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Vokalni a behavioralni repertoar laboratorniho potkana
pri heterospecifické hre s clovékem

Souhrn

Laboratorni potkan (Rattus norvegicus) je neocenitelnym modelem chovani savci,
protoze vykazuje komplexni chovani a je idedln¢ vhodny pro behavioralni experimenty.
Potkani vykazuji bohatou vokalni produkci v ultrazvukovém pasmu a z tohoto duvodu se tento
druh ¢asto pouziva jako nastroj pro zkoumani komunika¢nich systému.

Cilem nasi prace bylo zjistit souvislost mezi chovanim laboratornich potkanii pii taktilni
hrave interakci s ¢lovékem zvanou ,,tickling” nebo ,,lechtani* a bioakustickou charakteristikou
ultrazvukovych vokalizaci (USV) vydavanych potkany v prubéhu této hry. Snazili jsme se také
zjistit, zda ontogenetickd zkusenost hry ovlivituje vztah mezi ultrazvuky vydavanymi potkany
a jejich chovanim.

V ramci naseho vyzkumu bylo 18 potkanid plemene Long-Evans (LE) nahodné
rozdéleno do tfi skupin (kontrolni, socidlné¢ redukovana a kinematicky redukovand) po 6
jedincich. Potkani LE v kontrolni skupin¢ si mohli hrat s partnerem stejného plemene 1 hodinu
denné. Potkani ve skupiné se snizenou socialni interakci byli sparovani s potkanem plemene
Fischer-344 (F-344), u kterého bylo v ptedchozich studiich prokazano méné socialnich
interakci nez u potkanti LE. Potkani LE v kinematicky redukované skupiné si mohli hrat
s partnerem stejného plemene v kleci se snizenym stropem tak, aby nemohli plné¢ vykonavat
typické pohyby pfi hernich interakcich.

Kromé toho experimentatoii po dobu 10 dnti napodobovali s potkany jejich socialni hru
,rough-and-tumble® neboli hravé souboje pomoci heterospecifické hry ,tickling™. Za timto
ucelem byli potkani umisténi do specialniho herniho boxu. Experimentator nechaval volné viset
jednu ruku na 15 sekund doprostied boxu a piipadné s ni pomalu pohyboval, pokud ji potkan
sledoval. V nasledujicich 15 sekundach ruka postupné lechtala potkana na zatylku, prevratila
ho na zada, lechtala ho na bfiSe a tuto sérii ukont opakovala. Lechtani trvalo 2 minuty, pote
bylo ukoncovéno a potkan byl vracen do jeho domovské klece.

Bylo zjisténo, ze nékteré USV potkanti jsou skute¢né spojeny s uréitymi typy chovani
béhem hry , tickling®. Také bylo potvrzeno, ze vztah mezi riznymi behavioralnimi prvky hry a
typy vokalizaci u potkanti béhem této hry je modifikovan herni zkuSenosti v prubéhu jejich
ontogeneze. Vysledky naznacuji, ze potkani z kinematicky redukované skupiny, ve srovnani s
kontrolnimi potkany vydavali méné uréitych podtypt USV. Potkani z této skupiny vydavali
také obecné méné USV pii ruznych behavioralnich prvcich spojenych s hrou ve srovnani s
kontrolnimi potkany. Z hlediska welfare mohou tyto vysledky slouzit jako nastroj pro lepsi
pochopeni potieb zvitat.

Nektera data a vysledky této diplomové prace byly zahrnuty do dvou publikovanych
veédeckych ¢lankd, jejichZ jsem spoluautorkou a které jsou uvedeny ve zvlastni ptiloze na konci
diplomové préce.

Kli¢ova slova: hravé chovani, ultrazvukova vokalizace, mezidruhova hra, lechtani, ontogeneze



Vocal and behavioural repertoire in interspecies play of
laboratory rats with humans

Summary

The laboratory rat (Rattus norvegicus) is an invaluable model of mammalian behaviour
because it exhibits complex behaviours and is ideally suited for behavioural experiments. Rats
exhibit rich vocal production in the ultrasonic range and for this reason this species is often
used as a tool for investigating communication systems.

The aim of our work was to investigate the relationship between the behavior of
laboratory rats during a tactile playful interaction with humans called ,tickling” and the
bioacoustic characteristics of the ultrasonic vocalizations (USV) emitted by the rats during this
play. We also tried to determine whether the ontogenetic experience of play influences the
relationship between the ultrasounds emitted by rats and their behavior.

In our study, 18 Long-Evans (LE) rats were randomly divided into three groups (control,
socially reduced and kinematically reduced) of 6 individuals each. LE rats in the control group
were allowed to play with a partner of the same breed for 1 h per day. Rats in the socially
reduced group were paired with a Fischer-344 (F-344) rat, which has been shown in previous
studies to have fewer social interactions than LE rats. LE rats in the kinematically reduced
group were allowed to play with a partner of the same breed in a cage with a lowered ceiling so
that they could not fully execute typical movements during play interactions.

In addition, for 10 days, the experimenters mimicked with the rats their social game
,rough-and-tumble“ or playful fighting using a heterospecific game ,.tickling”. For this
purpose, the rats were placed in a special game box. The experimenter let one hand hang freely
in the middle of the box for 15 seconds and moved it slowly if the rat followed it. In the
following 15 seconds, the hand successively tickled the rat on the back of the neck, rolled it
over onto its back, tickled its belly, and repeated this series of actions. The tickling lasted for 2
minutes, after which it was terminated and the rat was returned to its home cage.

It has been found that some rat USVs are indeed associated with certain types of
behavior during the ,tickling” game. It was also confirmed that the relationship between
different behavioural elements of the game and the types of vocalizations in rats during this
game is modified by the game experience during their ontogeny. The results suggest that rats
from the kinematically reduced group, compared to control rats, emitted fewer of certain
subtypes of USVs. Rats from this group also emitted fewer USVs in general during various
behavioral elements associated with play compared to control rats. From a welfare perspective,
these results may serve as a tool to better understand the needs of the animals.

Some of the data and results of this thesis have been included in two published scientific
papers, which I co-authored and which are listed in a separate appendix at the end of the thesis.

Keywords: playful behaviour, ultrasonic vocalization, interspecies play, tickling, ontogeny
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1 Uvod

Hravé chovani bylo navrzeno jako jeden z ukazateld pozitivnich afektivnich stavii
(Boissy et al. 2007). U déti je hra dulezitd v ramci vyvojové psychologie, je klicovym
ukazatelem kognitivniho a fyzického vyvoje a pozitivniho afektu (Piaget 1952). V posledni
dobé se hra stala klicovou pro studium pozitivnich afektivnich stavli u zvifat (Graham &
Burghardt 2010), coz je aktudlni zména, protoZe naprosta vétSina vyzkumu welfare zvitat byla
a stale je zaméfena spiSe na negativni aspekty zivota zvifat (Lawrence et al. 2017). Toto
zamé&feni na negativni afekty vedlo k relativnimu nedostatku kvantifikovatelnych modela
pozitivniho afektivniho stavu zvifat (Hammond et al. 2019).

Absence hry je Siroce uznavana jako indikator negativnich psychologickych a
environmentalnich podminek (Lawrence 1987; Burghardt 2005; Boissy et al. 2007; Held &
Spinka 2011; Bateson 2014; Ahloy-Dallaire et al. 2018;). Tato citlivost hry na prostiedi, napf.
na dostupnost potravy, socialni podminky a prozivani bolesti (Held & Spinka 2011), naznaduje,
ze ke hie dochédzi pouze tehdy, jsou-li uspokojeny primdrni potieby pieziti a zajiSténa
bezprostiedni fitness (Lawrence 1987; Boissy et al. 2007). Pro pozitivni welfare zvifat jsou vSak
vyznamnéj§i neurobiologické a behavioralni diikazy, podle nichZ se ma za to, Ze hra predstavuje
pozitivni psychicky stav (Siviy 2016) a Casto se vyuziva ke snizeni tizkosti a negativnich emoci
u déti (Li et al. 2016).

Pozitivni emoce zvitat (afekt) jsou klicovou slozkou dobrych zivotnich podminek zvitat
(Boissy et al. 2007) a hraji dalezitou roli pii zvladani stresu a odolnosti (Kalisch, Muller et al.
2015). Proto maji zasadni vyznam metody pro spolehlivé vyvolani pozitivniho afektu, ale
takové metody jsou zatim u potkanti omezené dostupné. U potkani je jednim ze slibnych
zpiisobll navozeni pozitivnich afektivnich stavli heterospecificka hra s ¢lovékem nazyvana
,Htickling®™ (Burgdorf & Panksepp 2001; Burgdorf et al. 2008).

Hodnoceni pohody zvitat a jejich interakei s lidmi mtze byt velmi naro¢né. Mezi jiz
ovétena a dosti presnd hodnotici kritéria patii ultrazvukova vokalizace zvitat (Cloutier et al.
2012). Vhodnym zvifetem pro zkoumdani ultrazvukovych signalu jako indikatorti welfare je
laboratorni potkan, ktery vydava ultrazvukové vokalizace, a to jak z hlediska mozného pfinosu
pro welfare samotného zvifete, tak z hlediska jeho vyuziti jako potencidlniho modelu pro jiné
druhy. (Burman et al. 2007). Analyza jejich ultrazvukovych signald se stala Siroce pouzivanym
nastrojem ve vyzkumu chovani potkant, a to jak v oblasti zakladniho vyzkumu, tak i vyzkumu
zaméteného na nemoci.

Zviteci hlasy (a lidska vokalizace) zistavaji jednoduchymi signaly, i kdyz mohou mit
urcity situani obsah nebo mohou byt vydavany opakované ¢i v kombinaci hlasti. Vokalizace
pfedstavuji evoluéné star$i komunikacni systém nez lidska fe€ s odliSnou nervovou regulaci a
odliSnou semidzou (,,vyznamem®) a tyto dva typy hlasové komunikace by se nemély
zaménovat. Navic se predpoklada, ze zvifeci vokalizace jsou interpretovany spiSe jako
prostiedky obecného ovliviiovani chovani ostatnich jedinci nez jako signdly vysilajici
konspecifické informace, jak je zname z lidské fec¢i (Rendall et al. 2009).



2 Védecka hypotéza a cile prace

Cilem literarni reserSe bylo osvétlit hlavni aspekty socialni hry u zvitat, a to podle
Tinbergenovych 4 Grovni, tj: mechanismus, funkce, adaptivni a evolu¢ni vyznam hry. Dal§im
cilem reSerSe bylo proniknout hloubé¢ji, podrobnéji rozebrat socialni hru potkanti, popsat riizné
detaily této hry, jako je naptiklad vymeéna roli, vyvin hry béhem ontogeneze a rozdilnost ve hie
mezi pohlavimi. V reSersi je rovnéz popsan vyznam a rtuzné typy ultrazvukovych signalti u
potkanti a jejich komunikace pomoci téchto signalti béhem socialni hry. Nakonec je v ptehledu
literatury podrobné popsdna samotnd metodika heterospecifické hry mezi clovékem a potkany,
tzv. ,lechtani“ neboli ,,tickling®.

Cilem vyzkumné c¢asti diplomové prace bylo ovéfit, jestli urcité behavioralni prvky
potkanil jsou spojené s odlisSnymi typy vokalizace a jaky vliv na tento vztah mezi vokalizaci a
chovanim ma4 rizna zkuSenost se socialni hrou béhem ontogeneze.

V ramci tohoto cile byly testovany tfi konkrétni hypotézy:

H1: Riizné behaviordlni prvky potkanii v pribéhu heterospecifické hry s clovékem jsou
doprovazeny odliSnymi typy USV vokalizace.

H2: Snizend herni zkusSenost v pribéhu ontogeneze ovlivni, které typy USV vokalizace
budou potkani v pribéhu heterospecifické hry s ¢lovékem vydavat.

H3: Snizena herni zkusSenost v pribéhu ontogeneze ovlivni, pfi kterych behavioralnich
prvcich budou potkani v pribéhu heterospecifické hry s ¢lovékem vydavat nejvice vokalizaci.



3 Literarni reSersSe

3.1 Hrav biologii

Hra se vyznamné 1is$i od ostatnich typti chovani, které jsou obvykle definovany svou
funkci — shanéni a piijimani potravy udrzuje energetickou rovnovahu, namluvy a pafeni vedou
k rozmnozovéani a chovani proti predatorim sniZuje riziko zabiti kvili potravé. V téchto
piipadech "vazného" chovani je navic pfiinna souvislost mezi Cinnosti a jejimi dusledky
vétSinou ziejma a rozpoznatelnd. Naproti tomu hra neni definovéna svymi disledky, ale
obvykle ¢astecné jejich absenci (Bekoff & Byers 1981; Burghardt 2005).

Hra zvitat se tradicné déli na tii typy: lokomocni, objektovou a socidlni hru. Lokomoéni
hra zahrnuje intenzivni fyzické pohyby, jako je béh, skakani, otaceni, $plhani a houpani (Bekoff
& Byers 1981); hra s predméty se tyka nejriznéj$i manipulace s zivymi a nezivymi predméty,
jako jsou Ziva a mrtva zvifata, rostliny, kameny a klacky (Fagen 1981); socialni hra zahrnuje
chovani, jako je honéni, naskakovani, zapaseni a hravé souboje s jinymi jedinci (Wilson &
Kleiman 1974).

Problémy, které vznikaji pii vytvareni popisu hry, jsou umocnény rozmanitosti typt hry
a bohatstvim a rtznorodosti akci, a to i v rdmci jednoho zépasu (McDonnell & Poulin 2002;
Petri et al. 2009). Otazka, zda je hra uzitecnou jednotnou kategorii ¢innosti, nebo svazkem
nesouvisejicich chovani s podobnymi charakteristikami, zistava oteviena (Bateson 2010; Pellis
et al. 2019). V prabéhu minulého stoleti bylo navrzeno mnoho pravdépodobnych typt funkce
hry (Baldwin & Baldwin 1977; Fagen 1981; Burghardt 2005; Bateson 2010; Gray 2019).

Burghardt (2005) spojil rizné charakteristiky, které byly pouzity v ptedchozich
pokusech charakterizovat hru (Bekoff & Byers 1981; Fagen 1981), do definice hry zahrnujici
pét kritérii. Aby mohla byt dand sekvence chovani klasifikovana jako hra, musi spliiovat
vSechna kritéria. Tato kritéria jsou nasledujici: (1) chovani musi byt netuplné funkéni ve svém
kontextu, (2) musi byt dobrovolné nebo odménujici, (3) musi byt uritym zptisobem vyvojové
nebo strukturdlné modifikované ve srovnani s chovanim pouZivanym v normalnim, funkénim
kontextu, (4) musi byt provadéno opakované, ale ne nutné v neménné podobé, a (5) musi byt
iniciovano u zdravych, relativné nestresovanych zvitat v klidném prostedi. Ustfednim rysem
téchto kritérii je, ze charakterizuji hru podle toho, kdy a jak jsou vzorce chovani provadény
(Pellis et al. 2019).

Mezi nejvyznamnéjsi vysvétleni existence hry patii, Ze hra slouzi jako prostiedek k
vytvafeni socidlnich vazeb a navazovani spoluprace (Cordoni 2009; Palagi 2023), jako forma
fyzického cviceni (Brownlee 1954), k hodnoceni vlastnich schopnosti (Thompson 1998), k
tréninku na neoéekavané situace (Spinka et al. 2001) a jako zdroj inovaci (Bateson 2014). Bézna
jsou i alternativni vysvétleni, zejména jako zptisob vydeje prebytecné energie (Barber 1991).

Hravé chovani se vyskytuje u fady zivo€ichtl, zejména u savct a ptaka (Burghardt 2005;
Kaplan 2020) a dokonce i u nékterych plazl a bezobratlych (Siviy & Panksepp 2011). U vétSiny
druhti, které si hraji, hra pfevlada zejména v obdobi mladi (Fagen 1981), tedy ve véku od
odstaveni do pohlavni dospélosti (Pagel & Harvey 1993). Mezi ptédky byla zaznamenéna
socialni hra pouze u papouskil, zoborozcl a euroasijskych Zvanilii (Diamond & Bond 2003).
Srovnavaci studie u savcl a ptakl identifikovaly nékteré obecné trendy ve zplisobech, kterymi
se hra muze systematicky liSit. VEétSi hravost byla naptiklad zaznamenana u druhi, u nichz
dochazi k vétSimu ristu po narozeni, které¢ maji vétsi celkovou velikost mozku a u nichz jsou



specifické mozkové struktury, jako je amygdala a hypotalamus, relativné zvétSené. (Pellis &
Iwaniuk 2000; Iwaniuk et al. 2001; Diamond & Bond 2003, Lewis & Barton 2006).

Presto se i blizce piibuzné druhy mohou ve svém hernim chovéani zna¢né lisit, jak
ilustruje piiklad potkana a mysi domaci, Mus musculus: mysi provozuji hodné lokomo¢nich
her, ale mélo hernich soubojt, kterymi jsou potkani prosluli (Pellis & Pellis 2009). Dtvody
velké ¢asti této mezidruhové variability ve hie nejsou vysvétleny (srovnani potkanti a mysi viz
Pellis & Pellis 2009). Pro vyzkum her u jakéhokoli zvifete vyhodné zacit charakteristikou jeho
druhové specifickych hernich prvki a jejich frekvenci (Petru et al. 2009). Totéz jednoznaéné
plati pro jakykoli vyzkum her v oblasti véd o welfare zvitat, kde je takova charakterizace nutna
pfedtim nez Ize vyvodit platné zavéry o vyznamu her pro welfare dané¢ho druhu. Protoze nékteré
druhy si hraji mnohem vice nez jiné, muze se vyznam hry jako ukazatele a nastroje welfare
mezi nimi lisit (Held & Spinka 2011).

Hra se také znacné 1i8i v ramci daného druhu. Celé volné Zijici populace nebo jiné
skupiny zvifat se mohou li§it v mnozstvi her kviili riznym podminkém prosttedi jako je pocasi,
dostupnost potravy a struktura biotopu (Berger 1979; Barrett et al. 1992; Sommer & Mendoza-
Granados 1995; Sharpe et al. 2002; Stone 2008). V zajeti se podobné mohou stada, skupiny
nebo jina seskupeni zvitat znacné lisit v mife hry kvuli specifickym podminkam jejich chovu
jako je nabidka potravy, slozitost prostfedi a vnimana bezpe¢nost (Bolhuis et al. 2005;
Chaloupkova et al. 2007). Korelace mezi hrou a stavem welfare tak mize byt obzvlasté silna
na mezipopulacni trovni. U mnoha druht se navic hra li§i mezi pohlavimi jak kvalitativng, tak
kvantitativné (Chau et al. 2008; Pellis & Pellis 2009). U domacich zvifat byly rovnéz
zdokumentovany rozdily mezi plemeny nebo kmeny (Walker & Byers 1991; Ferguson & Cada
2004).

Jeste dulezitéjsi je, Ze to, jak moc zvife hraje, zavisi do zna¢né miry na jeho véku. Hra
ma obvykle v priibéhu ontogeneze rozlozeni ve tvaru obraceného U, pti¢emz nejvyssi frekvence
se objevuje v obdobi kojeneckého véku a mladi (Byers &Walker 1995). Snizeni poc¢tu her v
téchto obdobich tak muze signalizovat problém welfare a vést k sou¢asnému i budoucimu
snizeni kvality Zivota. V obdobich Zivota zvitete, kdy je hra pfirozené¢ mén¢ Casta, mize mit
jeji absence jen malé disledky pro welfare. To by mohl byt piipad dospélych nebo
novorozenych zvifat u mnoha druh.

VétSina zvifecich her je snadno blokovana nepfiznivymi podminkami prostfedi, ale za
pfiznivych podminek se muize diky svym odménujicim, sebeposilujicim vlastnostem stat
vyznamnou soucasti behaviordlniho repertoaru zejména kojencli a mladat. Existuje dvé
sebeposilujici vlastnosti hry: za prvé, hra pravdépodobné poskytuje zviteti psychologické
vyhody v podobé piijemného zazitku zprostiedkovaného opioidy a zvifata, které se citi dobfe,
si budou vice hrat; za druhé, hra mé tendenci §ifit se na dalsi jedince, coz miize vést k nartstu
hry ve skupinach. Tyto vlastnosti vedou k tomu, ze hra by méla byt zkouména nejen jako
potencidlni ukazatel welfare, ale také jako prostiedek pro zlepSeni soucasného a budouciho
welfare jedince nebo skupiny zvirat (Held & Spinka 2011).

3.1.1 Mechanismus hry

Rozsitenost hry u riznych druhii naznacuje, Ze hra jako fenotyp chovani se
pravdépodobné vyvinula pomérné brzy. V soucasné dob¢ existuji dobré ditkkazy o tom, Ze
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nutkani ke hfe je vysoce dédicné, jak zdiraziuji robustni a konzistentni rozdily ve hie
pozorované mezi riznymi kmeny potkant (Siviy et al. 1997, 2003; Ferguson & Cada 2004) a
mezi potkany, ktefi byli selektivné chovani na zaklad¢ jinych souvisejicich slozek, jako je
afektivni vokalizace (Burgdorf et al. 2005; Brunelli et al. 2006) a nachylnost k vysoké aktivité
amygdaly (Reinhart et al. 2004, 2006). To vSe naznaCuje, ze hra je =zakladnim
neurobehavioralnim procesem v mozku savcu, ktery vznikd na zakladé aktivity specifickych
neuronalnich okruhu (Siviy & Panksepp 2011).

Jednim z pfistupti k neuroanatomii hry bylo pouziti koncepce Paula MacLeana o
"trojjediném mozku" (MacLean 1985, 1990), ktera byla velmi diilezitd pti vedeni nékterych
prvnich praci urcenych k identifikaci piislusnych nervovych struktur. Podle této koncepce by
se nejvyznamnéjsi nervové obvody pro fizeni hry savci s nejvetsi pravdépodobnosti nachazely
mezi star§imi limbickymi strukturami. Naproti tomu neokortex by mél mit na hravost minimalni
vliv. V prvni praci testujici tuto hypotézu (Murphy et al. 1981) bylo uvedeno, Ze uplné
odstranéni neokortexu u kie¢kd nemélo zasadni vliv na prevalenci hry projevované v mladi.
Pokud se v8ak poskozeni rozsifilo na limbické struktury, méla hra tendenci klesat. S ur€itymi
vyhradami bylo toto ptivodni zjisténi MacLeanovy skupiny potvrzeno u potkant (Pellis et al.
1992; Panksepp et al. 1994). Napiiklad Panksepp et al. (1994) zjistili, ze dekortikati se
navzajem otaceli na zada méné nez kontrolni skupina, kdyz jim bylo umoznéno hrat si s jinymi
nedekortikaty, ale celkova hra ,,rough-and-tumble usnadiujici celkovou motorickou aktivitu
(sledovanou pomoci stabiliza¢nich plosek) nebyla snizena, protoze zvitata stale vykazovala
motivaci ke hie (Normansell & Panksepp 1984). Stejné tak se herni dominance dekortikatii
nelisila od kontrolni skupiny, kdyZ byli sparovani s touto skupinou. Podobné Pellis et al. (1992)
uvedli, Ze dekortikati se nelisili od kontrolnich potkani, pokud jde o frekvenci hravych kontakti
na zatylku ani celkovou pravdépodobnost odpovédi na tyto kontakty. Nicméné Castecna
dekortikace, stejné¢ jako selektivni poskozeni somatosenzorické oblasti, sniZila hravost
(Panksepp et al. 1994), zatimco selektivni frontalni 1éze hravost zvysily, 1 kdyz byly provedeny
jednostranné¢ (Panksepp et al. 2003).

Jednou z dilezitych vlastnosti socidlni hry je, Ze umoziuje zvifatim experimentovat s
vlastnim chovanim a interakcemi s ostatnimi. Pfedpoklada se, Ze toto experimentovani béhem
socialni hry usnadiiuje rozvoj bohatého repertoaru chovani, ktery jedinci umoziuje rychlou
adaptaci v proménlivém svété (Bijsma et al. 2023). Socialni hra tak muze slouzit rozvoji
dovednosti zavislych na prefrontadlnim kortexu (PFC), jako je flexibilita, kreativita a
rozhodovéni (Spinka et al. 2001; Pellis & Pellis 2009; Vanderschuren & Trezza 2014). Béhem
hry je totiz PFC zapojovéana (Van Kerkhof et al. 2014) a vyZadovan (Bell et al. 2009; van
Kerkhof et al. 2013). Navic se ukazalo, ze omezeni doby, po kterou si mladi jedinci mohou
hrat, vede ke zhorSeni socialnich interakci (Hol et al. 1999; Van Den Berg et al. 1999) a k
dlouhodobym zménam ve funkci a obvodech PFC v dospélosti (Bell et al. 2010; Baarendse et
al. 2013; Vanderschuren & Trezza 2014).

PFC se sklada z n€kolika podoblasti, které vykazuji funkéni specializaci a prekryvani
(Verharen et al. 2020). Z nich jsou pro socialni hru potiebné jak mediélni prefrontalni kortex
(mPFC), tak orbitofrontalni kortex (OFC) (Van Kerkhof et al. 2013) a socialni hra usnadiuje
zrani té€chto oblasti (Pellis et al. 2010; Baarendse et al. 2013; Himmler et al. 2018). Oba
subregiony se podileji na vysSich kognitivnich, tzv. exekutivnich funkcich, pficemz OFC je
povazovan za dilezity pro emo¢né ovlivnénou kognici, naptiklad pfi rozhodovani zalozeném
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na odméné (O'Doherty et al. 2003), a mPFC (medialni prefrontalni kortex) podporuje funkce v
oblasti pracovni paméti a planovani (Bechara & Damasio 2005; Posner et al. 2007; Euston et
al. 2012). Existuje vSak také znacnd mira funkéniho piekryvani mezi oblastmi PFC (Sul et al.
2010; Lodge 2011; Hardung et al. 2017). Béhem produkce socialniho chovani jsou mPFC a
OFC funk¢né a vzajemné propojeny (Singer et al. 2009; Hoover & Vertes 2011).

Existuje také mnoho diavodii predpokladat, Ze mozkové dopaminové systémy mohou
hrat roli v hravém chovani. Vyuziti dopaminu se skute¢né béhem hry zvysuje (Panksepp 1993),
dopaminovi antagonisté (tiaprid, sulpirid, amisulprid) shodné snizuji hravost (Beatty et al.
1984; Niesink & Van Ree 1989; Siviy et al. 1996) a neonatalni poskozeni 6-OHDA narusuji
sekvenci behavioralnich prvkia béhem hernich interakci (Pellis et al. 19933, b). Ackoli je obtizné
dosdhnout konzistentniho zvysSeni hry s dopaminovymi agonisty (Beatty et al. 1984; Field &
Pellis 1994; Siviy et al. 1996), zvySeni hry po alkoholu, nikotinu a nepiimych kanabinoidnich
agonistech Ize zablokovat malymi davkami dopaminovych antagonistl (Trezza et al. 2009a,b;
Trezza & Vanderschuren 2008a). Souhrnné tyto tdaje naznacuji, Ze hra je spojena se zvySenym
uvolnovanim dopaminu (Robinson et al. 2011), a ptedpoklada se, Ze pro hru je nezbytna
optimalni aroven dopaminu (Trezza et al. 2010).

Dopamin mize mit také piipravnou nebo apetitivni funkci. (Pfaus & Phillips 1991, ;
Ikemoto & Panksepp 1996, 1999; Berridge & Robinson 1998; Berridge 2007). Hru lze snadno
rozdélit na apetitivni a konzumacni slozky; potkani budou vykazovat anticipac¢ni zvySeni
aktivity, kdyz budou umisténi do prosttedi, které bylo dfive spojeno s hrou, a to Ize oslabit
antagonistou dopaminu haloperidolem (Siviy 1998). Potkani budou také vydavat pozitivni
ultrazvukové vokalizace v rozsahu 50-55 kHz, kdyZz budou umisténi do prostiedi diive
spojeného s hrou (Knutson et al. 1998; Burgdorf et al., 2008), a zda se byt jasné, ze tyto druhy
vokalizaci jsou zprostiedkovany dopaminem (Burgdorf et al. 2007).

3.1.2 Adaptivni vyznam hry

Hra je nejcastéji spojovana s juvenilnim obdobi (Bekoff & Byers 1981), coz je obdobi
mezi odstavem a pohlavni dospé€losti jedince (Pagel & Harvey 1993). Béhem juvenilniho
obdobi postupné mizi mnohé systémy chovani, které jsou nezbytné v détstvi, a postupné se
objevuji mnohé, které jsou uzite¢né v dospélosti (Coppinger & Smith 1989). Pravé v tomto
prechodném véku se objevuji ty sekvence chovani, které lze s nejvétsi pravdépodobnosti
oznacit za hru (Fagen 1981). U druht, které si mohou hrat vice zptsoby, se jednotlivé typy her
v rizném véku stiidaji a faze jejich vzniku se mohou piekryvat (Barrett & Bateson 1978;
Gomendio 1988; Pellis 1981a). V nékterych fazich vyvoje systéml chovani se mohou
jednotlivé slozky pohybovych vzorcl nejen objevovat nesoustavné, ale také mohou byt ve
srovnani s jejich dospélou podobou neuplné, modifikované a/nebo nespravné zamétené (Golani
& Fentress 1985; Eilam & Golani 1988; Groothuis 1993; Vestergaard et al. 1990).

Z tohoto vyvojového hlediska nemusi byt hra viibec samostatnou formou chovani, ale
to, co se jevi jako ,.hra“, mize byt spise vedlejsim produktem zrani systémi chovani a jejich
moznych spoluptisobeni. Pokud jde o hru ,,rough-and-tumble®, jednu z nej¢astéji studovanych
forem hry (Pellis & Pellis 1998), n¢kolik autorit skute¢né tvrdi, ze je to prosté nezralym
projevem agrese (Lazar & Beckhorn 1974; Taylor 1980; Hurst et al. 1996; Cervantes et al.
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2007). U mnoha druhti vSak vyvojova posloupnost této hypotéze ,hry jako nezralosti
neodpovida.

To, ze hra neni jen nezralou verzi vyvijejicitho se systému chovani, jako je agrese,
podporuji 1 zjisténi, ktera ukazuji, Ze moznost zapojit se do hravého souboje je vysoce
odménujici. Mladi potkani se nauci spravné se pohybovat v T-bludisti, aby ziskali pfistup k
vrstevnikovi (Humphreys & Einon 1981), a v podminéném ukolu preference mista se pfesunou
do vybéhu, v némz ma zvite zkuSenost s hrou s partnerem (Trezza et al. 2009). V obou téchto
ptipadech plati, ze pokud je cilovy partner podanim drogy méné hravy, efekt na volbu ramene
nebo vybéhu, do kterého ma vstoupit, se ztlumi. To naznacuje, Ze hrani je vice odménujici nez
pouhé vyhledavani nehravého socialniho kontaktu.

Tento posledni bod dale zdiraznuji studie s mladymi Simpanzi (Mason et al. 1963).
Zvirata byla vycviCena ke stisknuti pacek pro pristup bud’ k preferované potravé, nebo k
socialnimu partnerovi, pficemz v ptipad¢ druhého zminéného ptistupu mohl byt ptistup omezen
na dotek a blizkost nebo umoznit plné herni zapojeni. Zapojeni do hry bylo voleno castéji nez
obycejny socialni kontakt a moznost hrat si mohla mit pfednost pied pfistupem k potravé, i
kdyz zvifata méla hlad. Tyto studie spolu s fadou dalSich, které zahrnuji manipulaci s
mechanismy odménovani mozku, silné podporuji ndzor, ze zvifata nejen povazuji hru za
odménu, ale za urcitych okolnosti vyméni piilezitost k jinym motivaéné vyznamnym
¢innostem, jako je krmeni, za zapojeni do hry (Vandershuren 2010).

Vzhledem k tomu, Ze nezralost sama o sobé nemuze vysvétlit, co zvifata béhem hry
délaji, a ze hra ma pro mnoho zvitat silnou odménujici hodnotu, jevi se jako presvédcivy zaver,
zZe hra piedstavuje vlastni systém chovani (Panksepp 1998; Siviy & Panksepp 2011; Panksepp
& Biven 2012).

3.1.3 Funkce hry

Hypotézy o funkcich hry 1ze obecné rozdélit do dvou kategorii: hypotézy zamétené na
dlouhodobé piinosy hry a hypotézy zaméfené na okamzité piinosy hry. Do prvni kategorie
spadaji veskeré zlepsené dovednosti, kompetence a somatické vlastnosti zvifete, které jsou
vysledkem hrani. Tyto G¢inky mohou pfetrvavat po omezenou nebo dlouhou dobu, nebo
dokonce po cely zivot. VétSina teorii etologické a psychologické tradice spadé do této kategorie,
,herni forme* pii malém fitness riziku béhem détstvi nebo v juvenilnim obdobi zvysuje jeho
vykonnost a kompetence v ekvivalentni ,,seri6zni formé u dospélych. Tento pfedpoklad
vychazel z pozorovani, ze hra se objevuje hlavné v juvenilnim obdobi, nema zfejmé zadné
bezprostiedni cile a obsahuje vzorce chovani podobné dospélym (Fagen 1981; Smith 1982).

Do této kategorie spadaji tfi hlavni typy hypotéz. Prvni z nich jsou hypotézy, které
predpokladaji, Zze hra podporuje nebo usmériiuje somaticky vyvoj. Byers & Walker (1995)
napiiklad navrhli, Ze hra slouZi k fizeni synaptogeneze v mozecku a k findlnimu vyladéni
diferenciace mezi pomalymi a rychlymi vldkny kosterniho svalstva. Za druhé se predpoklada,
ze hra slouzi k nacviku druhove typického chovani, které se pouziva v pozdéjsim zivoté. Pellis
& Pellis (2009) ve své analyze hravych soubojii u potkanich samct napiiklad naznacuji, ze
hravy souboj zlepSuje efektivitu sexudlniho chovéani samcti. V neposledni fad¢ se pfedpoklada,
ze hravé chovani také zlepSuje obecnéjsi fyzické a emocionéalni dovednosti, které 1ze vyuzit v
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mnoha situacich. Spinka et al. (2001) a Pellis & Pellis (2009) naptiklad navrhuji, ze vyssi
emocni odolnost a kinematicka flexibilita v pribéhu zivota se ziskdva diky zkuSenosti s
mnohé prvky hry se nepodobaji Zddnym vzorctim chovani dospélych (Renouf 1993; Petru et al.
2009) a hlavng, Ze chovani ve hie ¢asto piedchazi, doprovazi nebo nasleduje vzorce chovani,
které jsou diilezité v soucasnosti (de Oliveira et al. 2003; Palagi et al. 2006). Védci proto nyni
povazuji hru jako chovani s okamzitymi benefity za stejné pravdépodobnou jako chovani s
opozdénymi benefity (Martin & Caro 1985, Burghardt 2005).

Druhou kategorii fitness nasledkii hry tak tvofi novéjsi hypotézy, které navrhuji
okamzité vyhody. Vyhody jsou ,,bezprostiedni* v tom smyslu, Ze jsou spojeny s aktudlni situaci
zvitete: hrajici si zvife ziskava nebo dosahuje néceho, co je relevantni tady a ted’, ale miize
zmizet, pokud se situace zméni. I zde lze hypotézy roztiidit do tii Sirokych tiid: (1) nékteti
autofi predpokladaji, ze hra pomahd zviteti ziskat uzitecné informace o prostiedi (Stamps
1995), o ¢lenech skupiny (Feuerriegel 1997; Cordoni 2009) nebo o sob¢ samém prostfednictvim
sebehodnoceni (Thompson 1998), ptipadné muze zviteti umoznit poskytnout informace o svém
vyvoji nebo postaveni, napiiklad rodici (rodi¢tim) (Fagen 1992); (2) hra miiZze byt zplisobem
samolécby, napiiklad k samopodani endogennich opioidt (Pellis & Pellis 2009); a (3) zvife
muze hrou ovlivnit svou aktudlni socidlni situaci, naptiklad k posileni svého dominantniho
postaveni (Feuerriegel 1997; Bauer & Smuts 2007), ke snizeni napéti kolem krmeni (Palagi et
al. 2006) nebo k tomu, aby z ciziho zvifete udélalo znamé (Antonacci et al. 2010).

Empirické diikazy pro vétSinu vyse shrnutych hypotéz zlstavaji nejednotné a obecny
konsenzus ohledné adaptivni hodnoty hry ndm zjevné stale unikd. To ma nékolik divoda.
Prvnim z nich je, Ze herni chovani savcl se u riznych druhl znaéné lisi a slouzi riznym
specifickym funkcim (Burghardt 2005; Pellis & Pellis 2009). DosaZeni shody o jediné globalni
funkeci hry se tak zda byt obtiznym tikolem. Za druhé, shromazdit presvédcivé dikazy o jakékoli
domnélé funkci hry je metodologicky obtizné. Experimentalni ptistupy, které maji potencial
poskytnout piimé dikazy o jakychkoli kauzalnich ucincich hry, jsou ztiZzeny praktickym
problémem manipulace s hrou bez ovlivnéni jinych vzorcti chovani (Donaldson et al. 2002;
Pellis & Pellis 2009). A kone¢né, pozitivni vztah mezi mnoZstvim hry a vyslednymi benefity
nemusi byt linearni a spojity. Je napiiklad mozné, Ze u n€kterych druhi je pro vyvojovy efekt,
jako je diferenciace svalovych bunck, nutnd pouze minimalni prahova uroven hry (Byers &
Walker 1995). V takovém ptipadé nemusi studie odhalit Zadny prospesny ucinek, pokud
pozorovana variabilita v mnoZstvi hry spada zcela pod (nebo nad) prahovou hodnotu.

Piedpoklada se, ze hra ve volné piirodé bud’ 1épe piipravuje zvifata na zivot v
budoucnosti, nebo jim poméahd minimalizovat rizika fitness v daném obdobi, a to za urcitou
cenu. Jako takova potencidlné zlepSuje budouci i1 sou¢asnou pohodu zvitat v zajeti: zatimco
naklady na hru obvykle hradi 1id¢, jeji navrhovana konecnéd funkce spocivajici zejména v
tréninku vSeobecnych schopnosti miiZe zlepsit biologické funkce a pohodu zvitat v zajeti (Held
& Spinka 2011).

3.1.4 Evoluéni vyznam hry

Ze zhruba 30 kment Zivocis$né fiSe se zatim pouze u tii prokéazalo, Ze obsahuji druhy,
které si hraji (tj. splnuji pét kritérii), a v ramci téchto kmend nemaji vSechny linie hrajici si
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druhy (Burghardt 2005). Dokonce ani v nejhravéj§im kmeni Chordata neni hra univerzalni.
Zaprve, byla zaznamenéna pouze v podtypu Vertebrata a v rdmci tohoto podtypu je sporadicka
ve vétsing tiid, prevazuje pouze u ptakil a zejména u savcl. A dokonce i v rdmci savel existuji
fady, které nehraji (Pellis et al. 2019).

Ackoli od roku 2005 pii aplikaci definice hry zalozené na péti kritériich pfibylo na strané
hravych vice druhti z riznych taxond, celkovy obraz se nezménil (Pellis et al. 2015; Pellis &
Burghardt 2017). Blizsi zkoumani typu projevované hry ukazuje, ze tfi rizné typy hry se mohou
objevovat nezavisle na sob¢ napfi¢ riznymi liniemi (Burghardt 2005). To znamena, ze hra s
pfedméty se mtize v linii vyvinout nezavisle na socidlni nebo lokomoc¢ni hie atd. Naptiklad hra
s objekty u hlodavct bud’ chybi, nebo je rudimentarni, zatimco lokomoc¢ni a socialni hra jsou
pomérné rozsifené (Fagen 1981). Srovnavaci analyza socialni a lokomoc¢ni hry u hlodavct v§ak
ukazuje negativni korelaci (Pellis & Iwaniuk 2004), takze narust slozitosti jednoho typu hry je
doprovazen poklesem sloZitosti druhého. Navic 1 v rdmci jednoho druhu se tyto formy hry
mohou lisit nezavisle na sob& napti¢ riznymi, geneticky selektovanymi kmeny (Schneider et
al. 2016). A konecné, studie v ramci druhti ukazaly, Ze jedinci, ktefi vykazuji vice jednoho typu
hry, nemaji vétsi pravdépodobnost, Zze budou vykazovat vice dalSich typt hry (Melotti et al.
2014; Ahloy Dallaire & Mason 2016; Lampe et al. 2017).

Tyto fylogenetické aspekty naznacuji, ze hra se v zivociSné fiSi vyvinula vicekrat,
pfi¢emz rizné typy hry se vyvijely nezavisle na sob¢, ackoli n¢kolik druht, které maji ve svém
repertoaru vice nez jeden typ hry, vykazuje dikazy, ze tyto typy mohou michat novymi zpisoby
(Shimada 2012; Burghardt et al. 2016).

Burghardt (2005) také vyvinul model nezévislého evolu¢niho ptivodu a transformace
hry napti¢ riznymi liniemi zivo€ichl. Tento model tvrdi, Ze za urcitych podminek, jako je
snadno dostupna potrava, prebytek energie, relativné chranéné prostiedi, prodlouzené juvenilni
obdobi, se miize objevit hravé chovani. Tato zacinajici nebo primarné€ probihajici hra je formou
hry, ktera je v zivociSné tiSi nejrozsitenéjsi, pficemz v riznych liniich pievazuji lokomoc¢ni,
predmétové nebo socidlni formy (Burghardt 2005). Vzorce chovani provadéné pii takové hie
se mohou lisit jen malo, pokud vlbec, od toho, jak se objevuji v bézné se vyskytujicich
funk¢nich kontextech, ale obvyklé funkéni disledky jejich provadéni nevznikaji. Je mozné, Ze
za zvlasteé piiznivych podminek se takova hra mize v populaci udrzet, i kdyz je neutrdlni z
hlediska fitness benefitii (Auerbach et al 2015).

U hlodavch zahrnuje socidlni hra v podob& hravého souboje predevsim utok a obranu
telesnych cili (Pellis & Pellis 2009). V nejjednodussich formach takové hry mize jeden jedinec
zautoCit na svého partnera a ten se bud’ nebrani, nebo pokud se brani, omezi tuto obranu na
urovni se obrana nejen vyskytuje relativné Casto, ale v tomto ptipadé¢ mnoho piipadii obrany
zahrnuje pouziti taktiky, ktera podporuje vyskyt hravého souboje (coz odpovida sekundarni
hie). Jeste vysSi arovné slozitosti dosahuji ucastnici tim, Ze zvySuji Cetnost provadéni
protittokli a osvojuji si manévry, které usnadiuji vyménu roli mezi partnery, a vedou tak k
dlouhodobému a opakovanému hrani (odpovida terciarni hie). Z mechanického hlediska se zda,
Zze zmény v narocnosti formy hry u hlodavci jsou doprovazeny zménami v nervovych
mechanismech, které hru reguluji (Pellis & Iwaniuk 2004). Klesajici podobnost mezi tim, co se
provadi béhem hry a béhem sexudlniho chovani dospélych s rostouci slozitosti hry, je
pravdépodobné podlozena zménami v téchto nervovych kontrolnich mechanismech. Z
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funkéniho hlediska existuje jen malo dikazi o tom, Ze nejjednodussi formy hry maji za
ale take kognitivni dovednosti uzite¢né v jinych nez socialnich kontextech.

Stejn¢ jako v pfipadé¢ modelu hlodavcl, ktery ukazuje transformaci socialni hry z
primarni na terciarni proces hry (Pellis & Pellis 2009), mohou i jiné formy hry vykazovat
podobné vzorce transformace v ramci linii. BohuZel ani objektova, ani lokomo¢éni hra nema v
ramci specifickych linii srovnatelné podrobné studie. Nicméné porovnani SirSiho okruhu druhi
z ruznych linii naznacuje podobné vzorce. Naptiklad, jak bylo uvedeno diive, lokomo¢ni hra
Casto zahrnuje vzorce chovani, které se jinak vyskytuji v chovani proti predatorim. Srovnani v
ramci linii ukazuji, ze sloZzitost, s jakou lze tyto vzorce chovéani provadét a kombinovat, se miize
lisit (Pellis & Iwaniuk 2004). U nékterych druhit vSak mtze lokomoc¢ni hra zahrnovat vzorce
chovani, které se v chovani proti predatorim nevyskytuji, napiiklad béh nebo Splhani se
zavienyma o¢ima, jak to d¢laji n¢které opice a lidoopi (Kavanagh 1978; Russon & Vasey 2012;
Palagi 2018), nebo hravé piruety Simpanzt (Nishida & Inaba 2009). Tyto posledni ptiklady se
zdaji odpovidat tomu, Ze jde o chovani v ramci tercidrniho procesu hry, kdy se akce oddélily
od zakladniho funk¢éniho mechanismu, z néhoz mohly byt pivodné odvozeny (Pellis et al.
2019).

3.2 Socialni hra u potkani

U potkanti zac¢ind socialni hra, kdyZ jedno zvite vyzve druh¢é ke hie tim, Ze se pokusi
¢enichem pfitisknout na zatylek druhého zvitrete. Tomu se fika ,,nape contact™ nebo kontakt se
zatylkem. Zvite, které je vyzvano ke hfe, mize reagovat riiznymi zptisoby. Muze se naptiklad
vzdalit, coz miuze vést k tomu, ze zvife, které se ho snazi nutit k 0toku, za¢ne druhé zvife
pronasledovat. MiiZe se také otocit celem k druhému zviteti, coz mize vést ke strkani a zapasu.
Vyzvané ke hie zvife mize také reagovat oto¢enim na zada, ¢imz se druhé zvife postavi nad
néj, coz se oznacuje jako pfipnuti nebo ,,belly contact (Poole & Fish 1975; Panksepp & Beatty
1980; Vanderschuren et al. 1997; Pellis & Pellis 1998).

Dutlezité je, Ze rotace na zada, ktera vede k pfipnuti, je ve vétsin¢ pfipadl aktivnim
aktem pfitlateného zvitete, které vyuziva této pozice k ziskani ptistupu k zatylku druhého
zvitete. Ziskani ptistupu k zatylku druhého zvitete je proto povazovano za ucel hravého aktu a
ptetoceni na zada je pravdépodobné prostfedkem k prodlouzeni hravé interakce. Jednou z
nejdulezitéjSich charakteristik socialniho herniho chovani je totiz jeho reciprocita v tom smyslu,
projevy chovani pfi socialnich hrach u potkant se povazuje belly contact a nape contact. Jsou
snadno rozpoznatelné a kvantifikovatelné a lze je spolehlivé vyvolat kratkymi obdobimi (tj.
hodinami) socialni izolace (Panksepp & Beatty 1980; Niesink & Van Ree 1989; Hole 1991,
Vanderschuren et al. 2008).

U potkanti a mnoha dalSich hlodavcii z ¢eledi mySovitych (Muridae) zahrnuje boj
ve hie soupefeni o télesné cile, které jsou béhem soubojii olizovany nebo okusovany (Pellis,
1993), u potkant jemné kousnuti do oblasti zadeCku tvofi malé procento hernich interakci
(Pellis et al. 1989; Burke et al. 2021). U vétSiny kment pouzivanych ke studiu hry u potkant
smétuje piiblizne 90 % utoki na zatylek (Himmler et al. 2014). Diky tomu Ize relativné snadno
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rozlisit hravé souboje od vaznych a také zjistit, kdy hravy boj pieroste ve vazny (Smith et al.
1999; Stark & Pellis 2020) - coz je vlastnost, ktera se mize ukazat jako uzite¢na pti zkoumani
hranice mezi pratelskymi a agresivnimi interakcemi u zvitat (Pellis et al. 2022).

V zavislosti na kmeni, véku a pohlavi partnera se ptiblizn€ 80-90 % ttoku na zatylek
pifijemce brani (Himmler et al. 2016). K tomu ma potkan dvé hlavni moznosti — vyhnout se
kontaktu utékem, skokem nebo uhnutim, nebo se otocit celem k ito¢nikovi a pouzit predni tlapy
a obli¢ej jako §tit proti kontaktu se zatylkem. Uhybné obrana se vyskytuje piblizné ve 20-30
% piipadu, i kdyz u n€kterych kmend mize byt vyssi, ale pfevazuje taktika obrany ¢elem (Siviy
et al. 1997, 2003; ; Reinhart et al. 2004; Himmler et al. 2013; Himmler et al. 2014). Obrana
Celem zahrnuje dvé hlavni taktiky — vertikalni rotaci kolem panve (tzv. plna rotace) a rotaci
kolem podélné osy (tzv. ¢astecna rotace) (Pellis et al. 2022). Pti prvni z nich reaguje branici se
potkan na uto¢nika, obvykle kdyz se k nému blizi zezadu, vertikalni rotaci kolem péanve tak,
aby se obratil ¢elem k pfichazejicimu partnerovi. V druhém ptipadé reaguje branici se potkan
na utocnika, typicky pii ptibliZzeni zezadu, otd€enim kolem své podélné osy, poc¢inaje hlavou a
postupujic k panvi, ¢imz opét vytvaii prostor mezi svym zatylkem a partnerovym ¢enichem
(Pellis & Pellis 1987; Pellis et al. 1989; Whishaw et al. 2021). Tato taktika Uplné rotace obvykle
vede k ,,pfipichnuté konfiguraci (Panksepp 1981), kdy jeden potkan lezi na zadech a jeho
partner stoji nad nim. Tato konfigurace vS§ak mize vzniknout i tak, ze branici potkan piijme
obrannou taktiku ¢astecné rotace a poté je utocicim potkanem pretlacen nebo jeden z partnerti
ptetlaci druhého ze vzajemné vzpiimené pozice (Himmler, Himmler, Stryjek et al. 2016; Pellis
& Pellis 1987, 1997).

Z vyvojového hlediska se hravé souboje zacinaji objevovat kolem 17. dne véku
(Baenninger 1967; Bolles & Woods 1964; Pellis & Pellis 1997), jejich frekvence vrcholi v
juvenilnim obdobi, tedy ve 30-40 dnech véku, poté postupné klesa s nastupem puberty, ale
pokracuje, i kdyz s nizsi frekvenci, az do dospé€losti (Thor & Holloway 1984; Pellis & Pellis
1990, 1991a). V zavislosti na v€ku dochdzi ke zménam v tom, které obranné taktiky jsou
pouzivany nejcastéji, ale obrana Celem zustava pievladajici formou obrany ve vSech vékovych
kategoriich (Pellis & Pellis 1990, 1997). Z taktik obrany ¢elem za¢ina kolem 28. dne véku
prevazovat uplna rotace (Pellis & Pellis 1997) a zGstava pievazujici v obdobi mlad’at u obou
pohlavi (Pellis & Pellis 1990).

Uvadi se, ze samci si jako mladi ¢asto hraji vice nez samice (Meaney & Stewart
1981; Thor & Holloway 1983; Meaney, 1988; Pellis & Pellis 1990), ale neni tomu tak vzdy
(Panksepp 1981; Himmler, Stryjek et al. 2013; Himmler, Modlinska et al 2014). K tomu, Ze si
samci hraji vice neZ samice, dochdzi s nejvétsi pravdépodobnosti v ptipadé, ze jsou potkani
chovani ve skupinach s vice zvifaty smiSeného pohlavi, a s nejmensi pravdépodobnosti v
pifipadé, ze jsou chovani s jednim partnerem stejného pohlavi (Himmler, Himmler, Pellis &
Pellis 2016). Na to, zda se projevi rozdily ve hife mezi pohlavimi, mohou mit vliv i dalsi faktory,
jako je délka socialni izolace pied testem, pohlavi partnera a délka testovaciho obdobi (Thor &
Holloway 1984; Argue & McCarthy 2015; Pellis et al. 2022). Pfinejmensim u kmenti, které
byly studovany, se zmény v pouzivani obrannych taktik po dosazeni pohlavni dospé€losti v
zavislosti na véku mezi pohlavimi podstatné lisi (Pellis 2002).

17



3.3 Ultrazvukova vokalizace potkant

Vokalizace je jednim z nejlepSich komunikacnich prostiedkd vétSiny suchozemskych
obratlovci, piestoze pienos zvuku ovliviiuje a zt¢zuje mnoho fyzikélnich podminek a objekt
v prostiedi. Vokalni komunikace neni zavislad na dennim svétle a viditelnosti ani na blizkosti
organismt, nezanechava trvalé stopy a ve vétSin¢ situaci neni kriticky ovlivnéna vzdusnymi
proudy, vlhkosti nebo teplotou. Neni tedy piekvapivé, Ze vydavani vokalizace pro
vnitrodruhovou komunikaci je jednim z nejstarSich znakt pfitomnych u obratlovci a tetrapod.
(Bass et al. 2008, Bass & Chagnaud 2012; Bass 2014). Neuronalni mechanismy pro regulaci
zakladnich vlastnosti vokalizace, jako je délka volani a frekvence zvuku, se nachazeji v zadnim
mozku, ktery hrani¢i s michou (Bass & Baker 1997; Bass et al. 2008). V evoluci obratlovctu
jsou konzervované a bylo je mozné prokazat u ruznych druht, od ropusnic (Chagnaud & Baker
2011) az po savce, jako jsou potkani (Yajima & Hayashi 1983).

Frekvence zvuku a doba trvani vokalizace jsou regulovany samostatnymi jadry zadniho
mozku (Chagnaud & Baker 2011), coz umoziuje generovat velké mnozstvi kombinaci
zvukovych parametrti, a tim i generovat rizné signaly s riznym informa¢nim obsahem, které
stale vyuzivaji stejny akusticky zptisob komunikace. Stard fylogeneticka historie vokalizace
naznacuje, ze vokalni forma komunikace je vysoce adaptivni a je biologicky dulezitd pro
chovani zivocichu jiz stovky miliond let (pfiblizné 400 miliond let u tetrapodi) (Clack &
Devonian 1997).

V zévislosti na emoc¢ni valenci situace vydavaji potkani rizné typy ultrazvukovych
vokalizaci (USV) (Woéhr & Schwarting 2013; Brudzynski 2013). Mlad’ata potkant vydavaji
40kHz USV hlavné v izolaci od matky a hnizda, ackoli nékteré behavioralni podnéty, jako je
hrubé zachazeni ze strany ¢lov€ka nebo hruba interakce s matkou, mohou u mlad’at potkanti
vyvolat ultrazvukové volani (Boulanger-Bertolus et al. 2017; Shair 2018). Mladi a dospéli
potkani vydavaji 22kHz USV (Obrazek 1) a/nebo 50kHz USV (Obrazek 2) v nékolika situacich,
které¢ maji behaviorélni a socidlni vyznam, a takové volani miize ovliviiovat chovani pfijemcil,
plnit afilia¢ni, emotivni nebo poplasnou funkci (Brudzynski 2005, 2013; Portfors 2007;
Burgdorf et al. 2011; Simola & Brudzynski 2018a; Wohr & Schwarting, 2013).
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Obrazek 1 Priklad 22 kHz ultrazvukové vokalizace potkana.
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Obrazek 2 Priklad 50 kHz ultrazvukové vokalizace potkana.

Potkani tedy vydavaji 22 kHz USV s dlouhym trvanim v socialnich situacich, které
mohou zpisobit 4jmu jednotlivym zvifatim nebo kolonii, naptiklad pti detekci a/nebo setkdni
s predatory, agresivnimi konspecifickymi jedinci nebo nezndmymi lidmi (Brudzynski & Ociepa
1992; Panksepp et al. 2004). Potkani navic vydavaji 22 kHz USV s dlouhym trvanim béhem
interakci s konspecifickymi jedinci nebo béhem sexudlnich setkani, kdy samci potkanti volaji,
aby signalizovali nastup refrakterniho obdobi a ukon¢eni kontaktu se samici (Thomas et al.
1983; Barfield & Thomas 1986). Potkani navic vydavaji 22 kHz USV s dlouhym trvanim
béhem averzivnich heterospecifickych kontaktl s lidmi, které spocivaji v dodédni mirnych
hmatovych podnéti na krk nebo zada potkanu (Inagaki et al. 2005; Drugan & Stafford, 2018).

Naopak potkani vydavaji 50kHz USV v socialnich situacich, které mohou byt pro
jednotlivé zvite nebo kolonii prosp&sné. Piikladem takovych situaci jsou setkani s partnery v
kleci po obdobi odlouceni, tispésna kopulace a neagresivni kontakty s konspecifickymi jedinci
(Bialy et al. 2000; Brudzynski & Pniak 2002). Potkani vydavaji 50kHz USV také b&éhem
heterospecifické hry s ¢lovékem, ktera se oznacuje jako ,,lechtani* a ptipomina socialni hru
mladych jedinct (Knutson et al. 1998; Panksepp & Burgdorf 2000; Burgdorf & Panksepp
2001). Potkani vydavaji 5S0kHz USV také v o¢ekavani situaci, které jsou socidlné apetitivni, a
predpoklada se, Ze takové volani znac¢i oCekavani pozitivnich emocnich stavli (Brudzynski &
Pniak 2002).

Tato zjisténi naznacuji, Ze USV u potkant funguji jako komunikacni néstroj, ktery
prenasi emociondlni a/nebo environmentélni informace. Pokud je tomu tak, miize par potkani
vydavat USV i v domacim prostredi (Takahashi et al. 2010).

USV o frekvenci 22 kHz a 50 kHz maji odlisné akustické parametry, coz umoznuje
potkantim-pfijemctim rozliSit jednotlivd volani a jednoznan€ rozpoznat emocni stav
vysilajiciho (Simola & Brudzynski 2018a). USV o frekvenci 22 kHz maji zvukovou frekvenci
slozenou z 20 az 35 kHz a nemaji vyraznou frekven¢ni modulaci. Navic 22kHz USV jsou
obvykle delsi nez 300 ms (Brudzynski & Ociepa 1992; Simola & Brudzynski 2018a), i kdyz
byla popsana i kratsi volani (Barker et al. 2010; Brudzynski 1994). Byla vyslovena hypotéza,
ze potkani vydavaji 22kHz USV s dlouhym trvanim, aby signalizovali averzivni stavy
zpusobené vnéjSim nebezpefim, zatimco 22 kHz USV s kratkym trvanim by sdé€lovali vnitini
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negativni emo¢ni stavy (Brudzynski 2015). Volani typu 50 kHz maji zvukovou frekvenci
zahrnujici 35 az 80 kHz a trvani 30-40 ms (Simola & Brudzynski 2018a).

Ptestoze se USV hlodavctu vyvinuly jako prostiedek socialni komunikace (Kay &
Hoekstra 2008; Simola & Brudzynski 2018a), potkani vokalizuji i mimo socialni kontext.
Potkani tak vydavaji 22 kHz USV s dlouhym trvanim v reakci na averzivni podnéty postradajici
socialni valenci, jako jsou napfiklad prudky proud vzduchu, hlasit¢ zvuky nebo bolestivé
podnéty (Brudzynski & Holland 2005; Kaltwasser 1991; Oliveira & Barros 2006), a také béhem
odvykani od drog, které maji potencial zneuzivani (Covington & Miczek 2003).

Na zékladé¢ dikazi, Ze potkani vokalizuji v socialnim 1 nesocidlnim kontextu, jsou USV
hlodavct stale ¢astéji hodnoceny ve vyzkumu komunikace, emoci a afekt, jakoz i pti vyvoji
novych 1é¢iv pro 1é¢bu psychiatrickych a neurologickych onemocnéni (Simola 2015; Faure et
al. 2018; Simola & Brudzynski 2018b). Zavérem lze fici, Ze neinvazivni zaznamy USV u
potkanii mohou vyznamné pomoci i pii studiu chovani a welfare zvifat.

3.3.1 Vokalizace potkanii béhem socialni hry

Komunikace béhem herni interakce miize byt klicova pro usnadnéni kontaktu a udrzeni
hry (Palagi, Burghardt et al. 2016). Vzhledem k tomu, Ze hravy souboj a vazny souboj koexistuji
u téhoz jedince v jakémkoliv véku (Pellis & Pellis 1987; Takahashi & Lore 1983; Smith et al.
1999), existuje riziko, Ze si zvitfata mohou jednani svého partnera Spatn¢ vylozit a bud’ prestat
hrat, nebo ptejit do agrese. Proto se tvrdi, ze pouzivani signald ke sd€leni, jak ma byt jednani
interpretovano, je rozhodujici, zejména pokud je kontext nejednozna¢ny (Bateson 1956; Aldis
1975; Bekoff 1975; Pellis & Pellis 1996).

Bylo shromazdéno mnoho empirickych dikazi, které¢ ukazuji, Ze takové signdly jsou
strategicky vysilany pro usnadnéni hry. Naptiklad psi s vétsi pravdépodobnosti provedou herni
uklon smérem k partnerovi bezprostiedné pred vypadem spojenym s hravym kousnutim
(Bekoff 1995). Podobné pokud partnefi synchronizuji své herni tiklony, jsou schopni udrzet
déle trvajici hravé zdpasy (Palagi et al. 2015).

Zésadni prace Jaaka Pankseppa a jeho tymu ukézala, ze kdyz potkani o¢ekavaji nebo se
skutecné zapojuji do hry, vydavaji ultrazvukové vokalizace (USV) (Burgdorf et al. 2008,
Knutson et al. 1998). Se hrou jsou spojena zejména volani v rozsahu 50 kHz. VVzhledem k tomu,
7e mladi potkani aktivné vyhledavaji jak hru, tak i 50 kHz USV (Wohr & Schwarting 2007), a
ze volani v rozsahu 50 kHz je spojeno s dal$imi apetitivnimi zazitky, jako je pafeni a pfijimani
potravy, Panksepp a jeho kolegové predpoklddaji, ze tento typ USV slouzi ke sdélovani
pozitivnich affekt. Navrhl totiZ, Ze volani 50 kHz vydavané béhem lechtani potkanli slouzi
podobnému ucelu jako lidsky smich (Panksepp & Burgdorf 2003).

Potkani nejcCastéji vydavaji USV signaly bezprostfedné¢ pied navazanim hravého
kontaktu (Himmler et al. 2014) a tato pfedkontaktni volani vydava jak iniciator, tak piijemce
kontaktu (Kisko, Himmler et al. 2015). Navic, kdyz potkani neslysi, snizuje se frekvence
soubojit béhem hravé interakce (Siviy & Panksepp 1987).

Sezndmeni dospélych potkanich samci, ktetfi se navzdjem neznaji, v neutrdlni aréné
vede k drsnéjsi verzi hry, ktera mize obcas prertist v agresi (Smith et al. 1999). Pokud je jeden
z partnerd devokalizovany, riziko eskalace hry v agresi se vyrazn¢ zvysuje (Kisko, Himmler et
al. 2015); to je zifejmé zpuisobeno tim, ze partnefi nedokazou koordinovat své ultrazvukové
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vokalizace (Burke, Kisko, Pellis & Euston 2017). U juvenilnich potkanii devokalizace (Kisko,
Euston, & Pellis 2015; Kisko, Himmler et al. 2015) hfe nebrani, ani nezvysuji riziko eskalace
agrese.

Obecné ultrazvukové volani potkanti o frekvenci 50 kHz 1ze dale rozd€lit na rtizné typy
volani, jako jsou napiiklad USV typu ,,Flat“ a USV s frekvencni modulaci (FM) (Burgdorf et
al., 2008), které se pak déli na vice nez 12 subtypu (Burke et al. 2018). Podtypy USV a principy
jejich rozliSeni jsou podrobnéji popsany v ¢asti ,,Metodika*“.

USV mohou pisobit jako obecné motivatory hry a mohou byt také dulezité pro
vyjednavani konkrétnich akci s partnerem. Konkrétni typy volani o frekvenci 50 kHz jsou
spojeny s konkrétnimi akcemi pii pohybu po vybéhu, ve kterém je potkan vycvi¢en k tomu, aby
predvidal ptfichod partnera na hru (Burke, Kisko, Swiftwolfe, Pellis, & Euston, 2017). Pti
samotné hie n¢které typy 50 kHz USV jsou spojeny s konkrétnimi obrannymi akcemi béhem
hravych souboji (Himmler et al., 2014). Takové volani tedy mize napoméhat koordinaci akci
partnert (Burke et al. 2018).

Bylo také prokazano, Ze USV o frekvenci 50 kHz neni vysilano ndhodné, ale je
vydavano, kdyz se jedinec vénuje ur¢itym ¢innostem (Burke, Kisko, Pellis, et al. 2017; Burke
et al. 2018), pricemz nékteré z téchto ultrazvukovych signalti maji pravdépodobné vysoce
specificky vliv na nasledné chovani piijemce.

Burke et al 2020 prokazali, ze, naptiklad, frekvenéné¢ modulované USV, které jsou
nejcastéji vydavanymi volanimi (Wright et al. 2010; Himmler et al. 2014), jsou spojeny s
ptiblizovanim a kontaktovanim zatylku (Burke et al. 2018), a také i s lokomoci obecné¢ (Burke,
Kisko, Swiftwolfe, et al. 2017). Je mozZné, Ze vzacnéji vydavana volani jsou rozhodujici pro
koordinaci spoleénych akci mezi partnery, jako je naptiklad vyména roli, ke které nejcastéji
dochdzi pii aktivnim hravém souboji paru. Naproti tomu Castéji vysilana volani, jako jsou FM,
mohou mit obecné&jsi funkci zlepSujici naladu béhem hry (Burke et al. 2020).

Mechanismy produkce ultrazvukovych vokalizace jsou organizovany subkortikalné
(Brudzynski 2009). Nicméné vzhledem k tomu, Ze pfinejmensim nékter¢ USV mohou byt
modulované kontextove, coz ziejmé naznacuje, Ze jsou vyuzivdna takticky k ovliviiovani
chovani partnera, je mozné, ze prefrontalni kortex muze byt dilezity pro rozhodovani o
kontextu a naCasovani volani. Na podporu této moznosti svéd¢i fakt, Ze socialni izolace v
juvenilnim obdobi sniZuje schopnost reagovat na konkrétni USV kontextové vhodnym
zpusobem (Seffer et al. 2015). Zajimavé je, Ze stejna deprivace vede ke zménéné organizaci
prefrontdlniho kortexu a sniZzeni vykonnych funkci se souvisejicim oslabenim socialnich
dovednosti (Burleson et al. 2016; Pellis, Pellis, & Himmler 2014; Schneider et al. 2016;
Vanderschuren & Trezza 2014). Je mozné, ze pro komunikaci béhem hry jsou dileZité nejen
USV signaly, ale také to, ze hra poskytuje zkuSenosti, které reflektuji vyvoj kortikdlnich
mechanismu, které zlepSuji schopnost potkani pouzivat rizné USV kontextové vhodnym
zpiisobem (Pellis et al. 2018).

Dohromady tyto poznatky ukazuji, ze n€které ultrazvukové hlasy potkant v urcitych
situacich funguji jako prostfedek komunikace a ze 50 kHz USV funguji jako signaly, které
usnadiuji vznik hry, zajist'uji, ze hra ztstane hrou a Ze bude pokracovat (Burke et al. 2020).
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3.4 Heterospecificka hra ¢lovéka s potkany: ,, Tickling

Vzhledem k tomu, ze potkani jsou v pfirod¢ kofisti mnoha predatort, jsou pro né
interakce s Clovékem zpocatku désivé. Interakce mezi lidmi a potkany tak mohou vést k
negativnimu ovliviiovani potkanii a jejich Spatnému welfare (Gartner et al. 1980). Tyto
interakce a strach, ktery z nich vyplyva, jsou vyznamnym problémem vzhledem k
vSudyptitomnosti a dulezitosti interakci mezi potkanem a ¢lovékem. Jednou se slibnych metod
pro zlepseni interakci mezi lidmi a potkany je technika manipulace zndma jako "lechtani" nebo
heterospecificka hra (LaFollette et al. 2018).

Lechtani napodobuje socidlni hru mladych potkana (Panksepp 2000) a miize byt pouzito
k navyknuti potkanti na manipulaci. Hra potkanich mlad’at je charakterizovana kontaktem na
zatylku cilového potkana (nape contact), po kterém nasleduje otoceni cilového potkana na zada
(belly contact) (Pellis & Pellis 1987). Lechtani kopiruje tyto ¢innosti pomoci rychlych, lehkych
pohybti prstli na zatylku potkana (nape contact), po nichz néasleduje rychlé otoceni potkana na
zada a rychlé, lehké pohyby prsti na biiSe (belly contact). Systematicky piehled lechtani
potkanil zjistil, Ze lechtani zvySuje pozitivni reakce a ptistupové chovani, zlepSuje manipulaci
s potkany a snizuje celkovou uzkost a strach (LaFollette et al. 2018).

Postup lechtani se v jednotlivych studiich lisil, nejcastéj$i metodou vsak bylo kopirovani
postupu vyvinutého Pankseppem a Burgdorfem, pii¢emz kazdé lechtani trvalo celkem 2
minuty, z toho 1 minuta aktivniho lechtani stfidanim 15 sekund odpocinku a 15 sekund
aktivniho lechtani. Nejcastéji se lechtani provadélo po dobu 5 dnt (LaFollette et al. 2017).

Hodnoceni welfare potkani miize byt naro¢né. Mezi jiz GspéSnd zavedend a ovéfena
kritéria vSak patii ultrazvukova vokalizace, chovani pfi hie, fekalni kortikosteron a behavioralni
testy (Siviy & Panksepp 1985; Thanos et al. 2009; Cloutier et al. 2012).

Béhem lechtani potkani obvykle vydavaji velké mnozstvi 50kHz vokalizaci (LaFollette
et al. 2017). AvSak n€ktefi potkani produkuji pii lechtani vice vokalizace (,,high-callers*) nez
jini (,,Jow-callers*) (Méllo et al. 2007). Tyto individudlni odliSnosti mohou mit vliv na dalsi
védecky zkoumané vlastnosti, jako je odolnost vuci stresu. Naptiklad potkani high-callers
mohou byt odoIngjsi vuci stresu nez potkani low-callers (Burgdorf et al. 2009; Mallo et al.
2009), coz mize byt disledkem jejich vrozeného trvalého vysokého pozitivniho afektu nebo
pozitivnéjsi reakce na lechtani. Potkani high-callers vykazuji po jednodennim lechténi pozitivni
kognitivni zkresleni na nejednoznac¢ny ton, zatimco potkani low-callers a potkani, ktefi nejsou
lechtani, vykazuji neutralni reakci (Rygula et al. 2012). Proto je pravdépodobné, ze piinosy
lechtani pro interakce mezi lidmi a potkany a welfare budou ovlivnény reakci potkani na
lechtani.

Lechtani je uzitecné pro studium pozitivniho afektu, protoZe ho lze pouzit rychle,
disledné a spolehlivé na rozdil od jinych testii. Naptiklad bylo opakované prokazano, Ze
pocitani 50kHz vokalizace ma vyssi spolehlivost mezi jednotlivymi hodnotiteli 1 v ramci
jednoho hodnotitele a snadno se trénuje. (LaFolette et al. 2018).

22



4 Metodika

4.1 Laboratorni potkani a jejich ustajeni

Experiment byl provadén v Demonstraénim a experimentilnim pracovisti Ceské
zeméd¢lské univerzity. Pro provadéni experimentu byli 5. kvétna 2022 ziskdni samci potkanti
Long-Evans (LE) (n = 18, ve véku 21 + 1 den) z akreditovaného chovu Fyziologického tstavu
AV CR. Kromé toho 27. dubna bylo také ziskdno 6 potkanti Fischer-344 (F-344) ve véku 21-
28 dni z akreditovaného chovu VELAZ, s.r.o. Potkani byli chovani po dvou jedincich ve
specialnich Duna boxech znac¢ky ,,Ferplast Duna Multy Box“ o velikosti 70 x 46 x 31 cm
(Obrazky 3, 4) do véku 45-51 dni.

Podestylku jsme pouzivali papirovou, znacky ,,Pets Dream paper pure®, kterou jsme

obnovovali jednou za 1 az 2 tydny. Kazdy potkan byl umistén v poloviné Duna boxu, ktery byl
rozdélen uprostied draténym pletivem, takze prostor pro jednoho potkana byl 35 x 46 cm.
Potkani ve stejném Duna boxu mohli komunikovat mezi sebou, vidét se, slySet a citit na dotek,
ale byli omezeni v socialnich interakcich, jako je naptiklad hra.
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Obrazky 3 a 4 Duna boxy (domovské klece) pro potkany.

Potkani méli ad libitum pfistup ke standardnimu krmeni pro laboratorni potkany znacky
»Versele-Laga Complete* a pitné vodé. Experimentélni zvifata byla umisténa v mistnosti 2,9 x
5,9 m se stalou teplotou v rozmezi 22 °C-24 °C a s umélym osvétlenim v rezimu 14 hodin
svétla:10 hodin tmy.

4.2 Rozdéleni potkanii do hernich skupin

Pro ovéteni hypotéz H2 a H3 potkani byli nahodné zarazeni do jedné ze tii skupin (tedy
ruznych zptsobl odchovu): kontrolni, kinematicky redukované a socidln€ redukované. Potkani
ze stejného vrhu byli podle moznosti rovnomérné rozdéleni do vSech skupin. V kazdé skupiné
bylo 6 potkand. VSichni potkani si mohli hrat se svym spoluhraCem (potkanem ze stejného
Duna boxu) jednu hodinu denné (10.00-11.00 h, pond¢li az patek) od 21 do 49 dnti v€ku v kleci
pro hru (42 x 26 x 19,5 cm) s dfevénou podestylkou. Spoluhraci ztstavali po celou dobu
experimentu stejni.

Podminky pro hrani se vSak u tfi skupin lisily:

e Potkani LE v kontrolni skupiné si neomezené hrali se svym spoluhra¢em LE
v herni kleci (obréazek 5).

e Potkani LE ve skupin€¢ s kinematickym omezenim si také hrali se svym
spoluhraCem LE, jejich hraci aréna vSak byla vySkové omezena stropem z
kovového pletiva (Obrazek 6) a vyska hraci arény se zvySovala kazdy tyden tak,
aby rostouci potkani mohli vzdy pod stropem bez problémi prolézt (1. tyden: 3
cm, druhy tyden: 3,5 cm, tfeti tyden: 4,0 cm, ¢tvrty tyden: 4,5 cm). Toto vySkové
omezeni znemoznovalo vertikalni herni prvky, jako je skékani, pfitahovani,
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pritlaovani a pifedevsim ,,belly contact™ a ,,nape contact®, ale potkani se stéle
mohli dotykat, kontaktovat a plazit se kolem sebe.
e Potkani ve skupin€ se snizenou socialni interakci si hrali v nezménéné herni

arén¢, ale byli sparovani s potkanem F-344, aby béhem hry zazili snizenou
socialni interakci.

Obrazek 6 Herni klec pro potkany ze skupiny s kinematickym omezenim.
Kazdy den v 9.55 h jsme potkaniim na pét minut prehravali zvukovy podnét (usek arie

Leporella z Mozartovy opery ,,Don Giovanni*), abychom jim oznamili zacatek hry. Po skon¢eni
tohoto podnétu jsme vSechny potkany vyndavali z jejich domovskych kleci, umistili je do
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hernich kleci a opustili mistnost. O hodinu pozd¢ji jsme vratili potkany do jejich domovskych
Kleci.

4.3 Metodika hry ,, Tickling® pro zkoumani vydavanych typia USV

Kdyz potkani dosahli véku 35 dni, provedli jsme standardizovany postup hry ¢lovéka s
potkanem (,,tickling*), abychom napodobili dilezité prvky hravého chovani, a to je kontakt se
zatylkem, pfitisknuti na zada a lechtani bticha pied jejich kazdodenni socialni hrou v hravych
klecich. Lechtani probihalo jednou denné po dobu deseti pracovnich dnti mezi 8.00 a 9.30 h.

Pred zacatkem lechtani byl plastovy box na lechtani (42 x 26 x 19,5 cm, dievéna
podestylka byla vyménéna po kazdém potkanovi) umistén na stole ve vysce 93 cm ve
vzdalenosti 100-300 cm od domovskych kleci potkant. Mikrofon (UltraSoundGate 116 H) byl
umistén 28 cm nad boxem pro lechtani a zaznamenaval zvuk pomoci notebooku a softwaru
Avisoft-RECORDER (verze 4.2). Dvé kamery (Milesight) byly umistény pied a na pravé strané
boxu pro lechtani a zaznamenévaly chovani potkant.

Kazdy potkan byl lechtan po dobu dvou minut podle metodiky heterospecifické hry
»tickling® z protokolu od Cloutier et al. (2018). Kazdé lechtani zacinalo tim, Ze jsme ptredlozili
pted jednu kameru papir s ID potkana, datem a ¢islem zaznamu USV. Poté experimentator pred
jednou kamerou tleskl (kvili pozdé&jsi synchronizaci zvukovych a obrazovych zdznami),
prenesl potkana do boxu pro lechtani a jednou rukou zavésil doprostfed boxu pro lechtani
(Obréazek 7).

770572022 A I
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W

Obrazek 7 Ruka experimentdatora volné ponechdana uprostred herniho boxu.
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Obrazek 9. Kontakt rukou experimentdtora s brichem potkana (belly contact).

Prvnich 15 sekund, pokud se potkan pokusil ruku ocichat nebo se ji dotknout,
experimentator pomalu pohyboval rukou po boxu, dokud ji potkan neptestal sledovat. V dalSich
15 sekundach experimentator opakoval pohyby napodobujici hru ,,rough-and-tumble* potkan,
vcetné lechtani zatylku dvéma prsty (Obrazek 8), pievraceni potkana na zada, lechtani bficha
(Obrazek 9) a umoznéni potkanovi narovnat se na nohy. Experimentator po dobu dvou minut
stiidal 15 sekund lechtani a 15 sekund volného ponechani ruky v boxu, poté se experiment
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ukoncil a jsme vraceli potkany do jejich domovskych kleci. Potkani z riiznych skupin byli
nahodné rozdéleni podle potadi lechtani.

4.4 Rozdéleni 50 kHz USV na bioakusticke typy

Potkani USV z50 kHz skupiny lze rozdélit do tiid na zakladé jejich
spektrotemporalnich profilia (Burgdorf et al. 2008; Wohr et al. 2008; Wright et al. 2010).

Jednim z probléma, které komplikuji porozuméni ultrazvukovym hlasim potkand, je,
7e zatim neni jasné, kde vést kategorické hranice mezi jednotlivymi hlasy. Casto se USV
rozli$uji na ploché a frekvenéné modulované (FM) USV (Wright et al; Burgdorf et al. 2008;
Wohr et al. 2008; Ciucci et al. 2009). Jejich frekvence mize byt relativné konstantni (,,Flat™),
sledovat stereotypni modulaci na ~100 Hz (FM) nebo ptedstavovat nahlé skoky. Tyto prvky
lze navic v rdmci jednotlivych hlasli kombinovat, coz vede k potencidln¢ rozsahlému
»slovniku® USV signalt (Wright et al., 2010). FM hlasy se né€kdy dale déli. Naptiklad
Takahashi et al (2010) rozdé¢lili FM volani podle frekvenci, kolem kterych se pohybuji (40 kHz
nebo 60 kHz). Nejrozsahlejsi kategorizacni schéma navrhli Wright et al (2010), kteti na zakladeé
akustickych parametrt a profili volani identifikovali 14 riznych kategorii 50 kHz USV
(Obréazek 10).
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Obrazek 10. Priklady kategorizovanych 50kHz volani (jak je piivodné popsali Wright et al [3]) prevzaté z dat
Burke et al 2017.

Bylo v8ak namitnuto, Ze tato kategorizacni schémata jsou podrobnéjsi, nez je nutné
(Brudzynski 2013). Otazkou zistava, které kategorie 50 kHz USV jsou piesné potiebné k
zachyceni podstatnych charakteristik komunikace potkanti (Burke et al. 2017).

V ramci této prace bylo identifikovano 5 zakladnich typi ultrazvukii u potkand, pficemz
jsme k tomuto tcelu pouzili a natrénovali specidlni programy vyuZzivajici umélou inteligenci.

4.5 Klasifikace S typu 50 kHz USV

K trénovani klasifikacniho modelu zaloZeného na hlubokém uceni jsme nejprve pouZili
program DeepSqueak (Coffey et al. 2019) a detekovali jsme manudlné 4616 USV v naSich
zvukovych nahravkach.
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Po detekci USV v programu DeepSqueak pro co nejpresnéjsi rozliSeni podtypt
ultrazvuki, provedli jsme test spolehlivosti tak, Ze jsme ndhodné vybrali 307 USV nahravek a
nejprve je vizudlné rozdélili na rizné podtypy. Test spolehlivosti byl proveden v programu R
pomoci dvakrat opakovaného manualniho rozdéleni téchto 307 USV do 7 subtypti v Casovém
rozmezi 3 dny. Pfesnost testu dosdhla téchto vysledkii: prvni test (Kappa = 0,817), druhy test
(Kappa = 0,862).

Casto a vzajemné chybné ozna¢ené podtypy bylo rozhodnuto pak slouéit, protoZe tyto
podtypy nemiize experimentator spolehlivé rozliSit a vizudlné nerozlisitelné skupiny by mohly
v nasledujicich krocich snizit efektivitu tréninku a pfesnost modelu. Nakonec jsme tedy ziskali
5 podtypt 50 kHz USV, které byly zkoumany v této studii: Flat, Short, Trill, Trill Plus a
Complex (Obrazek 11).
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Obrazek 11 Priklady podtypit USV. Osa X zobrazuje cas v sekunddach a osa y frekvenci v kHz. Modry az cerveny
barevny gradient predstavuje rostouci energii. Kazdy obrazek zobrazuje jednotlivy podtyp USV a jeho nazev. Trill
Jump, Trill Flat a Steps byly po testu spolehlivosti slouceny do Trill Plus. Complex a Composite byly stejnym
zpiisobem slouceny do podtypu Complex

Vsechny spektrogramy oznacenych USV byly nahrany jako obrazky ,,jpg* do programu
Roboflow, abychom mohli trénovat model ,,Roboflow 2.0 Classification®. Celkem 4616
obrazka bylo rozdéleno na 3231:923:462 pro trénovaci, validacni a testovaci skupinu. Na&s§
model dosahl 84,5 % piesnosti na testovaci sadé. Poté byl tento model pouzit k predpovédi
podtypu 21590 USV detekovanych piizptisobenym skriptem v statistickém programu R (Liu et
al., 2023) ve vSech zvukovych nahravkéach. Pro dalsi ovéfeni modelu bylo ndhodné vybrano
1000 USV s predpovézenymi podtypy a porovnano piedpovéd modelu s vykonem c¢loveka
(slepého k ptedpovédi). U téchto 1000 USV jsme doséahli shody 79,0 % s ptredpovédi modelu.
V kombinaci s ruén€ oznacenymi 4616 USV mame celkem 26206 USV v 5 vyse uvedenych
podtypech.

4.6 Behavioralni analyza

Behavioralni prvky potkant (dale nazyvané jako ,nape contact™, ,belly contact®,
»explore cage®, ,.,explore hand®, ,,escape® a ,,immobile*) béhem vSech lechtacich sezeni byly
pozorovany a dokumentovany v programu BORIS (Friard & Gamba, 2016). Etogram byl
proveden ru¢né nahranim videa do programu a pozorovanim chovani potkant béhem lechtani.
Jakmile potkan projevoval jedno z vyse uvedenych chovani, bylo to zfetelné na videu a bylo
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mozné snadno urc€it pfesné naasovani a trvani riznych behavioralnich prvka. Timto zpisobem
jsme ziskali velké mnozstvi iidajii o pfesném nacasovani konkrétniho chovani.
Konkrétni behavioralni prvky jsou podrobné popsany v Tabulce 1

Tabulka 1. Etogram chovani potkanii béhem lechtani.

Behavioralni Popis

prvky

Nape contact Experimentator napodobuje rukou hravé kouséani potkanii do zatylku jako
pii hie ,,rough-and-tumble®. Konkrétné lechta horni ¢ast zatylku dvéma
prsty.

Belly contact Experimentator napodobuje rukou dalsi ¢ast hry RT, kdy se jednomu

potkanovi podati oto€it druhého potkana na zada a dotknout se tlapkami
nebo ¢umakem bficha soupete, ¢imz vznikne ,lechtani®. Zkousejici
lechta potkana v oblasti bficha prsty, zatimco potkan lezi na zadech.

Explore cage Potkan ocichava klec nebo podestylku, kdyz je v klidové poloze nebo se
pohybuje po kleci. Potkan miize zacit okusovat podestylku nebo klec, coz
se také povazuje za zkoumani klece. Potkan nejevi zajem o ruku a nediva
se jejim smérem.

Explore hand Potkan projevi jakykoli zajem o ruku. Naptiklad ota¢i hlavu smérem k
ruce, zkouma ruku a pokousi se ruku ocichat na dalku nebo zblizka. Nebo
potkan ruku pronésleduje, kdyZz experimentator za¢ne rukou pohybovat
smérem od potkana. Béhem pronasledovani ruky miize zviie ruku také
aktivné ocichéavat, pokouset se s ni komunikovat nebo ji lehce kousat.

Escape Potkan se aktivn¢ pokousi o unik z klece, napt. skace smérem k okrajim
Klece, pfidrzuje se okraji pfednima nohama, pfednima nohama se
pretahuje ptes okraje klece. Jakékoli z téchto chovani se povazuje za Gték
z klece, vetné samotného utéku, kdy se potkanovi podafilo byt zcela
nebo z¢asti mimo klec.

Immobile Potkan je nehybny, neotac¢i hlavou, nesleduje ruku a nevykazuje zadnou
jinou aktivitu.

Byly zaznamenany €asové Useky vSech behavioralnich prvki a tyto Casové tseky jsme
pouzili k vypoctu celkové doby trvani jednotlivych prvki v ramci jednoho lechtani. Poté jsme
kazdému podtypu USV pfiradili pocet jednotlivych behavioralnich projevi v ramci jednoho
lechtani. Pokud potkani v daném prvku chovani béhem 2 minut heterospecifické hry s ¢lovékem
nevydali zddny USV, ptitadili jsme vSem podtypim USV hodnotu 0.

4.7 Statisticka analyza

Pro ovéfeni hypotéz H1, H2 a H3 a zji§téni toho, jak typ treatmentu a behaviordlni prvky
ovliviiuji emisi podtyptt USV, byl vytvofen uplny smiSeny linearni model (funkce gimmTMB
v balicku ,,gImmTMB®) v programu R. Zavislou proménnou v modelu byl celkovy pocet USV
daného typu, ktery dany potkan emitoval béhem daného sezeni a daného behavioralniho prvku,
tedy napftiklad pocet hlasii typu Trill, které potkan P1 vydal béhem behavioralniho prvku Nape
contact v dané sezeni. Tento pocet byl pied pouzitim v modelu logaritmicky transformovan,
aby bylo dosazeno normalné rozdélené proménné odpovedi.
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V Uplném modelu byly zahrnuty nasledujici fixni efekty: skupina t¥icestna interakce
(kontrolni/kinematicky =~ redukované/socidln¢  redukovana), podtyp USV  (Trill
plus/Trill/Complex/Short/Flat) a typ chovani (Belly contact/Nape contact/Explore
cage/Explore hand/Escape/Immobile), dale tficestna interakce téchto téi hlavnich efektd a
vSechny tfi dvoucestné interakce mezi nimi. Jako kovariat byla zahrnuta také celkova doba
trvani behavioralniho stavu, pofadi lechtani a dny testovani lechtani.

ID potkanti a ID sezeni byly zahrnuty jako dva ndhodné intercepty. Poté byl vybran
nejjednodussi model podle nejvyssiho Akaikeho kritéria 2AAICc jako nejlepsi model odvozeny
z tohoto UpIného modelu (funkce dredge v balicku ,,MuMIN®). Nasledné byly u vyznamnych
interakci post hoc testované vSechny vyznamné interakéni podminky.
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5 Vysledky
5.1 Popisna statistika

Béhem statistické analyzy bylo zjisténo, ze potkani ze vSech skupin vydavali béhem
lechtani zna¢né mnozstvi 50kHz USV (Tabulka 2) Vzhledem k tomu, Ze sezeni trvalo 120 s,
ukazuji hodnoty v prvni ¢asti tabulky, ze praimérné vydavali potkani vice nez 1 USV za
sekundu.

Druha c¢ast tabulky 2 ukazuje, ze béhem heterospecifické hry bylo zaznamenéano vsech
5 podtypi USV, ale v rizném poctu. Procentudlni zastoupeni jednotlivych typa USV je
zobrazeno obrazku 12.

Tteti ¢ast tabulky ukazuje, Zze USV hlasy doprovazely vSech 6 zaznamenavanych
behavioralnich prvk, 1 kdyZ v riizné Cetnosti. Obrazek 13 predstavuje procentualni podil USV,
které byly vydavany v souvislosti s danym behavioralnim prvkem.

Tabulka 2. Pocet USV emitovanych na 1 sezeni trvajici 120 s. V zavorce je pocet sezeni,

kterych se dana statistika tyka.

Podminky (pozorovani) Primér  Dolni CL Horni CL

. Kontrolni (n = 60) 173 159 186
g_ Kinematicky redukovana (n = 60) 127 107 149
% Socialné redukovana (n = 60) 131 117 151

Trill plus (n = 180) 72.2 65.6 78.8
s Trill (n = 180) 42.1 38.6 45.6
§_ Complex (n = 180) 26.8 24.2 29.5
§ Short (n = 180) 2.2 18 2.6

Flat (n = 180) 0.4 0.2 0.6

Nape contact (n = 180) 57.3 52.9 61.6
;§ g Belly contact (n = 180) 52.2 48.1 56.19
~§ E Explore cage (n = 177) 24.7 21.8 27.6
:§= % Explore hand (n = 156) 74 6.2 8.7
> S Escape(n=232) 5.8 3.4 9.2
= Immobile (n = 164) 2.7 2.1 3.4
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USV podtyp

W USV podtyp Trill plus (n = 180)

W USV podtyp Trill (n = 180)

m USV podtyp Complex (n = 180)
USV podtyp Short (n = 180)

W USV podtyp Flat (n = 180)

Obrazek 12 Procentualni zastoupeni jednotlivych typit USV

USV vydavano pri daném chovani

W USV vydavano pfi daném chovani
Nape contact (n = 180)

W USV vydavano pfi daném chovani
Belly contact (n = 180)

= USV vydavano pri daném chovani
Explore cage (n=177)

USV vyddvéno pfi daném chovani
Explore hand (n = 156)

W USV vydavano pfi daném chovani
Escape (n=32)

W USV vydavano pfi daném chovani
Immobile (n = 164)

Obrazek 13 Procentualni podil USV, které byly vydavany v souvislosti s danym behavioralnim prvkem

5.2 Testovani hypotéz

Nejlepsi model zahrnoval vSechny tii hlavni efekty, dale vSechny dvoustranné interakce
(které nam slouzily jako k otestovani hypotéz H1-H3), nikoli vSak tfistrannou interakci mezi
typy skupin, podtypy USV a chovanim (Tabulka 3). Marginalni a podminény R? tohoto modelu
je 0,72 a 0,80 a model tedy vysvétluje znacnou ¢ast variability v emisi vokalizaci. V nejlepsim
modelu byla jako kovariat zahrnuta také celkova doba trvani behavioralnich prvki, protoze
jednotlivé prvky zabiraly v pribéhu sezeni stejné dlouhou dobu. Identita potkana a identita
sezeni byly zahrnuty jako nahodné faktory. Emise USV byla skute¢né ovlivnéna jednotlivymi
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potkany (opakovatelnost = 0,214[0,106, 0,334], funkce 'rpt' z balicku R 'rptR' s pouzitim
nejlepsiho modelu) a sezenimi (opakovatelnost = 0,101[0,074, 0,133]).

Tabulka 3. Analyza nejlepsiho modelu vysvétlujiciho, jak zptisob odchovu (skupina) a

chovani ovliviuji produkci péti podtypt USV.

Efekt Hypotéza  Chisq Df p hodnota
Skupina 3.67 2 0.160
Chovani 2686.88 5 <0.001
USV podtypy 8278.22 4 <0.001
Chovéni * USV podtypy H1 2228.69 20 <0.001
Skupina * USV podtypy H2 106.84 8 <0.001
Skupina * Chovani H3 56.89 10 <0.001
Trvani chovani (kovariat) 396.25 1 <0.001

Nevyznamny hlavni efekt skupiny ukazuje, ze zplisob odchovu neovliviioval celkovy
pocet 50 kHz USV vokalizaci. Statisticky vyznamny efekt Chovani prokazuje, ze celkovy pocet
vokalizaci se li$i mezi typy chovani. Konkrétné bylo nejvice USV hlast emitovano pti prvcich
Belly Contact a Nape Contact (obrdzek 14), tedy prvcich, kdy ruka lechta potkana dorzalné
nebo ventralng. Statisticky vyznamny efekt USV typu ukazuje, ze n¢které typy vokalizaci jsou
Castéjsi nez jiné, konkrétné nejcastejSimi podtypy jsou Trill Plus a Trill a nasledné typ Complex
(obréazek 13).

Vysledky modelu potvrzuji hypotézu H1 (obrazek 14). Statisticky vyznamna interakce
mezi Chovanim a USV podtypy prokazuje, Ze rizné behavioralni prvky potkanti v prub¢hu
heterospecifické hry s ¢lovékem jsou doprovazeny odliSnou Cetnosti jednotlivych typtt USV
vokalizace. Konkrétné pii prvku Belly contact (tedy pii pfimém lechtani potkana na bfichu) byl
podtyp USV Trill Plus emitovan ¢astéji nez Trill, zatimco pfi ostatnich prvcich chovani jsou
oba typy pouZivany stejné Casto. Dale plati, Ze pouze pii prvku Escape byl podtyp Complex
pouzivan stejné Casto jako Trill Plus a Trill, zatimco pfi ostatnich prvcich chovani byl podtyp
Complex méné Casty nez Trill Plus a Trill.
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Obréazek 14. Krabicové grafy celkového poctu péti typit USV vyslanych potkany béhem Sesti riiznych stavii chovani.
Osa y ukazuje celkovy pocet USV na logaritmické stupnici. Sloupce ukazuji median skupiny a 1. a 3. kvartil. Horni
a dolni usecky sahaji od sloupcii k nejvétsi/nejmensi hodnoté ne dale nez k 1,5nasobku vzdalenosti mezi 1. a 3.
kvartilem. Tecky s rozdélovacem zndzornuji udaje pro jeden typ USV, pro jedno chovani, pro jedno lechtani a pro
jednoho potkana. Oznaceni "abcde"” oznacuje vyznamné rozdily mezi skupinami v post hoc analyze primérii.

Hypotéza H2 byla analyzou také potvrzena (obrazek 15). Potkani, u nichz béhem
odchovu doslo ke kinematickému omezeni hry, vydavali mén¢ Trill Plus, Trill a Complex USV
nez potkani kontrolni skupiny.
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Obréazek 15. ,, Houslové “ a sloupcové grafy celkovych poctit USV emitovanych na sezeni kazdé skupiny podle
podtypit USV. Osa y ukazuje celkovy pocet USV na logaritmické stupnici. Sloupce ukazuji median skupiny a 1.
a 3. kvartil. Horni a dolni usecky sahaji od sloupcii k nejvétsi/nejmensi hodnoté ne daile nez k 1,5ndasobku

vzdalenosti mezi 1. a 3. kvartilem. Symbol * oznacuje vyznamny rozdil v post hoc analyze.
Hypotéza H3 byla modelem rovnéZ potvrzena (obrazek 16). Potkani z kinematicky

omezené skupiny emitovali mén€ USV hlasti pfi prvcich chovani zahrnujicich pfimé lechtani
(Belly contact a Nape contact) nez potkani z kontrolni skupiny.
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Obrazek 16. ,, Houslové“ a sloupcové grafy celkovych poctit USV emitovanych na sezeni kazdé skupiny podle
behavioralnich prvkii. Osa y ukazuje celkovy pocet USV na logaritmické stupnici. Sloupce ukazuji median
skupiny a 1. a 3. kvartil. Horni a dolni uisecky sahaji od sloupcii k nejvétsi/nejmensi hodnoté ne dale nez k

1,5nasobku vzdalenosti mezi 1. a 3. kvartilem. Symbol * oznacuje vyznamny rozdil v post hoc analyze.
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6 Diskuze

V této studii jsme se zaméfili na rozliSovani rtiznych podtypt ultrazvukovych signali
potkanti podle frekvenci a formy a na to, jak tyto podtypy USV souviseji s behavioralnimi prvky
behem heterospecifické hry s ¢lovékem ,,tickling®. Dal§im z ukoli této studie bylo zjistit, zda
je €1 neni tento vztah emisi urcitych podtyptit USV a chovani modifikovan herni zkuSenosti v
pribéhu ontogeneze. Hlavnim ukazatelem naSich vysledki byly ultrazvukové hlasy, které
potkani bézn¢ vydavaji v o¢ekavani socialni hry a béhem ni (Burgdorf et al. 2008; Knutson et
al. 1998).

Vysledky naSe studie naznacuji, ze podtypy USV Trill Plus, Trill a Complex byly
produkovany béhem heterospecifické hry ,tickling* Castéji nez podtypy Short a Flat. Tento
vysledek je v souladu s vétSinou predchozich studii (Burke et al. 2017; Himmler et al. 2014)
zkoumajicich funkce subtypti USV pfi hie ,,rough-and-tumble®. Napiiklad vysledky studie
Burke et al 2017 ukazuji, Ze specifické¢ podtypy 50kHz vokalizace jsou silné spojeny se
specifickym chovdnim béhem hry. Vokalizace se casto vyskytovaly spole¢né s aktivnim
chovanim, jako je béh, chiize a skdkani. Méné& aktivni chovani, jako je prizkumné oc¢ichavani
a panackovani, siln€ souviselo s absenci jakékoli vokalizace. Nas vysledek spolu s pfedchozimi
studiemi tedy ukazuje, ze lechtani skute¢né¢ vyvolava podobné vokalizani reakce jako
ptirozena socialni hra ,,rough-and-tumble® u potkani a, ze podtypy USV jako Trill Plus, Trill
a Complex maji pozitivni valenci u potkanti.

Krom¢ toho jsme zjistili, Ze potkani vydavali rizné typy 50 kHz USV vokalizaci
Vv odli$né ¢etnosti podle toho, v jakém prvku chovani se pravé nachazeli. Konkrétné pti lechtani
na ventralni strané téla (belly contact) byl Trill Plus vydavan ¢astéji nez Trill, zatimco pfi jinych
prvcich chovéni se ¢etnost téchto dvou typl vokalizaci neliSila. Tim se potvrdila nase H1 a
zaroven to naznacuje, ze vlastni lechtani na bfise je potkany nejpozitivnéjsi fazi celé procedury,
protoze pii ném zvlast’ Casto vydavaji tento vyrazny typ USV vokalizace.

Béhem statistické analyzy bylo zjisténo, ze potkani, u kterych byl snizeny kinematicky
aspekt ve hie béhem ontogeneze, ve srovnani s kontrolnimi potkany vydavali méné Trill Plus,
Trill a Complex USV. Tyto vysledky potvrzuji nasi H2, ktera tvrdi, Ze snizena herni zkusenost
v pribéhu ontogeneze ovlivni, které¢ typy USV vokalizace budou potkani v pribchu
heterospecificke hry s ¢lovékem vydavat. Studie také ukazuji, ze podtypy Trill Plus, Trill a
Complex jsou FM USV spojené s pozitivni valenci (Brudzynski 2021). Potlaeni téchto typtu
vokalizace u potkanii s kinematicky redukovanou herni zkuSenosti miiZe naznacovat, Ze tato
ontogenetickd herni deprivace snizuje schopnost potkanti pozitivné prozivat lechtani clovékem.
V budoucich studiich by bylo zajimavé prozkoumat, zda také prozivani ptirozené socialni hry
mezi potkany je ovlivnéno piedchozi kinematickou deprivaci hry.

Podle obdrzenych vysledki mizeme potvrdit i H3. Bylo zjisténo, ze potkani
z kinematicky omezené skupiny vydavali obecné méné USV pii ,,nape contact” a ,belly
contact™ ve srovnani s kontrolnimi potkany béhem heterospecifické hry s ¢lovékem. Kromé
toho tyto vysledky naznacuji, ze ackoli potkani se sniZzenym kinematickym aspektem ve hie
béhem ontogeneze stale hodnoti lechtani pozitivné, mira jejich pozitivni reakce je slabsi nez u
potkant, kteti zaZivali plnou socidlni hru v juvenilnim obdobi. Ve shodé s vysledky hypotézy
H2 tyto vysledky podporuji interpretaci, ze pokud mladi potkani nedostanou zkuSenost
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S ptirozenou podobou hry vcetné tiidimenzionalnich taktilnich interakci, prozivaji nasledné
taktilni stimulaci pfi hfe mén¢ pozitivné.

Nedostatek vlivu deprivace hernich aspekti na hodnoceni v soucasné studii a
pozorované ucinky deprivace na konspecificka socialni setkani (Pellis et al., 1999; Stark &
Pellis, 2021) by mohly naznacovat, Ze na hodnoceni a vedeni socidlnich setkani maji herni
zkusenosti odlisny vliv, nebo potkani vnimaji hru s lidmi a konspecifickou hru odlisn€. V tomto
ohledu by bylo uzitetné provést dalsi experimenty, které by porovnaly, jak se li§i vnimani
konspecifickych a heterospecifickych her u potkand.

Srovnani soucasnych vysledku s piedchozi studii (Liu et al., 2023), ktera nezjistila
ucinky rtiznych typt odchovu na celkovy pocet S0kHz USV, naznacuje, Ze urcité aspekty hry
by mohly ovlivnit ur¢ité podtypy USV namisto obecné produkce USV. To naznacuje, Ze
nasledné studie by mély byt opatrné, pokud ve svych analyzach spojuji vSechny podtypy 50
kHz USV.

Kromé¢ toho neni jasné, zda samice a samci potkant reaguji na lechtani rozdilng a zda
lechtani vyvolava pozitivni afekt ve stejné mife u samic a samct potkant. To je dalezité pro
pochopeni biologického vyznamu pohlavnich rozdilti v produkei USV. To naznacuje, Ze G€inky
snizené hry by mohly mit na ob¢ pohlavi odlisny vliv, a proto by nésledné studie mély rovnéz
zkoumat mozné rozdily mezi pohlavimi.

V této studii jsme zjistili, Ze nékteré podtypy USV jsou skuteéné spojeny se specifickym
chovanim potkanti pfi heterospecifické¢ hie s lidmi. Studie Burke et al (2017) ukazuje, Ze
specifické ultrazvukové vokalizace o frekvenci 50 kHz nesouvisi jedna ku jedné s jednotlivymi
pohyby, ale jsou spojeny se specifickymi vzorci motorického chovani a piedpoklada se, ze
koordinuji okamzik po okamziku socidlnich herni interakci mezi potkany. Nicméné naSe
vysledky se od vysledku této studie 1isi. To mize byt zptusobeno tim, ze tym Burke at al (2017)
provedl podobny experiment, ale zaméfil se na konspecifickou hru u potkant, tj. potkani si hrali
mezi sebou bez ucasti clovéka. My jsme naproti tomu pouzili podobnou strategii ke studiu
vztahu mezi ultrazvuky vydavanymi potkany a jejich chovanim, avSak zaloZenou pouze na
heterospecifické hie ,.tickling”. Tuto otazku je vSak tfeba dale studovat, protoze doposud
existuje jen malo ¢lankd, které by zkoumaly souvislost USV s pohyby u potkanti béhem lechtani
¢lovékem.

To poskytuje ptilezitost k hlubSimu pochopeni ucelii, k nimzZ zvifata pouZzivaji urcité
hlasové projevy. Studie behavioralnich charakteristik s emisi ultrazvukovych vokalizaci jako
ukazateld emocnich stavil zvifat byly hojn€ vyuZivany jako modely rtiznych neurologickych a
psychiatrickych dysfunkci a onemocnéni (Simola & Granon 2019). Intenzita a typ emitovanych
ultrazvukovych voléani byly v téchto modelech pouzity jako méfitko piislusnych afekti. Proto
je tifeba 1épe porozumét puvodu, povaze a uloze ultrazvukovych vokalizaci potkanil,
mechanismim jejich iniciace a interpretaci.

Pro lepsi pochopeni vztahu ultrazvukovych vokalizaci potkant k jejich chovani by bylo
vhodné v budoucnu provést podobny experiment, pii kterém by vSak byly USV zaznamenévany
v jejich béznych Zivotnich podminkach, bez vlivu hry, stresovych faktort apod. Dobrym
feSenim by bylo chovat potkany ne jednotlivé, ale vice z nich v jedné kleci, kde by se mohli
plné vzajemné kontaktovat bez jakychkoliv podminek a omezeni. Podobnou praci provedli
Takahashi et al (2010), kde se zam¢tili prave na kategorizaci USV dvojic potkanli v béZnych
podminkach ustdjeni a zkoumani vztahu mezi typy USV a chovanim potkanti. Nicméné
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Takahashi et al rozdélili ultrazvuky do jenom 3 podtypl, coz znamena, ze v dalSich
experimentech by mohlo byt provedeno podrobné&jsi rozpracovani tohoto tématu s pouzitim
vétsSiho poctu podtyptt USV.

Potkani ultrazvukové volani nelze srovnavat s lidskou feci, protoze fec je pouze lidskou
funkci a hlodavci nemaji pro tento zpusob komunikace potiebné nervové mechanismy
(Brudzynski 2021). Protoze Clovék komunikuje odliSnym akustickym zpiisobem, je pro n¢j
obtizné neverbalni hlasové komunikaci jinych druhti porozumét. To ztézuje 1 védecky vyzkum
Vv této oblasti, a z tohoto divodu neni vztah mezi vokalizaci a chovanim zvifat dosud zcela
pochopen. Tato diplomova prace se zabyva timto tématem u potkand, ale bylo by zajimavé
provést dal$i vyzkum v podobné oblasti u jinych druhi zvitat, kterd produkuji ultrazvukové
vokalizace.

Rizné funkce vokalizace reflektuji naSe chapéni situaci pfiznivych pro vokalni
komunikaci a neznamenaji, ze zvifata maji mnoho ,,porozuméni“ nebo mnoho zamérnych
scénaili vydavani hlasii. Emise ultrazvukovych volani navic muize slouzit vice nez jedné funkci
soucasné. Proto stoji za to dale zkoumat vztah mezi chovanim zvifat a jejich hlasy. Takové
vyzkumy by mohly byt pfinosem nejen pro obory, jako je zoopsychologie a medicina, ale také
by mohly umoznit 1épe pochopit, jak zlepsit zivotni pohodu zvifat.
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[ Zavér

Nase studie potvrdila, ze nékteré ultrazvukové signaly potkani byly skute¢né spojeny s
ur¢itymi typy chovani béhem heterospecifické hry potkana s ¢lovékem ,,lechtani®. Mizeme
tedy potvrdit nasi hypotézu H1. NaSe vysledky také naznacuji, Ze metodika hry s potkany
,tickling” vyvolava podobné vokaliza¢ni reakce jako prirozena socidlni hra ,,rough-and-
tumble* u potkanti.

Zaroven jsme potvrdili nasi hypotézu H2, jejimz cilem bylo prozkoumat, jestli snizena
herni zkuSenost v pribéhu ontogeneze ovlivni, které¢ typy USV vokalizace budou potkani v
prub&hu heterospecifické hry s ¢lovékem vydavat. Vysledky ukazaly, ze potkani z kinematicky
omezené skupiny, ve srovnani s kontrolnimi potkany vydavali méné pravé téch podtyptt USV
(Trill Plus, Trill a Complex), které by mohly byt spojeny s pozitivnim prozivanim hry.

Podle obdrzenych vysledkti miZeme potvrdit i nasi H3. Potkani z kinematicky
redukované skupiny vydavali obecné méné¢ USV pii téch behavioralnich prvcich spojenych
s hrou ,,rough-and-tumble®, pfi kterych dochazi k pfimé dotykové stimulaci na zatylku a na
bfise.

Navic mizeme fict, Ze potkani s omezenym kinematickym aspektem stale hodnoti
lechtani pozitivné, ale mira této pozitivni reakce je slabsi nez u potkanti, ktefi zazivali plnou
socialni hru v priab&hu ontogeneze.

Pro dalsi studium ultrazvukovych signald a jejich funkci u zvifat bychom doporucili
provadét podobné experimenty, zahrnujici nejen jedno pohlavi potkant, ale obé. Kromé toho
by bylo vhodné vénovat zvlastni pozornost podrobnéjsimu rozdéleni USV na podtypy. To miliZze
vyzadovat vétsi pocet USV, a tudiz i vétsi pocet potkanti a ¢asu. MéEli bychom i déle zkoumat
ruzné aspekty metodiky ,,Tickling®, at’ uZ se jedna o zkoumani USV potkani, jejich chovani
béhem této hry nebo jiné aspekty. To by nam mohlo pomoci 1épe pochopit, jak mliiZzeme zlepsit
zivotni podminky a welfare nejen laboratornich potkani, ale zvifat obecné.
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9 Samostatné prilohy

Publikované védecké €lanky souvisejici s diplomovou praci

V této ptiloze uvadim dva publikované ¢lanky ve védeckych Casopisech, jejichZ jsem
spoluautorkou a jejichz vysledky jsou zc€ésti zaloZzeny na vyzkumu, ktery jsem
provadéla v ramci své diplomové préce.

1. Liu, Q., IlI¢ikova, T., Radchenko, M., Junkova, M. & §pinka, M. 2023. Effects
of reduced kinematic and social play experience on affective appraisal of human-rat
play in Norway rats. Frontiers in Zoology, 20, 34.

Abstract. Background Play is a common and developmentally important behaviour
in young mammals. Specifically in Norway rats (Rattus norvegicus), reduced
opportunity to engage in rough-and-tumble (RT) play has been associated with
impaired development in social competence. However, RT play is a complex
behaviour having both a kinematic aspect (i.e., performing complex 3D manoeuvres
during play fights) and a social aspect (interacting with a playful partner). There has
been little research so far on disentangling the two aspects in RT play, especially on
how these two aspects affect the affective appraisal of the intense physical contact
during play. Results To examine the developmental effects of kinematic and social
play reduction on affective appraisal in rats, we subjected male Long-Evans rats from
21 days old to RT play experience that was reduced either kinematically (through
playing in a low ceiling environment) or socially (through playing with a less playful
Fischer-344 rat). Starting at 35 days, we measured their production of positively (50-
kHz) and negatively (22-kHz) valenced ultrasonic vocalisations (USVs) in a 2-min
standardised human-rat play procedure that mimicked the playful sequences of nape
contact, pinning, and belly stimulation (,.tickling*) for ten days. We hypothesised
that the rats with kinematically or socially reduced play would perceive the ‘tickling’
less positively and thus emit positive ultrasonic vocalisations at lower rates compared
to control rats with non-reduced play experience. Our results confirmed that each of
the treatments reduced play differently: while the kinematic reduction abolished
playful pinnings entirely, the social reduction decreased the pinnings and made play
highly asymmetric. During the tickling procedure, rats mostly produced 50 kHz
USV, indicating that they appraised the procedure as positive. There was a wide inter
individual variance and high individual consistency in rats’ USV responses to
‘tickling’. Crucially, neither the kinematically nor the socially reduced play
experience affected either type of USV production when rats were ‘tickled’.
Conclusions This finding indicates that the ability to appraise play-like interactions
as positive remains unaffected even when the kinematic or the social aspect of play
experience was substantially curtailed.

2. Liu, Q., Radchenko, M. & Spinka, M. 2024 in press. Disentangling
developmental effects of play aspects in rat rough-and-tumble play. Biology Letters.



Abstract. Animal play encompasses a variety of aspects, with kinematic and social
aspects being particularly prevalent in mammalian play behaviour. While the
developmental effects of play have been increasingly documented in recent decades,
understanding the specific contributions of different play aspects remains crucial to
understand the function and evolutionary benefit of animal play. In our study,
developing male rats were exposed to rough-and-tumble (RT) play selectively
reduced in either the kinematic or the social aspect. We then assessed the
developmental effects of reduced play on their appraisal of standardised human-rat
play (,.tickling®) by examining their emission of 50 kHz ultrasonic vocalisations
(USVs). Using a deep learning framework, we efficiently classified five subtypes of
these USV across six behaviour states. Our results revealed that rats lacking the
kinematic aspect in play emitted fewer USVs during tactile contacts by human and
generally produced fewer USVs of positive valence compared to control rats. Rats
lacking the social aspect did not differ from the control and the kinematically reduced
group. These results indicate aspects of play have different developmental effects,
underscoring the need for researchers to further disentangle how each aspect affects
animals.
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