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Abstrakt

Tato prace popisuje nejvice studované mechanismy, které mizeme fadit do maternalniho efektu.
Konkrétné se zde u modelovych hlodavcich organism{ vénuji vliviim télesné hmotnosti, zdravotniho
stavu, stfevni mikroflory a véku matky. Ddle také uvadim faktory jako je pozice mladat v déloze,
populaéni hustota, stres a zejména mateiska péce, kterd provazi celou tuto praci. Kazdy z téchto
mechanismU muZe pozitivné ¢i negativné ovliviiovat fitness potomstva, a to v zavislosti na konkrétnich
podminkdch prostfedi. Matefské chovani je zde prezentovano formou reSerSe, kterd uvadi jak
epigenetické, tak genetické vlivy plsobici na jeho konec¢nou podobu. Materska péce, jakozto prvek
matefrského chovani, vykazuje mezi jedinci odliSnou miru udavanou frekvenci olizovani a cisténi
mladat. Hodnocenim matefské péce nachazime v laboratornich populacich dva stabilni fenotypy
jedinc( s odlisSnymi behavioralnimi projevy v rdmci sexudlniho chovani, stresové reakce, agrese i
kognitivnich schopnosti. V diskusi je kriticky zhodnoceno, zda materska péce opravdu plsobi na
reprodukéni Uspésnost a zda tedy mlze byt povazovana za adaptivni mechanismus. Dle dostupnych
informaci se nizkd matefska péce jevi jako vyhodnéjsi strategie v laboratornich podminkach, je tedy
otdzkou budouciho vyzkumu, jakd dalsi vlastnost udrzuje i samice s vysokou mirou materské péce v

populaci.

Klicova slova: epigenetika, genetika, maternalni efekt, materské chovani, matefské péce, mys, potkan,

sexualni chovani



Abstract

This work describes the most studied mechanisms which could be classified as maternal effects. Here
| focus on the effects of body weight, health status, intestinal microflora and age of the mother in
model rodent organisms. | also present factors such as the position of the young in the uterus,
population density, stress and especially maternal care, which accompanies this entire work. Each of
these mechanisms can positively or negatively influence offspring fitness, depending on specific
environmental conditions. Maternal behaviour is presented here in the form of research, which
documents both epigenetic and genetic influences acting on its final form. Maternal care as an element
of maternal behaviour shows a different measure between individuals, indicated by the frequency of
licking and cleaning offsprings. By evaluation of maternal care, we can find in laboratory populations
two stable phenotypes of individuals with different behavioural manifestations in terms of sexual
behaviour, stress reaction, aggression or cognitive abilities. The discussion critically evaluates whether
maternal care really affects reproductive success and whether it can therefore be considered an
adaptive mechanism. According to the available information, low maternal care appears to be a more
beneficial strategy in laboratory conditions, so it is a question for future research what are the other

characteristic which maintains females with a high level of maternal care in population.

Keywords: epigenetics, genetics, maternal effect, maternal behaviour, maternal care, mouse, rat,

sexual behaviour



Seznam zkratek

Zkratka Vyznam Zkratka Vyznam
oM samice, které se v déloze nenachdzeji GR receptor glukokortikoidl
vedle samce
HPA hypothalamus-hypofyza-nadledviny
1M samice, které se v déloze nachazeji
. LG licking a grooming/olizovani a Cisténi
vedle jednoho samce
. , . L Mest/Pegl mesoderm-specific
2M samice, které se v déloze nachazeji
. transcript/paternal expressed gene-1
vedle dvou samcl
. . M-HLG jedinec vychovan matkou s vysokou
5-HT serotonin/5-hydroxytryptamin
frekvenci licking a grooming
5-HT, receptor serotoninu/
. M-LLG jedinec vychovan matkou s nizkou
5-hydroxytryptaminu
frekvenci licking a grooming
ABN arched-back nursing pozice/ kojeni
o L MPOA medialni preopticka oblast
v pozici s nahrbenymi zady
hypothalamu
ACTH adrenokortikotropni hormon
NGFiA nerve growth factor-inducible A
AVP arginin vazopresin
nNOS neural nitric oxide synthetase
AVPVn anteroventralni periventrikularni
., Peg3 paternally expressed gene-3
jadro hypothalamu
L . i PRLR prolaktinovy receptor
cAMP cyklicky adenosinmonofosfat
o . SCFAs mastné kyseliny s kratkym fetézcem
CBP CREB-binding protein
o Stat5b signal transducer and activator of
CORT glukokortikoidy
transcription 5B
CRH kortikoliberin
VCS vaginalné-cervikalni stimulace
Dbh dopamine beta-hydroxylase
ERa alfa-receptor estrogenu
Fkh5 fork head-5
Fosb FBJ osteosarcoma oncogene B
GPR41 receptor 41 sprazeny s G proteinem
GPR43 receptor 43 sprazeny s G proteinem
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1. Uvod

Nazor, ze fenotyp jedince bude dan jen genetickou slozkou, je jiz pokoren. Dalsi klicovy faktor
predstavuje prostredi. Pravé interakce jednotlivych vlivl prostredi plisobi na genetickou informaci a
meéni, jak bude ¢tena a prevedena do podoby vysledného fenotypu. Jakym mechanismem se vsak
dosahuje dané interakce s prostfedim a vzniku fenotypu daného jedince? Zde hraje zasadni roli také
epigenetika. Epigenetikou se nyni zabyva mnoho obor, jako je napfiklad neurologie, endokrinologie,
vyvojové biologie, etologie nebo ekologie. Dle oboru mizZe mit tento termin alternativni definice, pro
potieby této prace vsak bude vyznam prevzat z review Cavalli a Heard (2019), kde je epigenetika
popsana jako: , the study of molecules and mechanisms that can perpetuate alternative gene activity

states in the context of the same DNA sequence”.

Tato prace shrnuje rdzné sméry, snazi se sjednotit vysledky v dané problematice a ukazat na
prikladech, jak rlzné proximatni mechanismy ovliviiuji chovani jedince, zasadit toto chovani do
kontextu prostfedi a zhodnotit, zda mu poskytuje za urcitych okolnosti vyhodu ¢i nevyhodu. Vlivy
prostredi jsou zde popisovany z pohledu takzvaného maternalniho efektu, tedy jak jsou vlivy prostredi
prenaseny skrze matku do dalSich generaci. Vzhledem k rozsahu tématu se zde zaméfim pouze na
interakci matky s dcerami. V rdmci bakalarské prace také neni mozné dat vSem mechanismidm stejny
prostor, proto v prvni kapitole zminiuji nékteré, dle mého nazoru zajimavé pftiklady, ale ddle se vénuiji

predevsim uUcinku maternalniho efektu v ramci materské péce.

Jako modelovy organismus byli vybrani hlodavci. Konkrétnéji potkani (Rattus norvegicus) a mysi (Mus
musculus), jelikoZ jsou idealnimi laboratornimi zviraty. Maji kratky Zivotni cyklus a rychly vyvoj, coz ndm
umoznuje pozorovani znacného mnozstvi generaci. Maji také relativné velky pocet potomkd, malou
velikost a celkem snadny odchov. Jsou dobfe dostupni a manipulace s nimi neni pfilis obtizna. Neni
tudiz prekvapivé, Ze v roce 2020 v ramci Evropské unii a Norska tvofili mysi a potkani 57,3 % vSech
prvné pouzitych zvitat pro védecké ucely (EC, 2023). Detailni studii materského chovani v ramci
maternalniho efektu umozniuji i speciadlni potkani kmeny, napfiklad Long-Evans s rozdilnou mirou
projevu materské péce spojovanou s materndlnim efektem (olizovani, Cisténi a kojeni v pozici
s nahrbenymi zady; Champagne et al., 2003) ¢i Wistar, které taktéz vykazuji rozdilnou miru materské

péce (olizovani a ¢isténi) v rdmci populace (Uriarte et al., 2007).

Cilem této prdace je popsat nejvice studované mechanismy stojici za materndlnim efektem, vytvofit

detailni resersi mateiského chovani a popis jednotlivych prvkli materské péce, popsat vlivy materské



péce na chovani potomku a kriticky zhodnotit vlivy materské péce na reprodukéni Uspesnost potomki

v laboratofich a v pfirodnich podminkach a jeji pfipadnou adaptivnost.

2. Maternalni efekt, popis a vybrané priklady

2.1.Vymezeni maternalniho efektu

Materndlni efekt je fenomén zndm jiz témér sto let. Prvni studie se objevily v roce 1935. Zajem o toto
téma postupné rostl a v roce 1987 uz vice nez 150 praci obsahovalo toto klicové slovo (Mousseau et
al., 2009). Dnes pod frazi ,maternal effect” najdeme na Google Scholar priblizné 67 800 vysledkd.
Presto vSak stdle neni jednotna definice, ktera by obsahovala a sjednocovala veskeré prvky pro jeho
vymezeni. Obecné jej Ize chapat jako ovlivnéni fenotypu potomstva skrze matersky fenotyp, ktery neni

dan pouze geneticky, ale i podminkami prostfedi a chovanim matky (Wolf a Wade, 2009).

Dle typu plsobenilze maternalni efekty délit na vlivy pfimé, které jsou dédéné pres genetickou vybavu,
kterou poskytuje matka prostfednictvim oocytu, a vlivy nepfimé, ovlivnéné prostredim, fyziologii a
fenotypem matky (Eilertsen et al., 2021). Zatimco vlivy nepfimé tedy ovliviiuji pouze tvorbu
epigenetickych znacek v predané genetické informaci, vlivy pfimé ovliviuji, jakd to vlastné bude
geneticka informace potomkdm predana. Narozdil od pfimo zdédénych genetickych predispozic, které
jsou dany jen jednou, epigenetické znaceni je znacné reverzibilni a Ize jej béhem Zivota zvratit, a tudiz
zamezit prendseni do dalsi generace (shrnuto ve Fitz-James a Cavalli, 2022). Jak vlivy ptimé, tak vlivy
nepiimé vsak mohou soucasné vyustit ve zménu chovani a neuroendokrinniho nastaveni potomkd.
Dalsi mozné rozdéleni materndlnich efektl je na vlivy prezygotické, odehravajici se béhem Zivota
matky pred vznikem zarodku, postzygotické-prenatdlni, které plsobi béhem brezosti matky a

postzygotické-postnatalni, tedy ty, které zacinaji plsobit az po narozeni (Mousseau a Fox, 1998).

Komplexné se projevujici maternalni efekty byly v prvotnich pracich studovany nejprve souhrnné, jako
maternalni vliv na velikost a vahu potomk( v rlznych fazich postnatalniho Zivota. Legates (1972) ve
své studii na mysich uvadi, Ze hmotnost brezich samic méla vliv na hmotnost potomk{ od narozeni az
do 14. dne Zivota, s pfibyvajicim vékem mladat jiz rozdily nebyly pozorovany. Avsak i v takto kratkém
obdobi je rlist a hmotnost naprosto zakladnim predpokladem pro preziti a budouci fitness. Zatimco u
mysi byl prokazan vliv pouze v relativné kratkém useku Zivota, u potkant byl matefsky efekt na vahu
mladat vyznaény i béhem 28. a 70. dne Zivota (Kidwell et al., 1960). Vlivy genetické a epigenetické maiji
vSak patrné jinou miru dédivosti v zavislosti na vybraném organismu a sledovaném znaku. Pro

predstavu si miZeme vzit druh veverky Cikari ¢erveny (Tamiasciurus hudsonicus), u kterého je silny vliv



(vice nez 80 % celkové variability) v neptimych maternalnich efektech na ptirlistek hmotnosti. Naopak
u velikosti vrhu a nacasovani porodu je vtomto sméru vliv nepfimych materndlnich efektl
zanedbatelny (McAdam et al., 2002). U mysi byl vliv maternalniho efektu na velikost téla zméfen na

vice nez jednu Ctvrtinu a prevysoval tak genetické vlivy (Chai, 1956).

le zfejmé, Ze nékteré maternalni efekty mohou plsobit béhem celého Zivota jedince, jiné zase jen
kratce. Faktory prostredi, které budou pUsobit a uddvat smér maternainiho efektu, mohou byt
napriklad dostupnost a kvalita Zivin, populacni hustota, onemocnéni (Cameron, Shahrokh et al., 2008),
predace (Storm a Lima, 2010) apod. Ackoliv se v této praci vénuji jen vybranym faktorlim, neznamena
to vsak, Ze v rdmci studia fenoménu maternalniho efektu u hlodavc( neexistuji i jiné, neméné dllezité,

¢i v urcitych ekologickych situacich zanedbatelné faktory.

2.2.Télesna hmotnost, zdravotni stav a vék matky

Nastane-li situace, kdy jsou potravni zdroje omezeny, pocet prezivsich potomk( znacné poklesne,
jelikoz dojde ke zméné investic do potomstva (Van Den Heuvel et al., 2016). Samotna dostupnost
potravy je jednim ze zdsadnich predpoklad( pro hmotnost samic, kterd se posléze odrdzi na vaze
mladat. Vétsi a tézsi samice produkuji vice mladat (Campbell a Slade, 1995). Avsak vétsi velikost vrhu
ma negativni Ucinek na porodni vahu jednotlivych mladat (Schwanz, 2008) a také na obranyschopnost
imunitniho systému. Ve studii provddéné na potkanech bylo prokdzano, Ze potomci matek s vyssi
télesnou hmotnosti a vyssi hladinou imunitnich bunék méli taktéz posilenou imunitu. Ta vSak kles3,
pokud se samice rozmnozuji v kratSich porodnich intervalech (Prager et al., 2010). Vyssi vaha pfi
narozeni a béhem prvnich dnl Zivota je ¢asto povaZovana za dulezity aspekt prosperity a vitality
mladéte. Ve vysokych populacnich hustotach pravé tato vlastnost pfrispivd k jejich budoucimu
reprodukénimu Uspéchu (Gerber et al., 2021). Také silnéjsi imunitni systém muze dat potomkim
znacnou vyhodu pfi kompetici s ostatnimi jedinci a lepsi $anci na preziti v tézsich podminkach (Prager

et al., 2010).

Ve studii zamérené na vék matky bylo prokazano, Ze starsi matky mély méné potomk( a dochazelo
k ¢astéjsi resorpci ¢i umrti embryi v déloze nez u matek v optimalnim reprodukénim véku (Lean et al.,
2017). Vék matky taktéZ negativné ovliviiuje tvorbu axonovych vybézki neurond a tim i jejich

synaptickou plasticitu, a tedy vyvoj télesné i kognitivné zdravych jedinct (Han et al., 2022).

Dalsi vliv mtze mit i mikrofléra matcinych strev, kterd plisobi na spravny vyvoj metabolického systému

mladat. Ve studii Kimura et al. (2020) odstranili samicim stfevni bakterie naces u nich doslo i k vymizeni



typickych metabolit(i, oznacovanych jako mastné kyseliny s kratkym fetézcem (short-chain fatty acids,
SCFAs). Tyto latky se dostavaji za normalnich okolnosti do krevniho fecisté matky a reaguji s SCFAs
receptory GPR41 a GPR43 embryi. Pravé tyto dva receptory jsou v plodu umistény jak v sympatickych
nervech, stfevech, tak slinivce a pfispivaji k jejich sprdvnému vyvoji a spravné funkci metabolismu.
Nepritomnost téchto latek vedla ke zménam normalniho vyvoje metabolismu, jmenovité ke zvysenym
hladindm inzulinu a nachylnostem k obezité u mladat, které u nich pretrvali i do dospélosti (Kimura et

al., 2020).

2.3. Pozice mladat v déloze a populaéni hustota

Studie se zaobiraly i vzajemnym ovliviiovanim zarodk( v déloze, jelikoz samice hlodavcl obvykle rodi
vice mladat (shrnuto v Ryan a Vandenbergh, 2002). V ramci tohoto tématu zde budu popisovat
predevsim ucinky na samice, a to jejich finalni fyziologii, napfiklad télesnou hmotnost a nékteré
personalitni charakteristiky, jako je mira agrese ¢i tendence k obrané teritoria. Tyto Uc¢inky maji totiz
nasledné vliv na postaveni v socialni hierarchii v pozdéjsim Zivoté (Lathe, 2004), reprodukéni Uspésnost
a dynamiku populaci (vom Saal a Bronson 1978; vom Saal, 1981; Retzlaff, 1938, pfevzato z Christian,

1961; Christian, 1961; Calhoun, 1962).

Samici zarodky v déloze mohou byt umistény mezi zddnym (OM), jednim (1M), nebo dvéma zarodky
samcl (2M). Grafické zndzornéni situace je na obrazku 1. BEhem vyvoje pohlavnich organd samci na
rozdil od samic dochazi k navyseni hladin testosteronu, tato hladina vSak mlze skrze ochranné obaly
zarodkd difundovat i do zarodkd v okoli, a tedy i k samicim, a vystavit je tak zvySenym hladindm
hormont a tim ovlivnit jejich vyvoj. Vysledky potvrzuji, Ze samice sousedici i pouze s jednim samcem
mély znatelné navySené hladiny testosteronu v krvi a amniotické tekutiné néz ty, které s Zadnym
nesousedily. Samice, které se nachazely vedle jednoho samce vykazovaly stfedni hodnoty mezi OM a
2M. ZaleZi tedy i na mnozstvi samcll v okoli a na kone¢ném mnozstvi hormond, které dany zarodek

obdrzi (vom Saal, 1981).

Created in BloRender.com bio

Obrazek 1: MoZzné umisténi zarodkd v déloze. OM — samice mezi Zadnym zarodkem samce, 1M — samice mezi jednim
zarodkem samce, 2M — samice mezi dvéma zarodky samcu. Vytvoreno pomoci BioRender.com, dle informaci pfevzatych

z vom Saal (1981) a vom Saal a Bronson (1978).



Zde bych rada popsala odlisnosti mezi OM a 2M samicemi, u kterych jsou rozdily nejvyraznéjsi. Mezi ty
fyziologické patti nepravidelny i delsi cyklus u 2M samic (vom Saal, 1981) a vice maskulinizace ve vSech
smérech. Neni vSak narusend schopnost reprodukce a ani problém s odchovem a poctem zdravych
mladat (vom Saal a Bronson, 1978). Po behavioralni strance jsou 2M samice agresivnéjsi jak pfi béznych
stfetech s jinymi jedinci, tak i pfi ochrané mladat v ramci matefské agrese a maji taktéz vétsi tendence
k teritoridlnimu chovani. Ukdzalo se také, Ze samci vykazuji mensi preference pafit se pravé s témito
samicemi (vom Saal, 1981). Zmény nastartované maternalnim efektem v chovani samic, které byly
ekologickych podminkach. Jednim z téchto ekologickych faktord, kde se mzZou pozitivné ¢i negativné
podepsat na fitness jedince je u hlodavcd navyseni populacni hustoty (vom Saal, 1981; Retzlaff, 1938,

prevzato z Christian, 1961; Christian, 1961; Calhoun, 1962).

Dochazi-li k narlstu populace nad Unosné meze, zapoc¢ina tlak na samice produkovat méné mladat ve
vrhu (vom Saal, 1981). SniZuje se Cetnost porodl a u samic se objevuji nepravidelné cykly s méné
Castou ovulaci. Pokud jiz samice zabrezne, ¢asto ve vysledku situaci fesSi absorpci mladat. Dojde-li
k narozeni, samice nedodavaji mladatim dostatek mléka a ty pak maji znaéné opozdény rlst i vyvoj
véetné pohlavni dospélosti (Christian, 1961). V extrémnich pfipadech muize byt Umrtnost mladat az
96 %. Pri vzrlstu populace mlze byt jako prvni z ukazateld nedostatku materského chovani ztrata
motivace budovat kvalitni hnizdo. Pozdéji dochazi i k neochoté matek reagovat na vsechny své
potomky a prenaset je do hnizda (Calhoun, 1962). Tento nedostatek materského chovani ma pak primy
dlsledek na reakce potomk v stresovych situacich, protoze pravé nedostatek materské péce je jednim
z nejvyznacnéjsich postnatalnich faktord pusobicich na vyvoj a nastaveni osy hypothalamus-hypofyza-

nadledviny (HPA; shrnuto ve Vetulani, 2013).

V rémci studie vom Saal (1981) predlozil také navrh, popisujici vyhody a nevyhody OM a 2M samic pfi
nizkych ¢i vysokych populaénich hustotach. Snizenim poctu mladat se zakonité méni i podil 2M a OM
narozenych samic. OM samice jsou oblibenéjsi u samcUl a zaroven jsou schopny vyprodukovat vétsi
mnozstvi mladat, jelikoZ dfive dozravaji do pohlavni dospélosti. Naopak 2M samice jsou dominantnéjsi
a maji lepsi predpoklady své potomky ubranit pred Utoky a zarovern mohou mit tendence zabijet
mladata jinych samic (vom Saal, 1981). Vyssi reprodukéni ispésnost dominantnich samic pfi vysokych

populacnich hustotach byla taktéz prokazana (Retzlaff, 1938, prevzato z Christian, 1961).



3. Materské chovani

Materské chovani sebou prinasi znacné investice. Praveé to, kolik se matka rozhodne investovat, mize
potomkim vylepsit budouci fitness (Gerber et al., 2021). V tomto sméru je nejvétsi investici kojeni,
jakoZto zasadni prvek materské péce. Pokud jsou podminky nepfiznivé a prostifedi nabizi jen omezeny
pocet zdroju, je matka nucena se rozhodnout, kam bude svou energii sméfovat a jaké mnozZstvi péce
tedy poskytne svym mladatlim. Pokud porodi velky vrh, ktery vyZaduje vice péce, neni mozné mu dodat
stejné mnozstvi kvalitni potravy jako vrhu mensimu. Se zvétsujici se velikosti vrhu tak klesa kvalita
mléka (Rogowitz, 1996). Jina studie pozorovala mnozstvi produkce mléka, kde bylo zjiSténo, Ze kvantita
neni podminéna velikosti vrhu. Maximalni mnoZstvi mléka produkovaly matky po narozeni mladat a

poté se mnozstvi prizplsobilo naroklim potomk( (Bateman, 1957).

Pokud nadéle z(istaneme u investic matky, je taktéZ znamo, Ze u nékterych hlodavcl existuje sdilené
hnizdéni. Obecné se da fict, Zze tento fenomén snizuje ndklady matky jako jednotlivce. Zaroven byl
prokazan vliv sdileného hnizdéni na sniZeni Uzkostlivosti, deprese (Martinez et al., 2015) a agrese u
mnozicich se samic. U samic, které sdileji hnizdo, je pozorovdna zvySend materska péce, a to zejména
pro prvky, jako je prenaseni mladat do hnizda ¢i stavba kvalitnéjsich hnizd. U samicich potomk( matek
sdilejicich hnizdo byla detekovana snizena citlivost na stres, vétsi velikost vrhu a prodlouzené intervaly
kojeni. Tato zména probiha pravdépodobné diky vyssimu podtu receptord pro vasopresin a oxytocin
(Curley, Davidson et al., 2009). Nékteré studie naznacuiji, Ze si matky sva mladata dokazi stdle poznat i
béhem sdileného hnizdéni a pfi péci Ci kojeni je znatelné upfednostnuji. Toto tvrzeni je podloZeno
vétsim pfibirdnim na vaze vlastnich mladat narozdil od cizich. K rozpoznani dochazi pravdépodobné
skrze sdilenou bakterialni mikrofléru (Hager a Johnstone, 2007). V ptipadé sdileného hnizdéni se tak
miZe jednat o jakysi spoleény materndlni efekt, kde prevaZuji spiSe pozitivni efekty na fitness

potomstva.

3.1. Hormonadlni nastaveni materského chovani

UZ béhem brezosti a také po porodu dochazi u samic k rapidni hormonalni zméné, ktera vede ke vzniku
materského chovani a vyrazné ovliviiuje i jeho kvalitu. To vSe je dano souhrou centralniho nervového
a endokrinniho systému (shrnuto v Bridges, 2015). Podrobny popis jednotlivych drah neni naplni mé

prace, rada bych vsak zminila hlavni hormony Ucastnici se této transformace.

MnoiZstvi estrogenu narlsta s 10. dnem brezosti. Prenatdlniho maxima je dosazeno 18. dne a nadale

se jeho koncentrace udrZuje ve vysoké hladiné az do porodu. Poté jeho hladina zna¢né poklesne a



zUstava v nizkych hladinach (Bridges, 1996, prevzato z Bridges, 1990). Samice, kterym byl porusen
receptor estrogenu, a tudiz na néj jejich télo nebylo schopno reagovat, byly neplodné (Lubahn et al.,
1993). Je tedy ziejmé, Ze estrogen hraje vyznamnou roli béhem vyvoje a je nedilnou soucasti pro
spravnou funkci reprodukénich organd, sexualni diferenciaci centralni nervové soustavy, pravidelny
hormonalni cyklus a samotny samici fenotyp. DuleZitost hormonu pro typické samicéi chovani byla
prokazana popisem chovani samic s experimentalné odstranénymi receptory viéi cizim mladatim,
v kontrastu se zdravymi samicemi. Samice bez receptor( odnasely do svého hnizda mladata po delsi
prodlevé nez béziné samice a zdroven se uchylovaly k zabiti mladat, coz u kontrolnich samic béhem
experimentu nebylo zaznamendno. Taktéz vykazovaly zvySenou agresivitu a snizenou c¢etnost lorddz

(lorddza je jednou z typickych pozic pro samice — blize popisovana v kapitole 4.; Ogawa et al., 1996).

Samotny estrogen je také potreba pro vysledny efekt pldsobeni dalSich hormond, jako je napfiklad
prolaktin (Rosenblatt et al., 1988). Hladina prolaktinu je lehce zvySena prvni 3 dny brezosti, poté se
nachazi v nizkych hladindch. Nékteré studie se vsak vtéchto vysledcich rozchazi (Bridges, 1996,
prevzato z Bridges 1990; Butcher et al., 1972). Znatelny narlst se objevuje kratce pred porodem 22.
den. Po porodu jeho koncentrace nadale roste s vrcholem béhem 6. dne od porodu, a poté jiZz postupné
klesa (Amenomori et al., 1970; Morishige et al., 1973). Pokud byl prolaktin inhibovan, doslo k opozdéni
nastupu materského chovani, projevujiciho se nepfenasenim mladat do hnizda béhem prvnich dvou

dni (Mann a Bridges, 2001).

Jako posledni hormon bych rada zminila progesteron. Od 1. dne bfezosti dochazi ke zvySovani jeho
mnozstvi. K prudkému poklesu dochazi az 20. den brezosti s narGstem hladiny estrogenu (Bridges,
1996, prevzato z Bridges, 1990; Morishige et al., 1973). Pokud byla zvifata stimulovana davkami
progesteronu, a nedoslo tedy k pfirozenému sniZzeni tohoto hormonu zapocatého 20. dnem, bylo opét

pozorovano opozdéné nastartovani materského chovani (Siegel a Rosenblatt, 1978).

Pro hlubsi pochopeni vyznam( vyssi a nizsi hladiny hormon( uddvam tabulku 1, kterd by méla

znazornovat pfiblizné rozmezi koncentraci béhem 22 dni brezosti u potkan(.

Dny brezosti Estradiol Prolaktin Progesteron
1.-5. den 0.02-0.025 ng/ml 5-47 ng/ml 15-80 ng/ml
6.-10. den 0.025-0.03 ng/ml 3-13 ng/ml 60-90 ng/ml
11.-15. den 0.03-0.06 ng/ml 1-5 ng/ml 70-115 ng/ml
16.-20. den 0.065-0.08 ng/ml 2-5 ng/ml 90-135 ng/ml
21.-22. den 0.065-0.07 ng/ml 3-30 ng/ml 30-90 ng/ml

Tabulka 1: Priblizna rozmezi koncentraci estradiolu, prolaktinu a progesteronu dle stadia bfezosti u potkand. Hodnoty

vyCteny z grafl Bridges (1996), prevzato z Bridges (1990) a Morishige et al. (1973).



Pozornost si zaslouZzi také peptidovy hormon/neurotransmiter oxytocin, jehoZ pFitomnost taktéz
stimuluje nastup mateiského chovani (Numan, 2010; Pedersen et al., 1982). Pokud byl u mysi narusen
gen pro tvorbu oxytocinu, stale vykazovaly obecné znaky materského chovani jako stavba hnizda,
pojidani placenty a prenaseni mladat. Nedochdzelo vSak ke kojeni, prestoZze matky mlékem

disponovaly, coZ vedlo k umrti vSech mladat (Nishimori et al., 1996).

Toto byl prehled nejvice studovanych latek stimulujici materské chovani. Samozirejmé je zde i fada
jinych hormon(, neurotransmiterl a jinych molekul, jako je napfiklad dopamin, norepinefrin,
cholecystokinin, placentalni laktogeny, B-endorfin ¢i serotonin, které mohou matefské chovani na

mnoha drovnich ovlivnit (shrnuto v Bridges, 1996). Nékterym se budu bliZze vénovat v posledni kapitole.

3.2. Materska péce, jeji prvky a kategorizace

Materské chovani mQzeme rozdélit na dvé skupiny: materskou péci a materskou agresi. Obé jsou

propojené podobnym hormondalnim vyladénim (Bosch a Neumann, 2012).

Jednotlivé komponenty materské péce (nékteré k vidéni na obrazku 2) mizZeme délit do dvou kategorii

dle Bridges (1996). Pokud v ramci matefské péce dochazi ke kontaktu s mladaty, jedna se o interakci

pfimou, kam muiZeme zafadit naptiklad:

e Prenaseni mladat do hnizda (tzv. pup retrieving) a jejich shlukovani v ném (tzv. grouping; Bridges,
1996; Myers et al., 1989).

e Nahrbeni nad nimi (tzv. crouching), olizovani a cCisténi (tzv. licking a grooming, LG; Bridges, 1996;
Myers et al., 1989; Champagne et al., 2003).

e Kojeni v raznych pozicich, jako je na zadech (tzv. flat-back nursing), pasivni kojeni pfi spanku i
odpocdinku (tzv. passive nursing), kojeni pfi béZném stani na misté (tzv. low nursing, taktéz blanket
nursing) Ci v postoji s nahrbenymi zady (tzv. arched-back nursing, ABN; Berretta et al., 2021; Myers

et al., 1989; Champagne et al., 2003).

Mezi nepfimé interakce s mladaty v rdmci materské péce patfi napfiklad:

e Stavba hnizda, kterd ma zabezpecit spravnou teplotu pro hold mladata a jejich ukryt pred
nebezpecim (Deacon, 2006; Bridges, 1996).
e Pojidani placenty (placentophagia), coz muiZe samicim napomahat k udrZeni hormonalniho

vyladéni potfebného pro materské chovani (Blank a Friesen, 1980; Bridges, 1996).



Obrazek 2: Vybrané prvky mateiského chovani. A) stavba hnizda, B) pfenaseni mladat, C) olizovéni a Cisténi, D) pasivni

kojeni, E) kojeni ve stoje, F) kojeni v nahrbeném postoji. Pfevzato z Berretta et al. (2021).

Vyskytem téchto prvkd, jejich kvalitou a frekvenci se nasledné hodnoti materska péce. Nejbéznéji se
pro tyto ucely uvadi pouze LG. Tento parametr byvd méreny béhem prvniho tydne Zivota, kdy jsou
samice k tomuto chovani nejvice motivované (Champagne et al., 2003). Podle mnozZstvi mateiské péce,
tedy procentualnim mnozstvim ¢asu traveného olizovanim a cisténim mladat, lze samice sefadit na
pomyslinou osu dle tohoto chovani. Na jedné strané jsou matky, které vykazuji nizké mnozstvi LG a na
strané druhé jsou matky majici vysokou miru LG. Pravé diky tomuto rozdilu mezi investicemi skrze LG
do potomstva vytvari matky odlisné typy reprodukcnich strategii (Champagne et al., 2003; Uriarte et
al., 2007; Cameron, Shahrokh et al., 2008; Cameron, Del Corpo et al., 2008; Cameron, Fish a Meaney,
2008; Sakhai et al., 2011; Parent et al., 2013; Prior et al., 2013)

Toto méreni vSak neni standardizované. Je urcité dllezZité fici, Ze rozdéleni samic na vysoky a nizky LG
je dané rozsahem hodnot chovani, kterych ty konkrétni samice v dané studii nabyvaji. Samice
s vysokym LG (high licking a grooming, HLG) jsou pak stanovené jako ty, co maji hodnoty vyssi nez
jedna smérodatnd odchylka od priiméru, a naopak samice s nizkym LG (low licking a grooming, LLG)
jsou definovany s LG nizsi nez jedna smérodatna odchylka od prdmeéru (Francis et al., 1999; Champagne
et al., 2003; Uriarte et al., 2007; Cameron, Shahrokh et al., 2008; Cameron, Del Corpo et al., 2008;
Cameron, Fish a Meaney, 2008; Sakhai et al., 2011; Parent et al., 2012; Prior et al., 2013). Pfiklad
takového rozdéleni je znazornéno na obrdzku 3. Toto chovani je pro kazdou matku charakteristické a
pretrvavd béhem celého jejiho Zivota. Tato vlastnost se neméni a je zaroven prendsena do dalsich
generaci. Nebyly pozorovany ani zmény pfi jinych velikostech vrh{, nacasovani odstavu ¢i poméru
pohlavi ve vrhu (Francis et al., 1999; Champagne et al., 2003; Cameron, Shahrokh et al., 2008;
Cameron, Del Corpo et al., 2008; Cameron, Fish a Meaney, 2008).
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Obrazek 3: A) matka pecujici o sva mladata prostiednictvim olizovani a Cisténi, B) rozdéleni kohorty samic dle miry LG.

Prevzato z Cameron, Shahrokh et al. (2008).

Jsou vSak moznosti, jak dany styl mateiské péce zménit v nasledujicich generacich i k Uplnému opaku
a jednim z nich je pravé bohatost socidlniho prostredi, ve kterém se bude jedinec nachazet po odstavu.
Champagne a Meaney (2007) provedli pokus, kdy se mladata po odstaveni odebrala a byla umisténa
do 3 odlisnych prostiedi. Jedna z moznosti byla izolace, samotné mladé bylo umisténé do malé klece
s draténou podlahou. Dal$i moznost byl chovny standard pro potkany, dvé mladata ze stejného vrhu
stejného pohlavi, byla umisténa do vétsi klece z plexiskla a podestylkou. Posledni moznosti bylo
obohacené prostredi, velka klec s nékolika patry a komlrkami, propojenymi tunely a pravidelné
obménovanymi hrackami. U potomk( matek s vysokym LG umisténych do izolace doslo k zméné stylu
péce. Samicky, které by mély v dospélosti mit taktéz vysoky LG vykazovaly chovani nizkého LG. Tuto
nizkou hladinu LG pak predavaly i svym potomkim. Naopak tomu bylo u samic s nizkym LG a jejich
potomky v kvalitnéjSim prostredi (Champagne a Meaney, 2007). Fenotypovy zvrat mlZe také nastat
vlivem stresové situace béhem brezosti, ktera snizi u hodné pecujicich matek LG a tento fenotyp

nizkého LG bude prendsen do dalsi generace (Champagne a Meaney, 2006).

Zda se, ze hladiny hormond, jejich receptorll a celkové nastaveni centralni nervové soustavy, mohou
byt pficinou rozdilného chovani. Napfiklad u mladat matek s nizkym LG byly zaznamenany vy3si hladiny
progesteronu v dospélosti, narozdil od estrogenu, kde se hladiny mezi samicemi vyrazné nelisi
(Cameron, Del Corpo et al., 2008). Pravé na zménach mnozstvi ERa (receptor estrogenu) v medidlni
preoptické casti hypothalamu (MPOA), kde dochazi k nastartovani materského chovani (Numan, 2010)
bych rada popsala jeden z mechanism( epigenetickych modifikaci (graficky zndzornény na obrazku 4)

zpUsobenych stylem materské péce (Champagne, Weaver et al., 2006; Champagne a Curley, 2005).

10



Methylove
skupiny

:
L 1] —

Vysoky L6/ x° o Statsh
Promotor ERa O 12iah) o]
- '\ )
Stat5b
Methylove
gy [ o
Nizky LG —*
\ —_ —_—
Promotor ERa
Created in BioRender.com bio

Obrazek 4: Mechanismus epigenetické modifikace v promotoru estrogenového receptoru. Vytvofeno pomoci

BioRender.com, dle informaci pFevzatych Champagne a Curley (2005) a Champagne, Weaver et al. (2006).

Bylo prokazano, Ze matky svysokou mirou mateiské péce danou frekvenci LG maji vice mRNA
transkriptl pro tvorbu estrogenovych receptord nez matky s nizkou frekvenci LG. ZvySena exprese je
podminéna uvolnénim vazebného mista pro transkripéni faktor Stat5b. To je do jisté miry obsazeno
methylovymi skupinami cytosind. Ma-li tedy byt exprese posilena, musi dojit k demethylaci
v promotoru genu. U matek s nizkym licking a grooming je tedy vazba Stat5b inhibovana silnou
methylaci a zaroven nizkou hladinou transkripéniho faktoru v hypothalamu. Dle mnoZstvi materské
péce tak lze regulovat expresi urcitych latek plsobicich na finalni fenotyp a pfedavat toto nastaveni do
dalsich generaci (Champagne, Weaver et al., 2006; Champagne a Curley, 2005). Zaroven bylo u matek
s nizkym LG nalezeno vice ERa v anteroventralnim periventrikuldrnim jadfe preoptické ¢&asti
hypothalamu (AVPVn). Pomér v mnozstvi ERa mezi MPOA a AVPVn bude tedy zdsadni pro vysledné

matefské chovani (Cameron, Del Corpo et al., 2008).

3.2.1. Materska separace a vystaveni stresu

Materskd péce se také zasadné podili na nastaveni citlivosti osy hypothalamus-hypofyza-nadledviny
(hypothalamic-pituitary-adrenal, HPA) béhem ontogeneze mladat. HPA osa je zodpovédna za kaskadu
reakci v odpovédi na stres. Pokud je organismus vystaven stresové situaci, hypothalamu z
paraventrikuldarniho jadra (¢ast hypotalamu odpovédna za reakci na stres) uvolni arginin vazopresin
(AVP) a kortikoliberin (CRH) scilem podnitit hypofyzu k reakci. Zni se nasledné vypusti
adrenokortikotropni hormon (ACTH) z kortikotropnich center do krevniho recisté. Tato zprava se
dostane k nadledvinam, které budou reagovat produkci glukokortikoidd (CORT). Ty se nasledné krvi
prenasi zpét do vyssich center, kde jsou vazany na své receptory a signalizuji zastaveni produkce AVP,

CRH a ACTH (Papadimitriou a Priftis, 2009).
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Pti testovani kortikoliberinG a jejich vlivu na chovani vic¢i mladatim byl prokazan efekt na inhibici
materského chovdni. Inhibice se projevila jak u samic, ktera zddna mladata zatim neodchovala, tak i u
jiz zkuSenych samic. Ty vSak ani pfi vysSich davkdch mladata nezabily na rozdil od nezkusenych samic
(Pedersen et al., 1991). Studie prokazaly i rozdil ve funkci HPA osy mezi sam¢im a samic¢im pohlavim.
Samice vykazuji rychlejsi odpovéd' s vypusténim vétsiho mnozstvi stresovych hormond. Tento rozdil je
zpUsoben predevsim interakci HPA osy s hormony pohlavnich organl (Workman et. al., 2014). Rozdil
mezi samci a samicemi mUZeme nalézt také v reakci na vystaveni prenatdlnimu stresu v obdobi
embrya. Je-li matka béhem posledniho tydne brezosti vystavena stresové udalosti, samci potomci

projevuji feminni sexualni chovani. Naproti tomu u samic nebyl prokdzan zadny vliv (Ward, 1984).

Mladata potkan( v rozmezi prvnich 4. -14. dni Zivota vstupuji do tzv. hyporesponsivni stresové periody
(SHRP; Levine, 2002), taktéz znamé pod nazvem stress non-responsive period (SNRP; Sapolsky a
Meaney, 1986). V tomto obdobi dochazi k utlumeni odpovédi na stres v ramci HPA osy. K tomu, aby
k utlumeni doslo, je zapottebi matefska péce. Mezi prvky s nejvyssim ucinkem patfi: licking a grooming
(potlacuje produkci ACTH), kojeni (zplsobuje, Ze nadledviny mladat nereaguji na vlastni ACTH) a
pasivni kontakt uklidfiujici mladata, ¢imz se zamezuje jejich vystaveni stresu, ktery normalné spousti
produkci CRH a odpovéd na stres (Levine, 2002). Pravé materskd separace muze byt pro mladata
velkym stresorem. Ve studii provedené Rhees et al. (2001) probihal vyzkumu vlivu stresu na samice,
béhem néhoZz byla mladata 8 dnl jednou denné na 6 hodin odebrana matce. Tato separace
neprokazala zadny vliv na nastup pohlavni dospélosti, ovulacni cyklus ¢i hladinu kortikosteronu pred a
po vystaveni stresu. Nicméné bylo prokazano, Ze zvitata, ktera prodélala separaci, se daleko pomaleji

navracela do klidu (Rhees et al., 2001).

Odstav u mysi nastava v ramci 18. aZ 28. dne po narozeni. Pokud je matka odstavuje dfive, projevuje
se to na jejich socidlnim chovani. Samice odstavené 28. den vice pronikaji do socidlni skupiny a
interaguji s jinymi jedinci nez samice odstavené 21. den po narozeni. NaCasovani odstavu pfechazi i do
dalsich generaci. Pokud k nému dojde béhem dospivani samic dfive, samy maji tendenci odstavovat

své potomky brzy. Neni vSak zaznamenan rozdil v jejich materské péci (Curley, Jordan et al., 2009).

3.2.2. Epigeneticky mechanismus modulovani HPA osy

Druhym prikladem epigenetickych modifikaci je regulace tvorby glukokortikoidnich receptord (GR)
v hipokampu. Ty v ramci HPA osy vaZi glukokortikoidy a aktivuji negativni zpétnou vazbu v odpovédi na

stres. Rozdil v jejich produkci je opét spojovan s odliSnou intenzitou methylace promotoru daného
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genu. Ta je pozorovatelna jiz béhem prvniho tydne Zivota a zachovava se aZ do dospélosti (Weaver et

al., 2004).

Dle Hackman et al. (2010) je aktualni model regulace exprese nasledujici (viz obrazek 5):

5-hydroxytryptamin (5-HT) vlivem stimulace matefskym LG zvySuje afinitu ke svému membranovému
receptoru (5-HT7). Vazba vysle pres druhého posla, jimz je cyklicky adenosinmonofosfat (cAMP), signdl
k zahdjeni ¢innosti protein kindzy A (PKA). Vysledkem této reakce je tvorba transkripéniho faktoru
nerve growth factor-inducible A (NGFiA) a CREB-binding protein (CBP), ktery se jako koaktivator taktéz
Ucastni transkripce genl pro receptory GR (Meaney a Szyf, 2005). CBP je acetyltransferaza, kterd ma
schopnost pridavat acetylové skupiny na histony. V tomto pripadé konkrétné na 9. lysin histonu 3 (H3-

vrve

se rozvolni a tim i zpfistupni pro dalsi Upravy a samotnou transkripci (Meaney a Szyf, 2005).
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Obrazek 5: Schéma epigenetického mechanismu skrze LG v modulaci odpovédi na stres v ramci HPA osy. Pfevzato

z Hackman et al., 2010).

Cim silnéji je promotor genu methylovany, tim vice klesd schopnost NGFiA se k nému vazat a zvySovat

ucinnost transkripce (Meaney a Szyf, 2005). Samice s vysokym LG, na rozdil od matek s nizkym LG,
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zabezpecuji potomkim vice demethylovany promotor pro receptor glukokortikoidll, vétsi mnozstvi GR
receptorl a nizsi hladiny ACTH, CRH a CORT béhem stresové udalosti. Toto vSe umozZiiuje potomkim
reagovat na stres mirnéji a zaroven ho i lepé snaset (Weaver et al., 2004; Fish et al., 2004; Hackman et

al., 2010).

3.3. Materska agrese

Matefska agrese je jednim z aspektll materského chovani a slouzi zejména k ochrané nové narozenych
mladat proti ostatnim dospélym samclm a samicim (Bridges, 1996). Oproti matefské péci se ji ve
studiich nedava stejny prostor, ackoliv je pro materské chovani také zdsadni. Na rozdil od obecné
agrese, kterou do urcité miry vykazuji vSichni jedinci relativné konstantné, materska agrese se béhem
dospivani potomkd pomalu vytraci ¢i mizi témér okamizité, je-li matka od mladat umysiné izolovana
(Rosenblatt et al., 1994). Materska agrese u potkant narlistd béhem 16. dne bfezosti a dosahuje
maxima mezi 1.-4. dnem po porodu. Za 14 dni po ném zacina klesat a zanika, kdyz jsou mladata 24. dni
stara (Mayer et al., 1987). Oproti materské péci nevyZzaduje materska agrese hormony hypofyzy a nizké
hladiny progesteronu na konci brezosti. Pocatecné je sice také stimulovana hormonalné, po porodu je

vsak udrZzovéana pravdépodobné pachem potomk( (Rosenblatt et al., 1994).

Nebyl prokazan zadsadni rozdil v matefské agresi mezi matkami s vysokou ¢i nizkou mirou materské
péce. Ve studii provadéné Ruthschilling et al. (2012) pozorovali chovani kojicich samic na samciho
vetrelce. Nenasli Zadny rozdil v agresivnich postojich a Utocich, avsak jako signifikantni se prokazala

vySsi Cetnost v kousani u samic s vysokym LG (Ruthschilling et al., 2012).

4. Vliv materské péce na sexualni chovani samic

Jak mateiska péce, tak i reprodukéni strategie jsou prendseny z matky na potomky. Zajimavy je
predevsim prenos na dcery, kde matefsky vliv patrné hraje dalezitéjsi roli jakoZzto faktor rozhodujici o
budoucim typu strategie (Cameron, Del Corpo et al., 2008; Cameron, Shahrokh et al., 2008; Cameron,
Fish a Meaney, 2008). Zde uvadim podrobny popis studii, i kdyzZ jich zatim neni mnoho, které pfinesly
zasadni poznatky o odlisSném sexudlnim chovani potkanich samic v zavislosti na typu materské péce,

kterou obdrzely béhem dospivani.
Cameron, Fish a Meaney (2008) provedli experiment ve stimulaéni komofe (pacing chamber, navrh

komory v Cameron, Fish a Meaney, 2008 prevzat z Erskine, 1987), kterd byla rozdélena do tfi ¢asti. Jen

jedna sekce umozriovala volny pohyb (zde byly umistovany samice) do dalsich dvou sekci, kde byli
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umisténi samci (v kazdé sekci jeden, oba vidy s odliSnym typem matky stanovené dle LG). Samice
v experimentu byly odchované jak matkami svysokym LG (dale oznaCované jako M-HLG), tak
s matkami nizkym LG (ddle oznacované jako M-LLG) a bylo pozorovano, jaky ma materskd péce vliv na
jejich reprodukéni chovani. Chovani bylo pozorovano po dobu 45 minut, nebo do prvnich 15 vaginalné-
cervikalnich stimulaci (vaginal- cervical stimulations, VCS). U M-HLG samic byl mensi kvocient lordézy
v porovnani s M-LLG samicemi. Kvocient lorddzy je ,podil pokust o pdreni (mounts), které jsou
doprovdzeny lorddzou“, prevzato z Uriarte et al., 2007. Lorddza je samici pozice (viz obrazek 6 - vpravo),

ktera vyjadtuje jeji sexualni receptivitu (Brandling-Bennet et al., 1999).

Obrazek 6: Fotografie pareni potkand, vlevo — samec, ktery se pokousi parit se samici (mount), vpravo — samec, ktery

pronikl do samice (intromission) a samice v pozici lordézy. Pfevzato z Agrati (2022).

U M-HLG samic byla pozorovana delsi doba inter-intromission intervall (doba od prvniho proniknuti
samce do samice aZ po ejakulaci) béhem pareni se samci nez u M-LLG samic. M-HLG samice také travily
vice celkového ¢asu v samcich sekci (oproti M-LLG samicim, ty zUstaly vice ¢asu ve svém oddéleni),
zvlasté pak u M-HLG samcll. Tento poznatek pravdépodobné souvisi i s rozdilem, Ze M-HLG samice
obdrzely vice pokusl o pareni (mounts, viz obrazek 6 - vlevo) od samcll nez M-LLG samice (z toho vice
pokusl pochazelo od M-HLG samcll). AvSak M-LLG samice ptijaly od samcl vice ejakulaci (zde jich bylo
vice od M-LLG samcll). Analyza ukazala, Ze béhem experimentu M-HLG samice potiebovaly vice ¢asu
dosahnout prvnich 15 VCS a také vice mounts od samc(, aby probéhlo proniknuti (intromission — viz
obrazek 6 — vpravo) a ejakulace. Na zavér experimentu byl méfen pocet samic, které béhem néj
zabrezly, a velikost jejich vrhll. Bfezost byla cetnéjsi u M-LLG samic, velikost vrhll u M-LLG a M-HLG
byla stejnd. Vramci studie byly tedy prokazany rozdily v reprodukénim chovani mezi M-LLG (13

jedincl) a M-HLG (11 jedincl) samicemi (Cameron, Fish a Meaney, 2008).

Dalsi studie Cameron, Del Corpo et al. (2008) byla taktéz provedena v stimulacni komore stejné jako

v Cameron, Fish a Meaney (2008) a zaroven v aréné. V aréné byla vidy umisténd jedna samice (M-LLG,

nebo M-HLG) a jeden samec (materska péce nebyla uvedena). Vysledky z arény (10 M-LLG a 10 M-HLG
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samic) i ze stimulaéni komory (12 M-LLG a 12 M-HLG samic) uvadi vyssi bodové hodnoceni lordézy
(bodové hodnoceni — viz obrazek 7) pro M-LLG samice. Tento zdvér uveden také v Cameron, Fish a
Meaney (2008). V stimulac¢ni komore, ovsem nebyl signifikantni rozdil v délce inter-intromission
interval( (tendence tu vsak byla), ktery byl uvddén v Cameron, Fish a Meaney (2008). Dalsi vysledky ze
stimulacni komory se zamérovaly na vliv cross-fostering (vyména narozenych mladat mezi samicemi)
testu na hodnoceni lordéz a délku inter-intromission interval(. U&inek testu (7-13 jedinc( v kazdé
skupiné) byl prokazan pouze u M-LLG samic. Samice s biologickou matkou s nizkym LG vychované
taktéZz matkou s nizkym LG mély vyssi Cetnost lorddz a kratsi inter-intromission intervaly neZ samice
vychované matkou s vysokym LG, ale biologicky pochazejici od matky s nizkym LG. At byly M-HLG
samice vychované matkou s nizkym, ¢i vysokym LG nebyla na nich pozorovana zména ani v jednom
sledovaném prvku chovani. Tato studie také pfinesla poznatek, Ze M-LLG samice pohlavné dospivaji o
par dni dfive (cca 4 az 5 dn(i dfive). V rdmci této studie tedy byly objeveny dalsi poznatky o prenatalnim
a postnatalnim vyznamu matky v rdmci vyvoje reprodukéniho chovani samicich potomku a dalsi mozny
pozitivni vliv na reprodukéni Uspésnost M-LLG samic dany dfivéjSim nastupem reprodukéniho obdobi

(Cameron, Del Corpo et al., 2008).

Zadna

lordéza

Obrazek 7: Tribodové hodnoceni lordézy. Prevzato z Hardy a DeBold (1972) a upraveno (popisky preloZzeny do ¢eského

jazyka a otoceno do vodorovné polohy)

Na zménu reprodukcniho chovani samic danou materskou péci byla zamérena i studie Uriarte et al.
(2007). Tento experiment byl provadén opét v aréné, kde byla vidy umisténa jedna samice (M-LLG,
nebo M-HLG) a jeden samec (materska péce nebyla uvedena) po dobu 15 minut. M-LLG samice (10
jedinct) mély vyssi hodnoceni lordézy nez M-HLG samice (13 jedinc(l). Vyssi trend vykazoval také
kvocient lorddzy u M-LLG samic, avSak rozdil s M-HLG samicemi nebyl signifikantni. Zaroven tato studie
neprokazala rozdil v ndstupu pohlavni dospélosti mezi M-HLG a M-LLG na rozdil od Cameron, Del Corpo
et al. (2008). Predstavila vSak duleZity poznatek, Ze u M-HLG samic (10 jedincd) je nizsi mnoZstvi
uvolnénych vajicek z vajecnikli v rdmci o¢ekdvané ovulace nez u M-LLG samic (13 jedincu; Uriarte et

al., 2007).

Jiny pfistup pro pozorovani reprodukéniho chovani zvolili Prior et al. (2013). Ve své studii se tentokrat

pokouseli navodit podminky blizsSim redlné situaci, a to skupinového pareni. Samice (24 jedinc(, do
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statistické analyzy pouZito pouze 11 M-LLG a 10 M-HLG) nebyly pozorovany individualné, nybrz ve
skupiné o 6 jedincich (2 M-LLG samice, 2 M-HLG samice a 2 samci, oba s matkou hodnocenou stfedni
matefskou péci) a po delsi dobu (36 hodin, vyhodnocovano i prvnich 15 VCS). Tentokrat byla vyuzita
testovaci komora rozdélena do dvou ¢ésti. Do jedné byly umistény samice s moznosti volného pohybu
mezi obéma sekcemi. Do druhé byli umisténi samci s omezenim pohybu do samici sekce. Vysledky
potvrdily predchozi tvrzeni Cameron, Fish a Meaney (2008), Ze samci dosahli vice ejakulaci s M-LLG
samicemi. Toto ale platilo pouze pro prvnich 15 VCS. Na konci 36 hodin (nebyl uveden pocet VCS) se
ale ukazalo, ze mezi samicemi nejsou rozdily v poctu pfijatych ejakulaci. Jak v ramci prvnich 15 VCS, tak
béhem 36 hodin samci uskutecnili vice proniknuti (intromissions) do M-LLG nez do M-HLG samic.
V ramci této prace nebyly nalezeny ani nékteré dalsi rozdily uvadéné ve studii Cameron, Fish a Meaney
(2008). Prvnim je, Ze béhem prvnich 15 VCS a ani béhem 36 hodin nebyl pozorovan rozdil mezi M-HLG
a M-LLG samicemi ve vstupech do samdi ¢asti komory a tentokrat travily vice ¢asu v samdi ¢asti M-LLG
samice. Druhy byl, Ze M-LLG samice potfebovaly vice ¢asu dosdhnout 15 VCS oproti M-HLG samicim.
Tretim bylo, Ze za 36 hodin nebyl rozdil v mnoZstvi pfijatych ejakulaci mezi samicemi. Za ¢tvrté nebyl
nalezen rozdil v poctu bfezich samic mezi M-LLG a M-HLG samicemi. Patym rozdilem byl pocet pokus(
o pareni. Zde béhem prvnich 15 VCS obdrzely vice pokusl o pareni M-LLG samice, ne M-HLG samice.
Avsak béhem 36 hodin pokusy o pareni s M-HLG stouply, a dokonce prevysovaly M-LLG samice. Kromé
vyse zminénych rozdill mezi dvéma fenotypy samic bylo dale zaznamenano, Zze M-LLG samicim trvalo
kratsi dobu, nez se zacaly pafit se samci, avsak trvalo delSi dobu, nez s nimi samci ejakulovali po vstupu
do samci sekce, nebyl vSak prodlouZen ¢as do obdrzeni mounts nebo intromissions. Tato studie tedy
popisuje vliv materské péce na reprodukéni chovani samic v méné omezeném ¢asovém useku a ve vice
pfirozené socialnim prostfedi a zdroven poukazuje na vymizeni rozdilu v reprodukéni Uspésnosti
hodnocené podle bfezosti. Prace také naznacuje, Ze charakteristiky M-HLG samic mohou byt
vyhodnéjsi v rdmci dlouhodobéjsiho ¢asového Useku, a Ze samci vykazovali vétsi preferenci pro M-HLG

samice (Prior et al., 2013).

Pravé na to, jak samici sexudlni chovani dané materskou péci ovliviiuje preference samcd, se blize
zaméfil Sakhai et al. (2011). BEhem experimentu byla pouZita testovaci aparatura rozdélena na tfi ¢asti,
v centralni ¢asti byli po jednom umisténi samci (materska péce nebyla uvedena) v kazdé ze zbylych
dvou sekci byla umisténa jedna samice (obé vzdy s odliSnym typem matky stanovené dle LG). Samcim
bylo umoZnéno se volné pohybovat do samicich sekci a vysledky experimentu byly vyhodnocovany po
15 minutdch. Pokud samec nebyl ve své sekci, travil vice ¢asu v oddéleni M-LLG samice. To
pravdépodobné ovlivnilo vétsi pocet mounts a intromissions ziskanych M-LLG samicemi. Uspé$né
proniknuti do samice trvalo déle u M-HLG samic. Zaroven byl pozorovan trend pro delsi ¢as dosahnuti

ejakulace od prvniho proniknuti s M-LLG samicemi. Je vSak tfeba se na tyto informace divat kriticky,
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jelikoZz samci béhem pokusl ejakulovali pouze ttikrat (z 11 pokust), pokazdé pouze s M-LLG samicemi.
M-LLG samice mély vyssi kvocient lorddzy, vétsi frekvenci poskakovani (hopping) a rychlych pohybu
(darting). Tendence byla i pro vétsi frekvenci vrténi usima (ear wiggling) u M-LLG samic, avsak
v porovnani s M-HLG samicemi nevysla signifikantné. Hopping, darting, ear wiggling jsou proceptivni
prvky, kterymi samice mizZe podnitit samce k pafeni (Brandling-Bennet et al., 1999). BE€hem studie byla
zkoumadna i preference samce, ktera byla dana pouze pachem M-LLG a M-HLG samic. Vysledek vsak
neprokazal zadnou Cichovou preferenci. Tato studie ukazuje, Ze samci uprednostiiuji M-LLG samice a

Ze preference nebude dana pachovymi stimuly, ale spiSe chovanim samic (Sakhai et al., 2011).

U matek s vy$sim LG je téz béhem 20. dne brezosti vyssi hladina testosteronu, kterd nesouvisi s poctem
plodd samcl v déloze (Cameron, Del Corpo et al., 2008). Je mozné, Ze vysSi mnozstvi testosteronu
ovlivni i potomky v déloze. Hladiny testosteronu, které jsou u samcich potomk vétsi nez u samicich,
pravdépodobné zapficinuji vice olizovani anogenitdlni oblasti (anogenital licking) matkou (Moore
a Morelli, 1979). Bézny licking je vSak u obou pohlavi vyrovnany. Pokud byl mladym samickam podavan
testosteron, vybudilo to jejich matky, aby je také vice anogenitalné olizovaly (Moore, 1982). Neni jasné,
jestli LG ovliviiuje snahu samice pafit se s jinou samici, jelikoZ se zde vysledky rozchazi. Parent et al.,
(2013) uvadi, Ze typ materské péce neprokazal Zadny rozdil ve snaze samice o pareni s jinou samici.
Zatimco Moore (1984) pozoroval u samic, které byly vychovany matkou s nizsim licking méné pokusu

0 pareni se se samici.

Shrnout poznatky jednotlivych studii je velmi obtizné, jelikoZz kazda volila jiny design pribéhu
experimentu. VSechny prace vSak nasly rozdily v sexudlnim chovani samic, které jsou patrné dané
odliSnym typem materské péce, ktera jim byla v mladi poskytnuta. Jednim z mala konzistentni vysledku
se zda byt vyssi ¢etnost lorddzy u M-LLG samic, znadici jejich vyssi sexudlni receptivnost vic¢i samclm,
a delsi doba nutnd pro Uspésné pareni M-HLG samic se samci. V podminkach, kdy je na samice kladen
tlak rychle se pafit, mUze praveé strategie M-LLG samic pozitivné ovliviiovat jejich fitness (Cameron, Fish
a Meaney, 2008; Cameron, Del Corpo et al., 2008; Sakhai et al., 2011; Uriarte et al., 2007; Prior et al.,
2013).

5.  Vliv matefské péce na dalsi typy chovani samic

Mira matefské péce ma vliv i na postaveni a chovani samicich potomkd v rdmci socialni skupiny. M-
HLG samice se vice zapojuji do kontaktu s neznamymi jedinci oproti M-LLG samicim (Starr-Phillips a
Beery, 2014). Zajimavé je i zjiSténi, Ze samice vychované matkami s vysokym LG se malokdy stavaly

dominantnimi jedinci (béhem her v mladi vykazovaly nejmensi frekvenci dominantnich prvki, jako je
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naptiklad pinning, kdy jedinec tlaci prfednimi tlapkami druhého jedince (leziciho na zadech) k zemi a
snazi se ho zalehnout — viz obrazek 8). Zaroven ty samice, které v dospélosti vykazuji vice dominantnich

prvk( chovani, rodi vétsi vrhy, ale pouze za pfitomnosti i ostatnich typl samic (Parent et al., 2013).

Obrazek 8: Fotografie hry, ukazuje vrchni zvite v pozici pinning. Pfevzato z Trezza et al. (2010).

Vliv materské péce byl prokazan i na tzkostlivost potomku. Studie Caldji et al. (1998) zaznamenala vice
Casu straveného exploraci v centru arény béhem open-field testu (jeden z moznych navrh( testu
znazornén na obrazku 9-A) u M-HLG potomk(, M-HLG potomci tedy byli méné uzkostlivi. Tyto vysledky
u samic opét prokazala studie Pefia a Champagne (2013) a také Francis et al. (1999), ktefi béhem
experimentu provedli i cross-fostering test. Cross-fostering test ukazal, Ze samice s biologickou matkou
s vysokym LG vychované matkou s nizkym LG vykazovaly snizeni explorace v porovnani s kontrolnimi
skupinami. Zaroven samice s biologickou matkou s nizkym LG vykazovaly vyssi exploraci, pokud byly
vychovany matkou s vysokym LG, v porovnani s kontrolnimi skupinami. Informace o vlivu mateiské
péce na chovani potomkl béhem open-field testu prinesla také studie Uriarte et al. (2007). U M-HLG
potomkUl byla zaznamenana vétsi lokomoce a kratsi doba pro vstup do centralni ¢asti arény. Prace vsak
neprokazala Zadny rozdil pro ¢as straveny v centru arény. OdliSnou dobu stravenou v centru arény mezi
M-HLG a M-LLG potomky nezaznamenala ani studie Starr-Phillips a Beery (2014). Béhem light-dark box
testu (jeden z moznych ndvrhi testu znazornén na obrazku 9-B) vSak vyzkumnici pozorovali, Zze M-HLG
samice travily vice ¢asu v osvétlené zéné a také, Zze M-HLG samice v rdmci elevated plus maze testu
(jeden z moznych ndvrhi testu znazornén na obrazku 9-C) vice explorovaly a méné defekovaly (Starr-
Phillips a Beery, 2014). Z vysledkl je tedy patrné, ze M-HLG potomci lépe zvladaji stresové situace,
které predstavuje vystaveni novému prostfedi vramci rGznych testd, nez M-LLG potomci.

Mechanismus, ktery za timto rozdilem muze stat, je blize popsan v kapitole 3. 2. 2.
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Obrazek 9: Grafické znazornéni ndvrh( aparatury pro: A — open-field test, B — light-dark box test, C — elevated plus maze

test, D — Morrisovo vodni bludisté. Vytvofeno pomoci BioRender.com.

Vyzkum Barha et al. (2007) popisuje i vliv materské péce na kognici potomk(. Béhem working memory
performance testu vykazovaly lepsi vysledky M-LLG samice. Naopak lepsich vysledk( z hlediska uceni
a paméti dosahovali M-HLG potomci v Morrisové vodnim bludisti (Liu et al., 2000 navrh bludisté
prezvan z Morris et al., 1982; jeden z moznych navrh( testu znazornén na obrazku 9-D). V pribéhu 2.
az 4. dne testu nasli M-HLG potomci platformu za kratsSi dobu a urazili u toho kratsi vzdalenost. V rdmci
studie byl proveden i cross-fostering test. Vysledky ukazaly, Ze cross-fostering nema u M-HLG potomk{
vliv na nalezeni platformy. Naopak biologicti potomci matky s nizkym LG, vychovani matkou s vysokym
LG, vykazovali stejné vysledky jako M-HLG. Zaroven potomci matky s nizkym LG a vychovani matkou
s nizkym LG méli v porovnani s ostatnimi (vSichni biologicti M-HLG a biologi¢ti M-LLG potomci
vychovani matkou s vysokym LG) signifikantné horsi vysledky, tentokrat vSak pouze béhem 2. a 3. dne

(Liu et al., 2000).

Na druhou stranu nebyl nalezen uUcinek materského chovani na cetnost jedeni, piti, skupinového
¢isténi, odpocinku (Parent et al., 2013), ani vdhu mladat od narozeni az po odstav. Avsak bylo
pozorovano, Ze mladata matek s vysokym LG drive oteviraji oCi (Uriarte et al., 2007; Champagne et al.,

2003).

Studii zabyvajici se vlivem materské péce na agresivitu potomkl je pomérné malo. Jesté mensi
mnozZstvi se zaméruje na plsobeni na sami¢i potomky. Zde bych vsak chtéla predstavit nékolik praci,
které popisuji vliv matky na agresivni chovani jejich potomku. Parent a Meaney (2008) béhem bojovych
stfetl v ramci her juvenilnich jedinc( nezaznamenali Zadny rozdil mezi M-LLG a M-HLG samickami,
ktery by naznacoval vliv mateiského LG na agresivitu samicich potomkd. Na druhou stranu Cameron,
Del Corpo et al. (2008) a Cameron, Shahrokh et al. (2008) pti pozorovani samiciho reprodukéniho

chovani béhem paficich testl u potkanl prokazali zvySenou agresivitu vici samci u samic vychovanych
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matkami s vysokym LG. Nepokouseli se vSak zjistit pretrvani tohoto chovani béhem cross-fostering

testu.

Plyusnina et al. (2009) provedli v ramci studie cross-fostering test, kde pozorovali zménu chovani dvou
potkanich linii jiného behavioralniho typu pfi vychové nahradni matkou. Jedna linie byla selektovana
pro agresivni chovani a druha pro klidné chovani viéi lidem po 65 generaci. U samicéich potomki
nedoslo ani v jednom pripadé ke zméné chovani po vzoru matky. Efekt cross-fostering testu na
predacni agresivitu (mérenou dle mnozstvi pripadd, kdy doslo k zabiti mysi) béhem 30. a 90. dne Zivota
potomkd zaznamenali Flandera a Novakova (1975). U biologickych potomk( agresivni matky
vychovanych neagresivni matkou, doslo k snizeni agresivity (v porovnani s biologickymi potomky
neagresivni matky vychovanych agresivni matkou) pfi pokusu béhem 30. dne, ale nedoslo k nému

béhem 90. dne Zivota (Flandera a Novakova, 1975).

U mysi agresivitu sledovali Haug a Pallaud (1981). Vyzkum provedli na dvou mysich kmenech (C57 BL/6
a C3H/He), kde samice jednoho kmene (C57 BL/6) vykazovaly agresivni chovani vici vetrelclim, ale
pouze pokud vetfelcem byla samice, ktera kojila. Cross-fostering test mezi kmeny vSak nezménil
agresivni chovani potomkd po vzoru matky, kterd je vychovala. Dalsi prace se zamérovaly i na jiné
druhy hlodavcd. McCarty a Southwick (1979) se pokouseli zménit agresivni chovani pomoci cross-
fostering testu mezi dvéma odliSnymi druhy kfeckd. Jako agresivni druh poutzili kfecka prériového
(Onychomys torridus) a protikladem zvolili kfecka bélonohého (Peromyscus leucopus). Diky vychové
jinou matkou doslo k poklesu agresivity u kreckl prériovych viéi laboratorni mysi, nebyl ale
zaznamenan zadny rozdil v agresivité u kfeckd bélonohych. Velmi podobnou studii provedli Bester-
Meredith a Marler (2007). Jako agresivni druh tentokrat zvolili kiecka kalifornského (Peromyscus
californicus), neagresivnim druhem byl opét vybran kiecek bélonohy. Samice kalifornského krecka
vychované méné agresivni matkou opét vykazovaly v dospélosti méné agresivity, tentokrat
bé&hem neutral arena testu. Snizena agresivita je vtomto pfipadé spojovana s nizsi materskou péci,
stanovenou pomoci mnozstvi HNGI (huddling — velmi podobny prvek jako crouching, kojeni, grooming
a Cas traveny v hnizdé). Opét vsak nedoslo ke zméné chovani u kieckd bélonohych. Z dosavadnich
vysledk(l mlzZeme usuzovat, Ze agresivita (a jeji rGzné formy) je velmi komplexni chovani, které nelze

vysvétlit pouze materskym vlivem a typem materské péce.
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6. Vlivgenl na materské chovani

V ramci SirSiho uvaZzovani o maternalnim vlivu jako o souhrnu negenetickych i genetickych faktort a
jejich interakci, které pak souhrnné ze strany matky ovliviuji vysledny fenotyp potomkd je treba kratce
zminit i to, co se vi o pfimém vlivu nékterych genl na materské chovani. V predchozich letech bylo
popsano alespon devét gend, které podminuji materské chovani a naruseni jejich transkripce mize mit
vliv na péci a Uspésné odchovani mladat (shrnuto v Leckman a Herman, 2002; shrnuto v Bridges, 1998).
Jako vybrané priklady bych zde bliZze popsala obecné plsobeni dvou genl pro transkrip¢ni faktory a

zaroven dva geny, které slouzi ke spravné funkci jiz vySe zminénych signdlnich latek.

Jako prvni zminuji Peg3 (paternally expressed gene-3), ktery patfi mezi transkripcni faktory, jejichz
exprese je z matcina chromozomu utlumena. Pokud je gen, ktery pochazi od otce poskozen, samice
poskytuji méné LG a mateiského mléka (Champagne et al., 2009), cozZ vede k velké imrtnosti mladat.
Mlécné Zlazy vSak funguji a jsou vyvinuty spravné. Matky zaostavaji i v dalSich prvcich materského
chovani jako je stavba hnizda, pup retrieving a crouching. BEhem dalSich vrh( se v3ak péce zlepsuje (Li,
1999). Samice také rodi mensi vrhy, nez je obvyklé, a ony samy jsou od narozeni mensi (Casto se
nedozZiji dospélosti) nez zdravi jedinci. Pravdépodobny divod je nizkd porodni vaha, kterd je
znevyhodnuje pfi kompetici o mléko se sourozenci, u nichZ neni gen poskozen (Kim et al., 2013). Dcery
téchto samic jiz nemaji nedostatky ve stavbé hnizda ¢i crouching pozice, ale je u nich stale delsi doba
pro pup retrieving. Zajimavé je, Ze toto zjisténi neplati jen pro dcery s nefunkéni alelou, ale i pro zdravé
samice vychované matkou s mutaci. TudiZ se zde bude projevovat i epigeneticky mechanismus (Curley

et al., 2008).

Dalsim transkripénim faktorem s vyraznym efektem na matefskou péci a fitness mladat je Fosb (FBJ
osteosarcoma oncogene B). Pokud mda samice naruSeny tento gen jen vjedné alele a je tedy
heterozygotni, neobjevuje se Zadna porucha materského chovani. Je-li gen vsak poskozen v obou
kopiich, mladata téchto matek neprezivaji ani prvni tyden. Dvodem je nedostatecna péce ze strany
matky. Na samicich neni znat Zadny fyziologicky problém, dochazi k tvorbé mléka, nemaji problém
s pfijmem potravy ani vady v sexualnim chovani. Po narozeni potomkd si ovsem matky drzi odstup a
nevykazuji o né zdjem. Mladata jsou tedy nalezena roztrousena po terariu, bez ochrany a potravy.
Zajimavé je, Ze tyto samice nebyly schopné se naucit pe¢ovat o své mladé ani od zdravych samic (Brown

et al., 1996).
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Déle je zde také PRLR, coZ je receptor hormonu prolaktinu, ktery je dlleZity pro nastartovani
materského chovani. Pokud je jeho gen poskozen jen v jedné alele samice maji potize s kojenim a
prenadsenim mladat do hnizda, neni ale snizen pocet narozenych mladat. Pokud je gen poskozen v obou
alelach jsou samice sterilni s narusenymi cykly. Stale vSak mUZou projevovat prvky materského chovani
(Ormandy et al., 1997; Horseman et al., 1997). Dalsi pokus na knock-out zvitatech v obuch alelach pro
PRLR ukazal, Ze samice rodi bézny pocet mladat, pojidaji placentu, nosi je do hnizda a provadi licking a
grooming. Nevykazuji vSak crouching, arched-back pozici a kojeni. VSechna mladata nakonec umiraji
v dUsledku nedostatku potravy (Brown et al., 2017). Jina studie vyufZila cilené sniZeni prolaktinu. Opét
se prokazalo, Ze snizeni hladiny tohoto hormonu nema vliv na velikost vrhu. Matky, které mély funkci
porusenou jen v jedné alele, vykazovaly bézné materské chovani. Pokud byla narusena funkce v obou
alelach, mladata opét umirala. Nebylo nalezeno zadné poskozeni na fyziologické funkci mléénych zlaz,
chybélo vsak vraceni mladat do hnizda, crouching a kojeni. Pfi¢inou smrti tedy bylo podchlazeni i
vyhladovéni. Pokud vsak tyto samice byly vychovany matkou, ktera jim v mladi péci poskytovala, zvratil
se vliv genotypu a samice nemély zadny defekt v chovani. Tento gen je tedy jednim z klicovych pro
spravny vyvoj matefského chovani s pfimym vlivem na budouci fitness potomk, i kdyZ i v tomto
pfipadé Ize zdédény negativni geneticky vliv kompenzovat zvysenou rodi¢ovskou péci (Sairenji et al.,

2017).

Poslednim z blize popisovanych pfikladli mechanismU ovliviiujicich proximatné materskou péci je
enzym Dbh (dopamine beta-hydroxylas), ktery napomaha ménit dopamin na norepinefrin. Narusenim
jeho genu tedy dochazi k snizeni tvorby norepinefrinu a epinefinu (Sarkar et al., 2018). Pokud je
narusenad jen jedna alela tohoto genu, samice nejevi Zadné potizZe s praktikovanim materské péce. Kdyz
matek se projevuje neschopnost prfendset potomky, shlukovat je v hnizdé, po porodu je ocistit a krmit.
Schopnost stavét hnizda neztratily, avsak vysledné stavby byly horsi kvality. Pfitomnost norepinefrinu
a Dbh je tedy zapotfebi pfi porodu — pokud byl samicim béhem porodu uméle poddn prekurzor
norepinefrinu, materské chovani se obnovilo, a dokonce pretrvalo do dalSich vrhi bez dalSich nutnych
davek (i kdyz sam je vstfeban po 24 hodinach). Je-li samicim podan v jinou dobu, napfiklad pred
brezosti nebo dva dny po porodu, nema vliv. To ani v pfipadé, pokud je podan rano pred porodem

(Thomas a Palmiter, 1997).

Vétsina zde popisovanych genetickych vlivli na materské chovani je vyrazna, zvlasté pokud u jedincl
dochazi k naruseni funkce genu v obou alelach. U takto defektnich jedinc je tedy na nékolika Urovnich
zabranéno reprodukci a tim se pravdépodobné zamezuje Sifeni téchto poruch snizujicich fitness

jedincl v populaci. Jednim z moZnych zpUsob(, jak by mohly tyto genetické odchylky v populaci
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pretrvavat, je v heterozygotnim stavu i pfi kompenzaci zvySenou materskou péci, naptiklad béhem
spole¢ného hnizdéni samic. Pro naruseni matefského chovani hraji vyznamnou roli také transkrip¢ni
faktor Fkh5 (fork head-5), enzym nNOS (neural nitric oxide synthetase), Mest/Pegl: (mesoderm-specific
transcript/paternal expressed gene-1), jiz zminény ERa, ¢i oxytocin. Shrnuti poruch v materském

chovani zapficinéném témito geny u hlodavcl je zndzornéno na obrazku 10 (shrnuto v Leckman a

Herman, 2002; shrnuto v Bridges, 1998).

Normalni
50% pokles
75% pokles
|I_‘ | | Vymizeni

[ Nehodnoceno

5 =

E [

t28Feis83

EEffsE£SETE

Kojeni/laktace

Zcitlivéni pro pfenos mladat
Pfenos mladat

Pojidani placenty

Stavba hnizda

Zcitlivéni pro

exploraci/vétfeni

Mateiska agrese
Zcitlivéni pro stavbu hnizda

Explorace/vétfeni

Obrazek 10: Schéma popisujici poruchy v jednotlivych prvcich matefské péce u hlodavct, dle naruseni exprese
jednotlivych gend. Prevzato z Leckman a Herman (2002) a upraveno (popisky prelozeny do ceského jazyka).
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7. Diskuse

Nejdrive bych zde chtéla diskutovat nékteré, dle mého ndzoru podstatné véci, na které jsem narazila
béhem sepisovani reserse materského chovani. | pfesto, Ze materska péce je u hladovcl studovana jiz
delsi dobu, metody jejiho méreni stdle nejsou standardizované. Nejvétsi prekdzkou pro srovnani studii
je nejspise to, ze kazda studie pouziva jiny pocet samic a definuje si matky s vysokym a nizkym LG podle
priméru, nebo medidanu materské péce aktualné zkoumané skupiny samic. MUzZe se tedy stat, Ze

v odliSnych studiich by byla konkrétni samice zafazena do jiné skupiny.

Rozdilna je také doba, po kterou se frekvence mateiské péce zaznamendva. Champagne et al. (2003),
uvadi, Ze signifikantni rozdily v materské péci mérené frekvenci olizovani a ¢isténi potomkd jsou
viditelné pouze od tfetiho do osmého dne véku mladat. Z analyz jsou také casto vyfazovani abnormalni
jedinci (napfiklad u Prior et al. (2013) se jednalo o samici, ktera nevykazovala mating behaviour
(nechtéla se pafit), coZ je zasadni vlastnost, jestlize posuzovali reprodukéni chovéni), nebo matky
vykazujici stfedni miru LG, nejspiSe proto, Ze jejich vliv na chovani potomk( nebyva signifikantné

odlisny od vlivu matek s vysokym nebo nizkym LG.

Barha et al. (2007) neprokazali rozdil mezi matkami ve frekvenci jinych prvkd matefského péce, nei je
LG. Nékteré studie vSak rozdily pozorovaly. Champagne et al. (2003) udava pozitivni korelaci mezi LG
a arched-back kojici pozici a oba prvky chovani dohromady udava jako parametr miry materské péce.
Toto bylo pozorovano i ve studii Caldji et al. (1998). VSichni autofi se vSak shoduji, Ze samice obou typU
materské péce travi se svymi potomky v kontaktu stejné mnozstvi casu. Ruthschilling et al. (2012) se
pokouseli najit i rozdil v materské agresivité mezi matkami s nizkym ¢i vysokym LG. Signifikantné jim
vysla pouze vyssi frekvence kousani u samic s vysokym LG. Byla zde vSak i tendence pro vétsi cetnost
agresivnich postoju a utok(. V této studii poZili pouze 9 matek s nizkym LG a 8 matek s vysokym LG. Je
tedy mozné, Ze pokud by pouzili vétsi vzorek jedincl, vysly by signifikantné vSechny mérené prvky

matefrské agrese.

Dalsi zajimavou skutec¢nosti je vyssi hladina testosteronu na konci biezosti u potkanich samic s vysokym
LG, ktera neni ovlivnéna pomérem pohlavi mladat v déloze (Cameron, Del Corpo et al., 2008). Studie
Borrow et al. (2013) se snaZila objasnit, zda tato skutecnost mize ovlivnit vyvoj sexudlniho chovani
potomkd. Matkam s nizkym a vysokym LG byly uméle navozeny vyssi hladiny testosteronu od 16. dne
bfezosti a efekt této manipulace na potomstvo byl porovnavdn s kontrolnimi a placebo skupinami.
Vysledky ukdazaly, Ze vystaveni testosteronu prodluzuje dobu dovrseni pohlavni dospélosti samic.

Zaroven zde bylo opét prokazano, Ze u M-LLG samic zac¢ina pohlavni dospélost dfive nez u M-HLG
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samic. Na sexudlni chovani mél testosteron rlzné vlivy. U M-LLG sniZil cCetnost lordozy a
parakopulacnich prvkl chovani, naopak u M-HLG samic toto chovani umocnil. Vystaveni testosteronu
patrné snizilo i pocet ptijatych ejakulaci od samcl u M-LLG samic. Tato studie uvadi, Ze se snaZi zjistit,
z jakého dlvodu nebyly béhem cross-fostering testu, pouZitého ve studii Cameron, Del Corpo, et al.
(2008), nalezen rozdil v chovani pfi manipulaci s M-HLG samicemi. Je tedy mozné, Ze mira matefské

péce neovliviiuje pouze na Urovni postnatdlni, ale i na Urovni prenatalni (Borrow et al., 2013).

Rada bych zde také zd(raznila, Ze koncentrace prolaktinu u brezich potkan(, které uvadim v kapitole
2. 1. jsou prevzaté ze studie Morishige et al. (1973) a Amenomori et al. (1970). Jsou vsak v rozporu
s vysledky studie Bridges (1996, prevzato z Bridges, 1990) a Butcher et al. (1972). Butcher et al. (1972)
zaznamenaval pouze prvni 4 dny brezosti, nepozoroval vsak pokles hladiny prolaktinu 4. den. Bridges
(1996, prevzato z Bridges, 1990) uvadi veliké vykyvy hladin prolaktinu az do 11. dne, které se ustali 12.
dnem. V pribéhu dalSich dnl brezosti jsou jiz hodnoty v pracich jednotné. Mé rozhodnuti bylo
ovlivnéno predevsim tim, Ze prvni moznost byla podloZena dvéma studiemi zachycujicimi celé obdobi
brezosti. Divodem odlisnych vysledkl bude patrné nacasovani odbéru. Amenomori et al. (1970)
odebirali vzorky jednou denné v 14:00, Morishige et al. (1973) dvakrat denné (08:00-11:00 a 14:30-
nalezli ve 12:00 a mezi 21:00-00:00. Navysené hladiny se objevovaly béhem dopoledne a zejména ve

velmi ¢asnych rannich hodinach (Butcher et al., 1972).

Jednim z cild mé bakalarské prace bylo kriticky zhodnotit vlivy matefské péce na reprodukéni tspésnost
potomkd v laboratornich a v pfirodnich podminkach a jeji pfipadnou adaptivnost. Pro zhodnoceni
adaptivnosti jsem v této praci pouzila nékolik zakladnich kritérii: materské péce by méla vytvaret rlizné
fenotypové varianty, které jsou dédi¢né a maji rozdilné fitness (rlizny reprodukéni Uspéch) posuzované
v daném prostredi (Reeve a Sherman, 1993; Rivoire a Leibler, 2014). U potkani jsou pomérné dobre
zdokumentovany dvé fenotypové varianty, dle mnoZstvi matefské péce, které se v laboratornich
podminkach udrzuji. Mechanismem, kterym se dédi z matek na dcery, jsou patrné epigenetické
modifikace genetické informace potomk(, béhem prvniho tydne jejich Zivota (Barha et al., 2007;
Borrow et al., 2013; Caldji et al., 2008; Cameron, Fish a Meaney, 2008; Cameron, Shahrokh et al., 2008;
Cameron, Del Corpo, et al., 2008; Curley et al., 2008; Curley, Jordan et al., 2009; Curley, Davidson et
al., 2009; Fish et al., 2004; Champagne a Curley, 2005; Champagne, Weaver et al., 2006; Champagne
et al., 2009; Champagne a Meaney, 2001; Champagne a Meaney, 2006; Champagne a Meaney, 2007;
Francis et al., 1999; Liu et al., 2000; Meaney a Szyf, 2005; Parent et al., 2013; Parent a Meaney, 2008;
Pefia a Champagne, 2013; Prior et al., 2013; Ruthschilling et al., 2012; Starr-Phillips a Beery, 2014;
Sakhai et al., 2011; Uriarte et al., 2007; Weaver et al., 2004).
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Reprodukéni Uspéch mizeme hodnotit mnoha faktory. Jednim z nich je pocet narozenych mladat ve
vrhu. VSechny v této praci zmifiované studie sledujici tento parametr nezaznamenaly rozdil v poctu
mladat mezi samicemi s nizkym a vysokym LG (Cameron, Fish a Meaney, 2008; Champagne et al., 2003;
Cameron, Del Corpo et al., 2008). Dalsim parametrem muzZe byt GUspésné zabreznuti samic. Prior et al.
(2013) udavaji, Ze v tomto parametru neni mezi samicemi s nizkym a vysokym LG Zadny rozdil, zatimco
Cameron, Fish a Meaney (2008) nasli béhem svého experimentu vétsi mnozstvi biezich samic s nizkym
LG. | kdyZ experiment Prior et al. (2013) probihal ve vice socidlné ptirozenych podminkach (vice nez 3
jedinci béhem pareni) laboratornich chovl, pfiklanim se k tvrzeni Cameron, Fish a Meaney (2008). M{jj
nazor je dan nalezenim mozné souvislosti mezi vysledky Cameron, Fish a Meaney (2008), Uriarte et al.
(2007) o nizsim mnozstvi ovulaci u samic s vysokou mirou LG a Sakhai et al. (2011) o sam¢i preferenci
samic s nizkym LG. DalSim uvadénym parametrem muze byt dovrseni pohlavni dospélosti, jejiz drivéjsi
nastup u samic s nizkym LG byl prokazan nékolika studiemi (Cameron, Del Corpo et al., 2008; Borrow
et al., 2013). Jen jedna studie tento rozdil nepotvrdila (Uriarte et al., 2007). Z téchto parametr( tedy
vyplyva, zZe reprodukéni Uspésnost, posuzovand zmifiovanymi parametry, je mezi samicemi s nizkym a

vysokym LG rozdilna.

Pokud budeme reprodukcni Uspésnost posuzovat ve standardizovanych laboratornich podminkach,
zda se, ze samice s nizkym LG by mély mit vétsi reprodukéni Uspésnost. Je tedy k zamysleni, jakym
mechanismem jsou v téchto laboratornich podminkach udrZovany samice s vysokym LG, a v jakém
prostiedi by tato strategie mohla byt vyhodna. Studie blize neuvadi, kolik mladat vychovanych matkou
s nizkym, nebo vysokym LG se readlné doZije dospélosti a jakou maji jejich potomci v dalSich generacich
reprodukéni Uspésnost. Pokud by preZivalo vice mladat matek s vysokym LG neZ s nizkym, mohlo by
pravé to byt dlivodem jejich udrZeni v laboratornich populacich. Dale je také moZné, Ze samice
s vysokym LG jsou v populacich udrZzovany diky jiné vlastnosti, kterou pojednané studie neméfily.
Pokud by napfiklad platilo, Ze mladata matky s vysokym LG maji vétsi pravdépodobnost dozit se
dospélosti, mohli bychom samice s vysokym LG chapat jako K-stratégy a samice s nizkym LG jako r-
stratégy v tzv. life-histories. Lisi se tedy v mnoha parametrech, ale v dlisledku jsou obé stejné efektivni
(Cameron, Shahrokh et al., 2008). Jelikoz vétSina studii se zamérenim na materskou péci probiha pouze
v laboratornich podminkach, neni mozné zobecnit tyto poznatky natolik, abychom mohli usuzovat o
vyhodnosti ¢i adaptaci pro urcité prostredi. Ze studie (Champagne a Meaney, 2007) je vSak patrné, ze

typ mateiské péce mize byt podminkam prostredi pfizpisoben.

Vsechny studie, popisujici odliSnou miru frekvence v LG mezi samicemi a prenos tohoto chovani do
dalSich generaci, byly provadény pouze v laboratornich podminkach. V rdmci sepisovani této prace

jsem narazila pouze na jednu studii, ktera hledala tuto fenotypovou variabilitu alespon
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v polopfirodnich podminkach. Studie Margerum (2013) byla rozdélena na dvé casti. Jedna
probihala standartné v laboratofi a druha ve Field Station for Behavioral and Ecological Research
(FSBER). Stanice poskytovala potkantm volny vstup do ohrazené venkovni ¢asti a zaroven poskytovala
bezpecny ukryt ve vnitinich prostordch. V laboratofi byla stanovend mira LG na jednom vrhu a po jeho
odstavu byly samice pfemistény do stanice, kde jim byl ponechan c¢as v ramci nékolika dnl na
seznameni s novym prostiedim. JelikoZ dle popisu studie byly béhem experimentu samice drzeny
izolované od samcu, probihalo pareni mimo vybéh. Zpét jich bylo prfesunuto pouze 12, a to béhem 19.
dne brezosti. Matefské chovani vsak bylo z bliZze nespecifikovanych dlvodl pozorovano pouze na 8
samicich. Vysledky ukazaly, Zze fenotypova variace existuje i v polopfirodnich podminkach a také
prokazaly vliv zmény prostiedi na miru materské péce. | kdyz samice po premisténi do poloptirodnich
podminek zménily typ materské péce, neexistovala Zadna spolecna tendence k poklesu ¢i nardstu, a
miry materské péce a odkazuje se pouze na rozdéleni, které probéhlo v laboratornich podminkach.
Z hodnoceni reprodukéni Uspésnosti matefskych strategii v této studii vyplyva, Ze matky, které byly v
laboratornich podminkach pfedem definované jako ty s nizkym LG, mély vétsi pocet zaznamenanych
Uspésnych porodUl. Toto je jediné zjisténi, které bylo spojovano s mirou matefrské péce a jejim vlivem
na reprodukcni Uspésnost. Zména prostredi vSak vykazovala obecny trend pro snizeni porodnosti,
poctu mladat ve vrhu a prezivani potomk( do 15. mésice véku v porovnani s laboratornimi
podminkami. Z vysledk( této studie miZeme usuzovat, Ze i v polopfirodnich podminkach nalezneme

mezi jedinci odliSnou miru materské péce, nemlizeme vsak jasné fici, ktera strategie bude za téchto

vvvvvv
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8. Zaver

Prvnim cilem této prace bylo popsat nejvice studované mechanismy stojici za maternalnim efektem.
Je zde tedy popisovan vliv hmotnosti matky, jejiho zdravotniho stavu, stfevni mikroflory a véku. Dale
také faktory jako pozice mladat v déloze, populacni hustota, stres a zejména materska péce, ktera je
stéZejni pro celou tuto praci. V zavislosti na ekologickych podminkach miZe mit kazdy z téchto

mechanismu vliv na fitness, tedy reprodukéni Uspésnost potomka.

Dalsim z mym cild bylo vytvofit detailni resersi materského chovani a popis jednotlivych prvki
materské péce. Materské chovani miZzeme délit na matefskou péci a materskou agresi (Bosch a
Neumann, 2012). Vlivim materské agrese a dalsim formam agrese (napfiklad agrese vUci vetielci Ci
predaéni agrese) na chovani potomkt zde neni ddno mnoho prostoru, zejména kvali nizkému mnozstvi
dostupnych zdrojl. Pfesto mize byt agrese z pohledu fitness dalSim klicovym prvkem. Materskou péci
Ize dale délit na pfimou a nepfimou, podle toho, zda pfi ni dochazi ke kontaktu s mladaty ¢i nikoliv
(Bridges, 1996). Je zfejmé, Ze jak materskd agrese, tak materska péce zasadnim zplsobem ovliviu;ji

prezivani potomkd a jejich budouci reprodukéni Uspésnost.

Poslednim cilem bylo kriticky zhodnotit vlivy materské péce na reprodukéni UspesSnost potomki
v laboratofich a jeji pfipadnou adaptivnost. Zda se, Ze v laboratornich podminkach je z hlediska
reprodukéni Uspésnosti vyhodnéjsi strategie s nizkou mirou materské péce. Nizkd mira mateiské péce
by mohla v rdmci tzv. life-histories laboratornich populaci predstavovat jakousi obdobu r-strategie,
zatimco vysoka mira materské péce by mohla byt obdobou K-strategie (Cameron, Shahrokh et al.,
2008). Je vsak tfeba brat ohled na nedostatecnou metodologickou jednotnost studii, pouzivani
domestikovanych zvifat chovanych v laboratornich podminkach a chybéjici informace pro vysvétleni
dlouhodobého udrzovani vysoké miry materské péce v populaci. Jedina studie na sice laboratornich
potkanech, ale v polopfirodnich podminkach podporuje tvrzeni o existenci variace v materské péci,

nenachazi vsak rozdily v reprodukéni Uspésnosti jednotlivych strategiich (Margerum, 2013).

V rdmci budouciho vyzkumu by tedy bylo dobré zjistit, na kolika Urovnich matefska péce ovliviiuje
chovani potomkd, napfiklad cross-fostering na Urovni embryonaliniho pfenosu mezi matkami, sledovat
vliv matefrské péce na prezivani potomkl po nékolik generaci, pokusit se pfi sledovani materské péce
vytvofit vice variabilni prostfedi chovu a pokusit se aplikovat poznatky z laboratofi do pfirodnich

podminek.
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