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Abstrakt

Object permanence je kognitivni schopnost mentalné reprezentovat existenci a pohyb
skrytych objektl. Tento fenomén se vyviji od narozeni V Sesti stadiich, kterd nasleduji vyvoj
senzomotorické inteligence. Nejen Clovek, ale 1 dalsi zivocichové maji urcitou predstavu
o0 skrytych objektech a dosahuji riiznych stuptiii této schopnosti v zavislosti na jejich Zivotnich
strategiich. Tato prace shrnuje dosavadni vyzkum fenoménu object permanence v détské
vyvojové psychologii, ale zejména v zivoCisné fisi, s diirazem na taxony, u kterych je tato
schopnost nejlépe prozkoumana, a to u primati a ptaku. Tato prace také rekapituluje typy
kognitivnich wloh vyuzivanych ve vyzkumu object permanence a srovnadva metodiku
experimentu u lidi, primatd a ptakd. Soucasti prace je také odhad fylogenetické rekonstrukce
ancestralniho stavu znaku pro object permanence a testovani zavislosti vyvoje tohoto znaku

s vybranymi ekologickymi faktory u primati.

Kli¢ova slova: object permanence; kognice; inteligence; srovnavaci metoda

Abstract

Object permanence is a cognitive ability to mentally represent the existence and the
movement of hidden objects. This phenomenon is being developed since birth in six different
stages following the development of the sensorimotor intelligence. Not only the humans but
also the other animals possess a certain notion of hidden objects and acquire various degrees
of this ability depending on their life strategies. This thesis summarizes the research
conducted up to the present in the field of the object permanence within the infant
developmental psychology, but particularly in the animal world with the emphasis on the taxa
where this ability has been most researched, that is in primates and birds. This thesis also
recapitulates the types of the cognitive tasks used in the object permanence research and
compares the methods of experiments applied to the humans, the primates and the birds. Part
of this thesis also involves a phylogenetic reconstruction estimate of the ancestral character
status in terms of the object permanence and testing the progress dependance of such

character in relation to the selected ecological factors in primates.
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1. Uvod a cile

Ve svété, jak jej vnimaji dospéli lidé, si objekty zachovavaji svoji existenci a misto
Vv prostoru i poté, cO nam zmizi z dohledu nebo se pfemisti. Schopnost reprezentovat tuto
»trvalost™ v Case a prostoru se nazyva object permanence a je jednim ze zakladnich principa,
které se vytvareji v raném sensomotorickém vyvoji ditéte (Piaget 1952, 1954; Etienne, 1973).
Tento koncept rozvinuli a studovali zejména vyvojovi psychologové (Piaget, 1954; Bower,
1967; Harris, 1975). Z antropomorfického pohledu by se mohlo zdat, ze témto, pro nas
samoziejmym vlastnostem objektll, rozumi i ostatni zivo¢ichové, ale na zakladé kognitivnich
vyzkumt u zvifat se ukazalo, Ze vétSina druhii pfeziva dobie bez této schopnosti (Krachun,
Plowright, 2007). Etienne (1984) popsala typy reakci na mizici kofist na riznych
zoologickych urovnich. Mezi nejzakladngjsi uvedla stereotypni reakce zivoc¢ichu, kteti svym
chovanim pouze zvySuji nebo snizuji pravdépodobnost, ze se znovu setkaji s danym
objektem, jak je tomu napiiklad u bezobratlych. VétSina Zivocichli se uéi asociativné
se zpozdénou odpovédi hledat objekty, které v danou chvili nevidi, ale nevykazuji pfedvidavé
chovani pfi setkdni s novymi situacemi. Oproti tomu néktefi vysSi savci a ptaci zvladaji
piizpisobovat své hledani aktualnim Casoprostorovym situacim. Studium object permanence
zacalo od poloviny minulého stoleti zasahovat i na pole kognitivniho vyvoje zvitat s cilem
zjistit, kteti zivoCichové sdileji tyto kognitivni kapacity s lidmi a z jakého divodu Se u nich
vyvinuly (napf. Dumas, Doré, 1989; Collier-Baker, Suddendorf, 2006).

Cilem této prace je jednak zrekapitulovat dosavadni poznatky o object permanence
ve vyvoji déti, ale pfedevSim se zaméfit na skupiny zvitat, které tuto schopnost, ackoliv riizné
vyvinutou, maji. Dale tato prace srovnava dosahovany stupen object permanence u primatt a
ptakt a také porovnava ontogenezi této kognitivni struktury. Dal§im cilem je popsat typy uloh
pro testovani object permanence a srovnat metodiku experimentil. V posledni ¢asti vénujeme
pozornost zejména ekologickym faktorim, se kterymi by fenomén object permanence mohl
souviset, s cilem vytvofit moznou fylogenetickou rekonstrukci ancestralniho stavu tohoto
znaku u primatd, a dale pomoci korelacnich analyz testovat zavislost vyvoje znaku object

permanence s vybranymi ekologickymi faktory.



2. Literarni prehled

2.1 Teorie object permanence

Teorii object permanence definoval v 50. letech 20. stoleti Jean Piaget (1896-1980),
Svycarsky psycholog a ptirodovédec, ktery stravil podstatnou ¢ast zivota studiem kognitivniho
vyvoje déti. Jak si na zékladé svych pozorovani vSiml, ¢lovék od svého narozeni prochazi
dlouhym kognitivnim vyvojem, na jehoz konci vnima vlastnosti a vztahy mezi objekty, které
jej obklopuji, jinak, nez V prvnich letech svého zivota. Schopnost vnimat existenci
nepozorovanych predméti neni vrozend, nybrz se postupné vyviji na zdékladé
senzomotorického vyvoje ditéte obvykle v priabéhu prvnich dvou let Zivota (Piaget, 1952,
1954). Jean Piaget definoval object permanence (OP) jako schopnost porozumét tomu,
ze objekty nepiestavaji existovat, kdyz je nevidime. Podle Piageta se object permanence
vyviji v Sesti stadiich, ktera jsou od sebe oddé€lena dulezitymi milniky v tom, jak déti chapou
vztahy mezi objekty a jejich vlastnosti v prostoru. Object permanence je mozné brat jako
jeden ze zakladnich kamenid pro kognitivni vyvoj, nebot’ na jeho principu je de facto
postaveno naSe vnimani fyzikalniho svéta. Dité postupné poznava, ze predméty si i po zakryti
jinym pfedmétem zachovavaji ty samé fyzikalni a prostorové vlastnosti, jako pfed zakrytim,
a stejné tak na né pusobi stejna fyzikalni pravidla (Baillargeon ex Granrud 1993). V Sestém
stadiu, a tedy pln¢ vyvinuté schopnosti object permanence, dokaze dit¢ mentalné
reprezentovat trajektorii skrytého objektu, a na zakladé nekompletni informace vydedukovat,
kde se objekt nachazi (Piaget, 1954).

2.2 Vyvoj a vyzkum object permanence u déti

Piaget (1954) tvrdi, ze pokud predmét, ktery dit€ pozoruje, zmizi za jiny, piestane v tu
chvili pro dit¢ existovat a znovu existovat zacne, az kdyz jej opét uvidi. Tato situace je
nejrangjSim stadiem OP a stoji na zacatku vyvoje senzomotorické inteligence. Object
permanence se zacina vyvijet béhem 4. az 8. mésice Zivota. Behem deviti mésicli od narozeni
projde kojenec prvnimi tfemi stadii, kterd jsou typicka tim, Ze zpocatku nereaguje na pohyb
objektl kolem ngj (stadium 1), postupné zacne vizudlné nasledovat pohyb objektu (stadium 2)
a pozd¢ji se dit¢ zajima pouze o Castecné skryty objekt (stadium 3), ale po objektech, které
jsou zakryté celé, nepatra. V nasledujicim obdobi od 9. do 12. mésice se vyviji 4. stadium,

které se d€li na dvé faze. V prvni je dité schopné najit zcela skryty pfedmét pouze v ptipade,



ze béhem skryvani jiz iniciovalo pohyb K jeho ziskani (stadium 4a). Ve stadiu 4b jiz neni
potfeba tohoto pohybu. Béhem 4. stadia je pro vSechny déti velmi typickd chyba zvana
,»A not-B error, kdy dité hleda stale v lokaci, ve které predtim uspé$né objekt naslo, ackoliv
experimentator skryl objekt na jiné misto. Existuje n¢kolik hypotéz, pro¢ je v tomto obdobi
fenomén ,,A-not-B error tak ¢asty. Jednou z nich je, Ze nalezeni objektu na spravném misté
je inhibovano tim, Ze si dit¢ vytvoii asociaci odmény s prvnim mistem, kde ji tispé$né objevi
(Diamond, 1990). Dalsi hypotéza se tyka vtomto veku sice jiz ubyvajiciho, ale stale
pietrvavajiciho trendu egocentrismu, kdy dit¢ vnima vesSkeré déni ve svém okoli jako
vztazené pouze na sebe, neschopné oddé€lit pohyb objektu od vlastni akce (Piaget, 1954;
Bremner 1978 ex. Baillargeon et al. 1985). Tudiz pokud dit¢ Gspésné objevilo objekt
na predchozim misté a experimentator ho poté presunul na jiné misto, dit¢ inklinuje spise
hledat v misté, které je spojené s jeho piedchozi akci. Béhem stadia 5 (12-18 mésici) se A-
not-B error jiz neobjevuje (stadium 5a) a dité¢ zvladne uspé$né najit i objekt, ktery byl
nékolikrat viditeln¢ pfemistén a schovan na riizna mista (Stadium 5b). Okolo dvou let se vyviji
stadium 6, které vypada v praxi tak, ze dit¢ sleduje trajektorii skrytého ptedmétu (predmét se
vlozi nejprve do neprihledné krabicky, v té se pak pfemistuje za zasténami, nacez po jeho
schovani je ditéti prezentovana prazdna krabicka, tzv. ,,invisible displacement®) a na zakladé
toho urc¢i kone¢nou lokaci predmétu. Podle Piageta se tedy détsky nahled na svét pohybujicich

se, mizicich a znovu se objevujicich objektt béhem téchto dvou let radikalné méni.

Na druhé strané se ale objevily studie, jejichz vysledky jsou v kontrastu s vysledky
publikovanymi Piagetem. Jedna se zejména o prace, které kritizuji Piagetova pozorovani
za to, Ze jsou zaloZend pfedev§im na manualnim hledani a ptaji se, proc si Piaget vybral jako
pocate¢ni bod vyvoje object permanence détskou ochotu a hlavné schopnost k tomu hledat
skryté objekty (Baillargeon et al., 1985; Baillargeon, Graber, 1987). Tvrdi, ze déti do deviti
meésict nehledaji skryté objekty proto, Ze jesté nemaji dostatecné vyvinuté senzomotorické
schopnosti  k tomu, aby byly schopné asimilovat pfichazejici vizualni informaci
s koordinovanym pohybem Kk nalezeni pfedmétu. Poukazuji také na to (Baillargeon et al.,
1985), ze sam Piaget ve své publikaci z roku 1952 (The origins of intelligence in children)
piSe, Ze hlavni milnik v rozvoji koordinovanych motorickych schopnosti nastava okolo
9. mésice. Ctvrté stadium se podle Piageta vyviji od 9. mésice. Je tedy otazkou, zda neni vék
dosazeni 4.stadia nastaven v experimentu pravé neschopnosti vykonat ty tlohy, které
vyzaduji urcitych motorickych dovednosti (Baillargeon et al., 1985). Baillargeon et al.

ve svych pracich uvadi, ze 4. stadium object permanence se vyviji podstatné dfive, a to jiz



kolem 3. mésice zivota (Baillargeon, 1987; Baillargeon & Graber, 1987; Aguiar &
Baillargeon, 2001). Nové experimenty, jak zjistit zda kojenci vé&fi v existenci skrytého
objektu, nebyly zaloZzené na manualnim hledani, ale na tom, zda déti porozumi tomu, Ze
pevny objekt, ktery se pohybuje prostorem, nemutze obsadit misto jin¢ho pevného objektu,
ktery se tam v danou chvili nachazi (,solidity principle®; Hauser 2001). Testy sestavaly
z predvadeéni sérii fyzikalné¢ moznych a nemoznych udalosti podle vyse popsaného principu, a
reakci déti na tyto situace, které ukazovaly, zda témto principiim rozumi. Déti sledovaly
desku, ktera se pieklapéla dopfedu a dozadu v uhlu 180°. Pfi ocekavané udalosti za ni byl
postaven predmét, o ktery se deska pii pohybu zpét zastavila a naopak Vv situaci nerealné
deska skrz predmét prosla. Prekvapena reakce déti a naméteni prodlouzeného pozorovani
téchto neproveditelnych udélosti mélo podle Baillargeon a spol. ukézat, ze dit¢ rozumi
zakladnimu konceptu objektti a tedy i object permanence. Podle mého nazoru je delsi
pozorovani nerealnych udalosti pomérné nejednoznacnym ukazatelem toho, zda dité rozumi
zachovani existence zakrytého objektu, ackoliv mnozstvi novych studii potvrzuje, ze dité
zacina rozumét principiim objektu jiz pred 9. mésicem veku. Jak uvadi Piaget (1954) ve své
publikaci, mezi 3. a 6. mé&sicem v€ku zacina dit¢ uchopovat pfedméty, na které se diva a
pomalu se koordinuje jeho vizualni svét s taktilnim. Pokud je ov§em schopné manualné hledat
objekty, které jsou zakryté ¢asteéné, nabizi se otazka, pro¢ by neschopnost objevit zcela

zakryty objekt méla byt disledkem sensomotorické nezralosti.

2.3 Vyzkum object permanence u zvirat

Od doby, co se pole pusobnosti mnohych psychologti a védci rozrostlo o studie
zabyvajici se myslenim a rozhodovanim také u zvirat, zacaly se rozSifovat i nase poznatky
zejména v oborech, jako je srovnavaci psychologie, neuropsychologie nebo kognitivni
etologie. Piagetovy experimenty se ukazaly byt vyuzitelné i pro mezidruhové srovnavaci
studie v oblasti kognitivniho vyvoje zvifat, jejich porozuméni uréitym fyzikalnim vlastnostem
objektli v prostoru a Case, a také pro srovnani ontogeneze takovychto kognitivnich schopnosti
(Doré, Dumas, 1987). Od 2. poloviny 20. stoleti az do soucasnosti probihaji pievazné
vyzkumy, jejichz cilem je zjistit dosahované stadium object permanence u vybranych skupin
zvitat, ale existuje i n¢kolik praci o ontogenezi fenoménu object permanence napii¢

zivociSnou Fi8i (Gagnon, Doré, 1994; Pepperberg, Willner, 1997).



Schopnost OP byla zkoumana piedev$im u riznych skupin primata (napf. de Blois,
Novak, 1998; Call 2001), kdy autofi zjistovali, zda se u primatt vyviji ve stejné sekvenci jako
u déti (Wise et al., 1974), a zda se u nich vyviji i 6. stadium. Evidence o této kognitivni
struktuie mame 1 u psi (Triana & Pasnak, 1981; Gagnon, Doré¢, 1992), kocek (Triana &
Pasnak, 1981; Dumas, Dor¢, 1989), n¢kolika skupin ptaka (napi. Pepperberg & Funk, 1990) a
delfint (Jaakkola et al., 2010).

2.3.1 Typy kognitivnich tiloh pro hleddni skrytych predméti

Ve vyzkumu object permanence u zvifat se pouziva nékolik typi kognitivnich test.
VétSinou jsou to analogy uloh, které vytvoril Piaget (1954), a které byly standardizovany,
jako v ptipadé testu, které popsali experimentalni psychologové Uzgiris & Hunt v roce 1975.
Obvykle se test sklada ze 13 uloh (Wise et al., 1974). Prvnich 5 tloh popisuje zacatky vyvoje
senzomotorické inteligence a odpovidaji stadiim 1-3, kdy testovany subjekt zaéina
kombinovat senzorické a motorické reakce a spojuje je do koordinovanych a zamérnych

jednoduchych schémat (Piaget, 1952).

1. Rozpoznani znamého objektu: Dva predméty umistime do stejné vzdalenosti
pted subjekt, s jednim z predméta je subjekt seznamen, druhy je novy. Po navéazani

pozornosti subjekt voli mezi témito predméty.

2. Asimilace od pozorovani k uchopovéani: Experimentator drzi objekt pifed ocima
testovaného, ktery by na zékladé pozorovani objektu mél koordinovat svlij pohyb

k jeho uchopeni.

3. Asimilace od uchopeni k pozorovani: V této situaci je testovanému vlozen do ruky
pfedmét, pficemz jeho ruce jsou mimo jeho vizualni pole. Poté by mél subjekt

sméfovat zrak k pfedmétu, zatimco jej drzi.

4. Akomodace na rychlé pohyby: Experimentator drzi objekt ve vySce pfed testovanym a
nasledné upusti objekt tak, aby prosel jeho vizualnim polem. Subjekt by se v pripadé

spravné odpoveédi mél podivat na zem, kam objekt dopadl.

5. Rekonstrukce celku z netplného objektu: Objekt je zakryt tak, aby byla viditelna

pouze jeho ¢ast. Kritériem uspéchu je manipulace s ¢astecné skrytym objektem.



V dalSich ulohach se pracuje se zcela zakrytym objektem, a tedy s jiz za¢inajici schopnosti
object permanence. Ve vétsing studii s vy$$imi primaty se po dosazeni urcitého véku zvifete
testuje az od ulohy 6, ktera odpovida 4. stadiu, pokud se tedy nejedna o srovnavaci studii rané
ontogeneze senzomotorické inteligence. Design uloh podléhd uritym zméndm od prace

K praci, ale zakladni tlohy jsou nasledujici (podle de Blois, Novak, 1994):

6. Objekt skryty opakované na jedno ze tifi mist (Single visible displacement):
Pted zvifetem se nachdzeji tfi zastény a objekt je schovavan opakované napt. pouze

do mista A.
A B C
obr. 1 (Deppe et al., 2009)
Kritérium uspéchu: Odkryti spravné zastény.

7. Objekt skryty na jiné ze tii moznych mist (Sequential visible displacement): Pokud byl
napiiklad v tloze 6 objekt schovan do mista A, nyni byl schovan do mista B nebo C.

V ur¢itém véku zde dochazi k typickému ,,A-not-B error.

A B C

OO

obr. 2
Kritérium uspéchu: Odkryti spravné zastény.

8. Objekt skryty nahodné na jedno ze t¥i mist (Alternate single visible displacement):

Stejné jako v uloze 7, objekt je nékolikrat schovan za zastény A, B nebo C.
A B C
obr. 3

Kritérium uspéchu: viz uloha 7



9. Pfemistovani objektu postupné do dvou mist (Successive visible displacements):

Béhem jednoho pokusu je objekt schovan napt. do mista A, a nasledné¢ do mista B

nebo C.

oo

Kritérium tspéchu: Nalezeni objektu za spravnou zasténou.

obr. 4

10. Pfemist'ovani objektu postupné do ti riznych mist (Successive visible displacements):

Béhem pokusu navstivi objekt dvé riizné zastény, nez je skryt za treti.

A B C

SALAS

obr.5

Kritérium Gspéchu: Nalezeni objektu za spravnou zésténou.

11. Objekt skryty na jedno misto neviditelné (Single invisible displacement): Objekt je
vlozen do nepriihledného kontejneru. Kontejner se pohybuje za jednu ze zastén, kde
objekt kontejner opusti. Ten je nasledn¢ ukazan testovanému zvifeti jako prazdny a je

piesunut vedle zastény.
A B C
obr. 6

Kritérium Gspéchu: Hledani pfimo za spravnou zasténou nebo nejprve v kontejneru a

poté za spravnou zasténou.



12. Objekt skryty na jedno ze tfi mist neviditeln¢ (Sequential invisible displacement):

Stejné jako v uloze 7, piicemz objekt je pfemistovan v neprihledném kontejneru.

A B C
obr.7
Kritérium tGspéchu: viz uloha 11

13. Pfemist'ovani objektu postupné do dvou nebo tii mist neviditelné (Successive invisible

displacements): Stejn¢ jako v uloze 9 a 10, s pouzitim transparentniho kontejneru.

¥

obr. 8

Kritérium tspéchu: viz uloha 11

Autofi zabyvajici se studiem object permanence u ptakd vyuZivaji zejména analogy
détskych testi podle Uzgiris & Hunt (1975), které byly u zvitat pfizpisobeny tak, aby pro né
byly motoricky feSitelné a ptirozené jejich zplsobu zivota. Tyto standardizované testy jsou

sérii 15 uloh, které nasledu;ji jednotliva stadia. Jsou rozdélené do péti skupin, a to:

Optické nasledovani pomalu se pohybujiciho objektu
Hledani objektu skrytého za jednu zasténu
Hledani objektu skrytého viditeln€ postupné za vice zastén

Jednoduché ,,invisible displacement*

A A

Vicenasobné ,,invisible displacements®

Prvni skupinou uloh (skupiny uloh 1-3) jsou tzv. ,visible” testy, kdy subjekt hleda
po objektech skrytych za jedno nebo postupné za vice mist, pfi¢emz je zadouci, aby vid¢l
objekt v prabéhu jeho pfemist'ovani. Call (2001) ve své studii pise, Ze jelikoz zvife vidi, kde
objekt zmizel, mize si jednoduse zapamatovat misto, kde se nachazi, coz ovSem

nedemonstruje mentalni reprezentaci, a k tomu, aby se dokazala pravé schopnost mentalné



reprezentovat pohyb skrytého objektu, je tieba, aby experimentator piedlozil zviteti
nekompletni informaci, ze které bude schopné vyvodit tisudek o lokaci objektu. Zvladnuti
stadia 6 tedy vyzaduje vyfeseni tzv. ,,invisible® testi (skupiny tloh 4-5), kdy subjekt nevidi
pohybujici se objekt piimo, nebot’ je nejprve pfed ofima zvifete vloZzen do neprihledné
krabi¢ky, a i sni je pfemistovan za zasténami. Kazda uloha je stupiiovand od ukryvani
objektu do jednoho mista, ptes skryvani nahodné do jednoho ze dvou ¢i tii moznych mist, az
po postupné nekolikandsobné piemist'ovani, kdy by subjekt mél byt schopen reprezentovat

existenci skrytého objektu a nasledné rekonstruovat jeho trajektorii.

Soubor tloh podle Uzgiris a Hunt (1975) je vyuzitelny pro mezidruhové testovani, nebot’
se jednotlivé Ulohy daji jednoduSe upravit podle ekologickych a fyziologickych narok
daného zvifete. Mnozi autofi vyuzili tento design pravé proto, ze ji lze pouzit jak
pro sledovani vyvoje object permanence V ontogenezi, stejné tak ale i u dospélych jedinct,
u kterych chceme zjistit kone¢né stadium (Pepperberg, Funk, 1990). Pepperberg a Funk
(1990) dale pisi, ze tyto testy umoznuji jemng&j$i zafazeni v ramci jednotlivych stadii. Néktefi
autofi vSak pochybuji nad tim, zda tyto testy skutecné kvantifikuji urcity level kognitivni
schopnosti, anebo spise méti stupenn dovednosti v procesech uceni, paméti a tréninku (Dore &
Dumas, 1987; Jaakkola et al., 2010). Pepperberg a Funk (1990) ale tvrdi, Ze diky jednotné
metodice ovlivni efekt tréninku, paméti a u€eni zvifata stejnomérng. Stejné podminky také
zabranuji riznym odchylkdm v jednotlivych kognitivnich laboratotich, které ¢asto podminiuji
nejednoznacné vysledky ve srovnavacich studiich. Tyto testy jsou vSak téméft totozné s témi,
které se pouzivaji u déti ¢i primatii, navic by se k nim ovSem m¢ély ptidavat kontrolni ulohy,
které by zamezily vlivu alternativnich strategii (viz niZe), coZ v experimentech u ptakl

bohuzel vétSinou chybi.

2.3.1.1 Diskuse metodiky

Nejvétsim problémem srovnavacich studii o object permanence je bezesporu metodika
jednotlivych praci, kterd je nejen velmi rozdilna, ale Casto obsahuje metodické chyby, ¢i
naopak nema dostate¢né kontroly k tomu, abychom mohli vysledky takovychto praci hodnotit
jako spolehlivé (Doré, Dumas, 1987). V mnoha studiich je zavad¢jici prilis vysoky pocet
pokust v jednotlivych tlohach, obzvlast kdyz lze pozorovat trend zvétSujiciho se poctu
uspéchtl s poctem pokusti, coz indikuje naucené hledani (Doré, Dumas, 1987). Pfi testovani

schopnosti OP neni zaddouci pfedchozi u¢eni a nejvice vypovidajicich je pravé nékolik prvnich



opakovani ulohy, idealn¢ okolo 3-8 opakovani, ackoliv mnoho piedevs§im starSich studii
vyhodnocovaly z desitek ¢i stovek pokust, u kterych se pak odrazil efekt nauc¢eného hledani
(napt. Snyder et al. 1978 ex. Dumas, Dore, 1987; Wise et al., 1974). Dilezité je také
pozorovat, jestli zvife chybuje pouze v prvnich pokusech nebo déla chyby ndhodné béhem
celého pokusu. Zvife se navic muze jevit jako uspé$né, ackoliv hledalo piedmét pouze
na zakladé preference polohy urcitého boxu. Dalsi otdzkou je, jakou roli v uspésnosti hraji
pachové stopy ¢i rizné optické napoveédy ze strany experimentatora. Zejména u pst a kocek
bylo potieba zjistit, do jaké miry pouzivaji zvitata pii hledani u takovychto ukoli ¢ich a na
kolik to ovlivni jejich vysledek. Triana & Pasnak (1981) a Gagnon & Dor¢é (1992) testovali
vyznamnost pachovych stop u pst. Pocet chyb se podle nich vyznamné nelisil pti nahrazeni
potravni odmény hrackou nebo jinym predmétem a statisticky vyslo, ze ¢ich nebyl pfi¢inou
uspé$ného vyieseni ,.invisible displacements“. Rovnéz u ptakd a primatd piidavali
vyzkumnici kontrolni testy, které by eliminovaly moznost hledani objektu na zakladé
olfaktorickych stop, pfipadné oznalili pachem vSechny c¢asti aparatury (Salwiczek et al.,
2009; Deppe et al., 2009). Krom¢ olfaktorickych stop brali néktefi autofi v potaz také
moznost, Ze se zvife mize do jisté miry rozhodovat na zédklad€ naznakli od experimentatora,
napiiklad divanim se do mista, kde je objekt ukryty. K odfiltrovani této moZnosti pouZivali
experimentatoii v kontrolnich testech slunecni bryle (Pepperberg, 1997; Hoffmann, Riittler,
2011).

K tomu, aby vysledky byly spolehlivé, je vSak také potieba zamezit vlivu hojné
pouzivanych alternativnich asociativnich strategii (Natale et al, 1986), které zpusobuji, Ze
vysledky nehodnoti object permanence, ale spiSe schopnost prostorové orientace a uceni.
Nekteti autofi (Natale et al, 1986; Collier-Baker et al., 2004, 2006) poukazuji na to, Ze pouhé
zvladnuti testi pro Sesté stadium object permanence jesté¢ nezarucuje, ze zvife mentalné
reprezentuje drahu skrytého predmétu, nebot’ tyto ulohy se daji vyfeSit i jinymi, ne-
reprezentativnimi, cestami. Mezi obvyklé alternativni strategie, které zvifata pii hledani
pouzivaji, patii pravidlo: ,,hledej v poslednim boxu, kterého se experimentator dotkl* (de
Blois, Novak, 1994; Collier-Baker et al., 2004), které se da jednoduse odfiltrovat tim, Ze po
ukryti objektu nadzvedneme jesté jinou ze zastén. Natale et al. (1986) si také pfi srovnavani
makakd a gorily v testech na 6. stadium vsimli, ze makakové, na rozdil od gorily, hledali ve
vetsing piipadt za zasténou, ktera sousedila s odloZzenym transparentnim boxem, ve kterém
byl objekt pfemistovan (linearni test). Pokud tedy napiiklad ze tfi moznych zastén nechali

objekt za zasténou vlevo, nasledné prezentovali makakiim prazdny kontejner a odlozili ho
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vedle zastény vpravo (ne-linearni test), makakové zacali nespravné hledat za pravou zasténou

(Natale et al., 1986), viz obr. 9-10.

A B A E A B
bl ml 1kl Talkls

obr. 9 Linearni testy. Prazdny kontejner je po ukryti objektu za jednu ze zastén vidy odloZen tak, aby sousedil

se zasténou, za kterou se objekt nachazi. (Podle Natale et al., 1986)

A

A E E
U bl ]l

obr. 10 Ne-linearni testy. Prazdny kontejner se pohybuje za jednu ze zastén, a po ukryti objektu je odlozen

A B
L]

vedle zastény druhé (nesousedni), ve které se objekt nenachazi.

Pro spolehlivé vyhodnoceni schopnosti OP je dilezité¢ zejména neovlivnit fazi pre-
tréninku a také samotny experiment efektem uceni, a proto je pro testovani OP vhodnéjsi
mensi pocet pokusli. Standardni typy kognitivnich tloh se vétSinou mezi sebou piili§ nelisi.
VétSina autort zdlraziuje dilezitost pouzivani kontrolnich uloh, které by pomohly rozpoznat
orientaci na zaklad¢ cichovych nebo vizualnich napovéd, preferenci urcité lokace, ¢i

pouzivani alternativnich strategii.

2.3.2 Evidence o0 object permanence u ptaku

Zpocatku se zaméiovaly studie object permanence spiSe na savce a to zejména
na primaty. Zivotni strategie nékterych skupin ptakd a jejich vyssi kognitivni schopnosti ale
poukazuji na to, Ze se co do schopnosti object permanence miiZzou mnohym primatim rovnat.
Jedna se zejména o Celedi Corvidae (Hoffmann et al, 2011) a Psittacidae (Pepperberg, Funk,
1990; Pepperberg,1997). Prvni evidence testd tykajicich se hledani skrytych objektd jsou ale
jiz zroku 1973, kdy Etienne pozorovala reakce domestikovanych kufat na mizici kofist.
VétSina kurat reagovala utékovymi reakcemi nebo vydavala tzv. ,,distress calls“. Aktivnéjsi
jedinci hledali za jednou ze zastén, nezavisle na tom, kde vidéli ¢erva zmizet, nebo hledali
Vv prostoru mezi zasténami. Kufata se po nékolika experimentech naucila najit Cerva

za zasténou, a po jeho nalezeni pokraCovala dal za dalsi zasténu, kde hledala dalsi potravu.
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Hledani skryté potravy v tomto piipadé bylo spiSe asociativni uéeni (Etienne, 1973). Kufata

tedy zfejmé mohou dosahovat stadia 2-3, ale nereprezentuji existenci zcela skrytych objektt.

Do jist¢ miry zvladaji object permanence hrdlicky (Streptopelia risoria), které jsou
schopné vyhledat zcela zakryty pfedmét, pokud ovSem jiz béhem skryvani iniciovaly pohyb
k jeho ziskani, coz odpovida stadiu 4a (Dumas, Wilkie, 1995). Jiny typ experimentu,
pii kterém potrava viditeln¢ mizela, byl vyzkouSen s holuby (Columba livia). Holubi méli
hledat potravu ve viceramenném bludisti, které v prvnim piipadé obsahovalo pruhledna
okénka a mezery, ve druhém nikoliv (Krachun, Plowright, 2007). Holubi snadné&ji nachézeli
potravu, pokud sni méli po celou dobu vizualni kontakt a volili také nejkratSi cestu.
V experimentu, kde tato okénka chybéla, nehledali holubi potravu nejkratsi cestou. Krachun
& Plowright (2007) dale uvadi, Zze v jejich diivéjSich experimentech holubi ztratili zajem

hledat potravu i v piipadé, Ze béhem skryvani byli jiz v pohybu.

Pomémé dobfe prozkoumanym taxonem na problém object permanence jsou
papousci, jakozto jedna z nejvice studovanych celedi v inteligen¢nich testech (Pepperberg,
Funk, 1990; Pepperberg, Willner, 1997). Irene Pepperberg, zabyvajici se dlouhodobé
kognitivnimi schopnostmi papouskti Sedych, u nich jako prvni zjistovala vyvoj object
permanence, a demonstrovala tim, Ze se nejedna o schopnost vlastni pouze savciim. Papousek
Sedy (Psittacus erithacus) zvladl vSechny standardni testy podle Uzgiris & Hunt (1975) a
dosahuje tedy Sestého stadia object permanence (Pepperberg, 1997). Podle Pepperberg &
Willner (1997) dokonce zvladl papousek Sedy preskocit 2 tlohy a bez pfedchozi zkuSenosti
S nimi zvladnout lohy komplexnéjsi, coz ukazuje, Ze pravdépodobné nebyl ovlivnén efektem
uceni v postupném tréninku. Stadium 6 bylo podle nasledujicich studii pozorovéno také u
druhtt Ara maracana, Nymphicus hollandicus (Pepperberg, Funk 1990) a u Cyanoramphus
auriceps (Funk, 1996). Podle nékterych kritik to ovSem nemusi znamenat schopnost mentalni
reprezentace, nebot’ testy od Uzgiris & Hunt (1975) neobsahuji kontroly, které by vyloucili
pouzivani asociativnich strategii, a tudiZ neni jisté, zda se ptéci netidili pravidlem ,,posledni

navstiveny box“ (Gagnon and Doré 1994; Jaakkola, 2010).

2.3.2.1 Food-storing a hledani skrytych objektii u ¢eledi Corvidae
K food-storingu, tedy shromazd’ovani si potravy do skrysi, je zapotiebi kognitivnich
schopnosti, které umoziuji detekovat skrySe i velmi dlouhou dobu po ukryti, ¢i pfemistovat

potravu mezi skrySemi. Autofi zabyvajici se object permanence u krkavcovitych ptaki
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vychazeji z toho, ze food-storing se schopnosti object permanence souvisi, coz bylo u mnoha
druht také potvrzeno (Pollok et al., 2000; Zucca et al., 2007; Salwiczek et al, 2009; Hoffmann
et al, 2011). Jedna se o ptaky, ktefi mohou béhem zivota vyuzivat az tisice riznych skrysi,
piicemz bylo zjisténo, ze je mohou znovu vybirat po nékolika dnech, ale i po nékolika
mésicich, jako napiiklad nékteii krkavcoviti (Kamil & Balda, 1985) nebo nékteré rody
z Geledi Paridae (Sherry, 1989; Storchova et al., 2010).

Zucca et al. (2007) testovali object permanence u sojky obecné (Garrulus glandarius).
Sojky si potravu ukladaji po cely rok, ale vice béhem podzimu a zimy, kdy také skryse
opousti na delsi dobu. Zucca et al. ve své praci predpokladaji, ze u food-storujicich ptaki
muzeme o¢ekavat dosahnuti minimalné 4. stadia, jelikoz ptaci o ukryté potravé védi, akoliv
ji vizualn€ nepozoruji. U sojek predikovali i dosahnuti stadia 5 s hypotézou, Ze je pro sojky
vyhodné védét, které skryse jiz byly vybrany, a ve kterych jesté zaludy a seminka jsou. Navic
si sojky svoji potravu €asto pfemistuji. Cilem této studie bylo zjistit, jestli jsou dospélé sojky
schopné 6. stadia object permanence. K otestovani svych hypotéz pouzili standardizované
testy od Uzgiris & Hunt (1975). Sojky zvladly vSech 15 uloh a podle Zucci a spol. tedy
dosahuji plné vyvinuté object permanence. Dosazeni 5. stadia bylo prokazano také u strak
obecnych (Pica pica), jak publikovali Pollok et al. v roce 2000, ovsem stadium 6 u nich neni
jednoznac¢né dokézané, nebot testovani jedinci méli s Ulohami na 6. stadium znacné
sojek schovavaji méné potravy a jejich skrySe jsou kratkodobou zalezitosti maximalné

n€kolika dni.

Food-storujici je cela skupina Corvidae (Storchova et al., 2010), li§i se pouze intenzitou
shromazd’'ovani potravy. Pokud schopnost object permanence s food-storingem souvisi,
muizeme predikovat, ze celd tato skupina dosahuje minimalné stadia 4, nebot’ je pro né
nezbytné védet o existenci skrytych objektl. Pro druhy, které ukladaji potravu intenzivnéji a
na vice mist je zapotiebi i schopnosti stadia 5, nebot’ tito ptaci, jako v pfipad¢ sojky obecné

(viz vyse), si nesou informaci o jiz vybranych skrysich a také o potravé, kterou si premistili.

Schopnost object permanence byla zatim testovana pouze na typickych laboratornich
ptacich modelech ¢i na druzich s vy$§imi kognitivnimi schopnostmi a kviili malému souboru
otestovanych skupin zatim nemtizeme spolehlivé tedy predikovat evoluci tohoto znaku u
ptakt. Na zaklad¢ dostupnych informaci je ale mozné, ze bazalné€ neni tato schopnost u ptaka

pln¢€ vyvinuta, nebot’ jedinci z fadi Galliformes ¢i Columbiformes dosahuji maximalné 4.
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stadia OP (Dumas, Wilkie, 1995; Krachun, Plowright, 2007). Naproti tomu zastupci
fylogeneticky odvozengjsich skupin, jako sesterské fady Psittaciformes a Passeriformes
dosahuji vysokych stadii OP (viz piiloha, obr. 16). Tyto skupiny ale celkové dosahuji vyssich
kognitivnich schopnosti nez vétSina ostatnich ptaki, je pro né typické napt. pouzivani nastroja
¢i vyroba nastrojii, shromazd’ovani potravy, episodic-like memory a maji také relativné vetsi

mozek nez dal$i ptaci skupiny (Emery, Clayton, 2004).

2.3.2.2 Ontogeneze object permanence u ptaki a savci

Nékolik studii se vénovalo také srovnani vyvoje schopnosti object permanence
mezi jednotlivymi ¢eledémi ptakd a mezi ptaky a savci. Podle Piageta (1952/1954) probiha
vyvoj senzomotorické inteligence déti (a S ni spojeny i vyvoj object permanence) v pevné
zakotveném poradi, kdy nedochazi k pteskakovani stadii a zda se, ze tuto fixni sekvenci az
na vyjimky nasleduji i ostatni savci a ptaci (Zucca et al., 2007). U kakariki zlutocelého
(Cyanoramphus auriceps) bylo ale pozorovano, Ze jedinci zvladli diive vyfesit jednodussi
ukoly na 6. stadium nez ukoly na postupné viditelné¢ premistovani v ramci 5. stadia (Funk,
1996). Stejné tak tomu bylo také v piipadé vrany obecné (Corvus corone), jak uvadi Hoffman
(2011). Dalsim zajimavym zjisténim vyplyvajicim z téchto srovnavacich studii je to, ze A-
not-B error se u mnohych taxond vibec nevyskytuje. Stejné jako déti, délaji tuto chybu
primati (napt. de Blois, Novak, 1998; Hall-Haro et al., 2008) a papousci (Pepperberg, Funk,
1990; Funk, 1996), ovSem u kocek a pst nebyl A-not-B error pozorovan (Dumas, Doré¢, 1989;
Gagnon, Doré, 1994). Zajimava situace je u krkavcovitych, jelikoZz druhy sojka obecna
(Garrulus glandarius) a straka obecna (Pica pica) tuto chybu pfed zvladnutim stadia 5
nevykazovaly (Pollok et al., 2000; Zucca et al., 2007), coz vysvétlovali autofi vlastnostmi
souvisejicimi s food-storingem, konkrétné vysokou odolnosti vici vyruSeni. Tato teorie ale
nevysvétluje, pro¢ druhy Corvus corax a Corvus corone, rovnéz intenzivné food-storujici, A-
not-B error naopak vykazovaly (Bugnyar et al. 2007; Hoffmann et al., 2011). Hoffmann
etal. (2011) se domnivaji, ze spiSe nez s food-storingem, odrazi A-not-B error zrani uréitych

fidicich funkci.

V ¢em se ptaci od savci ve vyvoji OP zasadné 1isi, je rychlost vyvoje této kognitivni
struktury. U ptaka probiha vyvoj OP mnohem rychleji nez u savcl. Papousek Sedy dosahl 6.
stadia jiz ve 22 tydnech (Pepperberg, Willner, 1997), srovnateln¢ s kakarikim zlutocelym

(Funk, 1996). Ptaci shromazd'ujici potravu dosahuji 5. stadia OP také pomérné brzo

14



ve srovnani se savci, nebot’ zaCatek food-storingu a ¢asné osamostatnéni u nich vyzaduje
zralost této kognitivni schopnosti jiz v brzkém véku, napt. v ptipad¢ straky obecné (Pica pica)
je food-storing vyvinut ve véku 55 dnt a stadium 5 se u nich objevilo okolo 9. tydne (Pollok
et al., 2000). Skutec¢nost, ze vyvoj OP zacina u ptaka diiv a zaroven rychleji dosahuji
jednotlivych stadii, vysvétluje Pepperberg (1997) tim, ze mlad’ata savct saji mléko z relativné
stabilnich strukd, pfi¢emz pouzivaji k nalezeni i svlij ¢ich a nemusi soupefit o vyzivu tolik

jako ptaci v hnizdg, kteti ¢im diive dokazou nasledovat zobak rodice (stadium 2), tim 1épe.

Porovname-li vyvoj object permanence mezi savci, nejrychleji se vyviji kocky a psi,
u kterych se ¢tvrté stadium objevuje jiz okolo 5. tydne (Dumas, Doré, 1989; Gagnon, Doré,
1992). Lidoopi dosahuji jednotlivych stadii rychleji nez déti, ackoliv koneéného 6. stadia
dosdhnou ve zhruba stejném véku jako c¢loveék. Oproti détem a lidoopim probihd vyvoj
rychleji u makakd a dalSich opic, ale s komplikovanéj§imi tilohami se vyvoj OP zpomaluje a
vétsina z nich nedosahuje 6. stadia (Redshaw 1978, Bergeron 1979 ex. Gagnon, Dor¢, 1994;
de Blois, Novak, 1994).

2.3.3 Object permanence u primati

Ackoliv praci, které se zabyvaji srovnavanim r0znych aspekti fenoménu object
permanence u ruznych zivocicht, bylo do souc¢asnosti napsano mnoho, stale chybi odpovédi
na velké mnozstvi otaznikd. Je schopnost mentalni reprezentace vlastni pouze primatim? Jak
moc se lisi kognitivni schopnosti poloopic, opic a lidoopd? A jaké faktory hraji hlavni roli
Vv evoluci této kognitivni schopnosti? Od doby, co zacaly studie schopnosti object permanence
pokryvat Siroké spektrum zivocisnych druhti, objevilo se mnoho nejasnosti, a to i v zakladech

Piagetovy teorie (viz kapitola 2.2, Baillargeon et al., 1985; Aguiar, Baillargeon, 2002).

Dosavadni poznatky o object permanence u primatt jsou dosud ponékud rozporuplné.
Ackoliv mame evidence z fad lidoopt, opic i poloopic, fylogeneze této kognitivni struktury je
nejasnd. Nejvice je podporovana domnénka, ze prechod z 5. stadia, které nevyzaduje zadné
deduktivni schopnosti, na 6. stadium vyzadujici mentalni reprezentaci, se mohl objevit brzy
ve fylogenezi opic a lidoopti, a Ze zvladnuti testd na ,,invisible displacements® je zaleZitost
pouze lidoopi (Call, 2000; Gabel et al., 2009; Tomasello, Call, 1997), ptestoze vysledky
nckolika praci ukazuji, ze 1 nékteré z opic nového svéta dosahuji vysledkli srovnatelnych
s lidoopy (napf. Mendes, Huber, 2004; Schino et al., 1990). Podat relevantni srovnani

schopnosti object permanence mezi raznymi druhy je slozité, nebot’ u mnoha praci schazi
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kontroly, které by odliSily schopnost object permanence od pouzivani asociativnich strategii
pii hledani (Natale et al., 1986; Mallavarapu, 2009). Obecné¢ se piredpoklada, ze vsichni
primati sdileji schopnost 4. stadia a vys$i primati i 5. stadia (Tomasello, Call, 1997).
Tomasello & Call (1997) soucasné ale konstatuji, ze délat obecné zavéry je predCasné,

protoze je tieba ziskat informace od vice druhti.

2.3.3.1 Poloopice a primatim piibuzné skupiny

V roce 1964 testovala Alison Jolly u tan a poloopic schopnost manipulace s objekty
Vv jednoduchych problémech. Nejednalo se o typické tlohy testujici object permanence, ovsem
jeden z problému spocival v odkryti vicka transparentni nadobky za tcelem ziskani potravy
vV ni ukryté, coz by odpovidalo stadiu 4. Zajimavy na této studii je neuspéch lori Stihlého
(Loris tardigradus) v této uloze (Jolly, 1964), coz by poukazovalo na to, Ze jeho horni limit je
3. stadium. Lori $tihly je ale velmi specializovany primat (Jolly, 1964) a je mozné, ze problém
spocival v designu ulohy, na ktery nejsou manipulativni schopnosti loriho adaptované
(Tomasello, Call, 1997). V této tloze naopak uspély tany (Tupaia glis) a komby (Galago
senegalensis), ovsem nemtiZzeme vyloucit olfaktorickou orientaci. Dalsi studovanou skupinou
poloopic je ¢eled’ lemurovitych. V praci od Deppe et al. (2009) byl piagetovsky test ptedlozen
druhim Eulemur fulvus rufus, E. mongoz, Lemur catta a Hapalemur griseus. Lemuii byli
uspésni ve visible testech, naopak v invisible testech dé€lali velké mnozstvi chyb, coz u nich
naznacuje na stadium 5b. V jiné studii, ve které byl testovan mimo jiné vari Cernobily
(Varecia variegata) se ukazalo, Ze po ptidani kontrolnich visible testi nebyla vétsina schopna
vyrtesit ulohy na 5. stadium, nebot se patrné fidili pravidlem hledat v naposledy navstiveném
boxu (Mallavarapu, 2009). Podle Deppe et al. (2008) je toto stadium pro lemury dostacujici

Vv kontextu ziskavani potravy, ktera je stacionarni.

2.3.3.2 Opice

Hodnoceni problému object permanence je u vyssich primata obtizné. Studii, které by
jednoznacné kvantifikovaly dosazené stadium této schopnosti u vyssich primatt, kupodivu
mnoho neni. Je to hlavné kvuli metodologické nejednotnosti jednotlivych praci, ktera vede
k ngjasnym a rozdilnym vysledkim. Ziejmé je to v piipad¢ studii object permanence
na makacich. Wise et al. (1974) ve své praci uvadi, ze makakové (Macaca mulatta) zvladli

testy na vSechna stadia, tedy i vCetné ,,invisible testi. Wise et al. (1974) ale dale pise, ze
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kromé jedné vyjimky nebyl Vv prvnim sezeni zadny z makaka uspéSny v 8 z 10 pokust, coz
bylo autory stanovené kriterium splnéni. To nevylucuje mozné empirické uceni (de Blois,
Novak, 1994). Kontrolni testy k odliseni pouzivani jednoduchych pravidel od mentalni
reprezentace nebyly zvifatim piedlozeny. Pii pozdéjsim opétovném testovani na makacich
(Macaca fascicularis, M. mulatta a M. fuscata), s vyuzitim téchto kontrolnich testd dosli
mnozi autofi k vysledkiim, které naznacuji, Ze makakové maji nanejvys 5. stadium object
permanence a v testech na 6. stadium jsou neuspésni (Natale et al., 1986; Schino et al., 1990;
de Blois, Novak, 1994).

Na rozdil od pfedchozich experimenti vSak existuji také nové vyuzivané metody,
které rovnéz testuji, zda jsou zvifata schopna reprezentovat pohyb ,,neviditelného objektu,
ovSem vyuzivaji k tomu zcela jiny design tuloh. Jsou zalozené na pozorovani riiznych situaci
na displeji (Filion et al., 1996; Hall-Haro et al., 2008). V téchto computerizovanych testech
makak sleduje objekt pohybujici se po linearni draze na obrazovce. V urcitou chvili objekt
zmizi, ale dal se pohybuje po trajektorii, naéez se znovu objevi. Makakim se pii této simulaci
snimaji pohyby o¢i, tedy predev§im, zda po zmizeni objektu pokracuje jejich pohled
po predpokladané draze. Jak uvadi Hall-Haro et al. (2008) ve své praci, dospélé opice
vykazovaly pfedvidajici pohyby o¢i, zatimco mlad’ata nikoliv, coZ podle nich demonstruje, Ze

makakové jsou schopni reprezentace stimulu, ktery se pfemistuje neviditelné.

Podle Gabel et al. (2009) dosahuje 5. stadia také mandril (Mandrillus sphinx). Nejasna
situace je ale ve skupiné ploskonosych opic. Zatimco chapan hnédy (Oreonax flavicauda) a
saimiri (Saimiri sciureus) byli Gspés$ni pouze ve ,,visible” testech (Mathieu et al., 1976;
de Blois, Novak, 1998), u rodt Saguinus, Cebus a Callithrix jsou vysledky rizné. Jelikoz
néktefi autofi predpokladaji, ze skute¢na reprezentace skrytého pohybujiciho se predmétu je
vysadou lidoopii, kritizuji studie pfichazejici s odliSnymi vysledky za nespravnou metodiku
(napt. Fedor et al., 2008) a uvadi, ze opice si vytvareji ne-reprezentativni strategie, voli mezi
zasténami nahodné, ¢i preferuji jednu ze zastén (de Blois, Novak, 1994). Je pravda, ze starsi
studie zalozily sva tvrzeni na pfili§ vysokém poctu pokusti, v pribéhu kterych byl tspéch
zvirat jisté ovlivnén procesem uceni — napt. studie autort Wise et al. (1974), Mathieu et al.

(1976).

Studie na kosmanech bé¢lovousych (Callithrix jacchus) ukazala, ze existuji znac¢né
rozdily v uspésnosti i V ramci druhu (Mendes, Huber, 2004). Z 11 jedinci m¢li totiz pouze

dva vysoké skore u ,,invisible testi, coz vypovida o rozdilnosti individualit v kognitivnich
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schopnostech. V této studii provedli experimentatofi kontrolni testy k vyloueni moznosti, ze
se kosmani pfti hledani fidi pouze preferenci uréitého boxu, ale pfesto nemizeme vyloucit, ze
se mohli fidit 1 jinymi strategiemi, které by zkreslily vysledky. Dalsim druhem
jihoamerickych opic, které na zakladé vysledki dosahuji 6. stadia object permanence jsou
tamarini pin¢i (Saguinus oedipus). Jak publikovali v roce 2003 Neiworth et al., vétSina
testovanych tamarinti zvladla v§echny tlohy, kromé kontrolniho testu na postupné neviditelné
pfemisténi. V jiné praci zabyvajici se vlivem tzv. ,.gravity bias® na uspéSnost tamarint
Vv tlohach na neviditelné premistovani ve vertikalni linii, autofi uvadi, ze ve stejnych tlohach,
celek obecné nebyl piili§ Gispésny na zadnou z variant (Hauser et al., 2001). Poslednim dosud
otestovanym druhem ze skupiny ploskonosych opic je malpa hnéda (Cebus apella). Podle
Schino et al. (1990), dosahuje také malpa 6. stadia object permanence a uspéla i v kontrolnich
testech proti pouzivani ne-reprezentativnich strategii. Podle autori tedy malpa Vv téchto
testech, na rozdil od makaka, pouzivala k hledani mentalni reprezentaci. Pozd¢ji zopakovany
vyzkum na malpach vsak tyto vysledky nepotvrdil (Dumas, Brunet, 1994) a kone¢né stadium

object permanence u nich zustava nevyiesené.

V pracich, které testuji 6. stadium u opic se mnohdy jedna pouze o jednoho ¢i dva
jedince ze souboru, ktefi uspéli, jak je tomu napf. v experimentu s kosmany (Mendes, Huber,
2004). Avsak na zakladé tzv. ,power studies®, jak uvadi napf. Triana & Pasnak (1981),
muzeme konstatovat, ze pokud alespoil n¢jaky z jedinci zvladl stadium 6, tedy reprezentovat
pohyb nevidéného pfedmétu (a byly vylouceny asociativni strategie), vyvinuly se patrné
pfislusné kognitivni kapacity, ackoliv je mozné, Ze vétSina jedincti daného druhu sdili nejspis

maximalné stadium 5.

2.3.3.3 Lidoopi

Otazka, zda lidoopi s lidmi sdileji schopnost object permanence se intenzivné studuje
jiz pfes pul stoleti a vétSina dosavadnich vysledki hovofi pro tuto hypotézu. Prvnimi
testovanymi primaty V standardnich tlohach byli Simpanzi, kteti zvladali vyfesit vSechny
problémy velmi dobife, svyjimkou postupnych neviditelnych piemistovani mezi
nesousedicimi boxy, kterd dé€lala potize i orangutanim a détem ve véku 26 mésictu (Call,
2001). | mnoho dalsich studii podporuji tvrzeni, Ze Simpanzi maji plné vyvinutou schopnost

object permanence (napt. Wood et al., 1980; Collier-Baker et al., 2006; Collier-Baker,
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Suddendorf, 2006) stejn¢ jako gorily (Natale et al., 1986; Mallavarapu, 2009) a orangutani
(de Blois, Novak, 1998; Call, 2001; Mallavarapu, 2009). V nedavné studii s gibbony se
ukazalo, ze nedosahuji tak dobrych vysledkt jako ostatni lidoopi (Fedor et al., 2008).
Testovali se jedinci rodd Nomascus, Hylobates a Symphalangus, a analyzy ukazaly opét
velkou variabilitu mezi jednotlivymi jedinci. VSichni byli Gspés$ni na jednoduché neviditelné
premisténi, ale pouze jeden gibbon zvladl i kontrolni testy. Jejich dosahované stadium autofi
oznacili jako 6a, nebot’ nezvladaji postupnd neviditelna pfemistovani. Fedor et al. (2008)
tvrdi, ze gibboni zvlddaji mentdln¢ rekonstruovat drahu skrytého objektu, ovSem tato

schopnost v mentalni reprezentaci u nich neni zfejmé dostate¢né robustni.

2.3.3.4 Ekologické faktory souvisejici se schopnosti object permanence

Jednim z cilti této prace je pokusit se zrekonstruovat, které ekologické faktory by
mohly hrat roli v souvislosti s fylogenezi object permanence u primatd. Jak bylo jiz v kapitole
2.3.3 zminéno, na zéklad¢ studii délanych na primatech se kognitivni schopnost pro object
permanence pohybuje v rozmezi stadia 3 az stadia 6. Jde tedy de facto o rozpéti zahrnujici
jedince, ktefi nemaji pfedstavu o skrytych objektech az po ty, ktefi dokazou mentalné
rekonstruovat drahu takovychto objektd. Primati jako skupina zaujimaji riznoroda prostiedi a
stejné tak rtiznorodé jsou 1 jejich zivotni strategie, které vyzaduji vice ¢i méné vyvinuté
kognitivni schopnosti potiebné pro feSeni specifickych situaci vychazejicich z jejich
ekologickych narokd. Na zakladé naSich dosavadnich poznatkli o ekologickych specifikach
jednotlivych skupin jiz néktefi autofi predikovali, které faktory v evoluci mohly tlacit primaty
aZ ke schopnosti mentalni reprezentace. Jednim z téchto faktorli miize byt zplisob, jakym
primati vyhleddvaji potravu. Napiiklad Deppe et al. (2009) ve své praci na lemurech uvadéji,
ze stadium 5b je pro né v ptirod¢ dostacujici, protoze jejich potrava jako ovoce nebo listy je
staciondrni, nemusi tedy napt. predpokladat pohyb kofisti, kterd se schovala do vegetace, ani
nemusi vmysli dlouho nést predstavu o dané potravé, protoze, jak si autofi dale
v experimentech v§imli, lemufi pii kratkém prodleni rychle zapominali, Ze jsou za zast€énami
skryté rozinky. Ackoliv bychom mohli ptedpokladat, Ze zplsob ziskavani potravy
u insektivornich druhti bude také vyzadovat vyssi schopnost OP, zda se, Ze tomu vzdy tak byt
nemusi, viz kapitola 2.3.3.1. Hledani potravy u téchto hmyzozravych druht je pravdépodobné

zalozeno I na jinych pfedpokladech, nez je mentalni reprezentace, napf. olfaktoricka orientace
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(Jolly, 1964), asociativni uceni ¢i chovani, které zvySuje pravdépodobnost setkani s takovouto
potravou (Etienne, 1984). Ne¢které druhy primati ovSem vyhledavaji takovou potravu,
pii které je potieba extrahovat jedlou ¢ast ze skotéapek ¢i jinych tvrdych obald nebo si vytvorit
nastroje k ziskani ukryté potravy, coz vyzaduje urcitou predstavu o skrytych objektech
(Gibson ex. Dunbar, 1995; Tomasello, Call, 1997). Extrakce potravy muze byt tedy jednim

z faktord, Ktery vyzaduje schopnost object permanence.

Aby mohli zivocichové prezit, musi byt Casto schopni predikovat pohyb objektu,
naptiklad predatora nebo naopak kofisti. Pokud tento objekt zmizi z dohledu, je pro zvife
vyhodné jednak si zachovat pfedstavu o daném objektu v mysli a ptipadné predikovat jeho
nasledujici vyskyt (Hauser, 2001; Mallavarapu, 2009). Nejen sledovani kofisti nebo
predatora, ale u socialnich zvirat jako jsou primati, je dulezité také sledovani ostatnich ¢lent
skupiny. V tomto socialnim kontextu je schopnost object permanence pro primaty velmi
dulezita (Mallavarapu, 2009; Tomasello, Call, 1997). To, Zze n&které organismy rozumi
fenoménu object permanence je spjato i s dal§imi kognitivnimi schopnosti, které s timto
fenoménem tzce souvisi a podileji se na jeho vytvareni, jako naptiklad S porozuménim
prostorovym vztahim (Tomasello, Call, 1997) nebo s lep$imi pamétovymi schopnostmi, aby
si zvifata dokazala déle uchovat predstavu o daném objektu. Pokud vezmeme v tvahu, ze
organismy scelkové vys§imi kognitivnimi schopnostmi a komplexnim socidlnim
uspofadanim maji vétsi relativni velikost mozku, neZ bychom piedpokladali ve vztahu k jejich
télesné hmotnosti (Clutton-Brock, 1980; Butler, 2008), mtzeme piedpokladat, Zze primati
s relativné vétsim mozkem budou mit vyvinutéj$i schopnost object permanence, coz je dalsi
Z hypotéz, které se pokusime fylogeneticky testovat. NaSe predikce tedy je, Ze primati, ktefi
maji sloZitou socidlni organizaci, extrahuji ukrytou potravu a primati s vétSim relativnim

mozkem, dosahuji vyssiho stadia object permanence.

3. Rekonstrukce ancestralniho stavu object permanence a
testovani hypotézy o zavislosti s vybranymi ekologickymi faktory

V této casti jsme nejprve provedli fylogenetickou rekonstrukci ancestralnich stavi
znaku pro object permanence a vybrané ekologické faktory (viz kapitola 2.3.3.4), které by se
schopnosti OP mohly souviset: typ socialni organizace, extraktivni ziskdvani potravy a

relativni velikost mozku vypocitana metodou residualti od logaritmicky vyjadiené korelace
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velikosti t€la a velikosti mozku. Tabulka s hodnotami téchto faktord a pouzité literarni zdroje
jsou soucasti prilohy (Tabulka 1). Typ potravy (frugivorie, insektivorie, folivorie) jako faktor
jsme se v souvislosti s fylogenezi object permanence testovat nerozhodli, za prvé z divodu
velké variability uvniti rodu, pro které bychom nemohli udélat ,,primér®, za druhé v mnoha
piipadech jsou primati omnivorni nebo nepreferuji striktné pouze ur€ity typ potravy

(napt. Rosenberger, 1992).

Dale jsme testovali hypotézy, zda fylogeneze nékterého z vybranych ekologickych
faktor koreluje s fylogenezi stadii OP u jednotlivych rodu (stadium 4, schopnost
reprezentovat existenci skrytého pfedmétu; stadium 5, nalezeni predmétu, ktery byl nékolikrat
pfemistén na rliznd mista; stadium 6, mentalni reprezentace drahy pfedmétu premist'ujiciho se
neviditeln¢) a vysledky jsme interpretovali v diskusi. V téchto analyzach jsme pracovali
s rody, nebot’ v pracich, kde bylo testovano na OP vice druhii v ramci jednoho rodu, byly
vysledky stejné (napt. druny Macaca mulatta, M. fuscata, M. fascicularis; Schino et al, 1990;
de Blois, Novak, 1994) a pro potieby fylogenetickych analyz nebyl dostatek ekologickych dat

o kazdém jednotlivém druhu.

3.1 Metodika

3.1.1 Testovani hypotéz

Pro vymapovani stadii object permanence a jednotlivych faktort u primati jsme
pouzili data o fylogenetickych vztazich ptfevzata z recentni molekuldrni fylogeneze primata
od Perelman et al. (2011). Fylogenetické stromy jsme vytvofili v programu Mesquite 2.74
(Maddison, 2011). Ancestralni stavy znakti jsme rekonstruovali metodou maximalni
parsimonie (MP). Plny fylogeneticky strom, se kterym jsme nasledné pracovali také
Vv korelaénich analyzach, sestava z 61 popsanych rodd primatt, pro které existuji spolehlivé
literarni Gdaje o jednotlivych ekologickych faktorech. Jako outgroup jsme si zvolili
nejpiibuznéjsi taxon, u kterého soucasn¢ zname stadium object permanence, tedy rod Tupaia
z fadu Scadentia, viz obr. 12. JelikoZ pro nekteré rody vysla fylogenetické rekonstrukce znaku
OP tak, Ze u nich muze byt pravdépodobné 5., ale i 6. stadium (obr. 12) testovali jsme 2 rizné
hypotézy ancestralniho stavu tohoto znaku. 1. hypotéza: tyto rody dosahuji stadia 5;
2. hypotéza: bereme v tvahu, ze dosahuji stadia 6. Tyto dvé interpretace jsme testovali zvIast

s kazdym z faktort.
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Zavislost object permanence na vybranych faktorech jsme testovali pomoci korelacni
metody (Pagel, 1994) v programu Mesquite 2.74, ktera pouziva pravdépodobnost K testovani
nezavislosti vyvoje dvou bindrnich znaki (Maddison, 2011). Ptredpokladem statistické
signifikance bylo provedeni alesponn 1000 simulaci, p-hodnota <0,05 a difference (DF)
mezi 4-8 (Maddison, 2011). Jednotlivé proménné jsme zakodovali vzdy tak, aby nabyvaly
dvou hodnot, jak to vyzaduji parametry Pagelovy korela¢ni analyzy (Pagel, 1994).

1. Stadium OP —do stadia 4, od stadia 5

2. Stadium OP — do stadia 5, od stadia 6

3. Extrakce potravy — extrahujici, neextrahujici

4. Socialni organizace — multi-male (MM) + fission-fusion skupiny (FF), ostatni
(solitérni, shlukujici se do kin-clusters, spici spole¢né, single-male, multi-female
skupiny)

5. Residudly od logaritmicky vyjadiené korelace velikosti téla a velikosti mozku —

pozitivni, negativni (viz kapitola 3.1.2)

Vysledky, které jsme ziskali z analyz (korelace ekologického faktoru s ur€itym
stadiem OP) na celém fylogenetickém stromé (dosahovana stadia OP u neotestovanych
jedinci byla odhadem maximalni parsimonie) jsme dale srovnali s vysledky analyz
na redukovaném stromé, sestavajicim z 22 otestovanych rodd (obr. 11), u kterych mame
spolehlivé udaje o object permanence. Pro analyzovani dat na plném i redukovaném strome
jsme se rozhodli z divodu, ze v prvnim piipadé mame dostate¢né spolehlivé ekologické udaje
a pouze odhady OP, ve druhém piipadé méame spolehlivé udaje o OP, avSak velmi
redukovany pocet druhd, a tudiz i redukovanou diverzitu skutecné diverzity ekologickych

faktorti u primati.
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obr.11 Redukovany fylogeneticky strom pouze s rody, u kterych mame udaje o nejvyssim dosazeném stadiu
OP. Rekonstrukce metodou MP. Stadium 4, tedy vnimani existence skrytych objektl je ziejmé vychozi
pro viechny primaty, aZ na vyjimky (Loris, Perodicticus), coz miZe byt zpGsobené metodikou (Jolly, 1964) ¢i
ztratou této schopnosti. Vyvinuté stadium 5 u nékterych lemurl by mohlo souviset s jejich socialitou
(Tomasello, Call, 1997). Distribuce stadii 5 a 6 je zejména u skupin vy$sich primatl, samotné stadium 6
pak neni podle mnohych studii omezeno pouze na lidoopy, ale mohlo se vyvinout v riiznych ekologickych
kontextech také u nékterych opic, jako je jsou rody Cebus, Callithrix nebo Saguinus.
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obr. 12 Fylogeneticky strom odhadujici ancestralni stav znaku OP u primati metodou maximalni parsimonie.
Stejné jako u redukovaného stromu vychazi, Ze vsichni primati maji pravdépodobné stadium 4, v nékterych
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pfipadech se moZna jedna o druhotnou ztratu vzhledem k ekologii téchto druh. Distribuce 5. a 6. stadia neni
zcela jasna. Kromé lidoopli mame doklady o tom, Ze nékteré z novosvétskych opic zvladaji 6. stadium
(viz kapitola 2.3.3). Vysledek této rekonstrukce odhaduje dvé moinosti, a to, Ze je to znak spolecny
pro vétsinu vyssich primatd, anebo v druhém pripadé, ktery se zda byt pravdépodobnéjsi a podporovanéjsi
(napf. Call, 2000), jde o znak, ktery se plné vyvinul pouze v urcitych liniich primata v souvislosti s jejich
ekologickymi potfebami (viz kapitola 2.3.3.4).

3.1.2 Vypocet relativni velikosti mozku (residuali)

Inteligenci u zvifat neni mozné piesné kvantifikovat. Vztah zvétSovani mozku
s velikosti téla je alometricky a nemlizeme tedy porovndvat absolutni naméfené velikosti
mozku. Srovnavani relativni velikosti mozku s korekci na velikost téla na druhou stranu
znevyhodiuje vétsi zivocichy (Clutton-Brock, Harvey, 1980). Nicméné existuje mnoho
pokusi o to vyjadfit neuradlni substrat pro inteligenci c¢islem. Jedna se hlavné
0 tzv. encefalizatni indexy nebo residudly, které vyjadiuji urcity vztah mezi naméfenou a
o¢ekavanou velikosti mozku, vzhledem k velikosti téla (napt. Clutton-Brock, Harvey, 1980;
Jerison 1973 ex. Deaner et al. 2007; Stephan et al. 1988 ex. Deaner et al. 2007).

Jelikoz korelacni analyza Pagel (1994) vyzaduje binarni proménnou, potifebovali jsme
zde inteligenci uréitym zpisobem kvantifikovat a nasledné rozdé€lit do dvou skupin podle
dosazenych hodnot. Zvolili jsme si metodu residudlii, které jsme vypocitali na zakladé tdaja
0 hmotnostech téla a mozku od 108 druhi (reference viz Tabulka 1 a pouzita literatura).
Vypocitané residualy vyjadiuji rozdil skutecné velikosti mozku od velikosti ocekavané
pro danou vahu, tedy jak je mozek vétsi, nez by vzhledem k télesné velikosti mél byt (Deaner
et al. 2007). Ruzni autofi predpokladali pro vypocitani tohoto indexu riizné parametry a a b,

které aplikovali na obecnou rovnici (Clutton-Brock, Harvey, 1980):
E. index = log (hmotnost mozku) — (@ + b* log (hmotnost téla))

Parametry a a b jsou v nasem piipadé¢ odhady vypoctené z klasické OLS regrese
(,,ordinary least squares regression®) logaritmu hmotnosti mozku a logaritmu hmotnosti t¢éla

(obr. 13). Nase rovnice predikované velikosti mozku tedy vypada takto:
y =-2,4998 + 0,7823* x

Po dosazeni téchto parametri do vySe zminéné obecné rovnice jsme vypocitali

hodnoty residudli a ud¢€lali primér pro dany rod. Pii fylogenetické rekonstrukci, opét
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metodou MP, byly stavy znakt pro jednotlivé rody vyjadieny jako intervaly hodnot residualt
(obr. 14). Pro potieby Pagelovy analyzy (1994) jsme zakodovali proménnou do dvou skupin —

residudly pozitivni a negativni.

lmkdozek = -2.49934+0.7823%

nmhlozek

0

3 4 ] G 7 ] 3 10 11 12 13
InmTelo Inmidozek = 0.9271: r=0.9629. p = 00,0000 y =-2.49983503 + 0782292496

obr. 13 Graf OLS regrese logaritmu hmotnosti mozku a logaritmu hmotnosti téla. Parametr b udava sklon
pfimky.

3.2 Vysledky

3.2.1 Relativni velikost mozku

Testovali jsme nulovou hypotézu, ze dosahovani 5. a 6. stadia OP neni zavislé
narelativni velikosti mozku. Pouzili jsme tdaje od 59 rodu, rody Theropithecus, Mico a
Chiropotes jsme do statistiky nezahrnuli z davodu chybéjicich dat. Na zakladé hodnoty
p>0,05 a DF<4 pfijimame nulovou hypotézu, tedy ze object permanence je znak nezavisly
na encefalizacnim indexu primatid. Nezavislost byla prokazana také u druhé interpretace
nacelém strom¢ (kdy jsme odhadli stupen OP ve fylogenetické rekonstrukei

pro nejednozna¢né rody jako stadium 6, viz kapitola 3.1.1), a taktéz na redukovaném stromé
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(p>0,05; DF<4). Vétsi ¢i mensi velikost mozku od vztahu log velikosti t€la/mozku se tedy

ziejme vyvijela nezavisle s vyvojem kognitivni schopnosti OP do stadia 5 i 6.

3.2.2 Extraktivni ziskavani potravy

Testovali jsme hypotézu, zda extrakce potravy souvisi se stadiem 6 object permanence
(primati extrahujici potravu viz Tabulka 1 v pfiloze). Korelaci mezi 6. stadiem object
permanence a schopnosti extrahovat ukrytou potravu jsme zjiStovali pomoci Pagelovy
korelac¢ni analyzy (1994). Nejdiive jsme analyzu provedli na celém fylogenetickém stromé.
Nejprve jsme brali v uvahu hypotézu, Ze rody, pro které vysla rekonstrukce nejisté (obr. 12)
dosahuji stadia 5, p-hodnota sice vysla prikazné (p<0,05) avsak diference (DF =3,17) byla
pfiliS nizkd. Ve druhém ptipad¢, kdy jsme uvaZovali, Ze tyto rody dosahuji stadia 6, byly
vysledky analyzy nasledujici: p=0,011; DF=4,84 z 1000 provedenych simulaci. V tomto
pfipadé mizeme zamitnout nulovou hypotézu, ze vyvoj stadia 6 nesouvisi s extraktivnim
ziskavanim potravy. Analyza u stromu redukovaného na 22 otestovanych rodd vysla slabé
(p=0,075; DF=3,06).

3.2.3 Socialni organizace

Jako posledni jsme testovali hypotézu, zda vyvoj vysSich stadii (stadium 5 a 6) object
permanence souvisi s komplexni socialni organizaci, konkrétné s multi-male skupinami s vice
samci a fission-fusion pireskupujicimi se ptechodnymi skupinami s jednim nebo vice samci.
Analyzovali jsme data od 60 taxonl a rody Allenopithecus a Mico jsme do analyzy nezahrnuli
z divodu chybéjicich dat. Na zikladé¢ vyhodnoceni 1000 simulaci v Pagelové korelacni
analyze jsme ziskali p-hodnotu (p=0,023; diference DF= 4,771) hovoftici ve prospéch
alternativni hypotézy, tedy ze rody s multi-male nebo fission-fusion usporadanim dosahuji
vysSich stadii OP (stadium 5 a 6). Vysledky na redukovaném stromé& vSak nevysly

signifikantné: p= 0.09; DF=2.77.
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obr. 14 Fylogeneticky strom primatt znazoriujici distribuci jednotlivych intervalli hodnot residuald.
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Intervaly jsou nasledujici: | -0,82 az -0,638; | -0,637 az -0,456; |:|-0,455 az -0,274; |:|-0,273 aZ -
0,093;

[-0,092 az 0,089; [_10,000 az 0,271; 0,272 az 0,452; [J0,453 az 0,634; (0,635 a: 0,816;

-0,817 az 0,998; -0,999 az 1,18. Nizké hodnoty residudli se vyskytuji zejména u skupin poloopic,
naopak nejvyssich hodnot dosahuji kromé ¢lovéka nékteré novosvétské opice. U lidoopt, jako jsou gorily
nebo orangutani jsou residualy nizké, ale jedna se pravdépodobné o artefakt, nebot jsou to druhy velké,
casto folivorni, ktefi se v disledku vysoké hmotnosti zdaji mit relativné maly mozek (viz diskuse, kapitola
3.3).

3.3 Diskuse

Z fylogenetické rekonstrukce ancestralniho stavu znaku object permanence (obr. 12)
vyplyva, Ze ancestralnim stavem pro vSechny primaty je pravdépodobné stadium 4, tedy
schopnost vnimat existenci objektu, ktery byl zakryt. U nékterych poloopic, jako je napiiklad
lori Stihly (Loris tardigradus) nebo poto velky (Perodicticus potto), ktefi na zakladé
experimentu nezvladli objevit skryty objekt (Jolly, 1964) je mozna druhotna ztrata této
schopnosti nebo problém v metodice experimentu (Tomasello, Call, 1997). Prvni moZnost by
mohla vyplyvat z ekologie téchto poloopic. Ackoliv jsou zastupci téchto poloopic casto
insektivorni (Clutton-Brock, Harvey, 1977), nemusi to znamenat, Ze dokaZou objevit hmyz,
ktery se jim ukryl na zaklad€ reprezentace ukryté potravy, nybrz pomoci smyslt. Jak uvadi
Nekaris (2005), jsou to primati, kteti se pti hledani potravy fidi zejména vizualné a ¢ichové.
Nezvladnuti object permanence by mohlo odpovidat i jejich pomalému metabolismu,
podle néhoz nesou také ptizvisko ,.slow-lorises” (Wiens et al. 2006), coz by mohlo byt
problémem, pro¢ neuspéli v experimentu na rozdil od ostatnich poloopic (Jolly, 1964). Vyssi
naroky na kognici znamenaji i vyS$i naroky na rychlost metabolismu zvifete (McNab,
Eisenberg, 1989). Vyssi stadia OP (stadium 5 a 6) se vyskytuji zejména u opic a lidoopi.
Ptedpoklada se, Ze vSichni vyS$si primati maji stadium 4 a patrné 1 stadium 5 (Tomasello, Call,
1997). Nekteii autofi (Natale et al., 1986; de Blois, Novak, 1994; Gabel et al., 2009) se
ptiklanéji k teorii, ze stadium 6 se vyvinulo pouze u lidoopt, zatimco horni limit opic je
stadium 5. Mnoho pokust s novosvétskymi opicemi vSak naznacuje, Ze schopnost mentalni
reprezentace se vyvinula i v nékterych téchto liniich a neni tedy pouze vysadou lidoopt
(Mendes, Huber, 2004; Hauser et al. 2001). Fylogeneticka rekonstrukce, kterou jsme provedli
na zakladé dat od 22 testovanych rodi, ukazuje, ze stadium 6 by mohlo byt rozsifeno mezi

vétSinou vysSich primath (obr. 12), anebo se vyvinulo u néckterych linii nezavisle,
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napf. v souvislosti s jejich ekologickymi specifiky, jako extrakce potravy, ¢i vysoka predace a
tedy potieba sledovat pohyb predatora (Hauser, 2001). V ptipadé prvni interpretace, tedy, ze
6. stadium neni omezeno pouze na lidoopy, je mozné, ze nelGspéch opic pii testech je
dusledkem toho, Ze pro opice byva v pokusu problémem blizky kontakt s experimentatorem
(Mendes, Huber, 2004; de Blois, Novak, 1998) a autofi také navrhuji, ze by mél experiment
vice odpovidat ekologii danych Zivocichil. Zajisté je potieba ziskat data o object permanence
od vice rodl, aby fylogenetickd rekonstrukce ancestralniho stavu byla presnéjsi, avSak
na zakladé Cetnych experimentd je pravdépodobné, ze zvladnuti stadia 6, a tedy schopnost
mentélni reprezentace nemiizeme jednoznacné dichotomicky oddélit tak, ze opice ji nemaji,

zatimco lidoopi ano (Call, 2000).

Vysledky, které jsme ziskali v korelacnich analyzach, ukazuji, Ze object permanence
pravdépodobné je znakem, ktery se vyvijel v zavislosti na riznych faktorech, zejména
faktorech spjatych s ekologii zivocichl. Pro tuto hypotézu hovoii zejména vysledky zavislosti
OP na socialité u primat. Na zaklad¢ fylogenetické rekonstrukce jsme prokazali, ze stupeii
object permanence by mohl souviset s komplexitou socialni organizace u primati. Korelace
téchto znakl nebyla prokdzana na redukovaném stromé, ale mize jit o artefakt ptili§ malého
souboru. Podle hypotézy ,social brain“ (Dunbar, 1998) je pravé sloZitost socialniho
uspofadani primati jednim z hlavnich divodi, pro¢ maji vétsi mozky a vySsi kognitivni
kapacity nez vétsina ostatnich savcil s podobnou ekologii. Zivot ve skupiné a potieba fesit
problémy v socialnim kontextu klade vétsi naroky na kognitivni schopnosti (Schultz, Dunbar,
reprezentovat pohyb a pfitomnost ostatnich ¢lenti skupiny, nékteré situace mohou vyzadovat i
schopnost piedvidat pohyb ¢lent, ktefi zmizeli z dohledu (Tomasello, Call, 1997; Albiach-
Serrano et al., 2010). Druhy Zijici ve vétSich skupinach, predev§im v multi-male skupinach
nebo harémech maji podle Schultz & Dunbar (2007) vétsi relativni velikost mozku (obr. 15).
Pfi srovnéni s nasi fylogenetickou rekonstrukci (obr. 12) mizeme pozorovat, Ze Zivo€ichové

ey

spise solitérni nebo zijici v Kin-clusterech, jako v tomto pfipadé rody Tupaia, Galago, Loris,
Perodicticus, dosahuji niz$iho stadia object permanence nez primati zijici ve velkych
organizovanych skupinach vétSinou s vice samci nebo skupiny dynamické, jako je uspotradani
fission-fusion (Clutton-Brock, Harvey, 1977; Clutton-Brock, 1980; Kawamichi, 1982;

MacLean et al., 2009).
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obr. 15 Primati zijici ve skupinach s vice samci nebo harémové maji vétsi relativni velikost mozku; pfevzato
od Schultz & Dunbar (2007)

Dale na zaklad¢ statistickych vysledkia fylogenetické korelaéni analyzy testujici
souvislost s extrahovanim potravy vyplyva, ze primati specializovani na extrahovani ukryté
potravy by mohli dosahovat vys$Siho stadia object permanence. Tato teorie je i1 hojné
podporovana v literatufe (Tomasello, Call, 1997; Mallavarapu, 2009). N¢ktefi autofi
predpokladaji, Ze k extrahovani potravy, jako naptiklad otevirani skofapek, vybirani hmyzu
za pomoci nastrojii nebo pfevraceni kament, pod které zalezl hmyz, je potfeba reprezentace
skrytého objektu (Tomasello, Call, 1997). Pokud se podivame na druhy, které potravu takto
extrahuji, at’ uz ve volné pfirod€ nebo v zajeti, jsou to vétSinou primati, ktefi dosahuji 5. nebo
dokonce 6. stadia object permanence (napt. Cebus, Macaca, Pan, Pongo). Na druhou stranu je
pravdépodobné, Zze extraktivni ziskavani potravy nebude hlavnim divodem K vyvoji
schopnosti mentalni reprezentace, nebot’ napi. podle Gibson (1986 ex. Dunbar 1995) jsou
gibboni a tamarini neextrahujicimi primaty, ackoliv dosahuji minimdln¢ stadia 5, ncktefi
pravdépodobné i stadia 6 (Fedor et al., 2008; Neiworth et al., 2003). Jak tvrdi Tomasello &
Call (1997), vyssi stadia object permanence se podle nich vyvinula zejména v socidlnim

kontextu a také u primatt, ktefi jsou vice pod predaci a potiebuji registrovat pohyb predatora.

Ackoliv schopnost object permanence je vice vyvinuta u zvitat s vy$§imi kognitivnimi
schopnostmi, tedy u zvifat ,,inteligentnéj$ich®, nenasli jsme zavislost mezi relativni velikosti
mozku a dosahovanym stadiem OP. Problém je vSak zfejmé¢ metodologického charakteru
(Deaner et al., 2007). Tento vysledek naznacuje, ze encefaliza¢ni indexy nemizou spolehlivé

hodnotit kognitivni schopnosti zivoc€ichii, nebot hmotnost téla je vysledkem mnohych
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faktor, jako napf. potravni navyky nebo vyvinutd muskulatura u folivornich goril.
Podle Deaner et al. (2007) je dalsi problém v korekci na velikost téla to, ze patrné neni zadny
systematicky vztah mezi kognitivnimi schopnostmi a velikosti téla. Vypoctené residualy
Vv nasi analyze znevyhodnuji zejména véEtsi zivoCichy (gorily, orangutany 1 Simpanze), a
naopak mali primati se jevi jako ti s relativné velkym mozkem vzhledem Kk hmotnosti téla,
viz obr. 14 (Clutton-Brock, Harvey, 1980). Na zaklad¢ piehledu o object permanence
muzeme vSak pozorovat, ze lidoopi, ¢i nékteré novosvétské opice, které se vyznacuji celkove
vy$8imi kognitivnimi kapacitami, neZ ostatni druhy, dosahuji pii testovani object permanence
lepsich vysledki. Vysoké kognitivni kapacity dokladaji i dal$i kognitivni tlohy, které
dokazou tito primati Gspésné fesit, jako napf. mentalni rotace objektd, pouzivani néstroju,

vyhledavani nejkratsich cest atd. (Call, 2000; Emery, 2004).

4. 7aveér

Object permanence je schopnost, kterd je pro preziti zvirat velmi diilezita, a to
Vv riznych situacich, at’ uz se jedné o hledani ¢i ziskdvani potravy, sledovani predatora, kofisti
nebo ¢lend socidlni skupiny (Tomasello, Call, 1997; Hauser, 2001; Jaakola et al., 2009).
Vétsina nizSich zivocicht si ve svém kazdodennim zivoté bez schopnosti jakou je object
permanence vysta¢i (Etienne, 1984) ovSem u nékterych zvirat jako jsou primati, ale i dalsi
savci a ptaci je schopnost reprezentovat existenci a pohyb skrytych objektt v souvislosti
S jejich zivotnimi strategiemi nezbytnd. V kognitivnim vyvoji schopnosti object permanence
dosli nejdale primati. Pfedevs§im lidoopi, ale také nékteré novosvétské opice maji vyvinuté
kone¢né 6. stadium, které ptedstavuje mentdlni reprezentaci neviditelné¢ pfemistovanych
predmétu, a které se u ¢lovéka objevuje kolem druhého roku zivota (Tomasello, Call, 1997).
Podobné schopnosti byly pozorovany i nékolika celedi ptdkli, zejména food-storujicich
krkavcovitych a papouski (Pepperberg, Funk, 1990; Salwiczek et al., 2009). Ackoliv maji
tyto skupiny zvitat plné¢ vyvinutou schopnost OP, existuje velka variabilita mezi jednotlivymi
celedémi, ale 1 mezi rody, jak je tomu naptiklad u primati. Tato schopnost je mezi zvitaty
vyvinuta na riznych Grovnich, pravdépodobné v zavislosti na jejich ekologickych pottebach

souvisejicich s fenoménem object permanence.
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6. P¥ilohy

Tabulka 1 Socialni organizace, extrahovani potravy a residualy u primati pouZité v korelanich analyzach

Rod Stadium OP* Extrakce Socialni Encefaliza¢ni
potravy? organizace index
(residualy)
Lophocebus 5 Ne YIVE 0.091562
Papio 5 Ano Mm?® -0.005486
Theropithecus 5 Ne sM’ -
Mandrillus 5m Ne MM® -0,023356
Cercocebus 5 Ne MM’ 0.531257
Macaca 5"© Ano MM?*7 0.137634
Chlorocebus  5(6) Ne MM?® 0.258996
Erythrocebus  5(6) Ne sSMm’ 0.191597
Allenopithecus  5(6) Ne - 0.300709
Miopithecus 5(6) Ne MM’ 0.670955
Cercopithecus  5(6) Ne SV 0.100629
Pygathrix 5(6) Ne Mm?® -0.136489
Nasalis 5(6) Ne MM’ -0.398504
Rhinopithecus  5(6) Ne SM® -0.222
Trachypithecus 5(6) Ne sMm’ -0.326016
Semnopithecus  5(6) Ne MM? -0.105052
Presbytis 5(6) Ne sMm’ -0.166916
Piliocolobus 5(6) Ne MM’ -0.069612
Colobus 5(6) Ne MMm"® -0.071881
Pan 6° Ano MM"® 0.081263
Homo 6 Ano MM 0.997789
Gorilla 6" Ano MM -0.534057
Pongo 6° Ano*"® FF! -0.167655
Hylobates 6" Ne MG>’ 0.308743
Nomascus 6" Ne MG® 0.37
Symphalangus ~ 6° Ne MG>’ 0.13743
Mico 5(6) Ne - -
Cebuella 5(6) Ne MG® 0.167052
Callithrix 6° Ano Mm?3 0.25904
Callimico 5(6) Ne MM* 0.10622
Leontopithecus  5(6) Ne MG’ 0.333355
Saguinus 6' Ne MM?® 0.184279
Aotus 5(6) Ne MG’ 0.086673
Saimiri 59 Ano MMm?® 7 0.548122
Cebus 6" Ano MMm?* 7 0.582923
Brachyteles 5(6) Ne MM?® 0.12979
Lagothrix 5 Ano MM’ 0.360943
Ateles 5(6) Ne MM’ 0.239834
Alouatta 5(6) Ne MM’ -0.336532
Cacajao 5(6) Ne MM* 0.4522

Chiropotes 5(6) Ne FFY ;




Tabulka 1. Pokracovani

Pithecia 5(6) Ne MG 0.319196
Callicebus 5(6) Ne MG’ 0.204921
Tarsius 5(6) Ne S 0.106537
Lemur 5 Ne MM’ -0.315855
Hapalemur 5 Ne Sm?® 0.046
Eulemur 5 Ne MM’ -0.08822
Varecia - Ne MM? -0.245465
Microcebus 4 Ne g>18 -0.066832
Mirza 4 Ne g2 -0.201
Cheirogaleus 4 Ne SM? -0.394435
Lepilemur 4 Ne s? -0.819744
Avahi 4 Ne MG? -0.62577
Propithecus 4 Ne MM 7 -0.606295
Daubentonia 4 Ano g? 0.105232
Loris 3 Ne g? -0.138088
Nycticebus 3 Ne S -0.318442
Perodicticus 3 Ne S8 -0.3851
Arctocebus 3 Ne g8 -0.0415
Galago 4! Ne SM® 0.117992
Otolemur 4 Ne g8 -0.471648
Tupaia 4! Ne SM? -0.279545

*stadia OP bez indexu jsou odhadnutd na zakladé rekonstrukce ancestralniho stavu znaku metodou maximalni
parsimonie v programu Mesquite 2.74; v zavorce je druha interpretace této rekonstrukce (viz obr. 12); literarni
zdroje o object permanence: @Call 2001; ®Natale et al. 1986; ©de Blois, Novak 1998; “Fedor et al. 2008;
,®Mendes, Huber 2004; ®Neiworth et al. 2003; ©de Blois, Novak, 1998; MSchino et al. 1990; PMathieu et al.
1976; YDeppe et al. 2009; ®Mallavarapu 2009; “Jolly 1964; ™Gabel et al. 2009; ®Natale et al. 1986; “de
Blois, Novak, 1994

Extrakce potravy; literarni zdroje: @Gibson 1986 ex Dunbar 1995; ®Jaeggi et al. 2010

Socialni organizace: pokud se v ramci rodu vyskytovali rizné typy socialni organizace, pouzili jsme pievladajici
¢i komplexngjsi uspotadani; S, druhy solitérni, solitérné ziskavajici potravu, pfipadné kin-clustery a skupiny,
které spoleéné pouze spi; SM, single-male, multi-female skupiny; MG, monogamni; MM, multi-male skupiny;
FF, fission-fussion, skupiny ruzné kompozice a velikosti, pfechodné se vytvatejici; literarni zdroje o socialnim
usporadani primati: “van Schaik 1999; “¥Barnett, Brandon-Jones 1997; ®Yamagiwa et al. 2009; “®Zhang et
al. 2005; ®®porter 2001; “"Silva, Ferrari 2009; “®Gursky 2000; “Wiens, Zitzmann 2003; ®Kawamichi,
Kawamichi 1982; ®“Thompson, Norcong 2011

Encefalizacni index (residualy): hodnoty jsou vypoctenymi priméry pro dany rod (viz metodika); data o
hmotnostech téla a mozku jsme ziskali zpracované od Mgr. Olgy Simkové z nasledujicich literarnich zdroju:
Dubois 1897; Hrdlicka 1905; Hrdlicka 1925; Anthony, 1938; Crile, Quiring 1940; Bauchot, Stephan 1966;
Bauchot, Stephan 1969; Sacher, Staffeldt 1974; Bronson 1981; Stephan et al. 1981; McNab, Eisenberg 1989;
Marino 1998; Stephan et al. 1998; Kaufman et al. 2005; Herculano-Houzel et al. 2007; Pérez-Barberia et al.
2007
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Obr. 16 Fylogeneticky strom ptakd podle Hackett et al. (2008). Cervené a fialové krouzky oznaduji Fady,
ve kterych byla testovana schopnost object permanence a jakého stadia dosahuji.



