnot); Zkratky: PŘIR - přirozené pole; NUL - nulové pole; INT – pole, jehož intenzita se měnila každé 2s; KOM - 
mag. pole komplexně se měnící v rozsahu B = 50 až -50 μT; K-MAX - mag.  pole komplexně se měnící v rozsahu B = 250 
až -250 μT; kódy signifikance: 0 <***<0.001 <**<0.01 <*<0.05 

A D 

E B 

F C 
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Obrázek č. 7 Medial entorhinal cortex (MEnt) - počet imunopozitivních neuronů u zvířat vystavených různým 
magnetickým podmínkám 
A-C: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem Egr1 (shora dolů: pravá, levá strana a průměr obou 
hodnot); D-F: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem c-Fos (shora dolů: pravá, levá strana a průměr 
obou hodnot); Zkratky: PŘIR - přirozené pole; NUL - nulové pole; INT – pole, jehož intenzita se měnila každé 2s; KOM - 
mag. pole komplexně se měnící v rozsahu B = 50 až -50 μT; K-MAX - mag.  pole komplexně se měnící v rozsahu B = 250 
až -250 μT; kódy signifikance: 0 <***<0.001 <**<0.01 <*<0.05 

A D 

E B 

F C 
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Obrázek č. 8 Lateral entorhinal cortex (LEnt) - počet imunopozitivních neuronů u zvířat vystavených různým 
magnetickým podmínkám 
A-C: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem Egr1 (shora dolů: pravá, levá strana a průměr obou 
hodnot); D-F: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem c-Fos (shora dolů: pravá, levá strana a průměr 
obou hodnot); Zkratky: PŘIR - přirozené pole; NUL - nulové pole; INT – pole, jehož intenzita se měnila každé 2s; KOM - 
mag. pole komplexně se měnící v rozsahu B = 50 až -50 μT; K-MAX - mag.  pole komplexně se měnící v rozsahu B = 250 
až -250 μT; kódy signifikance: 0 <***<0.001 <**<0.01 <*<0.05  

A D 

E B 

F C 
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3.4 Zrakový systém 
Signifikantní změny exprese použitých aktivitních markerů mezi jednotlivými 

experimentálními skupinami byly pozorovány v následujících strukturách: dorsal lateral 

geniculate, ventral lateral geniculate, zonal layer a superficial gray layer of superior 

colliculus. Změny exprese na hranici průkaznosti byly detekovány v optic nuclear layer of 

superior colliculus. 

 

Dorsal lateral geniculate (DLG). Signifikantně rozdílné změny exprese byly zjištěny 

pouze u transkripčního faktoru c-Fos (ANOVA: L - p=0,024; R - p=0,033; LR - p=0,011). 

Statisticky významný byl rozdíl v počtu imunopozitivních neuronů v levé části mozku u 

zvířat vystaveným magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 250 až -250 

μT (K-MAX) (Tukey post hoc test: p=0,033) a magnetickému poli se změnou intenzity 

každé 2s (INT) (Tukey post hoc test: p=0,032), v obou případech byla exprese 

signifikantně nižší než u zvířat vystaveným přirozenému magnetickému poli (PŘIR). Tyto 

rozdíly se signifikantně projevily u dat zprůměrovaných pro levou a pravou stranu, kde byl 

navíc zjištěn statisticky významný rozdíl mezi počtem imunopozitivních neuronů u zvířat 

vystaveným magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 50 až -50 μT 

(KOM) a u zvířat vystaveným přirozenému magnetickému poli (PŘIR) (Tukey post hoc 

test: p=0,039). 

 
Tabulka č. 12 
DLG - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 
 

 

 

 

 

 

 

 

Ventral lateral geniculate (VLG). Statisticky významný rozdíl v expresi c-Fos byl 

pozorován na pravé straně mozku (ANOVA: p=0,009) u zvířat vystavených magnetickému 

poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 50 až -50 μT (KOM), kde došlo k poklesu 

počtu imunopozitivních neuronů oproti hodnotám u zvířat vystaveným přirozenému poli 

(PŘIR) (Tukey post hoc test: p=0,008). Tento signifikantní rozdíl byl patrný také v datech 

struktura/marker dataset F p 
DLG/Egr1 L 1,177 0,338 
DLG/Egr1 P 0,665 0,621 
DLG/Egr1 LP 1,033 0,404 
DLG/c-Fos L 3,213 0,024 
DLG/c-Fos P 2,977 0,033 
DLG/c-Fos LP 3,84 0,011 
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zprůměrovaných pro levou a pravou stranu (ANOVA: p=0,027; Tukey post hoc test: 

p=0,015). Exprese Egr1 nedosahovala statisticky významných rozdílů mezi jednotlivými 

experimentálními skupinami. 

 
Tabulka č. 13 
VLG - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 

Superior colliculus - superficial gray layer (SCSuG). Signifikantní změny exprese byly 

zjištěny u obou markerů. V případě Egr1 byla statisticky významná změna exprese 

detekována na pravé straně mozku (ANOVA: p=0,017) a u dat zprůměrovaných pro levou 

a pravou stranu (ANOVA: p=0,028). V případě c-Fos byly změny signifikantní na obou 

stranách mozku (ANOVA: L - p=0,0012; P - p=0,011; LP - p=0,008 ).  

Statisticky významný rozdíl exprese Egr1 byl pozorován mezi zvířaty vystavenými 

magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 50 až -50 μT (KOM) a zvířaty 

vystavenými magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 250 až -250 μT 

(K-MAX) (Tukey post hoc test: P - p=0,009; LP - p=0,020). Exprese markeru c-Fos 

vykazuje sestupnou tendenci od přirozeného pole, přes pole nulové k polím proměnným 

(viz Obr. č. 11). Statisticky významný rozdíl počtu c-Fos imunopozitivních neuronů byl 

zjištěn u zvířat vystavených magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 

250 až -250 μT (K-MAX) a u zvířat vystavených komplexně se měnícímu v rozsahu B = 

50 až -50 μT (KOM), v obou případech došlo k výraznému poklesu exprese ve srovnání s 

hodnotami u zvířat vystaveným přirozenému magnetickému poli (PŘIR) (Tukey post hoc 

test viz příloha Tab. č. S32 - S34). 

 

 

 

 
 

struktura/marker dataset F p 
VLG/Egr1 L 1,103 0,371 
VLG/Egr1 P 1,216 0,323 
VLG/Egr1 LP 1,165 0,344 
VLG/c-Fos L 1,884 0,136 
VLG/c-Fos P 3,985 0,009 
VLG/c-Fos LP 3,129 0,027 
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Tabulka č. 14 
SCSuG - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 
 

 
 
 

 

 

 

 

Superior colliculus - zonal layer (SCZo). Magnetické podmínky neměly signifikantní vliv 

na expresi transkripčního faktoru Egr-1. Exprese faktoru c-Fos se signifikantně lišila mezi 

skupinami vystavenými různým magnetickým polím na levé strany straně mozku 

(p=0,033) a v datech zprůměrovaných pro levou a pravou stranu (p=0,029). V obou 

případech došlo k signifikantnímu poklesu c-Fos imunopozitivních neuronů u zvířat 

vystavených magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 250 až -250 μT 

(K-MAX) ve srovnání s hodnotami u zvířat vystaveným přirozenému magnetickému poli 

(PŘIR) (Tukey post hoc test: L - p= 0,030; LP - p=0,026). Z grafických porovnání je 

patrný podobný trend exprese, jaký byl zaznamenán v ScSuG. 

 
Tabulka č. 15 
SCZo - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

Superior colliculus - optic nuclear layer (SCOp). V této vrstvě nebyly zaznamenány 

signifikantní změny exprese aktivitních markerů. Je však třeba říci, že trendy v expresi c-

Fos byly na levé i pravé straně mozku na hranici statistické průkaznosti (ANOVA: L - 

p=0,052; P - p=0,052; LP - p=0,059). 
 
 
 
 
 

struktura/marker dataset F p 
SCSuG/Egr1 L 1,622 0,191 
SCSuG/Egr1 P 3,479 0,017 
SCSuG/Egr1 LP 3,115 0,028 
SCSuG/c-Fos L 3,815 0,012 
SCSuG/c-Fos P 3,824 0,011 
SCSuG/c-Fos LP 4,149 0,008 

struktura/marker dataset F p 
SCZo/Egr1 L 2,076 0,106 
SCZo/Egr1 P 1,450 0,239 
SCZo/Egr1 LP 1,478 0,231 
SCZo/c-Fos L 2,973 0,033 
SCZo/c-Fos P 2,062 0,108 
SCZo/c-Fos LP 3,083 0,029 

46



Tabulka č. 16 
SCOp - výsledky analýzy variance pro počet imunopozitivních neuronů 

 

 

 

 

 

 

 

Primary visual cortex (V1), secondary visual cortex - lateral area (V2L). U těchto 

analyzovaných struktur nebyly zjištěny žádné signifikantní změny exprese aktivitních 

markerů ani viditelné trendy těsně za hranicí signifikance (p=0,05-0,1). 

 

Secondary visual cortex, mediomedial area (V2MM). Data nebyla zahrnuta do statistické 

analýzy z důvodu nízkého počtu imunopozitivních neuronů ve struktuře. 

  

struktura/marker dataset F p 
SCOp/Egr1 L 2,078 0,105 
SCOp/Egr1 P 1,157 0,347 
SCOp/Egr1 LP 1,316 0,284 
SCOp/c-Fos L 2,615 0,052 
SCOp/c-Fos P 2,625 0,052 
SCOp/c-Fos LP 2,522 0,059 
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Obrázek č. 9  Dorsal lateral geniculate (DLG) - počet imunopozitivních neuronů u zvířat vystavených různým 
magnetickým podmínkám 
A-C: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem Egr1 (shora dolů: pravá, levá strana a průměr obou 
hodnot); D-F: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem c-Fos (shora dolů: pravá, levá strana a průměr 
obou hodnot); Zkratky: PŘIR - přirozené pole; NUL - nulové pole; INT – pole, jehož intenzita se měnila každé 2s; KOM - 
mag. pole komplexně se měnící v rozsahu B = 50 až -50 μT; K-MAX - mag.  pole komplexně se měnící v rozsahu B = 250 
až -250 μT; kódy signifikance: 0 <***<0.001 <**<0.01 <*<0.05  

A D 

E B 

F C 
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Obrázek č. 10 Ventral lateral geniculate (VLG) - počet imunopozitivních neuronů u zvířat vystavených různým 
magnetickým podmínkám 
A-C: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem Egr1 (shora dolů: pravá, levá strana a průměr obou 
hodnot); D-F: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem c-Fos (shora dolů: pravá, levá strana a průměr 
obou hodnot); Zkratky: PŘIR - přirozené pole; NUL - nulové pole; INT – pole, jehož intenzita se měnila každé 2s; KOM - 
mag. pole komplexně se měnící v rozsahu B = 50 až -50 μT; K-MAX - mag.  pole komplexně se měnící v rozsahu B = 250 
až -250 μT; kódy signifikance: 0 <***<0.001 <**<0.01 <*<0.05  

A D 

E B 

F C 
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Obrázek č. 11 Superior colliculus -superficial gray layer (SCSuG) - počet imunopozitivních neuronů u zvířat 
vystavených různým magnetickým podmínkám 
A-C: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem Egr1 (shora dolů: pravá, levá strana a průměr obou 
hodnot); D-F: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem c-Fos (shora dolů: pravá, levá strana a průměr 
obou hodnot); Zkratky: PŘIR - přirozené pole; NUL - nulové pole; INT – pole, jehož intenzita se měnila každé 2s; KOM - 
mag. pole komplexně se měnící v rozsahu B = 50 až -50 μT; K-MAX - mag.  pole komplexně se měnící v rozsahu B = 250 
až -250 μT; kódy signifikance: 0 <***<0.001 <**<0.01 <*<0.05  

A D 

E B 

F C 
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Obrázek č. 12 Superior colliculus - zonal layer (SCZo) - počet imunopozitivních neuronů u zvířat vystavených 
různým magnetickým podmínkám 
A-C: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem Egr1 (shora dolů: pravá, levá strana a průměr obou 
hodnot); D-F: počet imunopozitivních neuronů detekovaných markerem c-Fos (shora dolů: pravá, levá strana a průměr 
obou hodnot); Zkratky: PŘIR - přirozené pole; NUL - nulové pole; INT – pole, jehož intenzita se měnila každé 2s; KOM - 
mag. pole komplexně se K-MAX - mag. pole komplexně se měnící v rozsahu B = 250 až -250 μT; kódy signifikance: 0 
<***<0.001 <**<0.01 <*<0.05 
  

A D 

E B 

F C 
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3.5 Shrnutí výsledků 
Naměřená data přinesla statisticky významné rozdíly exprese markerů Egr1 a c-Fos mezi 

experimentálními skupinami zvířat. Každý systém obsahoval struktury, ve kterých byla 

nalezena signifikantní změna exprese jako reakce na změněné magnetické pole. Zde je 

shrnutí nejzajímavějších výsledků studie: 

 

Vestibulární systém: 

 Superior vestibular nucleus (SuVe) - nárůst exprese Egr1 u zvířat vystavených 

 působení magnetického pole komplexně se měnícího v rozsahu B = 250 až -250 μT 

 (K-MAX). 

 

Trigeminální systém: 

 Spinal trigeminal nucleus (Sp5) - v všech 3 podjádrech byl pozorován podobný 

 vzor exprese Egr1, tj. nárůst exprese hlavně u zvířat vystavených působení 

 magnetického pole komplexně se měnícího v rozsahu B =  250 až -250 μT (K-

 MAX).Tyto změny dosahovaly vysoce signifikantních hodnot hlavně u Sp5O a 

 Sp5C. 

 

Hipokampo-entorhinální systém: 

 Cornu Ammonis (CA1) - byl zjištěn velký pokles exprese markeru Egr1 u zvířat 

 vystavených magnetickému poli komplexně se měnícímu v rozsahu B = 250 až -

 250 μT (K-MAX) 

 

 Lateral + medial entorhinal cortex ( LEnt + MEnt) - byl pozorován podobný 

 vzor poklesu exprese markeru Egr1 jako u CA1. 

 

 Ventral subiculum (Sv) - pokles exprese Egr1 u všech experimentálních skupin  

 oproti  skupině kontrolní s přirozeným magnetickým polem, avšak signifikantně 

 pouze u skupiny s nulovým polem 

 

Zrakový systém: 

 Superior colliculus  - ve vrstvách ScSuG a SCZo byl patrný podobný pokles 

 exprese markeru c-Fos jako reakce na magnetické pole komplexně se měnící v 
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 rozsahu B = 250 až -250 μT(K-MAX), celkový pattern podobný jako u dat markeru 

 Egr1 ve výše zmiňovaných strukturách hipokampo-entorhinálního systému.  

  

 Dorsal + ventral lateral geniculate (DLG + VLG) - v DLG došlo k poklesu 

 exprese c-Fos u zvířat vystavených  magnetickému poli se změnou intenzity každé 

 2s (INT), podobně jako u stimulu komplexně se měnícího mag. pole v rozsahu B = 

 250 až -250 μT (K-MAX), ve VLG došlo k poklesu exprese u zvířat vystavených 

 komplexně se měnícímu magnetickému poli v rozsahu B = 50 až -50 μT (KOM). 
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4. Diskuse 
Během několika posledních dekád bylo jednoznačně experimentálně prokázáno, že mnoho 

druhů živočichů je schopno vnímat magnetické pole a používat jeho parametry k 

prostorové orientaci a navigaci. Biofyzikální podstata transdukce magnetické informace v 

elektrický signál zůstává nejasná (Wiltschko a Wiltschko 1995, 2005), neurální substrát 

magnetického smyslu není jasně definován a magnetoreceptory nebyly dosud přesně 

lokalizovány (Eder a kol. 2012; Ritz a kol. 2010; Winklhofer a Kirschvink 2010; 

Wiltschko a kol. 2010). 

 V této práci jsem analyzovala čtyři funkční systémy centrální nervové soustavy, 

jejichž zapojení do zpracování magnetické informace naznačují recentní studie zabývající 

se touto tématikou (např. Burger a kol. 2010; Němec a kol. 2005; Wiltschko a Wiltschko 

2005; Wu a Dickman 2011, 2012). Výsledky těchto studií ukazují na možné zapojení 

vestibulárního (Wu a Dickman 2011), trigeminálního (Beason a Semm 1996; Mora a kol. 

2008; Semm a Beason 1990; Walker a kol. 1997) a zrakového systému (Heyers a kol. 

2007; Liedvogel a kol. 2007; Semm a kol. 1984; Semm a Demaine 1986; Mouritsen a kol. 

2004a, 2005; Zapka a kol. 2009) do čití magnetického pole. Vestibulární systém se může 

rovněž či alternativně podílet na integraci magnetické a gravitační informace, což je nutný 

předpoklad pro spolehlivé určení inklinace magnetického pole (Semm akol. 1984; Wu a 

Dickman 2012). Studie popisující magnetoresponzivní neurony v hipokampo-

entorhinálního systému (Burger a kol. 2010; Shimizu a kol. 2004; Vargas a kol. 2006) silně 

naznačují, že na úrovni tohoto systému je magnetická informace integrována s motorickou 

a senzorickou informací z ostatních modalit do obecné reprezentace prostoru, tzv. 

kognitivní mapy (O’Keefe and Nadel 1978). Tyto předpoklady jsem se pokusila 

experimentálně testovat u myši ibredního kmene C57BL/6J. S použitím detekce 

indukovatelných transkripčních faktorů (ITFs), aktivitních markerů c-Fos a Egr1, jsem 

studovala vliv změny magnetického pole na aktivaci neuronálních populací. Předložená 

práce přináší nové  poznatky o neurálním substrátu magnetického kompasového smyslu, 

které  přispívají k výsledků získaným elektrofyziologickými a behaviorálními metodami. 

Většina elektrofyziologických studií byla prováděna u ptáků (např. Wu a Dickman 2011). 

Při studiu magnetorecepce savců byly uplatněny častěji behaviorální metody (např. 

Muheim a  kol. 2006). 

 Tato práce navazuje na studie Němce a kol. (2001) a Burgera a kol. (2010) , ve 

kterých byla aplikována kombinace behaviorálního experimentu a imunohistotologické 
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detekce ITFs na studium neurálního substrátu magnetorecepce striktně podzemních savců. 

V dalších publikacích zaměřených na magnetorecepci ptáků byly použity detekce markerů 

ITFs v kombinaci s behaviorální analýzou (Heyers a kol. 2007; Liedvogel a kol. 2007; 

Mouritsen a kol. 2004a, 2005) či elektrofyziologickým přístupem (Wu a Dickman 2011, 

2012). Zmiňované studie sloužily k porovnání s výsledky mé práce, přestože srovnatelnost 

dat je možná pouze omezeně především z důvodu odlišného designu experimentů. Navíc 

porovnání s výsledky publikací zaměřených na magnetorecepci ptáků je možné pouze v 

širších souvislostech z důvodu dosud neujasněných mechanismů magnetorecepce a jejich 

možné odlišnosti u různých skupiny živočichů (Thalau a kol. 2006). Kromě toho se jedná o 

experiment, ve kterém zvíře bylo umístěno v open field testu, tj. jeho úkolem byla pouze 

volná explorace bez jakékoli směrové preference. Srovnání se studiemi zaměřenými na 

schopnost orientace je tedy možné pouze omezeně, protože je jasné, že aktivace různých 

oblastí mozku se liší u zvířat volně explorujících  a zvířat zaměstnaných plněním dané 

úlohy.  

 Obsahem této práce je systematická analýza funkčních systémů, které v takovém 

rozsahu dosud nebyly testovány. V diskusi neurálního substrátu jsem informace čerpala 

primárně z literatury zaměřené na studium magnetorecepce. Publikace analyzující neurální 

podstatu magnetorecepce se obvykle zabývají pouze několika kandidátními strukturami, 

naprostá většina dosud publikovaných studií navíc používá ptačí modely (např. Heyers a 

kol. 2007, Liedvogel a kol. 2007; Mouritsen a Ritz 2005a; Shimizu a kol. 2004). Srovnání 

s dosavadními poznatky a analýza výsledků budou náplní následujících kapitol. 

 

4.1 Lokalizace aktivitních markerů Egr1 a c-Fos  
Než přistoupím k samotné diskusi získaných výsledků, považuji za důležité se zmínit o 

výhodách a limitech použití indukovatelných transkripčních faktorů (inducible 

transcription factors - ITFs) jako nástroje pro studium magnetorecepce. ITFs jsou běžně 

používané jako markery neuronální aktivace. Jedná se o genomickou odpověď neuronu  na 

podnět, který vyžaduje přenastavení exprese cílových genů. Tato odpověď bývá 

střednědobou až dlouhodobou adaptací neuronu, která nastává během minut až desítek 

minut po stimulaci. Výsledný efekt tedy může být detekovatelný až po určité době, tj. 

absence exprese ITF neznamená absenci neuronální aktivace, z čehož vyplývá i obtížnost 

detekce neuronální inhibice. Navíc se různé populace neuronů v mozku liší prahem 

intenzity stimulu nutným pro spuštění exprese daného ITF i spektrem podnětů, které vedou 
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k expresi daného ITF v konkrétním neurálním systému (podrobná diskuse viz. Harris a kol. 

1998; Herdegen 1996; Hoffmann a kol. 1993). Metoda navíc nemá časové rozlišení, které 

by umožnilo studium dynamiky stimulu a odpovědi. Proto poskytuje pouze korelativní data 

a nemůže tedy plnohodnotně nahradit studie elektrofyziologické. Na rozdíl od 

elektrofyziologických metod však umožňuje neuroanatomické funkční mapování pomocí 

ITFs studium chování intaktních zvířat a analýzu vzorů neuronální aktivace v celém 

nervovém systému.  

 V této práci byly k detekci neuronální aktivace použity v jednom experimentu dva 

různé ITFs, resp. jejich produkty - Egr1 (známý také jako zif268, krox-24, NGFI-A, tis 8 a 

ZENK) a c-Fos. Výhodou jsou jejich rozdílné expresní křivky (Kaczmarek a Chaudhuri 

1997; Zangenehpour a Chaudhuri 2002), což je činí vhodným nástrojem screeningu 

struktur, u kterých se neví nic o dynamice reakce na změnu magnetického pole. Nicméně 

při analýze výsledků bylo třeba mít na paměti, že různé oblasti mozku vykazují rozdílnou 

expresi těchto dvou ITFs při stejné stimulaci. Navíc Egr1 na rozdíl od c-Fos nepodléhá 

negativní zpětné vazbě (Kaczmarek and Chaudhuri 1997), tím pádem je jeho kumulace v 

buňkách dlouhodobější a díky tomu je vhodným markerem v tomto experimentu s 

dlouhodobější stimulací.  Tato skutečnost byla patrná v porovnání exprese obou markerů v 

jednotlivých systémech, kde například hladina exprese Egr1 v některých strukturách 

výrazně převyšovala hladinu exprese c-Fos (např. superior vestibular nucleus; spinal 

trigeminal nucleus, caudal part), což ale nebylo pozorováno v absolutním měřítku u všech 

struktur. Expresi ITFs mohly ovlivnit také jiné podněty, které jsou součástí standardního 

projevu chování zvířete. Vzhledem k tomu, že zvířata byla umístěna do nového prostředí, 

očekávali jsme nárůst exprese námi použitých markerů. Tato tendence měla být ovlivněna 

změněným magnetickým polem. Další vlivy jako motorická aktivita a četnost jednotlivých 

prvků chování asociovaných s explorací byly hodnoceny behaviorální analýzou. Výsledky 

naznačují jen velmi subtilní vliv magnetických polí na chování myší kmene C57BL/6J v 

open field testu (Štefanská, 2014). Lze tedy předpokládat, že většina mnou zaznamenaných 

rozdílů v aktivitě jednotlivých funkčních systémů mozku je specificky asociována s 

percepcí či zpracováním magnetické informace, tj. nesouvisí se změnami v aktivitě či 

chování během open field testu. 
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4.2 Magnetoresponzivní neurony ve vestibulárním systému 
Ve vestibulárních jádrech jsme předpokládali silnou změnu exprese ITFs v reakci na 

komplexně se měnící magnetická, protože tato by měla vyvolat silný konflikt mezi 

magnetickou a vestibulární informací. Ve shodě s tímto předpokladem byla prokázána 

signifikantně vyšší exprese Egr1 v superior vestibular nucleus (SuVe) u zvířat vystavených 

působení komplexně se měnícímu magnetickému poli v rozsahu B = 250 až -250 μT. Toto 

zjištění je v souladu s elektrofyziologickou studií (Semm a kol. 1984), ve které byly 

demostrovány reakce neuronálních populací superior vestibular nucleus u holuba 

(Columba livia) na změny horizontální složky magnetického stimulu. Senzitivitu 

analyzovaných vestibulárních neuronů zdůvodňují Semm a spoluautoři nepřímou projekcí 

z nucleus of basal optic root (nBOR), které ipsilaterálně přenáší retinální vstupy. Druhým 

možným vysvětlením námi evidované změny exprese v SuVe je možné také přisoudit 

vstupům přicházejícím z lageny vnitřního ucha. Ta je považována za možné centrum 

výskytu primárních magnetoreceptorů u ptáků (Wu a Dickman 2011; 2012). Totéž lze 

předpokládat i u savců. V souladu s touto hypotézou jsou výsledky demonstrující vliv 

vysoce intenzivního magnetického pole (14,1 T) na reakce potkanů, které jsou u zvířat s 

intaktním vestibulárním aparátem (Houpt a kol. 2007). Kromě toho je vstup z lageny 

pravděpodobně nezbytný pro funkci head direction cells a tedy pro korektní reprezentaci 

prostoru (Stackman a kol. 1997; 2002). Získaná data tedy naznačují zapojení superior 

vestibular nucleus do procesování magnetických informací potřebných pro prostorovou 

orientaci. Ačkoli obdobná studie provedená Burgerem a kol. (2010) demonstrovala výskyt 

magnetoresponzivních neuronů v jádrech obsahujících head direction cells, 

elektrofyziologické studie vliv magnetického pole na aktivitu těchto neuronů zatím 

neprokázaly (Brown a kol. 2002; Tryon et al. 2012). U ostatních stimulů nebyly 

pozorovány výrazné změny exprese aktivitních markerů. Předchozí studie demonstrovala u 

holuba magnetoresponsivní neurony v několika strukturách vestibulárního systému (Wu a 

Dickman 2011), což se tedy v této práci podařilo ověřit jen částečně. Neprůkaznost změn 

exprese svědčí o možných nedostatečných stimulacích potřebných pro aktivaci všech 

populací  magnetoresponsivních neuronů ve vestibulárním systému myši. Nelze však 

vyloučit ani fakt, že u myši zpracování magnetické informace ve vestibulárním systému 

liší od téhož u holuba.  
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4.3 Magnetoresponzivní neurony v trigeminálním systému 
U trigeminálního systému jsme předpokládali změny aktivace jak v principiálním jádře, tak 

ve spinálních jádrech (Dubbeldam a kol. 1998). Trigeminální systém byl často zmiňován v 

souvislosti s možností výskytu potenciálních  magnetoreceptorů v zobáku ptáků (Fleissner 

a kol. 2003) a ryb (Diebel et al 2000; Eder et al, 2012; Walker et al, 1997). Domnělé 

magnetoreceptory holubů se sice ukázaly být železo obsahující makrofágy (Treiber a kol. 

2012), ale vliv transekce či anestezie opthalmické větve trigeminálního nervu na schopnost 

zvládat úlohy založené na operantním podmiňování pomocí magnetických stimulů byl 

opakovaně demostrován (Beason a Semm 1996; Gagliardo a kol. 2006; Heyers a kol. 

2010; Mora a kol. 2004; Walker a kol. 1997). Mnou provedená analýza skutečně přinesla 

očekávané signifikantní změny exprese ve všech podjádrech spinálního jádra - oral part, 

caudal part a interpolar part. U spinal nucleus - oral part byla pozorována zvýšená exprese 

Egr1 u zvířat vystavených působení komplexně se měnícího magnetického pole v rozsahu 

B = 250 až -250 μT. Tento nárůst exprese byl výrazně větší než u všech ostatních 

experimentálních skupin zvířat. Podobný trend byl pozorován i u spinal trigeminal nucleus 

- caudal part, méně již u spinal trigeminal nucleus - interpolar  part.  U markeru c-Fos byly 

podobné změny exprese pozorovány především u spinal trigeminal nucleus, méně již u 

ostatních podjader, kde exprese dosahovala víceméně podobných hladin. U principalních 

struktur se nepodařilo detekovat výrazné rozdíly mezi experimentálními skupinami. 

Obecně se předpokládá, že trigeminální systém hraje roli při vnímání intenzity 

magnetického pole (Beason a Semm 1987, Walker a kol. 1997) a  je tedy spíše součástí 

magnetického mapového smyslu než magnetického kompasového smyslu (review viz např. 

Wiltschko a Wiltschko 2005). 

  

4.4 Magnetoresponzivní neurony v hipokampo-entorhinálním systému 
Hipokampo-entorhinální systém je součástí navigačního okruhu hlodavců (Touretzky 

2002). Ve strukturách tohoto systému byly identifikovány populace magnetoresponzivních 

neuronů u striktně podzemních, mikroftalmických rypošů čeledi Bathyergidae (Burger a 

kol. 2010).  Řada behaviorálních studií zaměřených na magnetickou orientaci je spojena s 

vykonáváním konkrétní úlohy ve změněném magnetickém poli, což souvisí s navigačním 

okruhem, ale i s učením a obecně prostorovou orientací. Neurální substrát magnetické 

orientace se tedy pravděpodobně účastní vytváření map prostoru (Semm a kol. 1984). 

Hlavním centrem generování map prostoru je mimo jiné hipokampální oblast a aferentně či 
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eferentně s ní spojené struktury (O’Keefe and Nadel 1978). Bohužel studie  zaměřené na 

magnetorecepci hlodavců se s výjimkou několika málo prací (Burger a kol. 2010; Němec a 

kol. 2001; Tryon et al. 2012) neurálním substrátem dosud nezabývaly, několik poznatků 

však přinesly studie ptačích modelů (Vargas 2006, Wu a Dickman 2011). V oblasti CA1 

byl pozorován velký pokles exprese markeru Egr1 u zvířat vystavených působení 

komplexně se měnícího magnetického pole v rozsahu B = 250 až -250 μT. Tato skutečnost 

byla pozorována in vitro na histologických řezech hipokampu myši (Trabulsi a kol. 1996; 

Ahmed a Wieraszko 2008) V těchto studiích neuronální populace reagovaly v prvním 

případě na změny intenzity magnetického pole (2-3mT vs. 8-10mT) a v druhém na na 

pulzní magnetické pole (0.16 Hz, 15 mT). Tyto stimulace ovlivnily biochemické procesy 

neuronálních buněk do té míry, že navodily stav dlouhodobé potenciace či deprese 

spojované s učením. Ve strukturách lateral entorhinal cortex a medial entorhinal cortex byl 

pozorován podobný vzor poklesu exprese markeru Egr1 jako u CA1, což plně odpovídá 

skutečnosti, že tyto oblasti jsou s CA1 propojeny. Entorhinální kůra projikuje do všech 

oblastí hipokampu primárně však do dentate gyrus. Zde oproti očekávání nebyly 

pozorovány signifikantní změny exprese. Samotný medial entorhinal cortex vytváří 

dynamickou neuronální síť přijímající zprostředkované i přímé vstupní informace potřebné 

pro kontinuální aktualizaci reprezentací prostoru (Witter and Moser 2006). CA1 projikuje 

do subikula a subikulum projikuje zpět do entorhinální kůry. Jako náznak této projekce lze 

považovat změny exprese markeru Egr1 v oblasti ventral subiculum, ale velký rozptyl 

naměřených hodnot snižuje její statistický význam. 

 

 

4.5 Magnetoresponzivní neurony ve zrakovém systému 
Zrakový systém je spojován s magnetorecepcí z mnoha důvodů, především proto, že 

magnetická kompasová orientace ptáků a obojživelníků je komplexně závislá na světle 

(review viz Deutschlander a kol. 1999; Wiltschko a Wiltschko 2002, 2010). Dokonce se 

uvažuje o lokalizaci magnetoreceptorů přímo v sítnici ptáků (Ritz a kol. 2000) či epifýze 

obojživelníků (Deutschlander a kol. 1999; Wiltschko a kol. 2002). Je však důležité 

poznamenat, že u některých dalších skupin obratlovců (ryby, mořské želvy, rypoši) se 

magnetická kompasová orientace zdá být na světle nezávislá (Lohmann a Lohmann 1993; 

Marhold a  kol. 1997;  Quinn a kol. 1981).  
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 V této práci jsem analyzovala také korové zrakové oblasti, ale exprese námi 

použitých ITFs nedosahovala signifikantních hladin. Do analýzy zrakového systému byl 

zahrnut také superior colliculus, ačkoli jeho vstupy jsou multimodální. Nicméně v této 

práci jsem se zaměřila na  analýzu exprese ITFs v prvních třech vrstvách, které získávají 

dominantní aferentaci ze sítnice Signifikantní rozdíl hladin exprese Egr1 a c-Fos  byl 

pozorován v superficial gray layer (SCSuG) a zonal layer (SCZo). Byl patrný pokles 

exprese markeru c Fos jako reakce na magnetické pole komplexně se měnící v rozsahu B = 

250 až -250 μT. Celkový pattern byl podobný jako u dat markeru Egr1 ve výše 

zmiňovaných strukturách hipokampo-entorhinálního systému. V dorsal lateral geniculate 

(DLG) a částečně i ve ventral lateral geniculate (VLG) byl pozorován pokles exprese c-Fos 

u skupin se změnami magnetického pole (měnila se  intenzita i orientace magnetických 

vektorů). Tento trend je v souladu s teorií navrženou Thorstenem Ritzem (viz např. 

Mouritsen a Hore 201; 2Ritz 2000), že magnetorecepce je těsně spřažena s fotorecepcí a 

magnetoreceptory zodpovědné za kompasovou orientaci jsou lokalizovány v sítnici. 

Citlivost těchto dvou genikulátních jader na změny v magnetickém poli dobře odpovídá 

této představě. DLG a VLG jsou  součástí thalamofugálního okruhu zrakového systému, ve 

kterém byly u ptáků rovněž nalezeny magnetoresponzivní neurony (Heyers a kol. 2007; 

Mouritsen a kol. 2005) a chemická leze jednoho zrakového jádra, jež je součástí tohoto 

systému, vedla k neschopnosti ptáků orientovat se magnetický kompasem (Zapka a kol. 

2009). 

 

4.6 Navazující výzkum 
Výsledky této diplomové práce významně přispěly k poznatkům získaným několikaletým 

výzkumem magnetorecepce v naší laboratoři. Jak již bylo zmíněno, studie Němce a kol. 

(2001) přinesla zajímavé výsledky výskytu magnetoresponsivních neuronů v superior 

colliculus u rypoše druhu Fukomys anselli. Ve vrstvě stratum griseum intermedium byla 

identifikována populace směrově selektivních magnetoresponsivních neuronů. V této 

diplomové práci byly z časových důvodů analyzovány první tři vrstvy superior colliculus 

procesující zrakovou informaci. Hlouběji uložené vrstvy superior colliculus budou součástí 

navazujících analýz. Bude tedy zajímavé porovnat zástupce subterránních hlodavců a myš 

jako zástupce epigeických hlodavců, protože zde prezentované výsledky analýz prvních tří 

vrstev vypovídají o sensitivitě superior colliculus u myši. 
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 Navigační okruh hlodavců popisovaný v publikaci Burgera a kol. (2010) přinesl 

výsledky naznačující, že magnetická informace je integrována v place cells, head direction 

cells a grid cells, vytvářejících propojený systém důležitý pro prostorovou orientaci a 

navigaci hlodavců. V této diplomové práci jsem se zabývala pouze částí navigačního 

okruhu, tj. hipokampo-entorhinálním systémem. I zde byly identifikovány 

magnetoresponsivní neurony, a do značné míry jsem tak potvrdila závěry výše uvedené 

práce. Tyto výsledky naznačují, že magnetická informace může na úrovni hipokampo-

entorhinálního systému integrována a přispívat tak k reprezentaci alocentrického prostoru i 

u hlodavcůs nadzemní aktivitou a normálně vyvinutým zrakovým systémem. V 

následujících studiích plánuji rozšířit analýzu exprese aktivitních markerů na celý 

navigační okruh. Získaná data vypovídají o zapojení všech čtyř systémů do procesování 

magnetické informace. Jak již bylo na začátku diskuse zmiňováno, data jsou pouze 

korelativní. Na základě pouhých porovnání počtu imunopozitivních neuronů tedy není 

možné vytvořit konečný závěr týkající se tak dynamického procesu jako je prostorová 

orientace a neurální děje s ní spojené. V sérii návazných experimentů budou proto 

provedeny deaferentační experimenty inhibující vestibulární vstupy, současně budou 

probíhat elektrofyziologické studie. Pravděpodobně budou do experimentů zahrnuty také  

myší knockouty pro  Cry1, Cry2 a  pro Cry1 & Cry2 a srovnáme jejich magneticky 

indukovanou ITFs expresi s tímtéž u wild-type C57BL/6J myši. 
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5. Závěr 
V této práci jsem analyzovala neurální substrát magnetické kompasové orientace u myši 

kmene C57BL/6J s použitím indukovatelných transkripčních faktorů (ITFs) jako markerů 

neuronální odpovědi. Pomocí detekce exprese markerů c-Fos a Egr1 jsem identifikovala 

populace magnetoresponzivních neuronů ve všech čtyřech analyzovaných funkčních 

systémech. Změna exprese výše zmíněných markerů jako pravděpodobná genomická 

odpověď neuronů na magnetickou stimulaci byla demostrována v těchto strukturách: 

superior vestibular nucleus, spinal trigeminal nucleus, CA1, medial entorhinal cortex, 

lateral entorhinal cortex, ventral subiculum, dorsal lateral geniculate, ventral lateral 

geniculate, superficial gray layer of superior colliculus, zonal layer of superior colliculus. 

Tyto výsledky představují první přímou experimentální podporu zapojení většiny těchto 

struktur do percepce magnetického pole či magnetického pole u savců (Burger a kol. 

2010). Zdá se být pravděpodobné, že trigeminální a zrakový systém se podílí na vlastním 

čití magnetické informace. Vestibulární systém zřejmě integruje magnetickou a gravitační 

informaci - tíhový vektor slouží jako reference pro určení inklinace magnetického pole. 

Hipokampo-entorhinální systém nejspíš integruje magnetickou informaci za účelem 

vytváření a obecné reprezentace alocentrického prostoru (kognitivní mapy). Protože jsou 

výsledky experimentu pouze korelativní, plánujeme na tuto studii navázat deaferentačními 

a elektrofyziologickými experimenty. 
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