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Anotace

This thesis is focused on the ability of learning in naked mole-rats. The aim of this
study was to evaluate the ability of associative and reversal learning in these rodents
in a simple Y-maze. The animals discriminated between two different odors, one of them
was associated with reward. The second aim of this study was to evaluate the influence of
sex, body weight and family affiliation of the tested individuals on learning performance.
The associative and reversal learning was successfully accomplished, the influence of sex,

body weight and family affiliation was established in some cases.
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1 Uvod

Uceni je proces, kterym jedinec ziskava nové zkusenosti. V uceni se prolind hned
nékolik védnich obort a disciplin, timto procesem se zabyvaji pedagogové, psychologové,
filosofové, sociologové, neurovédci, programatoii a mnozi dalsi (Alexova, 2013). Jedna
dulezita véda ve vyctu nebyla zminéna — etologie — a pravé z pohledu tohoto oboru bude

na uceni pohlizeno v této praci.

Nejpocetnéji je ve tiide savea zastoupen fad hlodavci (Rodentia) s priblizné Ctyficeti
procenty druhti této tfidy. Hlodavci se stali pfedmétem mnoha vyzkumt (Urison
& Buffenstein, 1995; Buffenstein, 2005), vCetné téch etologickych (Costanzo et al., 2009;
Mazza et al., 2018). Vétsinou jsou experimenty provadény s laboratorné chovanymi liniemi
prevazné nadzemnich druhd hlodavci (Matzel et al., 2008). Vyzkumu uceni a dalSich
kognitivnich schopnosti podzemnich druht hlodavcii bylo vénovano pozornosti mén¢. Tato

prace se vénuje vyzkumu uceni u podzemnich ryposu lysych.

1.1 Uceni

Prostredi, ve kterém se organismus vyskytuje, nebyva stabilni, neustale se méni, je
tedy stale pritomnym selekcnim tlakem putsobicim na jedince, a vybira tak ty, ktefi maji
schopnost byt tispésni 1 v proménlivych podminkach. Pokud organismus chce udrzet s touto
neustalou dynamikou krok, musi pfizptisobit nejen sebe, ale i své jednani a chovani témto
zménam. Mezi nejCastéjsi zmeény prostiedi, kterym se organismy museji pfizpusobovat,
byva kolisani mnozstvi zivin a potravy, zmény klimatickych podminek, zmény v po€etnosti
patogent a predatori nebo napiiklad i1 ukrytd (Milton, 1981; Shettleworth, 2010).
U socialnich druht tvofi podstatnou Cast prostiedi i jedinci stejného druhu a jejich vzajemné
interakce (Bond et al., 2007). Na promeénlivost prostfedi muze jedinec reagovat zménou
stavby téla, zménou vnitinich procest nebo pfizptisobenim chovani na zakladé predchozi
zkusenosti, tedy u¢enim (Lucon-Xiccato & Bisazza, 2017). Zvlasté pokud jsou zmeény
prostfedi rychlé, je uCeni oproti jinym adaptacim vhodné&jsi, jedinec musi své chovani

upravit dle novych pozadavkt okoli opakované, to umoziiuje prave uceni (Milton, 1981).

Uceni je tedy jednim z prostredkd, jak zvifata interaguji s okolim, pro pfeziti je tato
schopnost nepostradatelna (Guido et al., 2017). Flexibilita, ktera je organismim skrze uceni
poskytnuta, umoziuje efektivnéji vyuzit aktuadlné dostupné zdroje prostredi. Organismy
timto zptisobem maximalizuji své Sance na preziti, pfijem potravy, nalezeni sexualniho

partnera a minimalizuji ¢asové, a tim 1 energetické naklady s témito operacemi spojenymi



(Shettleworth, 2010). U¢eni muze byt chapano jako schopnost zobecnit a rozvijet informace
ziskané na zakladé poznani, takové informace pak zvirata shromazd'uji, ukladaji, analyzuji
anasledné vyuzivaji. Také je mozné setkat se s definici, ze uCeni je zména chovani
v dasledku zkusenosti, ta miZe byt jak pozitivni, vétSinou ve formé odmény, tak i negativni,
zpravidla néjaky trest, kterému se jedinec nasledné snazi vyhybat (Rodrigues et al., 2010;

Shettleworth, 2010).

Kdy se vlastné uceni vyplati a kdy ne? Lze formulovat nejdilezitéjsi podminky
pro uceni, mezi které patii v prvni fadé promenlivost prostredi, dostate¢na délka zivota
jedince a zisk musi byt vétsi nez Casové a energetické naklady, jez do procesu uceni zvife
vlozi (Dukas, 2013). Mezi dal§i predpoklady pro uceni patii pozornost, aby jedinec byl
schopen vnimat a tvofit mezi jednotlivymi podnéty z okoli nové asociace (Dukas, 2004).
Pro uceni je dalezité vnimat nejen podnéty z vnéjSiho prostiedi, ale také je dulezité
neignorovat informace z vnitrku téla (Shettleworth, 2010). S u¢enim souvisi 1 organizace
nervove soustavy (Sayol et al., 2016). Dalsi dispozici pro uceni je pamét’, a to kratkodoba
i dlouhodoba (Shettleworth, 2010). Dulezitym faktorem ovliviiujicim uceni je v neposledni

radé také motivace (Dukas, 2013).

Motivaci je mozné definovat jako proces, jez dokéaze jedince aktivizovat a vyvolat
u n¢j adekvatni reakci na pritomny podnét, ktery pochazi bud’ z vnéjsiho nebo z vnitfniho
prostfedi. Pfi uceni je hlavni roli motivace pfimét testovaného jedince splnit dany ukol
a pomoci mu tento ukol spravné vyftesit. V pripadé diskriminacniho uceni byva zpravidla
spravnd volba odménéna, takova motivace je pozitivni. Existuje 1 negativni varianta
motivace, kdy je chybna volba potrestana (Miller, 1957). Vybér motivaci pro experiment
je nutny pfizpusobit testovanému druhu. Nejcastéji pouzivana pozitivni motivace je
potravni (Costanzo et al., 2009). U plazt je efektivn€j§i zvolit misto potravni motivace
teplotni motivaci, kdy tito endotermni zivocichové preferu;i teplejsi mista (Day et al., 1999).
U druhd, které jsou zvyklé zit ve skupinach, nebo je dokonce piitomnost ostatnich
pfislusnikli rodiny k zivotu nezbytna, je vhodna motivace socialni (Lucon-Xiccato
& Bisazza, 2017). Pfi pouziti negativnich motivaci je nutné dbat na to, aby Gjmy, ke kterym
touto metodou testované zvife pfijde, byly co nejmensi. K tomuto ucelu byvaji vyuzivany
slabé elektrické vyboje (Boycott & Guillery, 1962; Zerbolio, 1981) nebo znehodnocena
potrava (Rodrigues et al., 2010; Foley et al. 2017).

Schopnost uceni se vyznamné li§i mezi jednotlivymi druhy. Bond a kolektiv (2007)

testoval schopnost barevné a prostorové diskriminace u tii druhd ptaka z Celedi



krkavcovitych. Byly prokazany rozdily jak mezi vzdalené€ji piibuznymi sojkami
a ofe$nikem, tak 1 rozdily u blize pfibuznéjSich sojek. Socidlni sojky modré vykazovaly
generalista sojka zapadni. Obdobné tomu bylo 1 ve studii od Fuss & Witte (2019), kteti
testovali tfi druhy rybicek rodu zivorodka v ukolu reverzni vizualni diskriminace. Dva
druhy byly blize ptibuzné (Poecilia latipinna a P. mexicana), ttetim druhem byla jejich
vzdalengjsi piibuznd P. reticulata. 1 vtomto pfipadé byly nalezeny rozdily mezi
jednotlivymi druhy. Mezidruhové rozdily lze najit také ve schopnosti detekce podnétd
poskytovanych okolim, tedy ve smyslové vybavenosti, na jejimz zakladé jedinci reaguji
na aktualni podminky prostfedi (Milton, 1981; Guido et al., 2017). Dokonce i mezi dvéma
poddruhy vCely medonosné (Apis mellifera caucasica a A. m. syriaca) byly patrné rozdily

v uceni (Claudio et al., 2018).

Zaroven s mezidruhovymi rozdily byla v souvislosti s u¢enim pozorovana i zna¢na
individualni variabilita v ramci druhu (Fuss & Witte, 2019). Vnitrodruhova variabilita mize
mit geneticky zaklad, kdy jeden nebo vice fenotypli ma oproti ostatnim jeho variantam
urcité predpoklady pro uCeni (Lazarowski et al., 2014; Foley et al., 2017). Individualni
variabilita v ramci druhu muze byt zalozena na ekologii, v uCeni se od sebe mohou odliSovat
a nabidka potravy nebo rozdilna mira predace (Tello-Ramos et al., 2018; Branch et al.,

2020).

Nejcasteji mohou byt vnitrodruhové rozdily spjaty s pohlavim (Mazza et al., 2018),
vékem (Matzel et al., 2008) a osobnosti (Guenther et al., 2014).

Rozdily v pohlavi mohou byt zptsobeny odliSnym Zivotnim stylem a vyuZzitim
prostoru mezi samci a samicemi. Predpoklada se, a nékteré prace to i dokazuji, ze to pohlavi,
které vice disperguje, nebo musi aktivné shanét reprodukéniho partnera, bezpec¢ny ukryt €i
potravu, by mélo mit 1épe rozvinuté prostorové uceni a pamét, mnohdy to byvaji prave
samci (Galea et al., 1996; Barkley & Jacobs, 2007). Nékdy vsak vyznamné rozdily mezi
pohlavimi v ramci prostorového uceni obecné nejsou prokazany (Costanzo et al., 2009).

Naopak ve flexibilité u¢eni mivaji casto navrch samice (Lucon-Xiccato & Bisazza, 2014).

Casto je schopnost u¢eni ovliviiovana vékem, a to hned n&kolika zptisoby. Mladsi
mohou byt pfi uceni Uspesnéjsi, jelikoz byvaji aktivnéjsi a flexibilngj§i. Tak tomu bylo
u nornika rudych v praci Mazza a kolektivu (2018). Jednim z divodu, pro¢ tomu tak je,

byva jesté pomérné vysoka plasticita nervové soustavy mladsich (Curlik et al., 2014). Oproti



trochu starSim jedincim mladi nemaji zkusenosti, které by s pokrocilejsim vékem ziskali.
Pro vyspélejsi jednotlivee, dospélé, takové zkuSenosti mohou znamenat pomérmé velkou
vyhodu (Tello-Ramos et al., 2018). Pak je tu tfeti vékova kategorie, pokrocilé stafi, kde
se na takovych jedincich uz projevuji nejriznéjsi neduhy spojené se starnutim, predevs§im
zhorSené smyslové vnimani, pokles kognitivnich schopnosti nebo snizeni fyzické zdatnosti.
K tomuto vysledku dosli Matzel s kolektivem (2008), ktefi testovali kognitivni schopnosti
Ctyfmesicnich a dvacetimésicnich laboratornich mysi v sedmi riznych pokusech, v péti
z nich byly starsi jedinci horsi nez mladsi. S v€kem souvisi 1 specifické obdobi dospivani.
To je spojeno svelkym mnozstvim zmén - morfologickymi, fyziologickymi,
hormonalnimi, socialnimi, emocionalnimi nebo behavioralnimi, které se mohou na uceni
projevit. Tak tomu bylo i u laboratornich potkant, dospivajici a dospéli se ve vykonu

v reverznim uceni lisili (Westbrook et al., 2018).

Na uceni miize mit vliv t€lesna hmotnost jedince. Vyssi télesna hmotnost je logicky
spojovana se snizenou aktivitou, dokonce obezita byva spojovana se zménami funkce
mozku, které mohou mit za nasledek rizné poklesy kognitivnich schopnosti (Cheke et al.,
2016). S hmotnosti souvisi 1 v€k, ale zavislost nemusi byt nutné linearni. Mladsi jedinci
byvaji oproti dospélym jedincim lehdi, Casto stejné tak, jako ti stafi. Ti jsou leh¢i kvuli
snizené chuti piijimat potravu a kvuli abytku svalové hmoty spjaté se starnutim (Matzel

et al., 2008, Manrique & Call, 2015).

V poslednich nékolika letech je intenzivné studovan vliv zvifeci osobnosti na uceni
a kognitivni schopnosti. Personalita ma podle vysledki mnoha studii vyznamny podil
na individuélnich rozdilech ve schopnosti uceni. Nejvétsi rozdil v uceni byva mezi
aktivnimi a plachymi jedinci. Aktivni nornici rudi jsou zvykli se rychleji rozhodovat na tkor
bezpecnosti, svym chovanim se snazi maximalizovat zisk za cenu rizika. Nejsou ale pfilis
flexibilni, naucit se opacny ukol jim Cini jisté obtize. Naopak plachym nornikim trva uceni
déle, jelikoz jsou zvykli svym pomalejsim a komplexnéj§im pozorovanim vice vnimat okoli,
tento SirSi prehled jim poskytuje flexibilitu v jednani oproti aktivnim jedincim
(Mazza et al., 2018). Obdobné tomu bylo i u morcat, kdy se odvazni, aktivni a agresivngjsi
jedinci prvotni ukol naucili rychleji nez jejich proté€jsky. Mén¢ agresivnim morcatim stacilo
na uspesné vyieseni reverzniho uceni méné pokust (Guenther et al., 2014).

Existuje nékolik typt uceni. Ty mohou byt rozdéleny podle raznych kritérii
do mnoha kategorii. Zde se zaméfime na déleni podle narocnosti. Nejzakladn€jsim typem

uceni je habituace, jinak oznaCovana jako navykani. Toto neasociacni ufeni spociva



v privyknuti na podnét, jemuz je organismus vystaven. S rostoucim poctem expozici jedince
tomuto stimulu odpovidajici reakce slabne, pfipadné zcela vymizi, nebot’ vyznam tohoto
podnétu zanika. Za jak dlouho pfislusna reakce vymizi zavisi na intenzité, dobé trvani
a frekvenci podnétu (Thompson & Spencer, 1966). Organismus si tak mize zvyknout
napiiklad na hlasité zvuky, které zprvu vyvolavaly strach (Weisenberger et al., 1996).

DalSim elementarnim typem neasocia¢niho uceni je senzitizace. Jedna se o opak
habituace. Odezva organismu na prezentovany podnét je s poCtem vystaveni silnéjsi,
dokonce i1 kdyz je pivodni podnét slabsi intenzity. ZvySeni citlivosti viaci piitomnému
podnétu probiha zpravidla rychleji nez opacny proces habituace. Pokud je tedy naptiklad
krysa opakované vystavena konstantnimu Sokovému signélu, s postupnym opakovanim je

jeji leknuti vétsi a vétsi (Davis et al., 1993).

Imprinting, neboli vtisténi, je dalsi ze zakladnich typl uceni. Tato dovednost byva
Casto geneticky naprogramovana a umoznéna jen v senzitivni fazi vyvoje jedince. Tato
perioda je sice velmi kratkd, zato ulozeni vti§téné informace, nejcastéji fixace obrazu rodice

nebo reproduk¢niho partnera, byva velmi stabilni (Lorenz, 1937).

PokrocilejSim typem uceni je podmifiovani, které muze byt dale déleno. Nejcastéji

je mozné se setkat s klasickym nebo operantnim podminovanim.

Klasické podmifiovani, jehoz zakladatelem je I. P. Pavlov, je zalozeno na spojovani
nepodminéného podnétu, vyvolavajiciho nepodminénou reakci, s primarné neutralnim
podnétem, ktery ptvodné reakci nevyvola. Po dostateCném opakovani se vytvoii spojeni
mezi neutralnim podnétem a nepodminénou reakci, podnét je tak podminén, reakce
na takovy podnét je oznaCovana jako podminéna. Tento zptisob uceni je pasivni metodou,

naucena reakce vznika nevédomeé (Pavlov, 1927; in Gershman & Niv, 2012).

Druhym typem je operantni podminovani, je vSak mozné se setkat 1 s nazvem
instrumentalni podminiovani nebo také uCeni tspéchem ¢i pokusem a omylem. V tomto
pfipad€ je u€en vztah mezi urcitym chovanim a odménou, pfipadné trestem. Na rozdil
od klasického podmiriovani je to operantni aktivni ucici metodou, nauc¢ené chovani vznika
védome, testovany jedinec zamérné upfednostiiuje dané chovani pred tim, jez jej
neuspokojovalo (Skinner, 1938). Tvorby spojeni mezi chovanim a odménami jsou Casto
zkoumany ve studiich o asociacnim a reverznim uceni, kterym se zabyva i tato prace, proto

toto téma bude jesté podrobnéji popsano dale.



Mezi obtizng&jsi typy uceni patii observacni uceni nebo uceni vhledem. Tyto typy
vyzaduji pokro¢ilejsi kognitivni schopnosti. Casto jsou tyto typy udeni spojeny s Zivotem

v societach (Zentall, 2003; Bird & Emery, 2009).

Uceni napodobou, nebo také observacni uceni, je velmi dilezity a pomémné
rozSifeny zpusob uceni. Ve skupinach jedinec ziskava nové informace a postupy bud
prostym pozorovanim a naslednou napodobou ostatnich, nebo jej starsi a zkuSené&jsi jedinci
mohou novym tkonim aktivné ucit, ¢imz danou dovednost prenasi do dalsi generace. Muze

byt provedena i napodoba motoriky pomoci kinestetického uceni (Zentall, 2003).

Dalsi zpusob, ktery vyzaduje vys$si kognitivni schopnosti, je uCeni vhledem.
Pfi tomto uceni jedinci postacuje na vyteSeni daného ukolu jen jeden pokus. Nejprve se
dany jedinec nad ukolem nejspiSe zamysli, vytvoii si mentalni reprezentaci problému,
pii které si predstavuje, jak manipulovat s pfedmeéty, odhali spravné feSeni, a to pak
provede. Tohoto typu uceni jsou schopni naptiklad zastupci Celedi krkavcovitych, havrani

(Bird & Emery, 2009).

V nasledujicich odstavcich budou charakterizovany jen typy uceni souvisejici

s touto praci, tedy nejprve asociacni a posléze reverzni uceni s jednim zvratem.

1.1.1 Asociacni uéeni

Jednou z moznosti, jak poznavat prostiedi, je asocia¢ni uCeni. Tento zpusob je
zafazovan mezi aktivni u¢ici metody. Proménlivost prostfedi aktivuje tvorbu asociaci. Toto
uceni je nejzéakladngjsi formou uceni, je zasadni pro preziti, ziskavani potravy, vyhybani

se predatorim i pro hledani reproduk¢niho partnera (Shettleworth, 2010).

Zakladem tohoto typu uceni je vytvorit asociaci, spojeni, souvislost mezi podnéty
nebo udalostmi. K tomu je Casto vyuzivano operantniho podmirniovani. Obvykle byva uena
spojitost mezi podnétem a dasledkem. Po vytvoreni asociace podnét predpovida prislusny
dusledek. Podnét byva né¢jaky druh signalu. Signaly jsou vizualni, akustické, olfaktoricke,
hmatové nebo chutové. Mohou mit pozitivni i negativni charakter. Dusledek, ktery
nasleduje vybéru podnétu, byva zpravidla pozitivni nebo negativni. Mezi pozitivni patii
zejména odmeény, mezi negativni tresty (Skinner, 1938).

V praxi probiha experiment tykajici se asociacniho uceni nasledovné. Subjekt je
vycviCen tak, aby podnéty od sebe rozliSoval. Pro jednoduchost je nejCastéji volena

diskriminace mezi dvéma moznostmi, mezi spravnou a chybnou variantou. Obé varianty



jsou od sebe zietelné odliSeny pomoci pestré Skaly signalizaci a dusledkti, motivaci i trestu

(Rodrigues et al., 2010; Mazza et al., 2018).

Podnét, signal, byva zpravidla vizudlniho charakteru. Nejcastéji je mozné
se pii vizualnim asocia¢nim uceni setkat s ikolem na diskriminaci barev (Guido et al., 2017;
Westbrook et al., 2018). Dalsi moznosti, jez vyuZziva zrakovych vjemd, je rozliSovani tvaru
a objekti (O’Hara et al., 2015). Jsou vyuzivany i nejriznéjsi zvuky, od kratkych pipnuti,
ptes harmonické az po kakofonické signalizace (Laschober et al., 2021). Signal maze byt
i chemicka latka, kjeji detekci je vyuzivan piedevsim &ch a chut. Cichem je mozné
rozliSovat mezi znamymi a neznamymi vinémi, ale i nepfijemnymi pachy (Matzel et al.,
2008). Mohou byt pouzity i rozliéné chuté (Rodrigues et al., 2010). Méné obvyklé jsou
metrické podnéty, které mohou byt vyuzity predevs§im v bludistich s rameny (T-bludisté,

Y-bludisté, radialni bludisté), ta jsou v tomto pripadé rozdilné dlouha (Wright et al., 2019).

Signal muze byt spojen se spravnou moznosti, tu znaci odména, nejcastéji ve formeé
potravy. Aby byla touha po potravé vétsi, mnohdy je testovanym jedincim nékolik hodin
pred experimentem odepiena (Costanzo et al., 2009), nebo byva volen pamlsek, ktery
zvirata dostavaji jen vyjimecn¢, za odménu (Matzel et al., 2008). Bez potravni odmény byva
nauCend asociace, naucené chovani, pevnéjsi, takovy proces ale zpravidla vyzaduje
mnohem vice Casu a opakovani. Potrava neni zdaleka jediny zptsob odmény, Casto je
vyuzita socialni motivace. Ta byva vyuzivana piedevSim u socialné€ zijicich druhi.
Pritomnost pfislusniki rodiny v ,.cili“ nebo védomi navraceni zpét k rodiné muze byt
pro jedince odménou, se kterou si spoji pravodni signal (Lucon-Xiccato & Bisazza, 2017,

Mazza et al., 2018).

Signal muze znacit i chybnou volbu, v takovém piipadé Casto nasleduje trest.
Pfi pouzivani tresti je tfeba dbat zvySené opatrnosti, aby Sok nezanechal na jedinci nasledky
horsi, nez bylo zamysleno. NejCastéji je mozné se ve vyzkumech setkat se slabymi
elektrickymi vyboji (Boycott & Guillery, 1962; Zerbolio, 1981) a odpornymi chutémi
(Rodrigues et al., 2010; Foley et al., 2017).

Logicky, pfijemné signaly, tedy barvy, které zvife zna ze svého prostiedi, kde zije,
nebo harmonické zvuky (Laschober et al., 2021), viiné (Mazza et al., 2018), jsou spojovany
se spravnou volbou. Nepfijemné signaly, mezi které patii vystrazné barvy, hlasité zvuky
(Laschober et al., 2021), elektrické Soky (Zerbolio, 1981) a odpudivé chute (Foley et al.,
2017) oznacuji chybnou volbu. Znaceni chybné volby trestem muze posilit odpor k chybné

volbé a umocnit tak vyznam spravné volby, toto schéma by bylo vhodné pro asociacni



a reverzni uceni s jednim zvratem, dle studie Jagera a kolektivu (2020) by to ale nemuselo
byt vhodné nastaveni experimentu tykajiciho se sériového reverzniho uceni, kdy trestani
chybné odpoveédi, se kterou by se jedinec v ramci série obrata setkaval poméme Casto, by
mohlo zhorSovat motivaci zvifete se takového testu vubec ucastnit, nemluvé o timto

zpusobem vyvolané vysoké mife stresu.

Neni vylouceno pouziti vice riaznych signali dohromady, jejich kombinace posiluje
vyznam spravné nebo chybné volby. Kombinace podnéta byla vyuzita v praci Laschober
a kolektivu (2021), kdy spravna moznost byla oznacena vizualné, akusticky a odménou byl

arasid, chybna volba byla znacena jinym vizualnim a akustickym signalem.

Aby tvorba asociaci byla efektivni, je dalezité vhodné zvolit signal i odménu,
ptipadné trest, aby byl pro testovaného jedince detekovatelny a dostatecné odlisSny od druhé
moznosti. Zalezet bude 1 na smyslové vybavenosti jedince, tu je tfeba mit na paméti
pti volbé vhodného experimentalniho designu, aby byl pro testovany druh relevantni.
Claudio s kolektivem (2018) testovali vcely, byly jim predkladany barevné a Cichové

podnéty. Praveé barvou a Cichem se vcely fidi pii opylovani kvétin.

Pokud testovany jedinec dosdhne pfedem stanoveného kritéria spravné provedenych

asociaci, muze postoupit do reverzniho ucenti, je-li to cilem studie.

1.1.2 Reverzni uceni

Schopnost uspésné prizptsobovat chovani proménlivym podminkam obyvaného
prostfedi je oznaCovana jako behavioralni flexibilita. Vyznacuje se piedevsim dovednosti
potlacit chovani, které v dany okamzik neni zadouci, neni jiz ziskové, a vyvinout novou
reakci na zmény, nové chovani, které bude jedinci poskytovat vyhodu. Nejjednodussi,
spolehlivou, objektivni, a tudiz v praxi nej¢astéji pouzivanou metodou, jak otestovat miru
behavioralni 1 kognitivni flexibility a inovativnosti, je reverzni u¢eni (Brown & Tait, 2014).
Je dulezité mit na paméti, Ze se jedna o metodu nepifimou, samotné uceni méfit nelze,
k vyhodnoceni kognitivnich schopnosti a procest je zapotiebi sledovat chovani jedincu
v riznych testovacich prostiedich a na zakladé zmén v chovani a jednani pak 1ze kognitivni

schopnosti odvodit (Matzel et al., 2008; Shettleworth, 2010).

V tomto testu je sledovano, zda je zvife schopné inhibovat v asociacnim uceni
osvojeny ukon a jak dlouho tato inhibice trva. Déle je analyzovéano, zda jsou testovani
jedinci schopni vytvorit novou asociaci, opa¢nou. Pavodné neodméfiovany nebo trestany

podnét je nahle odménén na ukor toho druhého. Spravna, v asociacnim uceni odménovana



volba, je nahle bez odmény, Casto po jejim vybéru nasleduje trest. Chybna volba
z asociacniho uceni je trestu zbavena, naopak, po vybéru této moznosti je testovany jedinec
odmeénén, bud’ pamlskem nebo navracenim mezi ostatni ¢leny skupiny (Shettleworth, 2010;
Izquierdo & Jentsch, 2012). Takovy zvrat oproti jednoduchému asociaCnimu uceni
vyzaduje od testovaného jedince vyS§si kognitivni schopnosti, ne kazdy tuhle tilohu tispésné

dokonci (Gingins et al., 2018).

Reverznim uCenim se mizeme dopracovat ke tiem vysledkim (Fritz, 1930). Tim
prvnim je, ze se zvife nepodaii preucit, neni schopné potlacit ziskanou spojitost mezi
podnéty, byva z dalSich experimentd vylouceno (Gingins et al., 2018). Druha moznost je ta,
ze jedinec je uspésné preucen, ale na dokonceni této faze potieboval v primeéru vice pokusu
nez na asociacni uceni. Tento slabsi vykon muze naznaCovat, ze reverzni uceni je relativné
slozity ukol, pfedchozi vzpominky jej siln€ ovlivnily (Lazarowski et al., 2014; Guido et al.,
2017). Muze nastat i tieti situace, kdy na aspésné reverzni uceni bude zvifeti stacit méné
pokust, nez které potieboval k vytvoreni asociace, vzpominky z predeslé faze asociacniho
uceni mohou mit na reverzni uceni i pozitivni vliv. Tento vysledek je u reverzniho uceni
s jednim zvratem pomé&rné vzacny, spise je mozné se k nému dopracovat az po nékolikatém

obratu pfi sériovém reverznim uceni (Chow et al., 2015; Mazza et al., 2018).

Pokud to schopnosti testovaného zvifete a okolnosti dovoluji, je mozné piistoupit
i k sériovému reverznimu uceni. Pokud zvife obstalo pfi prvnim zvratu a bylo schopné
se obracenou diskriminaci uspé$né preucit, mohou mu byt podnéty mezi sebou opakované
zaménovany. V takovém piipade je sledovano, zda je jedinec schopny se asociaci preucit
opakované. Pokud je v ramci této série provedeno dostate¢né mnozstvi zvratl, presnost
testovaného jedince se mize zlepSit az na pouhou jednu provedenou chybu, tu pii odhaleni
obratu. I takové byly vysledky nékterych studii (Mackintosh & Mackintosh, 1964). Mira
zlepSeni s postupnymi obraty znaci kognitivni flexibilitu zvifete (Fritz, 1930; Shettleworth,

2010). Sériové reverzni uceni ale nebylo pfedmétem z4ymu této prace.

1.2 Y-bludisté

Experimenty zabyvajici se uenim je mozné provadét jak ve volné piirodé (Branch
et al., 2020), tak v laboratorich (Matzel et al, 2008). V posledni dobé badatelé presouvaji
vyzkum kognitivnich schopnosti do pfirozeného prostiedi za u€elem zjisténi, zda vysledky
ziskané v umélych podminkach lze replikovat 1 na divoce zijici jedince. Vyhodou tohoto

experimentalniho usporadani je predevsim to, ze muze odhalit zalezitosti spjaté



s prostfedim, které testovany jedinec za normalnich okolnosti obyva, takové zalezitosti,
které by testovani v laboratofi nedetekovalo. Okolni prostfedi ale mize byt neomezenym
zdrojem faktora ovliviiyjicich experiment, proto jsou pokusy vykonavané v laboratofich
stale dulezité, nepostradatelné a jejich vysledky nejsou ménécenné. Vyhodou prace
v laboratofi je predevSim moznost standardizovat podminky, za jakych bude experiment
proveden a poskytuje vSem zucastnénym stejné okolnosti, za kterych budou testovani

(Kumpan et al., 2020).

V laboratornich experimentech roli prostredi Casto prebiraji arény a bludisté, kterych
je cela fada, kazdy typ je vhodny pro urcity okruh testi. Pro testovani uceni a pracovni
paméti je mozné vyuzit Lashleyho bludisté, kdy cesta ze startovniho boxu do cile vede
skrz obdélnikovy box s nékolika propojenymi ulickami (Matzel et al., 2008). Prostorové
uCeni a pracovni pamét’ muze byt testovana také v bludisti s radialnimi rameny, kterych
byva obvykle osm, na jejich konce je mozné umistit odménu (Matzel et al., 2008). Pro
testovani prostorového uceni je vyuzivano také Morrisovo vodni bludisté. V nadobé
obvykle kruhového priméru naplnéné vodou musi testované zvife pomoci poskytnutych
voditek nalézt bezpecnou ploSinu (Matzel et al., 2008). Diskriminacni testy je mozné
provadét v komorach ctvercového tvaru, kdy rozliSované varianty jsou umistény
v jednotlivych rozich, mohou byt odd€leny piepazkou (Matzel et al., 2008). Dvouvybérové
diskriminacéni a asociacni testy jsou provadény také v T-bludisti, na konci jednoho z ramen
je umisténa odmeéna, ramena mohou byt odli$né oznacena (Matzel et al., 2008; Wright et al.,
2019). Uskalim tohoto typu bludisté mdize byt to, Ze testovany jedinec z rozhodovaci oblasti
vidi na konce ramen. Tento problém fesi dalsi typ bludisté — ypsilonové. To je diky svému
jednoduchému designu a Siroké skale pouziti velmi oblibené. Klasické Y-bludisté bylo
vyuzito k testovani reverzniho uceni u nornikt rudych (Mazza et al., 2018), u koz domacich

(Langbein, 2012), v modifikované podobé i u ovci (Hunter et al., 2015).

1.3 Rypos lysy

Rypos§ lysy (Heterocephalus glaber) je velmi zvlastni druh savce, ktery patfi
do fadu hlodavcti (Rodentia) a Celedi ryposSovitych (Bathyergidae) (Jarvis & Sale, 1971,
Faulkes & Bennett, 2013). Kvili odliSnosti rypostu lysych od ostatnich zastupct ryposu je
mozné se setkat také se zafazenim tohoto hlodavce do samostatné ¢eledi Heterocephalidae
(Patterson & Upham, 2014). Rypo§ lysy byl poprvé popsan roku 1842 némeckym
ptirodovédcem E. Rippellem (Starck, 1957).
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Tento hlodavec zije ve vychodni Africe, v aridni a semiaridni oblasti Somalského
poloostrova. Dle regionu vyskytu lze u tohoto druhu rozlisovat dvé jeho formy,
ato vychodni formu, ktera se vyskytuje pfedevsim na tizemi vychodni Etiopie, a jizni formu,
ktera obyva oblast jizni Etiopie, severni Keni a Somalska (Starck, 1957). Dle Zemlemerova
a kolektivu (2020) jsou tyto dvé formy natolik odli§né, ze je 1ze povazovat za dva rozdilné

poddruhy, ne-li za dva rizné druhy.

Rypos lysy je podzemnim druhem hlodavce. V podzemi si hloubi systém tunelq,
ktery je velmi komplexni, provazané chodby mohou dosahovat délky i 595 m (Jarvis, 1985),
je mozné se setkat s udaji presahujici 3 km, tunely mohou dosahovat do hloubky dvou
metri. Kopani chodeb je pro tato zvifata naro¢né, puda v téchto vyprahlych oblastech je
sucha a tvrda, tedy vyjma obdobi destd. Zivot v tomto drsném prostiedi ale skytd mnoho
vyhod, pocinaje bezpeCnym ukrytem pied predatory, nepiizni pocasi a potravou konce.
Systém chodeb ma nékolik trovni, hloubé&ji byvaji nory, nejblize k povrchu jsou tunely,
které vedou k potravé, k hlizam, tudiz jsou jen nékolik malo desitek centimetru
pod povrchem (Brett, 1991). V takovém podzemnim systému je mozno nalézt jednu rodinu

az 0 295 Clenech (Jarvis, 1985).

Jsou to nejmensi ryposi, télo méfi do 10 cm a vazi obvykle 40 g (Jarvis & Sale,
1971). Hlavni samice, kralovna, byva, diky prodlouzeni bedernich obratlt, s 13 cm
a az 80 g nejvetsim jedincem v roding, také byva svétleji zbarvena (O’Riain et al., 2000).
Dftive byli tito hlodavci povazovani za jesté hola mlad’ata svych chlupatych ptibuznych.
Od ostatnich ryposu se odlisuji kromé redukce srsti i dlouhym ocasem. Charakteristickym
znakem téchto hlodavci jsou napadné fezaky, které se spolu se silnymi zvykacimi svaly
hodi jak ke hloubeni podzemnich chodeb, tak 1 ke zpracovavani potravy (Jarvis & Sale,

1971).

Zivot v podzemi vyzaduje i jisté adaptace na toto specifické prostiedi. V podzemi
neni brilantni zrak zapotfebi, to ale neznamend, ze jsou ryposi slepi. Jejich oci jsou
zmenSené a vnimaji svétlo, kterému maji tendence se vyhybat (Jarvis & Sale, 1971; Hetling
et al., 2005). Nemaji usni boltce, pouze jakési vystupky o velikosti §pendlikové hlavicky.
Hbité koncetiny umoziiuji ryposum rychly pohyb vpted i vzad (Jarvis & Sale, 1971). Co se
tyCe metabolismu (Urison & Buffenstein, 1995), termoregulace (Buffenstein & Yahav,
1991) a tolerance niz§ich hodnot kysliku (Larson & Park, 2009), byly prokazany jisté
zvlastnosti spojené s podzemnim zivotem, a i proto jsou tato zvirata stale intenzivné

studovana.
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vees

jsou zde malo Casté, diverzita rostlin je v t€chto oblastech nizka, znacné dominantni jsou
zde hliznaté rostliny. Prave hlizy, cibule, kofeny a oddenky jsou hlavni soucasti ryposiho
jidelnicku, a to jak v pfirozeném prostiedi (Jarvis & Sale, 1971), tak v zajeti, kde jsou
krmeny predevSim mrkvi, bataty, brambory, cCervenou fepou, petrzeli, celerem,
pro zpestieni bandnem a jablkem (takto jsou rypos$i lysi krmeni v chovech JihocCeské
univerzity v C. Bud&ovicich, obdobn& napf. i v praci Delaney et al., 2013). Hlizy
zprostiedkovavaji t€émto zviratim pomérn€ vysoky piijem vlakniny a veskery pfijem vody.
Aby byla zuzitkovana nejen veskera voda, ale i ostatni ziviny pfijaté v potrave, ryposi
poziraji své exkrementy. Mladi jedinci si pojidanim vykalt starSich ryposa dopliiuji stfevni
mikrofloru o prospésné mikroorganismy (Buffenstein & Yahav, 1991). Protoze potrava je
v suchych oblastech pomérné izolovana (Jarvis & Sale, 1971), vyplati se mit na hledani

potravy pomocniky v podobé prislusnikt rodiny (Lovegrove & Wissel, 1988).

vees

rozmnozuje jen samice kralovna a jeden, nékdy i vice hlavnich samca (Brett, 1991; Lacey
& Sherman, 1991). Ani pfitomnost vice hlavnich samic neni vyloucena, stava se tak
po smrti kralovny, kdy se o jeji post uchézi ostatni samice, které mezi sebou bojuji, az jedna
vyhraje (Clarke & Faulkes, 1997). Samice je brezi pfiblizn¢€ 70 dni, rodi pomérné pocetné
vrhy o 12 i vice jednicich Ctyfikrat az pétkrat do roka (Jarvis et al., 1994). Jelikoz disperze
je v podminkach, kde ryposi ziji, pomémeé riskantni zaleZitosti, vyplati se zvifatim zistavat
v rodiné, kde pomahaji rodi¢im s péci o potomstvo, o své sourozence (Lacey & Sherman,
1991; Bourke, 2014). Na zaklad¢ charakteristik tykajicich se rozmnozovani a kooperativni

pomoci byva rypos lysy oznacovan za eusocialniho hlodavce (Jarvis, 1981).

Tito uz od pohledu zajimavi hlodavci se do hledacku vyzkumnikt dostali nejen diky
socialnimu usporadani (Jarvis, 1981), ale 1 diky jinym vlastnostem, pfedevs§im spojenych
s adaptacemi na zivot pod zemi (Buffenstein & Yahav, 1991). V posledni dobé se ryposi
lysi stali modelovym organismem v medicinskych studiich tykajicich se udajné rezistence
vuci rakoviné (Buffenstein, 2005; Liang et al., 2010) nebo pomalého starnuti (O’Connor
et al., 2002; Saldmann et al., 2019). Malo pozornosti je ve srovnani s ostatnimi hlodavci
vénovano vyzkumu kognitivnich schopnosti tohoto druhu, pfitom i zpohledu jiz

zminovanych medicinskych témat by vyzkum kognice mohl byt pfinosny.

Napriklad ryposi se dozivaji pomérné vysokého veéku, néktefi i tii desitek let

(O’Connor et al., 2002). Proto jsou tato zvifata Casto subjektem testi zabyvajicich
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se bunécnym starnutim a oxidativnim stresem (Saldmann et al., 2019). Bylo by tedy jisté
zajimavé pomefit schopnosti u€eni mezi riznymi vékovymi skupinami, tak, jak je to hojné
zkoumano i u ostatnich hlodavca (Matzel et al., 2008) a naptiklad ovéfit, zda s vys$Sim
veékem prichazi pokles kognitivnich schopnosti, jak byva prokazovano i u jinych druht

(Matzel et al., 2008).

Casto je feSena také celkova délka tuneld podzemnich systémd, jeZ tato zvifata
obyvaji. Mnohdy je mozné se setkat s opravdu pozoruhodnymi udaji v fadech kilometra.
Navic sit’ téchto chodeb je zna¢né komplexni (Brett, 1991). V takovém prostfedi musi byt
obtizné se orientovat, zvifata se to musela né¢jak naucit a cesty si pamatovat. Porovnani
jejich kognitivnich schopnosti v téchto parametrech s ostatnimi druhy by bylo jisté

zajimavé.
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2 Cil prace

Prvnim cilem této prace je zhodnotit schopnost asocia¢niho a reverzniho uceni

u ryposu lysych v jednoduchém ypsilonovém bludisti.

Druhym cilem je zhodnotit vliv pohlavi, télesné hmotnosti a piislusnosti k rodiné

na vykon jedince v u¢ebnim ukolu.
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3 Metody

3.1 Jedinci

Celkem bylo testovano 45 jedinca rypose lysého (31 samic a 14 samcl) ze tiech
razné pocetnych rodin. V nejmensi rodin€ bylo testovano vSech osm jedinci. Ze stiedné
velké rodiny o patnacti ¢lenech bylo pro experiment vybrano tfinact ryposa, hlavni samec
se samici nebyli testovani. Z nejvétsi rodiny, ktera je tvofena 47 jedinci, bylo pro pokus
vybrano celkem 24 zvitat. Podrobnosti o pfislusnosti k rodin€, zastoupeni pohlavi a ptivodu
jedinct jsou zaznamenany v Tabulce 1. VSem testovanym jedincim byl v dob€ experimentu
alesponi jeden rok. Jednotlivé rodiny ziji odd€lené v plastovych systémech v jedné mistnosti,
kde se teplota pohybuje kolem 25 °C a vlhkost vzduchu v této mistnosti dosahuje ptiblizné
50 %. Béhem experimentu bylo o zvifata pe¢ovano dle normalniho rezimu. Potrava byla
dostupna ab libitum. Systémy obsahuji podestylku ve formé hoblin, ktera byla pravidelné

obmeériovana.
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Tab. I: Pohlavi a ptivod testovanych rypost lysych, NA = datum narozeni neznamy.

HS (rodina) |[ID/TET POHLAVI|[PUVOD NAROZENI|PRIVEZEN]
1|1D2057 M ZOO Drazdany| 2014 02.09.2016
1{ID7296 M ZOO Drazdany | 2014 02.09.2016
1{1D2308 F ZOO Praha NA 24.09.2009
1{1D9270 F P{F JU 21.07.2019 —
1|TET129 F P{F JU 21.07.2019 —
1|TET134 F P{F JU 21.07.2019 —
1|1D8851 M P{F JU 21.07.2019 —
1{TET127 F PiF JU 21.07.2019 —
2|1D6412 F P{F JU 28.07.2019 —
2[1D7300 F P#F JU 09.11.2015 —
2[1D7343 M PiF JU 09.11.2015 —
2|1D5254 F P{F JU 28.07.2019 —
2[1D2908 F P{F JU 12.04.2018 —
2|1D0743 M P{F JU 28.07.2019 —
2|TETsS F PiF JU 28.07.2019 —
2|TET49 M PiF JU 28.07.2019 —
2|TETS7 M P{F JU 28.07.2019 —
2[ID7144 F PiF JU 09.11.2015 —
2|TETS6 M P{F JU 28.07.2019 —
2[1D0393 F PiF JU 29.07.2016 —
2[1D3034 F PiF JU 29.07.2016 —
9|TET17 F ZOO Plzeii NA 18.09.2020
o|TET26 F Z0O Plzeit NA 18.09.2020
o[1D2848 F Z0O Plzeit NA 18.09.2020
9[1D9343 F Z0O Plzeit NA 18.09.2020
o|TET29 F ZOO Plzeit NA 18.09.2020
o[1Dg052 F Z0O Plzeit NA 18.09.2020
o[ID5101 M ZOO Plzeii NA 18.09.2020
o|TET19 F ZOO Plzeii NA 18.09.2020
9|TET34 M Z0O Plzeii NA 18.09.2020
o|TET47 M Z0O Plzedt NA 18.09.2020
o[1D7809 F Z0O Plzeit NA 18.09.2020
9|TET25 F Z0O Plzeit NA 18.09.2020
o|TETO F ZOO Plzeii NA 18.09.2020
o|TET12 F ZOO Plzeit NA 18.09.2020
o|TET13 F ZOO Plzeit NA 18.09.2020
9|1D1188/6704 M Z0O Plzeit NA 18.09.2020
9|TET45 F Z0O Plzeit NA 18.09.2020
o|TET14 M ZOO Plzeit NA 18.09.2020
o|TET18 F Z0O Plzeit NA 18.09.2020
o|TET28 F Z0O Plzeii NA 18.09.2020
9|TET15 F Z0O Plzeii NA 18.09.2020
o|TET16 F ZOO Plzeit NA 18.09.2020
o|TET24 F Z0O Plzeit NA 18.09.2020
o|TET35 M ZOO Plzeii NA 18.09.2020
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3.2 Y-bludisté

Ryposi byli testovani v klasickém jednoduchém ypsilonovém bludisti (Mazza et al.,

2018) z pruhledného plastu (Obr. 1). Dva koncové boxy, zvané domaci, byly ze tii stran

zatemnény pomoci c¢erného kartonu a rovnomérné naplnény pouzitou podestylkou

z domovského systému testovaného rypose. Vstup do jednoho z téchto boxu byl uzavien

vyjimatelnou perforovanou piepazkou. Tieti, startovni box, nebyl zatemnén, ani nicim

naplnén, a ani opatfen vikem, od bludisté byl oddélen plnou vyjimatelnou prepazkou.

Bludisté bylo umisténo v testovaci mistnosti na pracovnim stole na presné¢ danych

neménnych znackach. V mistnosti byla udrzovana konstantni teplota 26 °C 1 intenzita

osvétleni. Experimenty byly snimany pomoci kamery (Sony DSC-RX0, GoPro Hero 5)

umisténé 1,2 m nad bludistém.

Otevieny

domaci :.fatow
box ampon
Rozhodovaci
oblast
Fes
4 cm
Plna piepazka £2,5 em
Startovni
box
¢
(......................................3.
15 cm

; Uzavieny
Perforovana doméci
" i 'ka omaci
p‘l epaz box
LY
A
AY
- T
. 30 cm
15em

Obr.1: Schéma ypsilonového bludisté — startovni a domaci boxy, ramena

ovocnym pachem na vatovych tamponech.

oznacena
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3.3 Popis experimentu

Samotny experiment vychazel ¢asteCné z prace na nornicich rudych od Mazza
a kolektivu (2018) a skladal se ze dvou sérii pokust — asociacniho uceni, zkracené jen uceni,

a z reverzniho uceni, zkracené preucovani.

V asocia¢nim uceni bylo cilem vytvofit u rypoSe asociaci mezi ovocnou vuni
a spravnou cestou do otevieného domaciho boxu. V experimentu byly pouzity dvé pro
zvitata neznamé vun¢, respektive dva ovocné dzusy — ananasovy a mangovy. Jednim
dzusem byla oznacena cesta do otevieného domaciho boxu, ze kterého byl testovany jedinec
ihned navracen domu, druha ovocna vin€ znacila chybné rameno bludisté, slepé, nevedlo
do domaciho boxu. Polovina ryposi méla spravné rameno oznacené ananasovym dzusem,

druha polovina mangovym.

V reverznim uceni bylo cilem uspésné naucené rypose ukolu preucit. Pokud byla
spravna cesta vedouci do bezpe¢ného boxu pii uceni zna¢ena mangovym dzusem a slepé
rameno bludi§té oznaceno ananasovym dzusem, pfi pfeucovani byla spravna cesta oznacena

ananasovym dzusem, mangovy znacil slepé rameno a naopak.

Testovana zvifata mél k vykonu ukolu motivovat pach domova z pouzitych hoblin
umisténych v doméacich boxech. Odmeénou jim bylo okamzité navraceni do domaciho

systému, kde byli ponechani v klidu alespori 30 minut.

Pfed samotnym ucenim bylo zapotiebi, aby se rypoS s novym prostfedim
ypsilonového bludisté seznamil. K tomu slouzil tzv. ,zero trial“. Béhem tohoto
Sestiminutového pokusu byly jiz v obou ramenech umistény oba ovocné dzusy
na tamponech a jeden z domacich boxu byl uzavien perforovanou prepazkou. Po uplynuti
tohoto ¢asového intervalu byl rypoS$ z bludisté vyndan a ihned navracen do domovského

systému. ,,Zero trial“ a prvni ucici pokus probihaly vzdy tentyz den.

Jedinec mohl byt testovan maximalné dvakrat za den, a to s minimalnim ¢asovym
rozestupem mezi dvéma testy alespon 30 minut. Ve vétsiné pripadua byl rypos testovan praveé
dvakrat denné a prumérna doba rozestupu mezi jednotlivymi testy v ramci dne byla

90 minut.

Pokud jedinec uspé$né dokoncil proces uceni, nebyl uz ten den testovan.
Do reverzniho u¢eni nastoupil az nasledujici den. Pfi reverznim uceni nebyl provadeén ,,zero

trial“.
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Vatové tampony s dzusy byly do ramen vkladany podle jednoduchého pravidla
stiidani stran. Pokud prvni testovany rypos mél prislusné oznacCené oteviené rameno
vedouci do domaciho boxu na levé stran€, v potadi druhému testovanému ryposi bylo
otevieno rameno vedouci do domaciho boxu na pravé stranég, tfetimu zvifeti byl znovu
zptistupnén box vlevo a tak dale. Toto stfidani stran ve spojeni s tim, ze ryposi byly
z domovského systému vyndavani nahodné, vedlo k tomu, ze se rypo§ nemohl nijak naucit
néjaké pravidelné se opakujici schéma, na které strané bude zrovna otevieno. Pokud
ale u jednoho rypose doslo k tomu, ze by mél zpfistupnén doméaci box tfikrat za sebou stéale

na stejné strané, muselo byt pravidelné stiidani , leva — prava — leva — prava“ naruseno.

Ypsilonové bludisté muselo byt pred kazdym testem vycisténo pomoci 35%
ethanolu a osuseno papirovymi utérkami. Pak bylo zapotiebi oznacit vinémi jednotliva
ramena. K tomu byly pouzity dva ovocné dzusy, mangovy a ananasovy. Vzdy 1 ml dzusu
byl pomoci injekcni strikacky aplikovan na neparfemované kosmetické vatové tampony.
Takto ptfipraveny tampon byl umistén na pfedem stanovené misto v rameni bludisté (viz
Obr. 1). Tampon s dzusem byl instalovan do bludisté tésné pred kazdym pokusem, aby
intenzita viiné Casem nevyprchala. Pak bylo nutné startovni box od bludisté oddélit plnou
prepazkou a jeden vstup do domaciho boxu znemoznit pouzitim perforované prepazky.

Do takto ptipraveného bludisté mohl byt vpustén testovany jedinec.

Testy probihaly od poloviny Cervence do zacatku zafi, konkrétn€ od 16. 7. 2021
do 9.9.2021. V tomto obdobi bylo celkem provedeno 1612 testd. Jeden rypos byl tedy

v pruméru testovan témér 36krat.

3.4 Prubéh experimentu

Jedinec byl nejprve vyndan z domovského systému do vymytého plastového
kbeliku, ktery obsahoval kratkou plastovou trubku a papirovou utérku. Trubka slouzila pro
manipulaci s jedincem v pokusu a také jako moznost tkrytu. Papirova utérka slouzila jako

podestylka.

V kbeliku byl rypo§ dle ¢ipu, tetovani a v nékterych ptipadech podle docasného
znaceni (barva Raidex) identifikovan a ihned pfenesen do testovaci mistnosti. Zde bylo
zapnuto nahravani pokusu na kameru a jedinec byl premistén do startovniho boxu. Po jedné

minuté byla ze startovniho boxu vyjmuta plna pfepazka branici vstupu do bludisté.
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Test byl ukoncen, jakmile rypo§ dosahl spravného domaciho boxu, odkud byl
vyjmut a ihned pfenesen do domovského systému. Pokud rypo$ v bludi§ti nedosel

do domaciho boxu, test byl ukoncen po osmi minutach (stalo se pouze tiikrat).

Po celou dobu trvani pokusu byla v testovaci mistnosti pfitomna jedna osoba, ktera
dohlizela na prabéh testu. Osoba experimentatora stala vzdy na stejném misté a sledovala

prubéh experimentu na videu na mobilnim telefonu.

3.5 Vyhodnoceni experimentu

Volba ramene byla zaznamenana, kdyz celé télo zvifete bez ocasu bylo
zarozhodovaci oblasti. Kritériem uspéSného nauCeni bylo sedm spravnych voleb
otevieného ramene v poslednich deseti po sobé jdoucich pokusech. Po dosazeni tohoto
kritéria postoupil jedinec do reverzniho uceni, kde bylo kritérium GspéSného preucenti stejné

(Mazza et al. 2018).

Maximalni pocet pokust k dosazeni kritéria uspeSnosti bylo tficet testl, bez tzv.
,,zero trialu“. Pokud se zvife nedokazalo v tomto limitu ukol naucit, testovani bylo ukonceno
a do reverzni faze nevstoupilo. Maximalni limit tficeti pokusu platil i v procesu reverzniho

uceni.
3.6 Zpracovanivideoziznamu

Ziskana videa byla nasledné zpracovavana v programu Solomon Coder (Péter,
2019). Tento program byl vyuzit k méfeni latenci — jak dlouho trval vstup rypose
do bludiste, jak dlouho trvalo prvni rozhodnuti a v ptipade chybné volby bylo méteno, jak
dlouho trvala oprava. Vstup do bludi§t¢ byl méfen od okamziku vyjmuti pfepazky az
do vstupu do ypsilonového bludisté, celé té€lo bez ocasu muselo byt vylezlé ze startovniho
boxu. Doba rozhodovani byla méfena od chvile, kdy se ryposi hlava dostala do rozhodovaci
oblasti, az do okamziku zvoleni prvniho ramene, rypos byl celym télem v rameni Gsticim
do jednoho z domacich boxi. V piipadé chybné volby, tedy volby slepého ramene,
nasledovalo méfeni od momentu volby prvniho ramene az do okamziku volby spravného

ramene vedouciho do domaciho boxu.

3.7 Statisticka analyza

Vsechny statistické vypocty byly provadény v softwaru R, verzi 4.0.3., konkrétné
v jeho uzivatelské platformé RStudiu (R Core Team, 2021).

Hladina vyznamnosti byla pro vSechny testy stanovena na 0,05 (a0 < 0,05).
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Normalita dat byla testovana pomoci Shapiro & Wilkova testu.

Zda ma na pocet pokusl a na latenci vstupu, rozhodnuti ¢i opravy vliv pohlavi,
télesna hmotnost nebo pfislusnost jedinci k rodin€ bylo zjistovano pomoci zobecnénych
linearnich modelt (GLM). Protoze namétrena data neméla normalni rozdéleni, bylo pro
vyhodnoceni poctu pokust potiebnych k uspésnému nauceni vyuzito binomické rozdéleni
dat, pro vyhodnoceni latenci gamma rozlozeni.

Pro zhodnoceni vzajemného vztahu byly latence vstupu, rozhodnuti a opravy
s potfebnymi pocty pokust pii uCeni i preuCovani analyzovany pomoci Spearmanovy
korelace. Kwvili kontrole vicenasobného srovnani byla vyuzita Holmova korekce

(Holm, 1979).
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4 Vysledky

Z celkového poctu 45 testovanych ryposu se uspésné podatilo vytvofit asociaci ,,typ
vuné€ — domaci box“ u 22 jedincd, tedy u 49 % ryposu. Téchto 22 naucenych ryposu
postoupilo do reverzni faze, kde se jich podatilo uspésné preucit pouze 9 ryposu, tedy 41 %
preucovanych a tudiz jen 20 % z pavodné testovanych zvifat. Zastoupeni pohlavi
naucCenych, preucenych a po kolika pokusech bylo dosazeno uspé$ného nauceni nebo

preuceni je uvedeno v Tabulce II.

Tab. II: Shrnuti popisnych vysledki.

celkem |HS1 HS 2 HS 9
testovano 45 8 13 24
testovano 9 31 5 8 18
testovano & 14 3 5 6
testovano na M 23 4 7 12
testovano na A 22 4 6 12
nauceno 22 7 7 8
nauceno 9 15 4 5 6
nauceno & 7 3 2 2
nauceno na M 12 4 4 4
nauceno na A 10 3 3 4
nauceno po ... trialu 10.-23.| 10.-12. 10. - 23. 10. - 21.
nauceno prumérné po ... trialu 12,81 10,57 15,86 12,13
postup do reversalu 22 7 7 8
preuceno 9 2 3 4
preuceno ¢ 5 0 2 3
pieuéeno & 4 2 1 1
preuceno z M — A 5 2 1 2
preuceno zA — M 4 0 2 2
preuceno po ... trialu 10. - 26. 12., 26.| 10., 20., 25. 10. - 15.
preuceno pramérné po ... trialu 15,88 19 18,33 12,5

Z nejmensi rodiny HS 1 se vSichni jedinci az na jednu samici naucili vytvofit
asociaci, uspeésnost nauceni byla v této rodiné nejvyssi: 88 %, uceni probihalo nejrychleji.
Téchto sedm ryposu postoupilo do reverzniho uceni, kde se podatilo tspé€sné preucit pouze
dva samce, 29 % naucenych. Pfeucovani probihalo nejpomaleji. V této rodiné byl jeden
samec, kterému se podafilo dosahnout vibec nejvysSiho skore uspéSnosti v celém
experimentu, a to devét spravnych voleb v deseti po sobé jdoucich pokusech v procesu
asocia¢niho uceni. AvSak ani takto vysoka uspéSnost volby neznamenala, ze dany jedinec
bude Uspésny 1 v druhé fazi experimentu, v reverznim uceni tomuto ryposi nestacilo tficet

pokust na to, aby se ukol preucil.
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Ze sttedné velké rodiny HS 2 se naucilo do domaciho boxu chodit sedm ryposu
z celkovych tfinacti, tedy 54 % testovanych, u€eni jim Slo ve srovnani s rodinou HS 2 a HS
9 nejpomaleji. Ze sedmi ryposu byli uspe€sné preuceni pouze tii jedinci, tedy 43 %

naucenych, preucovani bylo oproti HS 9 pomalejsi.

V nejvétsi rodiné HS 9 bylo testovano 24 rypost, pouze osmi ryposum, tedy 33 %
testovanych, se podafilo uc¢eni dokoncit, coz je nejhorsi vysledek ve srovnani s ostatnimi
rodinami. Uceni bylo oproti HS 1 pomalejsi. Z osmi ryposu byli uspésné preuceni Ctyfi
jedinci, 50 % z naucenych.

Normalita dat byla testovana pomoci Shapiro & Wilkova testu. Az na jedinou

vyjimku se rozlozeni dat prikazné liSilo od normalniho. Vysledky testd pro jednotlivé

proménné jsou zaznamenany v Tabulce III.

Tab. III: Vysledek Shapiro & Wilkova testu normality dat, A v asocia¢nim ucent,
R v reverznim uceni.

W p
pocet pokusi A 0,7218 [<0,001
pocet pokusi R 0,6984 [<0,001
latence vstup A 0,9292 10,0088

latence rozhodnuti A |0,9173 |0,0034
latence opravy A 0,8123 |<0,001
latence vstup R 0,9708 10,7292
latence rozhodnuti R |0,8818 (0,0131
latence rozhodnuti R |0,9044 {0,0365
nauceni A 0,6368 |<0,001
preuceni R 0,6281 [<0,001

Prostiednictvim zobecnénych linearnich modelt bylo vyhodnocovano, zda na pocet
pokust potfebnych k uspé€$nému asociaénimu a reverznimu uceni a na latence vstupu
do bludisté, rozhodovani a opravy chyby meély vliv pohlavi testovanych zvitat, jejich té€lesna
hmotnost a pfislusnost jedinct k rodin€. Takto bylo provedeno osm modelt (Tab. IV viz

Ptilohy).

4.1 Vysledky GLM pro asociacni uceni

Co se tyCe asociacniho uceni, pocet pokust potiebnych k jeho tspé€snému ukonceni
nebyl ovlivnén pohlavim (Estimate =—0,079; p=0,914), ani télesnou hmotnosti

(Estimate =—0,049; p=0,179). Rozdily v poctu pokusi potiebnych k nauceni

23



mezi jednotlivymi rodinami nebyly statisticky vyznamné (porovnani HS 2 sHS 1:
Estimate = — 2,214; p = 0,085; HS 9 s HS 1: Estimate =—2,319; p = 0,053). Nicméné byl
zde vidét obecny trend, jedincim z HS 1 stacilo k nauCeni méné pokusti nez jedincim

z obou zbyvajicich skupin.

Latence vstupu do bludi§té¢ vramci série asociatniho uceni nebyla ovlivnéna
pohlavim (Estimate =0,015; p=0,681), télesnou hmotnosti (Estimate=-0,001;
p=-0,536), ani piislusnosti k rodiné (porovnani s HS 2 s HS 1: Estimate =—0,051;
p=0,375; porovnani HS 9 s HS 1: Estimate = — 0,042; p = 0,443).

Latence rozhodnuti v rozhodovaci oblasti ypsilonového bludisté pifi asociacnim
uceni nebyla ovlivnéna pohlavim testovaného jedince (Estimate =0,101; p=0,073).
Télesna hmotnost ale méla vliv na dobu rozhodovani, které rameno rypos zvoli jako prvni
(Estimate = — 0,005; p = 0,050). Leh¢i ryposi potrebovali delsi dobu v rozhodovaci oblasti
byly pfi asociacnim uceni signifikantni, ryposi z rodiny HS 2 (Estimate = 0,221; p = 0,002)
i HS 9 (Estimate = 0,352; p < 0,001) potiebovali na provedeni rozhodnuti vice ¢asu nez

ryposi z HS 1.

U latence opravy chybné zvoleného ramene pfi asociatnim uceni nebyl prokazan
rozdil mezi pohlavimi (Estimate =—0,026; p=0,226), ani vliv télesné hmotnosti
(Estimate = 0,001; p =0,253). Rozdil mezi rodinami v latenci opravy chybné zvoleného
ramene pii asociacnim uceni nebyl prikazny. Hladiné prikaznosti p <0,05 se piiblizilo
pouze srovnani rodiny HS 2 s HS 1, kdy ryposim z HS 2 stacilo o trochu méné casu
na opraveni provedené chyby nez jedincim z HS 1 (Estimate = — 0,087; p = 0,054). Rozdil
mezi rodinou HS 9 a HS 1 nebyl prokazan (Estimate = — 0,068; p = 0,141).

4.2 Vysledky GLM pro reverzni uceni

Pocet pokusu potfebnych k tspé$Snému reverznimu uceni nebyl ovlivnén pohlavim
(Estimate = 0,946; p=0,378), hmotnosti (Estimate =0,065; p =0,285), ani pfislusnosti
k rodiné (porovnani HS 2 s HS 1: Estimate = 1,523; p =0,287; porovnani HS 9 s HS 1:
Estimate = 0,985; p = 0,435).

V latenci vstupu do ypsilonového bludisté v ramci reverzniho uceni nebyl mezi
samci a samicemi rozdil (Estimate = — 0,010; p = 0,919). Vliv neméla ani télesnd hmotnost
(Estimate =—0,001; p=0,845) a pfislusnost k rodiné¢ (porovnani HS2 s HS 1:
Estimate = 0,204; p = 0,179; porovnani HS 9 s HS 1: Estimate = — 0,073; p = 0,473).
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V latenci rozhodnuti pii reverznim uceni nebyl patrny rozdil mezi pohlavimi
(Estimate = 0,110; p=0,302). Latence rozhodovani byla ovlivnéna télesnou hmotnosti
(Estimate = — 0,011; p = 0,046). Cim leh&i jedinci byli, tim del§i dobu v rozhodovaci oblasti
bludisté pti pfeucovani travili. V latenci rozhodnuti se jednotlivé rodiny mezi sebou nelisily,
az na mirny rozdil mezi HS 9 a HS 1, ktery je ale za hranici prikaznosti (Estimate = 0,214;
p = 0,064), kdy by platilo, ze rodiné¢ HS 9 trvalo rozhodovéani o trochu déle nez rodin€ HS 1.
Rozdil mezi jedinci z HS 2 a HS 1 vyznamny nebyl (Estimate = 0,119; p = 0,400).

U latence opravy chybné zvoleného ramene bludisté v sérii reverzniho uceni byl
patrny signifikantni rozdil mezi samci a samicemi (Estimate =—0,077; p=0,034), a to
takovy, ze samcim trvala oprava chyby krat$i dobu nez samicim. VIiv hmotnosti rypose
na latenci opravy pii preucovani nebyl prukazny (Estimate=0,004; p=0,077).
Na pfislusnosti k rodiné vtomto pfipadé nezalezelo (srovnani HS 2 sHS 1:

Estimate = — 0,005; p = 0,897; srovnani HS 9 s HS 1: Estimate = — 0,049; p = 0,298).

Vztahy mezi jednotlivymi latencemi (vstup do bludiste, rozhodnuti a oprava chyb)
a poCty pokust potiebnych k uCeni a preuCovani byly zjistény pomoci Spearmanova
korelacniho koeficientu v Tabulce V. Pii korekci pro mnohonasobna porovnani (tzv.

Holmova korekce) tyto vysledky signifikantni nejsou.

Jen pro zajimavost lze zminit vySSi pozitivni korelaéni koeficient pro vztah
mezi latenci rozhodovani pfi asocia¢nim uceni a latenci rozhodovani pfi reverznim uceni
(p=0,54; p=0,01; pHoim = 0,26). Cim déle trvalo rozhodovani pfi uceni, tim déle trvalo
rozhodovani 1 pii pfeucovani. Dale byl vy§si negativni korelacni koeficient mezi latenci
rozhodovani pii asociaénim uceni a latenci opravy chybné zvoleného ramene rovnéz
pii asociacnim uceni. Tyto dvé latence spolu korelovaly negativné (p = —0,30; p = 0,05;
pHoim = 1,00), ¢im déle trvalo rozhodovani, tim kratsi ¢as postacil k provedeni pifipadné

opravy.

25



5 Diskuse

5.1 Celkova uspésnost uceni

Jednim z cila této prace bylo zhodnotit schopnost asociacniho a reverzniho uceni
u ryposu lysych. Asociacniho uceni se zucastnilo 45 ryposu, tuto fazi zdarné dokoncilo
jen 49 % ryposu, ti postoupili do reverzniho uceni, kde se jich podafilo uspésné preucit
pouhych 9, tedy 20 % z celkového poctu testovanych zvirat. Takovy vysledek je podstatné
horsi ve srovnani s vysledky ostatnich studii. Mazza a kolektivu (2018) se za podobnych
podminek podafilo v asociacnim 1 reverznim uceni UspéSné naulit 1 preucit vSech
86 nornikt rudych. I v experimentu Brushfield a kolektivu (2008) se podafilo v asocia¢nim
a reverznim testu uspésné naucit i preucit vSech 40 potkand. V praci, kde testovali reverzni
uceni u morcat divokych, vyslo, ze z celkovych 18 zicastnénych morcat se asociact ,,tvar —
potrava®™ uspésné naucilo 61 % morcat, v reverznim uceni se podarilo preucit z celkového
poctu testovanych 33 % zvirat (Guenther et al., 2014). Co se tyCe hlodavcl, vétSinou je
reverzni uceni testovano na nadzemnich druzich, s podzemnimi druhy lze rypoSe lysé zatim
porovnat pouze v sérii asociacniho uceni, kterému se vénovali Costanzo a kolektiv (2009).
Vsech 23 ryposu kapskych i vSech 34 ryposu damarskych se naucilo v bludisti chodit
za potravou. U psu se asociacniho uceni zGc¢astnilo 107 jedinct, 82 % z nich se asociaci
naucilo, postoupilo do reverzniho uceni, kde bylo pieuceno 44 % psu z celkového poctu
testovanych (Piotti et al., 2018). U labradorskych retrivra se asociaci naucilo vech 16 psu,
reverzni ukol dokoncilo 94 % zvitat (Lazarowski et al., 2014). Takové uceni je testovano
i mimo tfidu savcu, u zivorodek duhovych byla aspésnost asocia¢niho uceni 100 %, vSech
28 rybicek se tkol naucilo. Do reverznich pokusu jich ale bylo vybrano jen 16, ty se pak
vSechny uspesné podartilo preucit, a to hned nékolikrat (Lucon-Xiccato & Bisazza, 2014).
V experimentu s pyskouny bylo asociacni uceni pomérme uspésné, 91 % ryb v tomto ukolu
obstalo, v reverznim uceni ukol dokazalo vyfesit pouhych 9 pyskound, tedy 28 %

z celkového poctu testovanych ryb (Gingins et al., 2018).

Neuspésné uceni ryposu lysych v mé praci muze byt s nejvétsi pravdépodobnosti
zpusobeno nedostateCnou motivaci. Diky socialnimu zpisobu zivota téchto hlodavca
(Jarvis & Sale, 1971; Jarvis, 1981) byla v této praci zvolena motivace pachem domova,
pachem ostatnich ¢lent rodiny v kombinaci s klidem, které ve srovnani s potravni motivaci
nejsou prili§ Casto pouzivany. Motivace pachem domova aklidem byla vyuzita

i v experimentu s norniky rudymi, kde byla pln€ dostacujici, nebot se podafilo uspésné
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naucit i preucit vSechna zvirata (Mazza et al., 2018). To ale muze byt také proto, ze spravné
rameno bludisté ustilo pfimo do domaci klece, zatimco ryposim byl zpfistupnén jen maly
domaci box s pouzitou podestylkou z domovského systému, cely domovsky systém
se zvifaty nemohl byt na bludi§t€é z organizanich divodd napojen. Pouha pouzita
podestylka, zatmaveny box a rychlé preneseni zpét domu byly ziejmé pro rypose lysé slabou
motivaci pro uceni. Dopliujici potravni motivace by v dalSich experimentech mohla
uspesnost zvysit, jeji pouziti se v nékolika studiich velmi osvéd¢ilo (Lazarowski et al.,

2014; Lucon-Xiccato & Bisazza, 2014).

Na celkovy uspéch jedinct v ukolu ma také vliv zvolené kritérium tGsp&snosti. Cim
je kritérium piisnéjsi, tim nizsi pocet jedinci ho dosahne. V piipadé mé prace tomu
tak pravdépodobné nebylo, protoze oproti ostatnim studiim bylo kritérium 7 z 10 pomérné
benevolentni. Casto je vyuzivany pomér osmi spravnych voleb v deseti po sob& jdoucich
pokusech (Guenther et al., 2014; Lucon-Xiccato & Bisazza, 2014) nebo dokonce devét
spravnych voleb v deseti pokusech (Brushfield et al., 2008; Hermer et al., 2018; Wright
et al., 2018).

Neuspéch ryposu lysych v uceni by bylo mozné piipsat i pomérné nizkému limitu
30 pokust v ramci asociacni nebo reverzni série. Je mozné se setkat s ucicimi pokusy
sestavajici se z nékolika desitek, az stovek triald (Gingins et al., 2018, Westbrook et al.,
2018; Fuss & Witte, 2019). Limit 30 pokust byl zvolen jednak z ¢asové-organizacnich
divodu, jednak na zakladé predchozich praci, kde byly provedeny experimenty i s mensim
maximalnim limitem pro nauceni (Piotti et al., 2018), naptiklad nornikim rudym stacilo

na nauceni v nejzaz§im pripad€ 26 pokust (Mazza et al., 2018).

Vliv na aspésnost uceni u ryposu lysych mohl mit i poCet pokust provedenych
za den. Ryposi se tcastnili dvou testi za den, jedenkrat do tydne byli testovani jen jednou
denné. Toje malo oproti ostatnim ucicim experimentim, kde jsou zvifata testovana
Ctytikrat (Mazza et al., 2018) 1 dvanactkrat za den (Brushfield et al., 2018). Ryposi byli
ale takto testovani kazdy den, ostatni (Costanzo et al., 2009; Daniel & Schluessel, 2020)
nechavali testovanym zvifatim dny volna. Mozna by vice pokusti za den pomohlo u rypose
upevnit vznikajici asociaci a adekvatni pauza v podobé€ netestovacich dnt by jim poskytla

pottebny odpocinek. Na druhou stranu by se pauzami zvysilo riziko zapominani.

Jelikoz rypo§i zrak je pomémé limitovan, byly v tomto pokusu vyuzity Cichové
podnéty, stejné jako u Mazza a kolektivu (2018) nebo Matzel a kolektivu (2008). Byla

vyuzita mangova a ananasova vuné. Tato dvé ovoce byla zvolena z toho diivodu, aby viiné

27



byly pro rypoSe neznamé a nemohli si je spojit s potravni odménou. Nastava otazka, zda
mango a ananas, jakozto nadzemni ovoce, byly pro rypose, ktefi se setkavaji predevs§im
s podzemnimi druhy zeleniny, dostatecné odli§né. VétSina savei ma k dispozici kromé
klasického ¢ichového organu i vomeronazalni organ, ktery je ve srovnani s ostatnimi fady
savcu u hlodavet vyvinut velmi dobfe. Rypos lysy je ale vyjimkou, ve srovnani s mySmi
nebo hrabosi je u ryposu tento specialni organ az desetkrat mensi, a navic se po narozeni
uz nikterak nevyviji (Smith et al., 2007). NejspiSe ani to ryposim nebranilo, aby mezi
vunémi rozliSovali, pfeci jenom néktefi se asociaci naucili i uspésné preucili. Také bylo
pozorovano pii krmeni v chovech, kdyz dostanou mimo ostatni potravy kousek jablka
a bananu, nadzemniho ovoce, ze nejprve kousky ocCichaji a az pak si vyberou, coz by mohl
byt ditkaz rozliSovani ovocnych vini. V dalsi praci by bylo nicméné piinosné rozliSovani

pachovych podnéta experimentalné oveéfit.

Dale bylo v této studii prokazano, ze proces asociacniho uceni vyzadoval méné
pokustl nez reverzni uceni, a to u vsech tfech testovanych rodin, primérné bylo na nauceni
potieba 12,8 triala, na preuCeni 15,9. Tento vysledek se ztotoziuje i se zavérem studie
zabyvajici se reverznim ucenim u potkanli, kdy pocatecni diskriminacni uceni probéhlo
rychleji, tedy co se poctu pokusu potiebnych k uspé€snému nauceni tyCe, nez uceni reverzni
(Brushfield et al., 2008). Taktéz u dalSich druhti trvalo reverzni uceni déle nez to asociacni,
napiiklad u veverkek popelavych (Chow et al., 2015), ovci (Hunter et al., 2015), zivorodek
duhovych (Lucon-Xiccato & Bisazza, 2014) nebo u trnuch (Daniel & Schluessel, 2020).
K opac¢nému vysledku u hlodavct dosla pouze studie s norniky rudymi (Mazza et al., 2018),
kde pocatecni asociacni uceni trvalo déle nez reverzni uceni, na nauceni nornici potfebovali
v pruméru 17,1 pokusi, na preuceni 16,2. U octomilek obecnych byl pozorovan tento trend

také, reverzni uceni probéhlo rychleji nez pocatecni asociacni (Foley et al., 2017).

To, ze preuCovani vétSinou vyzadovalo oproti asocia¢ni fazi vice pokusu, znadi,
ze reverzni uCeni je obtiznéjsi tikol nez pocate¢ni u€eni. K reverznimu uceni jsou zapottebi
slozité&jsi kognitivni schopnosti — vetsi pozornost a vyuziti pracovni paméti, dale i zapojeni

slozit&jSich procesii poznavani a jista kognitivni flexibilita (Shettleworth, 2010).

Diky znac¢né podobnosti metodickych postupti této prace s praci Mazza a kolektivu
(2018), kterou se tato prace casteCn¢ inspirovala, stoji za usili podrobnéjsi porovnani téchto
dvou studii. Kromé celkové uspésnosti uCeni a poctu pokust lze porovnat i jednotlivé
latence vstupu, rozhodnuti a opravy. Ryposi lysi byli ve vSech ohledech mnohem rychlejsi

nez nornici rudi. To mohlo vést k tomu, Zze rypoSim uceni oproti nornikim pfili§ neslo,
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pomalejsi zkoumani prostiedi ziejmé piineslo nornikim vyhodu. Jednim moznym
vysvétlenim by mohl byt fakt, ze ryposi lysi maji v domovskych systémech boxy propojené
stejnymi chodbami, jako byla ramena bludi$té, na pohyb v nich byli zvykli. Nornici byli ale
ubytovani ve standardnich boxech urenych pro chov drobnych hlodavci, soucasti
takovych boxa chodby nejsou. I presto, ze nornici dostali §anci se s prostifedim bludisté pred
testovanim seznamit, samotny pohyb v bludisti mohl byt pro né az tak novou zalezitosti,

Ze to pokus ovlivnilo.

5.2 Vliv pohlavi na vysledky v uceni

Co se tyCe poctu pokusu potiebnych k uspéSnému asociaénimu a reverznimu ucent,
u ryposu lysych nebyl zaznamenan zadny vyznamny rozdil mezi samci a samicemi. Takovy
vysledek byl o¢ekavan, nebyl divod predpokladat rozdily. Ryposi ziji pospolu v rodinach,
kde se rozmnozuje jen hlavni par (Brett, 1991; Lacey & Sherman, 1991). Ostatni jedinci
v roding se nerozmnoZzuji, pecuji o své sourozence i systém, ktery obyvaji. PéCe neni zavisla
na pohlavi ale na véku (Jarvis, 1981; Lacey & Sherman, 1991; Bourke, 2014). Kdyby vyslo,
ze pohlavi mélo na uceni a preucovani vliv a samicim §lo Iépe, dalo by se toto zji§téni
vysvétlit tim, ze samice byvaji flexibiln€j$i nez samci, coz muze byt dasledkem aktivity
hormont u samct (Guillamon et al. 1986; Lucon-Xiccato & Bisazza, 2014), nebo tim,
Ze samice 1épe vnimaji pachy, jak bylo dokazano u laboratornich potkant (Matzel et al.,
2008). Kdyby vyslo, ze samcum §lo tvofeni asociace 1 obraty 1épe, daly by se tyto rozdily

pficist lepSimu prostorovému vnimani (Matzel et al., 2008).

Vysledek této prace je v souladu s hypotézou 1 celkovym vysledkem prace Costanza
a kolektivu (2009), ktefi testovali prostorové uceni a pamét u socialniho rypose
damarského. Ani u nich nebyl z divodu sociality prokazan zadny obecny rozdil

v asociaénim ucéeni mezi samci a samicemi tohoto druhu.

Tentyz kolektiv (Costanzo et al., 2009) testoval prostorové uceni i u solitérné
bylo prekvapivé, u tohoto druhu se rozdily predpokladaly, samci by meli vykazovat lepsi
vysledky, jelikoz v podzemi musi hloubit tunely, aby vyhledali potencialni partnerky.
V tomto pfipadé se podafilo nalézt rozdily mezi pohlavimi jen v konkrétnich fazich uceni,

kdy se samice ryposu kapskych dopustily vice chyb v poslednich trialech.

Zadné rozdily mezi pohlavimi v uceni ani v preucovani nebyly patrné

ani u laboratornich potkani (Westbrook et al., 2018), ovci (Hunter et al., 2015),
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labradorskych retrivra (Lazarowski et al., 2014), sykor horskych (Branch et al., 2020)

a ani u sykor konader (Hermer et al., 2018).

U nornikt rudych nemélo pohlavi vliv ani na celkové asociacni uceni, ani na celkové
reverzni uceni. V reverznim uceni byly patrné rozdily mezi samci a samicemi jen v poctu
chyb, kdy samci jich délali vice (Mazza et al., 2018). To znaci, ze samcim délala potize
inhibice naucené asociace, a ze samice byly vice kognitivné flexibilni. Stejné tak tomu bylo

i u zivorodek (Lucon-Xiccato & Bisazza, 2014).

Jediny rozdil mezi pohlavimi u ryposu v této praci byl v urcité fazi preucovani, GLM
odhalily, ze samcim v reverznim uceni stacilo méné Casu na opravu chybné zvoleného

ramene nez samicim. Pro¢ tomu tak bylo, neni jasné.

5.3 Vliv télesné hmotnosti na vysledky v uceni

Télesna hmotnost ryposi nemeéla vliv na celkovy pocet pokusi potiebnych
k asociacnimu nebo reverznimu uceni, ovlivnila jen nékteré faze, a to latenci rozhodnuti
v asociaéni 1 v reverzni fazi uceni, kdy platilo, ze ¢im leh¢i jedinec byl, tim delsi dobu

v rozhodovaci oblasti bludisté stravil pfi u€eni i preucovani.

Vliv télesné hmotnosti na vykon v u€eni neni pfili§ zkouman, vétSina praci se zabyva
vlivem véku (Mazza et al., 2018; Westbrook et al., 2018). Ne u vSech jedinct v této praci
byl udaj o stafi dostupny, proto byla zvolena té€lesna hmotnost, kterd ma s vékem souvislost,

tézsi jedinci by méli byt zpravidla starsi, leh¢i mladsi (O’ Connor et al., 2002).

U ryposu lysych je to ale slozitéjsi, jelikoz télesna hmotnost se zvifatim az
na vyjimky s pokrocilej§im vékem pfili§ neméni. Vyjimkami jsou hlavni samci, kteti byvaji
podstatné leh¢i (Jarvis et al., 1991), a hlavni samice, které naopak byvaji nejtézsimi cleny
rodiny (O’Riain et al., 2000). Ti ale v této praci, az na rodinu HS 1, ktera se uz delsi dobu
nemnozila, testovani nebyli. Leh¢i také byvaji uz opravdu stafi ryposi, kterym je kolem
26 a vice let, pokles télesné hmotnosti je u nich spojen normalnim projevem starnuti (Edrey

etal., 2011). Tak moc stafi jedinci taktéz nebyli testovani.

Pfi srovnani jednoletych s péti, deseti a dvacetiletymi ryposi lysymi v jiné studii
(O’Connor et al., 2002) byly prokazany vyznamné rozdily v télesné hmotnosti mezi rocnimi
a témi starsimi, kdy ro¢ni ryposi byli vyrazné lehdi i pfes to, ze jsou povazovani za dospélé
a potencialné mnozici se jedince (O’Riain & Jarvis, 1998). Ne u vSech ryposu v této studii
byl ale datum narozeni znam, mnohdy byl dostupny jen datum piivezeni do chovii JihoCeské

univerzity. K experimentim byli vyuziti jen ti jedinci, u kterych se védélo, ze jsou alespori
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1 rok stafi nebo uplynul pfiblizn€ 1 rok od pfivezeni do chovt. Pokust se tedy zacastnili
dospéli ryposi, ti leh¢i z nich byli mladsi. Tudiz kde v testech vyslo, Ze jedincim s mensi
télesnou hmotnosti §ly nékteré z aktivit 1épe nebo hufe, Ize fici, Ze tito jedinci byli ti mladsi,
tito ryposi stravili vice ¢asu v rozhodovaci oblasti ypsilonového bludisté v ramci
asociacniho 1 reverzniho uceni nez t&zsi, starsi ryposi.

S vékem je u ryposu lysych spojena tloha v rodin€, kdy mladsi jedinci se staraji
o udrzbu systému a starsi ryposi obstaravaji kopani novych chodeb a brani systém v ptipadé
napadeni (Lacey & Sherman, 1991). U obou vékovych kategorii jsou tedy vyzadovany
obdobné pozadavky na uceni a pamét komplexity systému, neni divod predpokladat

v tomto ohledd vyznamné rozdily spjaté s vékem.

Stejné jako v mé praci, vék nemél vliv na celkové asociacni ani reverzni uceni
u osmnactitydennich a Ctyficetitydennich ovci (Hunter et al., 2015). Tak tomu bylo i u sykor

konader (Hermer et al., 2018) nebo dravce ¢imanga Sedonohého (Guido et al., 2017).

U laboratornich potkand (Matzel et al., 2008) byly prokazany rozdily spojené
s vékem, jak v olfaktorickém diskrimina¢nim tkolu, tak v T-bludisti byli mladsi jedinci
(2,5 mésice stafi) uspé$n&jsi, delali méne chyb nez starsi (18,5 mésice). Dalsi studie
zabyvajici se laboratornimi potkany prokazala, ze mladSim zvifatim (Sestimésicni)
postacovalo v reverznim uceni méné pokusu k dosazeni kritéria Gsp€$nosti nez star§im
potkanim (24mési¢ni) (Brushfield et al., 2008). I Westbrook a kolektiv (2018) studovali
potkany. Vyslo, ze dospivajici si osvojili reverzni ukol rychleji nez dospéli jedinci téhoz
druhu. U nornikll rudych (Mazza et al., 2018) byly také patrné rozdily mezi mladymi
a starymi zvitaty. Starsi hlodavci se ucili pomaleji, 1 vstup do bludisté jim zabral vice ¢asu
nez mlad$im nornikim. I vykon mladsich ko¢kodant (Kumpan et al., 2020) a mladsich psu

(Piotti et al., 2018) byl lepsi nez u starsich jedinci.

Pokud byli mladsi, tedy leh¢i jedinci v uceni lepsi, mohlo by to byt vysvétleno tim,
ze Jsou aktivnéjsi, flexibilnéjsi, jejich nervova soustava je jesté ponékud plasticka, 1 kapacita
paméti je u té€chto jedinct veétsi oproti star§im zvitatim (Curlik et al., 2014; Mazza et al.,
2018). U starSich jedinct byva hor§i vykon v uceni pfipisovan postupné degeneraci
smyslového vnimani, pfedev§im Cichu, ale nemusi to byt nutné pravidlem (Matzel et al.,
2018). Pokud je prekrocena mez zdravé vahy, obezita se miize projevit i na funkci nervové

soustavy, coz muze vést ke zhorSenym kognitivnim schopnostem (Cheke et al., 2016). Starsi
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jedinci se také vyhybaji riskantnim situacim, proto mohou v experimentech pusobit

zdrzenlivé (Wax, 1977).

Pon¢kud méné Castym vysledkem studii zabyvajicich se vlivem véku na uceni je
zaveér, ze star§i jedinci si v tomto uUkolu vedou lépe nez mladsi. Tak tomu bylo
i v experimentu Tello-Ramos a kolektivu (2018), kde ro¢ni sykory horské vyzadovaly
v prvni fazi u€eni vice pokust, délaly vice chyb, takovy vysledek ale nebyl vyznamny,
signifikantni rozdil mezi ro€nimi a dospélymi sykorami byl patrny az v reverznim uceni,
které dospéli jedinci zvladli podstatné 1épe. Na lepsi vykon starSich sykor mély vyznamny

vliv zkuS§enosti, které postupem casu ziskaly.

5.4 Vliv pribuznosti na vysledky v uceni

Ptislusnost k rodin€ neovlivnila celkovy pocet pokust potiebnych k tspé€snému
asocia¢nimu nebo reverznimu uceni. Priikazné rozdily mezi skupinami byly zaznamenany
jen v latenci rozhodovani v ramci asocianiho uceni, kdy rodinam HS 2 a HS 9 trvalo
rozhodovani déle nez jedincim z rodiny HS 1 a zaroveri rodin€é HS 9 trvalo rozhodovani

déle nez HS 2.

Vysledek této prace je obtizné porovnat s ostatnimi pracemi, obzvlast' se studiemi
na hlodavcich. V experimentech tykajicich se uCeni se badatelé zamétuji predev§im na vliv
pohlavi nebo véku, a proto si pro testovani vybiraji vétSinou jedince z jednoho vrhu
laboratornich druhti zvirat, ktera vykazuji znacnou genetickou homogenitu, aby prave

nepiibuznost neovlivnila vysledek pokusu (Brushfield et al., 2008; Matzel et al., 2008).

Rozdily mezi skupinami v reverznim uceni byly prokazany u vCel medonosnych,
kde jedinci, ktefi aktivnim prizkumem shanéji potravu, dosahovali v reverznim tkolu
lepsiho vykonu nez ti, kteti jen spoléhaji na predavku informace o potravé (Carr-Markell &
Robinson, 2014). Rozdily mezi jednotlivci tak mohou byt ekologickym dasledkem. Tak
tomu bylo ive dvou studiich s koriadrami. Tello-Ramos s kolektivem (2018) dokazali
rozdily v asociaCnim 1 reverznim uceni mezi sykorami horskymi z dvou odliSnych
nadmoftskych vysek. Sykory z vyssich nadmotskych vySek vykazovaly lepsi vykon v ramci
pocate¢niho asociacniho uceni ve srovnani se sykorami téhoz druhu, které obyvaji nizsi
nadmoftské vysky. Sykory z nizsich stanovist’ pfekonaly ty z vyssich nadmotskych vysek
v reverznim uceni. Vysvétleni tohoto rozdilu spociva v potravnim chovani, sykory z vy§sich
nadmoiskych vysek, kde je potravnich zdroji mén€, si potravu schovavaji a musi

si pamatovat jeji polohu, proto byly v asociatnim uceni lep§i nez sykory z niz§ich
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nadmoftskych vysek, které si z divodu vétsi nabidky nemusi schovavat zasoby, tudiz si toho
nemuseji tolik pamatovat. Maji ale vice moznosti, z ¢eho vybirat, mezi témito moznostmi
musi pfepinat, proto jim §lo reverzni uceni lépe. Se sykorami horskymi ze dvou ruznych
nadmoftskych vysek testovali i Branch a kolektiv (2020), ktefi dosp€li k podobnému zaveéru,
v prvotni fazi u¢eni nemeéla nadmotska vyska vliv, v reverzni fazi uz ano, stejné jako u vyse

zminéné prace si sykory z nizSich nadmotskych vysek s obracenym tukolem poradily 1épe.

Foley a kolektiv (2017) testoval reverzni uceni u Sesti genotypu octomilky obecné.
Byla prokazana vyznamna genetickd variabilita mezi jednotlivymi genotypy, tudiz
individualni rozdily mohou mit 1 geneticky zaklad. To bylo prokazéano i u labradorskych
retrivr, kdy byly reverznimu uceni podrobeny dva odlisné fenotypy — labradofi s bézovou
a ¢ernou srsti. Rozdily mezi jednotlivymi fenotypy byly prokazany béhem piedtréninkové
faze, kdy Cernosrsti retrivii potiebovali na splnéni ukolu az dvakrat vice pokust nez jejich
svétlosrsti pribuzni. Bézova forma tohoto psiho plemene mtize mit oproti cerné formé urcité

predpoklady pro uceni (Lazarowski et al., 2014).

5.5 Korelace latenci

Poslednim bodem této prace bylo zjistit, zda mezi pocty pokust k nauceni a preuceni
a mezi jednotlivymi latencemi byl prokazatelny vztah. Ukazal se mozny vztah
mezi latencemi rozhodovani — ¢im déle trvalo rozhodovani pii asociaénim uceni, tim déle
trvalo rozhodovani pfi reverznim uceni. To by mohlo souviset s osobnosti, tedy s urcitou
stabilitou behavioralnich projevii. Aktivni a odvazni jedinci se v bludistich pohybuji rychleji
na ukor presnosti, plasi jedinci vykazuji rozvazné§i chovani a podrobnéjsi zkoumani
okolniho prostiedi (Guenther et al., 2014; Mazza et al., 2018) — tak tomu mohlo byt
i u ryposu a rozhodovani, plasi se déle rozhodovali v obou fazich uceni. Studie, ktera by

existenci osobnostnich typa u ryposu lysych potvrzovala, ale zatim neni dostupna.

Druhy vztah byl mezi latenci rozhodovani a opravou, ¢im déle se rypos rozhodoval
v rozhodovaci oblasti pfi asociatnim uceni, tim krat§i doba postacila na opraveni chyby
taktéz v asociatnim uceni. Tento vysledek se zda byt logicky, pokud rypos stravil
v rozhodovaci oblasti del§i dobu, mél vice Casu na rozliSeni podnéti. Pokud i pies
podrobnéjsi analyzu prostiedi zvolil poprvé chybné rameno, pii opraveé se nemusel zdrzovat
znovu zkoumanim moznosti, $el rychle a takzvang najisto spravné. Casto se ale stavalo,

ze rypo§ vlezl do ramene celym télem, ucinil tedy volbu, ale uvédomil si, ze zvolil Spatné
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jesté predtim, nez doSel k vchodu do zavieného domaciho boxu. I takové vCas uvédomelé

opravy jsou v této statistice zahrnuty.

5.6 Preference stran

Kromé o¢ekavanych vysledk bylo mozné pozorovat, Ze ryposi lysi maji tendenci
k preferenci stran. Tento vysledek byl pouze odpozorovan, nebyl statisticky pocitan, jelikoz
to nebylo cilem této prace. Casto ryposi uprednostiiovali bud’ pravé nebo levé rameno
bludisté bez ohledu na to, jestli vedlo do domaciho boxu nebo ne. A to 1 pfesto, ze strana
otevieného ramene bludisté byla stfidana, aby testované zvife bylo vystaveno obéma
stranam rovnomerné a jesté tak, aby se testovany nenaucil pravidelné schéma sttidani stran.
Castéjsi byla b&éhem asociatniho uéeni preference levé strany (u 56 % jedincl), pravou
stranu upfednostiovalo 20 % zvitat, 24 % ryposu bylo bez preference. V reverznim uceni
uz tento jev nebyl patrny. JeSté zajimavéjSim faktem je, ze preference strany nebyla pfi

porovnani asociacniho a reverzniho uceni u tychz jedinca ve vétsin€ pripadi zachovana.

Nejrozumnéj§i vysvétleni by souviselo se ,zero trialem™, kdy by rypo$
upfednostiioval stranu, kde bylo rameno béhem tohoto Sestiminutového testu volné
pruchozi do domaciho boxu. Ani to se nepotvrdilo. Vysvétlit tuto zvlastnost by mohla
skuteCnost, ze nektefi ryposi byli pravaci nebo levaci, to by ale preferovana strana byla
zachovana 1 v reverznim uceni, ¢emuz tak také nebylo. Co se tyCe stran, zvife se nemusi
rozhodovat podle poskytovanych podnéti a signalti, muze se fidit i podle svétovych stran,
které vnima a jednu z n€jakého divodu preferuje. Na tento vliv je potieba brat zietel hlavné
u jedincd, u kterych byla prokazana napiiklad magnetorecepce — tak tomu bylo kromé
rypose anselova i u ryposu lysych (Malewski et al., 2018). V takovém pripad€ by mohlo byt
vhodné manipulovat s magnetickym polem, napiiklad pomoci Hemholzovy civky

(Oliveriusova et al., 2012).

Preference stran béhem uceni byla prokazana i v jinych studiich, naptiklad u trnuch
skvrnitych (Daniel & Schluessel, 2020), dokonce i u psu (Milgram et al., 1994).
U laboratornich potkant tomu bylo obdobné jako v této praci, jen s tim rozdilem, Ze vétSina
z nich v T-bludisti tihla k pravé strané (Andrade et al., 2001). Z metodického hlediska je
tedy dulezité k této mozné preferenci pravé a levé strany prihlizet pfi planovani dalSich

experimentu.
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6 Zavér

Cilem této prace bylo zhodnotit schopnost asociacniho a reverzniho uceni u ryposu
lysych. To bylo u t&chto africkych hlodavel zkoumano viibec poprvé. Usp&snost udeni
i preuCovani u ryposu nebyla ve srovnani s jinymi pracemi (Brushfielad et al., 2008;
Lazarowski et al., 2014) piili§ vysoka 1 pfes to, ze podobny experimentalni design byl
u jiného druhu hlodavct uspésny (Mazza et al., 2018). V dalSich pokusech by stalo za to
u ryposu zvySit motivaci napiiklad potravou, ktera by testovanym zvifatim byla pred
pokusem odepiena, testovat zvifata vicekrat za den, nebo zvolit jiny typ signalizace

spravného ramene bludiste.

Soucasti vyhodnoceni bylo i zaméfeni se na faktory ovliviiujici tyto typy uceni,
konkrétné na pohlavi, télesnou hmotnost a pfislusnost testovaného jedince k rodiné. Kazdy
z téchto faktord né€jakou fazi uceni nebo preucovani ovlivnil, na celkovy vykon v pokusu
ale tyto faktory zasadni vliv nemély. Mozna uceni ovlivnily 1 jiné faktory, které by staly

za to blize prozkoumat, jako naptiklad osobnost, motivaci nebo kapacitu paméti.

Zajimavé by jist€ bylo podrobit tato zvifata i jinym testim uceni. Bylo by mozné
vyuzit rizna testovaci bludisté a arény, otestovat vice rozdilnych motivaci, nebo vyzkouset
kromé pachovych podnéti i podnéty metrické nebo hmatové; vysledky jednotlivych testu
se nabizelo vyzkousSet, zda jsou schopni socidlniho uceni. Vzdyt studium kognitivnich
schopnosti jedince je pomérné atraktivnim tématem se Sirokou Skalou moznosti, staci si jen

vybrat.

35



7 Seznam pouzité literatury

Alexova, S. (2013). Analyza stylt udeni a jejich mozné vyuziti pii vyuce odbornych
predméti na stiedni Skole. Doctoral dissertation, Masarykova univerzita, Pedagogicka

fakulta.

Andrade, C., Alwarshetty, M., Sudha, S., & Suresh Chandra, J. (2001). Effect of
innate direction bias on T-maze learning in rats: implications for research. Journal of

Neuroscience Methods, 110(1-2), 31-35.

Barkley, C. L., & Jacobs, L. F. (2007). Sex and species differences in spatial memory
in food-storing kangaroo rats. Animal Behaviour, 73(2), 321-329.

Bird, C. D., & Emery, N. J. (2009). Insightful problem solving and creative tool
modification by captive nontool-using rooks. Proceedings of the National Academy of

Sciences, 106(25), 10370-10375.

Bond, A. B., Kamil, A. C., & Balda, R. P. (2007). Serial reversal learning and the
evolution of behavioral flexibility in three species of North American corvids (Gymnorhinus

cyanocephalus, Nucifraga columbiana, Aphelocoma californica). Journal of Comparative

Psychology, 121(4), 372-379.

Bourke, A. F. G. (2014). Hamilton’s rule and the causes of social evolution.
Philosophical Transactions of the Royal Society B: Biological Sciences, 369(1642),
20130362-20130362.

Boycott, B. B., & Guillery, R. W. (1962). Olfactory and visual learning in the red-
eared terrapin Pseudemys scripta elegans (Wied.). Journal of Experimental Biology, 39(4),
567-5717.

Branch, C. L., Sonnenberg, B. R., Pitera, A. M., Benedict, L. M., Kozlovsky, D. Y.,
Bridge, E. S., & Pravosudov, V. V. (2020). Testing the greater male variability
phenomenon: male mountain chickadees exhibit larger variation in reversal learning

performance compared with females. Proceedings of the Royal Society B: Biological

Sciences, 287(1931), 20200895.

Brett, R. A. 1991. 5. The ecology of naked mole-rat colonies: burrowing, food, and
limiting factors. In: The Biology of the Naked Mole-Rat (Ed. by P. W. Sherman, J. U. M.
Jarvis & R. D. Alexander), pp. 137—-184. Princeton, New Jersey: Princeton University Press.

36



Brown, V.J., & Tait, D. S. (2014). Behavioral Flexibility: Attentional Shifting, Rule
Switching, and Response Reversal. Encyclopedia of Psychopharmacology: 209-213.

Brushfield, A. M., Luu, T. T., Callahan, B. D., & Gilbert, P. E. (2008). A comparison
of discrimination and reversal learning for olfactory and visual stimuli in aged rats.

Behavioral Neuroscience, 122(1), 54-62.

Buffenstein, R. (2005). The Naked Mole-Rat: A New Long-Living Model for
Human Aging Research. The Journals of Gerontology Series A: Biological Sciences and

Medical Sciences, 60(11), 1369-1377.

Buffenstein, R., & Yahav, S. (1991). Is the naked mole-rat Hererocephalus glaber
an endothermic yet poikilothermic mammal? Journal of Thermal Biology, 16(4), 227-232.

Carr-Markell, M. K., & Robinson, G. E. (2014). Comparing Reversal-Learning
Abilities, Sucrose Responsiveness, and Foraging Experience Between Scout and Non-Scout

Honey bee (Apis mellifera) Foragers. Journal of Insect Behavior, 27(6), 736—752.

Cheke, L. G., Simons, J. S., & Clayton, N.S. (2016) Higher Body Mass Index is
Associated with Episodic Memory Deficits in Young Adults. Quarterly Journal of
Experimental Psychology, 69(11):2305-2316.

Chow, P. K. Y., Leaver, L. A., Wang, M., & Lea, S. E. G. (2015). Serial reversal
learning in gray squirrels: Learning efficiency as a function of learning and change of

tactics. Journal of Experimental Psychology: Animal Learning and Cognition, 41(4), 343—
353.

Clarke, F. M. & Faulkes, C. G. (1997). Dominance and queen succession in captive
colonies of the eusocial naked mole-rat, Heterocephalus glaber. Proceedings of the Royal

Society of London. Series B: Biological Sciences 264(1384), 993—1000.

Claudio, E. P., Rodriguez-Cruz, Y., Arslan, O. C., Giray, T., Rivera, J. L. A., Kence,
M., Wells, H., & Abramson, C. I. (2018). Appetitive reversal learning differences of two
honey bee subspecies with different foraging behaviors. PeerJ, 6, e5918.

Costanzo, M. S., Bennett, N. C., & Lutermann, H. (2009). Spatial learning and
memory in African mole-rats: The role of sociality and sex. Physiology & Behavior, 96(1),

128-134.

37



Curlik, D. M., DiFeo, G., & Shors, T. J. (2014). Preparing for adulthood: thousands
upon thousands of new cells are born in the hippocampus during puberty, and most survive

with effortful learning. Frontiers in Neuroscience, 8, 70.

Daniel, M. M. M., & Schluessel, V. (2020). Serial reversal learning in freshwater
stingrays (Potamotrygon motoro). Animal Cognition, 23(1), 109-119.

Davis, M., Falls, W. A., Campeau, S., & Kim, M. (1993). Fear-potentiated startle:
A neural and pharmacological analysis. Behavioural Brain Research, 58(1-2), 175-198.

Day, L. B., Crews, D., & Wilczynski, W. (1999). Spatial and reversal learning in
congeneric lizards with different foraging strategies. Animal Behaviour, 57(2), 393—407.

Delaney, M. A., Nagy, L., Kinsel, M. J., & Treuting, P. M. (2013). Spontaneous
Histologic Lesions of the Adult Naked Mole Rat (Heterocephalus glaber). Veterinary
Pathology, 50(4), 607-621.

Dukas, R. (2004). Evolutionary biology of animal cognition. Annual Review of
Ecology, Evolution, and Systematics, 35, 347-374.

Dukas, R. (2013). Effects of learning on evolution: robustness, innovation and

speciation. Animal Behaviour, 85(5), 1023-1030.

Edrey, Y. H., Hanes, M., Pinto, M., Mele, J., & Buffenstein, R. (2011). Successful
Aging and Sustained Good Health in the Naked Mole Rat: A Long-Lived Mammalian
Model for Biogerontology and Biomedical Research. ILAR Journal, 52(1), 41-53.

Faulkes, C. G., & Bennett, N. C. (2013). Plasticity and constraints on social
evolution in African mole-rats: ultimate and proximate factors. Philosophical Transactions

of the Royal Society B: Biological Sciences, 368(1618), 20120347-20120347.

Foley, B. R., Marjoram, P., & Nuzhdin, S. V. (2017). Basic reversal-learning
capacity in flies suggests rudiments of complex cognition. PLOS ONE, 12(8), e0181749.

Fritz, M. F. (1930). Long time training of white rats on antagonistic visual habits.

Journal of Comparative Psychology, 11(2), 171-184.

Fuss, T., & Witte, K. (2019). Sex differences in color discrimination and serial

reversal learning in mollies and guppies. Current Zoology, 65(3), 323-332.

Galea, L. A., Kavaliers, M., & Ossenkopp, K. P. (1996). Sexually dimorphic spatial
learning in meadow voles Microtus pennsylvanicus and deer mice Peromyscus maniculatus.

J Exp Biol 1 January; 199 (1): 195-200.

38



Gershman, S. J., & Niv, Y. (2012). Exploring a latent cause theory of classical
conditioning. Learning & behavior, 40(3), 255-268.

Gingins, S., Marcadier, F., Wismer, S., Krattinger, O., Quattrini, F., Bshary, R., &
Binning, S. A. (2018). The performance of cleaner wrasse, Labroides dimidiatus, in a

reversal learning task varies across experimental paradigms. PeerJ, 6, e4745.

Guenther, A., Brust, V., Dersen, M., & Trillmich, F. (2014). Learning and
personality types are related in cavies (Cavia aperea). Journal of Comparative Psychology,

128(1), 74-81.

Guido, J. M., Biondi, L. M., Vasallo, A. 1., & Muzio, R. N. (2017). Neophobia is
negatively related to reversal learning ability in females of a generalist bird of prey, the

Chimango Caracara, Milvago chimango. Animal Cognition, 20(4), 591-602.

Guillamoén, A., Valencia, A., Calés, J.,, & Segovia, S. (1986). Effects of early
postnatal gonadal steroids on the successive conditional discrimination reversal learning in

the rat. Physiology & Behavior, 38(6), 845—849.

Hetling, J. R., Baig-Silva, M. S., Comer, C. M., Pardue, M. T., Samaan, D. Y.,
Qtaishat, N. M., Pepperberg, D. R, & Park, T. J. (2005). Features of visual function in the

naked mole-rat Heterocephalus glaber. Journal of Comparative Physiology A, 191(4), 317-
330.

Hermer, E., Cauchoix, M., Chaine, A. S., & Morand-Ferron, J. (2018). Elevation-
related difference in serial reversal learning ability in a nonscatter hoarding passerine.

Behavioral Ecology, 29(4), 840—847.

Holm, S. (1979). A simple sequentially rejective multiple test procedure.

Scandinavian Journal of Statistics, 6: 65-70.

Hunter, D. S., Hazel, S.J., Kind, K. L., Liu, H., Marini, D., Owens, J. A., Pitcher, J.
B., & Gatford, K. L. (2015). Do I turn left or right? Effects of sex, age, experience and exit
route on maze test performance in sheep. Physiology & Behavior, 139, 244-253.

Izquierdo, A., & Jentsch, J. D. (2012). Reversal learning as a measure of impulsive

and compulsive behavior in addictions. Psychopharmacology, 219(2), 607-620.

Jager, A., Dam, S. A., Van Der Mierden, S., Oomen, C. A., Arias-Vasquez, A.,
Buitelaar, J. K., Kozicz, T., & Glennon, J. C. (2020). Modulation of cognitive flexibility by

39



reward and punishment in BALB/cJ and BALB/cByJ mice. Behavioural Brain Research
378, 112294.

Jarvis J. U. M., & Sale J. B. (1971). Burrowing and burrow patterns of East African
mole-rats Tachyoryctes, Heliophobius and Heterocephalus. J Zool Lond 163:451-479.

Jarvis, J. (1981). Eusociality in a mammal: cooperative breeding in naked mole-rat

colonies. Science, 212(4494), 571-573.

Jarvis, J. U. M. (1985). Ecological studies on Heterocephalus glaber, the naked
mole-rat. Kenya. National Geographic Society Research Reports, 20, 429-437.

Jarvis, J. U. M., O’Riain, M. J. & McDaid, E. (1991). Growth and factors affecting
body size in naked mole-rats. In The Biology of the Naked Mole-Rat (eds P. W. Sherman, J.
U. M. Jarvis and R. D. Alexander), pp. 358—383. Princeton University Press, Princeton.

Jarvis, J. U. M., O’Riain, M. J, Bennett, N. C., & Sherman, P. W. (1994).
Mammalian eusociality: a family affair. Trends in Ecology & Evolution, 9(2), 47-51.

Kumpan, L. T., Smeltzer, E. A., & Teichroeb, J. A. (2020). Animal cognition in the
field: performance of wild vervet monkeys (Chlorocebus pygerythrus) on a reversal

learning task. Animal Cognition, 23(3), 523-534.

Lacey, E. A., & Sherman, P. W. (1991). Social organization of the naked mole-rat:
evidence for divisions of labour. In The biology of the naked mole-rat (eds. P. W. Sherman,

J. U. M. Jarvis, & R. D. Alexander), pp 274-336. Princeton University Press.

Langbein, J. (2012). Investigations on training, recall and reversal learning of a Y-
maze by dwarf goats (Capra hircus): The impact of lateralisation. Behavioural Processes,

89(3), 304-310.

Larson, J., & Park, T. J. (2009). Extreme hypoxia tolerance of naked mole-rat brain.
NeuroReport, 20(18), 1634—1637.

Laschober, M., Mundry, R., Huber, L., & Schwing, R. (2021). Kea (Nestor notabilis)
show flexibility and individuality in within-session reversal learning tasks. Animal

cognition, 24(6), 1339—-1351.

Lazarowski, L., Foster, M. L., Gruen, M. E., Sherman, B. L., Case, B. C., Fish, R.
E., Milgram, N. W., & Dorman, D. C. (2014). Acquisition of a visual discrimination and
reversal learning task by Labrador retrievers. Animal Cognition, 17(3), 787-792.

40



Liang, S., Mele, J., Wu, Y., Buffenstein, R., & Hornsby, P. J. (2010). Resistance to
experimental tumorigenesis in cells of a long-lived mammal, the naked mole-rat

(Heterocephalus glaber). Aging Cell, 9(4), 626—635.
Lorenz, K. Z. (1937). The companion in the birds world. The Auk, 54, 245-273.

Lovegrove, B. G., & Wissel, C. (1988). Sociality in molerats—metabolic scaling
and the role of risk sensitivity. Oecologia 1988; 74:600-6.

Lucon-Xiccato, T., & Bisazza, A. (2014). Discrimination reversal learning reveals
greater female behavioural flexibility in guppies. Biology Letters, 10(6), 20140206—
20140206.

Lucon-Xiccato, T., & Bisazza, A. (2017). Sex differences in spatial abilities and
cognitive flexibility in the guppy. Animal Behaviour, 123, 53—60.

Mackintosh, N. J., & Mackintosh, J. (1964). Performance of Octopus over a series

of reversals of a simultaneous discrimination. Animal Behaviour, 12(2-3), 321-324.

Malewski, S., Malkemper, E. P., Sedlacek, F., Sumbera, R, Caspar, K. R, Burda,
H., & Begall, S. (2018). Attracted by a magnet: Exploration behaviour of rodents in the

presence of magnetic objects. Behavioural Processes, 151, 11-15.

Manrique, H. M., & Call, J. (2015). Age-dependent cognitive inflexibility in great
apes. Animal Behaviour, 102, 1-6.

Matzel, L. D., Grossman, H., Light, K., Townsend, D., & Kolata, S. (2008). Age-
related declines in general cognitive abilities of Balb/C mice are associated with disparities

in working memory, body weight, and general activity. Learning & Memory, 15(10), 733—
746.

Mazza, V., Eccard, J. A., Zaccaroni, M., Jacob, J., & Dammhahn, M. (2018). The
fast and the flexible: cognitive style drives individual variation in cognition in a small

mammal. Animal Behaviour, 137, 119-132.

Milgram, N. W., Head, E., Weiner, E., & Thomas, E. (1994). Cognitive functions
and aging in the dog: Acquisition of nonspatial visual tasks. Behavioral Neuroscience,

108(1), 57-68.

Miller, N. E. (1957). Experiments on Motivation: Studies Combining Psychological,
Physiological, and Pharmacological Techniques. Science, 126(3286), 1271-1278.

41



Milton, K. (1981). Distribution Patterns of Tropical Plant Foods as an Evolutionary
Stimulus to Primate Mental Development. American Anthropologist, 83(3), 534-548.

O’Connor, T. P., Lee, A., Jarvis, J. U., & Buffenstein, R. (2002). Prolonged
longevity in naked mole-rats: age-related changes in metabolism, body composition and
gastrointestinal function. Comparative Biochemistry and Physiology Part A: Molecular &

Integrative Physiology, 133(3), 835-842.

O’Hara, M., Huber, L., & Gajdon, G. K. (2015). The advantage of objects over
images in discrimination and reversal learning by kea, Nestor notabilis. Animal Behaviour,

101, 51-60.

O'Riain, M. J., & Jarvis, J. U. M. (1998). The dynamics of growth in naked mole-
rats: the effects of litter order and changes in social structure. Journal of Zoology, 246(1),

49-60.

O'Riain, M. J., Jarvis, J. U. M., Alexander, R., Buffenstein, R., & Peeters, C. (2000).
Morphological castes in a vertebrate. Proceedings of the National Academy of Sciences of

the United States of America, 97(24), 13194-13197.

Oliveriusova, L., Nemec, P., Kralova, Z., & Sedlacek, F. (2012). Magnetic compass
orientation in two strictly subterranean rodents: learned or species-specific innate

directional preference? Journal of Experimental Biology, 215(20), 3649-3654.

Patterson, B. D., & Upham, N. S. (2014). A newly recognized family from the Horn
of Africa, the Heterocephalidae (Rodentia: Ctenohystrica). Zoological Journal of the
Linnean Society, 172(4), 942-963.

Pavlov, 1. P. (1927). Conditioned reflexes (G. V. Anrep, Trans). London, UK:
Oxford University Press. In Gershman, S. J., & Niv, Y. (2012). Exploring a latent cause
theory of classical conditioning. Learning & behavior, 40(3), 255-268.

Péter, A. (2019). Solomon Coder - A simple and free solution for behavior coding,
version: beta 19.08.02. Milano. https://solomon.andraspeter.com/

Piotti, P., Szabo, D, Bognar, Z., Egerer, A., Hulsbosch, P., Carson, R. S., & Kubinyi,
E. (2018). Effect of age on discrimination learning, reversal learning, and cognitive bias in

family dogs. Learning & behavior, 46(4), 537-553.

R Core Team (2021) R: Regulatory Compliance and Validation Issues. Vienna, R

Foundation for Statistical Computing. https://www.R-project.org/

42


https://solomon.andraspeter.com/
https://www.R-project.org/

Rodrigues, D., Goodner, B. W., & Weiss, M. R. (2010). Reversal Learning and Risk-
Averse Foraging Behavior in the Monarch Butterfly,Danaus plexippus (Lepidoptera:
Nymphalidae). Ethology, 116(3), 270-280.

Saldmann, F., Viltard, M., Leroy, C., & Friedlander, G. (2019). The Naked Mole
Rat: A Unique Example of Positive Oxidative Stress. Oxidative Medicine and Cellular
Longevity, 2019, 1-7.

Sayol, F., Maspons, J., Lapiedra, O., Iwaniuk, A. N., Székely, T., & Sol, D. (2016).
Environmental variation and the evolution of large brains in birds. Nature Communications,

7, 13971.

Shettleworth, S. J. (2010). Cognition, Evolution, and Behavior. 2nd ed. Oxford:
Oxford University Press, p. 3—4, 26-28, 77-85, 98—103, 140-145, 179-190, 296-297.

Skinner, B.F. (1938). Chapter II: Scope and method. In The behavior of organisms:
an experimental analysis. Oxford, England: Appleton-Century. pp. 44—60.

Smith, T. D., Bhatnagar, K. P., Dennis, J. C., Morrison, E. E., & Park, T. J. (2007).
Growth-deficient vomeronasal organs in the naked mole-rat (Heterocephalus glaber). Brain

research, 1132, 78-83.

Starck, D. (1957). Beobachtungen an Heterocephalus glaber Rippell 1842.
Mammalian Biology, frither Zeitschrift fiir Saugetierkunde, 22,50-56.

Tello-Ramos, M. C., Branch, C. L., Pitera, A. M., Kozlovsky, D. Y., Bridge, E. S.,
& Pravosudov, V. V. (2018). Memory in wild mountain chickadees from different
elevations: comparing first-year birds with older survivors. Animal Behaviour, 137, 149—

160.

Thompson, R. F., & Spencer, W. A. (1966). Habituation: A model phenomenon for
the study of neuronal substrates of behavior. Psychological Review, 73(1), 16—43.

Urison, N. T., & Buffenstein, R. B. (1995). Metabolic and Body Temperature
Changes during Pregnancy and Lactation in the Naked Mole Rat (Heterocephalus glaber).
Physiological Zoology, 68(3), 402—420.

Wax, T. M. (1977). Effects of Age, Strain, and Illumination Intensity on Activity
and Self-Selection of Light-Dark Schedules in Mice. Journal of Comparative and
Physiological Psychology, 91(1), 51-62.

43



Weisenberger, M. E., Krausman, P. R., Wallace, M. C., De Young, D. W., &
Maughan, O. E. (1996). Effects of simulated jet aircraft noise on heart rate and behavior of
desert ungulates. The Journal of Wildlife Management 60(1):52—61.

Westbrook, S. R., Hankosky, E. R., Dwyer, M. R., & Gulley, J. M. (2018). Age and
sex differences in behavioral flexibility, sensitivity to reward value, and risky decision-

making. Behavioral neuroscience, 132(2), 75-87.

Wright, S. L., Martin, G. M., Thorpe, C. M., Haley, K., & Skinner, D. M. (2019).
Distance and direction, but not light cues, support response reversal learning. Learning &

Behavior, 47:38-46.

Zemlemerova, E. D., Kostin, D. S., Lebedev, V. S., Martynov, A. A., Gromov, A.
R., Alexandrov, D. Y., & Lavrenchenko, L. A. (2020). Genetic diversity of the naked mole-
rat (Heterocephalus glaber). Journal of Zoological Systematics and Evolutionary Research,
00:1-18.

Zentall, T. R. (2003). Imitation by Animals: How Do They Do It? Current
Directions in Psychological Science, 12(3):91-95.

Zerbolio, D. J. (1981). Discriminated avoidance learning and reversal by goldfish in
a shuttlebox using a linear presentation procedure. Animal Learning & Behavior, 9 (3), 346-

356.

44



8 Prilohy

Tab. I'V: Kompletni vysledky GLM, A v asocia¢nim uceni, R v reverznim uceni.

Estimate |Std. Error |z value [Pr(>|z))
(Intercept) 3,756 1,786/ 2,102| 0,036
hmotnost -0,049 0,036| -1,345| 0,179
pocet pokusii nauceni A |pohlavi & -0,079 0,734| -0,108| 0,914
HS 2 -2,214 1,286| -1,722| 0,085
HS 9 -2,319 1,197 -1,937| 0,053
(Intercept) -3,792 2,505( -1,514| 0,130
hmotnost 0,065 0,061 1,069| 0,285
pocet pokusii pfeuceni R |pohlavi & 0,946 1,073| 0,882 0,378
HS 2 1,523 1,431 1,064| 0,287
HS 9 0,985 1,262| 0,781 0,435
Estimate [Std. Error |t value |Pr(>|t)
(Intercept) 0,319 0,078| 4,089| <0,001
hmotnost -0,001 0,002| -0,623| 0,536
latence vstup A pohlavi & 0,015 0,037| 0,414 0,681
HS 2 -0,051 0,057| -0,897| 0,375
HS 9 -0,042 0,055| -0,776| 0,443
(Intercept) 0,482 0,097 4,990 <0,001
hmotnost -0,005 0,002| -2,025| 0,050
latence ozhodnuti A pohlavi & 0,101 0,055| 1,841 0,073
HS 2 0,221 0,066 3,345| 0,002
HS 9 0,352 0,058| 6,048| <0,001
(Intercept) 0,137 0,057 2,399| 0,021
hmotnost 0,001 0,001 1,159| 0,253
latence oprava A pohlavi & -0,026 0,021| -1,229| 0,226
HS 2 -0,087 0,044| -1,987| 0,054
HS 9 -0,068 0,045( -1,501| 0,141
(Intercept) 0,428 0,182 2,354| 0,031
hmotnost -0,001 0,005| -0,198| 0,845
latence vstup R pohlavi & -0,010 0,099( -0,103| 0,919
HS 2 0,204 0,146| 1,401 0,179
HS 9 -0,073 0,100| -0,735| 0,473
(Intercept) 0,864 0,216 3,993| 0,001
hmotnost -0,011 0,005| -2,149| 0,046
latence rozhodnuti R pohlavi & 0,110 0,104 1,064 0,302
HS 2 0,119 0,138 0,863| 0,400
HS 9 0,214 0,108 1,984| 0,064
(Intercept) 0,069 0,064| 1,088| 0,292
hmotnost 0,004 0,002 1,884| 0,077
latence oprava R pohlavi & -0,077 0,033| -2,312| 0,034
HS 2 -0,005 0,039 -0,131| 0,897
HS 9 -0,049 0,046 -1,074| 0,298
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Tab. V: Vysledky Spearmanovy korelace — nad Sedou diagonalou p hodnoty s Holmovou korekci (pHoim), pod diagonalou p hodnoty bez
Holmovy korekce (p).

pocet pokusu A latence vstup A latence rozdodnuti A | latence oprava A pocet pokusu R latence vstup R latence rozhodnuti R| latence oprava R
p p P P P p P P P P P P
pocet pokusu A 1,00 0,00 0,11 1,00 -0,17 1,00 -0,13 1,00 0,01 1,00 -0,37 1,00 0,00 1,00 0,03 1,00
latence vstup A 0,11 0,47 1,00 0,00 -0,70 1,00 0,12 1,00 -0,41 1,00 0,28 1,00 0,08 1,00 0,22 1,00
latence rozdo dnuti A -0,17 0,25 -0,07 0,65 1,00 0,00 -0,30 1,00 0,11 1,00 -0,11 1,00 0,54 0,26 0,00 1,00
latence oprava A -0,13 0,40 0,12 0,43 -0,30 0,05 1,00 0,00 -0,12 1,00 -0,15 1,00 -0,03 1,00 0,32 1,00
pocet pokusi R 0,01 0,96 -0,41 0,06 0,11 0,61 -0,12 0,59 1,00 0,00 0,02 1,00 0,02 1,00 -0,06 1,00
latence vstup R -0,37 0,09 0,28 0,21 -0,11 0,61 -0,15 0,51 0,02 0,93 1,00 0,00 -0,12 1,00 0,06 1,00
latence rozho dnuti R 0,00 0,98 0,08 0,72 0,54 0,01 -0,03 0,88 0,02 0,94 -0,12 0,61 1,00 0,00 0,00 1,00
latence oprava R 0,03 0,88 0,22 0,32 0,00 0,99 0,32 0,15 -0,06 0,81 0,06 0,79 0,00 0,99 1,00 0,00
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