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Abstrakt

Fenomény, jako kamuflaZ ¢i krypse, jsou obvykle popisovany jako vlastnosti zvitete, které je téZko
rozeznatelné diky tomu, Ze se podoba okolnimu prostredi, a slouzi predevsim k antipreda¢nimu ¢i
naopak preda¢nimu chovani. U chobotnic a sépii vSak schopnosti barvomény a kamuflaZze zrejmé
prekracuji funk¢ni ramec antipredacniho/predac¢niho chovani a maji dal$i behavioralni funkce (na
piiklad komunikace). Zaroven disponuji chobotnice a sépie Sirokou $kalou rozvinutych percep¢nich,
ale i komplexnéjSich kognitivnich schopnosti (manipulace s predméty, uceni komplikovanych uloh,
kauzalni uvaZovani, a dalsi). V této praci byly shrnuty rtizné aspekty kognice u chobotnic a sépii,

s diirazem na kognici komplexni. Dale byl udélan stru¢ny piehled jejich schopnosti barvomény a jejiho
vyuziti ke kamuflaZi a komunikaci. Nakonec byla provéifena hypotéza, Ze tyto schopnosti kognice

a barvomény jsou navzajem propojeny. Vyslo najevo, Ze chobotnice a sépie pouZivaji barvoménu cilené,
a pri jejim pouziti vyuZivaji komplexni kognitivni schopnosti. Zaroveil je barvoména i prostredkem
kognitivnich schopnosti, nebot slouzi i k vnitrodruhové komunikaci v rdmci bojli o teritoria a pfi
namluvach. Tyto zavéry byly podlozeny jak vysledky publikovanych experimentalnich praci, tak i za

pomoci volné dostupnych anekdotickych zaznamt a videozaznam?.
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Abstract

Phenomenons like camouflage or crypsis connect animal’s traits used by an individual to be hard to
detect via merging with its surroundings, and are used mainly in predatory/anti-predatory behaviour.
In octopuses and cuttlefish, however, the abilities of colour change and background matching extend
the predatory and anti-predatory function and serve other purposes (e. g. communication). Apart from
that, octopuses and cuttlefish possess not only a variety of highly developed senses, but complex
cognitive functions as well (manipulation with objects, advanced learning abilities, causal reasoning,
etc.). This work tried to summarize the cognitive functions of octopuses and cuttlefish, with an
emphasis on the complex cognition. An overview of their colour changing abilities and their usage was
made as well. Finally, a hypothesis was tested whether their is a link between the colour change and
shapeshifting abilities of octopuses and cuttlefish and their cognitive functions. It was found out that
octopuses and cuttlefish use their colour change purposefully and with the utilization of their complex
cognitive abilites. The colour change is the instrument of these cognitive abilities as well, because it
serves as means to communication, in territorial fights and mating rituals. These conclusions were
supported by results of published experimental papers and also by the help of freely available video-

and anecdotal evidence as well.
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1 Uvod

Mnoho zvirat pouZziva jako antipredacni strategii kamuflaz, kdy se snazi splynout s okolnim prostredim
tak, aby bylo tézké je odhalit. Tato schopnost je rozsifena napii¢ zZivociSnymi druhy, od hmyzu az po
savce. Zcela unikatni podoby vSak nabyva u chobotnic a sépif z tfidy hlavonozcl (Cephalopoda). Tato
zvirata maji natolik sofistikovanou schopnost barvomény, ze dokazi svilij vzhled ménit béhem
milisekund. Diky sloZitym chromatoforovym organiim a koznim papildim mohou ménit svoji barvu,
vzor, odrazivost svétla i tvar kiiZe. Této unikatni vlastnosti vyuzivaji ke kamuflazi i komunikaci,

a vyvinula se u nich nejspi$ diky obrovskému selek¢nimu tlaku ze strany pocetnych predatord,
orientujicich se zrakem. Hlavonozci totiz na rozdil od ostatnich mékkysid v evoluci ztratili schranku,
ktera poskytovala ochranu jejich mékkému télu. To jim umoznilo Zit aktivnim Zivotem predatort, avsak
vzapéti se také stali oblibenou kofisti v§ech moznych druh moiskych masozravci, od paryb aZ po

savce. Pokrocila schopnost bleskové kamuflaZe jim umozZnila se pred predatory skryvat.

U hlavonozcli se vSsak kromé poutavé barvomény objevila, u bezobratlych Zivoc¢icht zcela
vyjimecnd, ,inteligence” V laboratornich experimentech se ukazuje, Ze hlavonoZci jsou schopni fesit
pokrocilé kognitivni Ulohy, v nichZ se Casto vyrovnaji i obratlovcim. Jsou schopni kauzalniho
uvazovani, uceni komplikovanéjsich tloh, propekce i flexibility chovani, které dokazi pouzit v novych
situacich. Vzhledem k fylogenetické vzdalenosti obratlovci a hlavonozcli, naprosto odlisSné stavbé
nervové soustavy i jinému stylu Zivota téchto skupin je tento objev u hlavonoZcd obzvlasté fascinujici.
Jedna se zde o priklad inteligence, kterd se vyvinula konvergentné s tou obratlovci, funguje na
odlisSnych neuranatomickych principech, a presto je s tou obratlov¢i v nékterych ohledech srovnatelna.
Navic vyvoj inteligence u obratlovct je Casto spojovan se socialnim chovanim, nebot' se predpoklada,
Ze pravé potieba zapamatovat si sloZité vztahy ve skupiné byla tim, co vedlo k rozvoji pokrocilejSich
kognitivnich schopnosti. Sépie vSak Zziji pouze semi-socialnim zpisobem zivota, kdy se setkavaji
ve vétSim mnoZstvi pouze v dobé pareni, a chobotnice jsou naprosto asocidlni. Komplexni kognitivni
vlastnosti se tak u nich musely vyvinout z jiného dtivodu. Nejcastéji je v tomto ptipadé vysvétlovana
vysokou predaci, kdy aby se chobotnice ¢i sépie vyvarovala toho byt zkonzumovana, musi zapojit
sofistikované kognitivni schopnosti, rozeznavat predatory a predpokladat jejich chovani, aby se jim
mohla vyhnout.

Vezmeme-li tedy v ivahu tyto dvé nejvyraznéjsi vlastnosti, které ¢ini hlavonoZce jedine¢nymi,
nabiz{ se otazka, zda jsou vzajemné propojeny. Jsou schopnosti barvomény napojeny na slozité
Kognitivni vlastnosti hlavonozcti? V této praci se budu snazit ovérit hypotézu, Zze barvoména slouZi jako
prostiedek kongitivnich Cinnosti, a Ze zaroven kognitivni schopnosti jsou vyuzivany k barvoméné.
K tomuto dcelu zde shrnu odbornou literaturu, tykajici se tohoto tématu, i nékterd anekdoticka
pozorovani, a pokusim se priklady ilustrovat pomoci volné dostupnych videi.

Cilem této prace je:
1) shrnout aspekty percepénich a komplexnéj$ich kognitivnich schopnosti u chobotnic a sépii, se
zbéZnym prehledem metodiky jejich testovani,
2) dale popsat anatomické a funkéni piedpoklady barvomény hlavonoZcii, a popsat funkéni
kontext jejiho pouZiti,
3) a nakonec ovéfit hypotézu, Ze barvoména u chobotnic a sépii je spojena s jejich kognitivnimi

schopnostmi, a pokud ano, jaka je polarita tohoto vztahu.

K této praci je prilozeno nékolik videi, ukazujicich nékteré ze zde popsanych jevi. Na ¢isla videi

bude odkaz v textu. V priloze je pak tabulka s ¢islem videa a stru¢nym popisem jeho obsahu.



2 Cephalopoda

2.1 Strucny uvod do hlavonozZcu

HlavonoZci patfi mezi prvousté bezobratlé (Protostomia - Lophotrochozoa), a tvori samostatnou tiidu
Cephalopoda v ramci kmene mékkysi (Mollusca), kam patii spolu s tifidami ¢ervovci (Aplacophora),
chroustnatek (Polyplacophora), prilipkovclt (Monoplacophora), plzt (Gastropoda), mlzi (Bivalvia)
a kelnatek (Scaphopoda) (Smrz, 2013). Kmen mékkysi, obsahujici kolem 100 000 popsanych druht, je
charakteristicky rozdélenim téla na hlavu, nohu, a dtrobni vak s plastovou dutinou. Naprosta vétSina
mékkys$t ma schranku a nepfimy vyvoj pres larvu veliger.

Trida hlavonoZctl se déli na dvé recentni podtridy: lodénky (Nautiloidea, nebo také Ctyizabri,
Tetrabranchia), které si zachovaly vnéjsi schranku, a dvojzabré (Coleoida, nebo také Dibranchia), kteri
maji schranku redukovanou a internalizovanou (fad desetiramennych, Decapodiformes), ¢i ji pozbyli
vlbec (fad osmiramennych, Octopodiformes). HlavonoZci jsou vyhradné moiskou skupinou, maji nohu
pfeménénou na ramena a chapadla s pfisavkami a na duty sifon, vychazejici z plaStové dutiny, ktery
umoziuje rychly pohyb na principu tryskového pohonu. Od ostatnich mékkysu se odlisuji také primym
vyvojem a dravym zplisobem zivota. Jsou to gonochoristé. (Smrz, 2013).

V této praci je vénovana pozornost sépiim a chobotnicim, fazenym do podtridy dvojzabrych.
Dvojzabri hlavonoZci v priibéhu evoluce ztratily tvrdou vnéjsi schranku, coz jim umoznilo volnost
pohybu a aktivni lov. Stali se z nich aktivni predatofi, na coZ se u nich vyvinulo mnoho adaptaci, jako
jsou uzavirena cévni soustava s tfemi srdci a hemocyaninem jakoZto krevnim barvivem (diky cemuz ma
jejich krev modrou barvu), mimofadné vyvinuta centralizovana nervova soustava (detailnéji popsana
nize), jedové zlazy ustici do ust a dokonalé komorové oko (bliZe popsano v podkapitole [Xpercepcni
schopnosti]) (Smrz, 2013).

Sépie patii do Fadu desetiramennych, ktefi, jak nazev napovida, maji deset ramen opatienych
piisavkami po celé délce. Dale maji dvé vystielovaci chapadla, majici pfisavky pouze na distalnim
konci, ktera slouzi k zachyceni kofisti. Schranka u nich byla redukovana na rudimentarni zbytek,
sépiovou kost, kterd jim slouzi k vyrovnavani vztlaku a vznaseni se ve vodnim sloupci. Po okrajich
plastové dutiny maji lem, ktery jim umoZiuje plynule plavat. Sépie Ziji semi-socidlnim Zivotem,
shromazduji se do vétsich agregaci v dobé pateni. K obrané pouzivaji hnédé inkoustové barvivo, které
v pripadé ohroZeni vypusti na predatora, coZ jim poskytne moZnost k Uniku. Samice kladou velky
pocet vajicek. VétSinu zZivota se vznasi blizko nad substratem, kde lovi kofist, na kterou ¢ihaji (Brusca
& Brusca, 2003).

Chobotnice patif do radu osmiramennych, ktefi maji pouze osm ramen s prisavkami a zadna
chapadla. Nemaji ani zbytky schranky, a nemohou se u¢inné vznaset nad substratem bez aktivniho
pohybu. Jejich inkoustové barvivo ma &ernou barvu. Ziji benticky, vétsinu ¢asu travi schované
v doupatech, zbytek c¢asu vénuji aktivnimu prizkumu okoli a lovu. Jsou asocialni a teritorialni,
ke kontaktu mezi nimi dochazi pouze pti pareni. Lovi pomoci ramen, ktera nejcastéji strkaji do Skvir,
kde se mtize ukryvat korist, nacez ji pri tniku lapi do blany natazené mezi rameny. Samice po pareni
kladou velky pocet vajicek (v fadu nékolika tisic), o ktera aktivné pecuji, po vylihnuti potomstva Casto
umiraji (Brusca & Brusca, 2003).

Chobotnice i sépie Ziji prevazné v mélcich vodach pri pobteZi, kde vyuzivaji k Ukrytu utesy ¢i
morsky porost. Jsou rozsireny kosmopolitné. Tvori vyznamnou soucast potravniho retézce, nebot jsou
diky svému mékkému, nechranénému télu Casto loveny predatory ze skupin paryb, kostnatych ryb,
ptakd, savcl (vcetné clovéka) i ostatnich bezobratlych, jako jsou na priklad dravi korysi. K primarni{

obrané vyuzivaji hlavonoZci unikatni schopnost rychlé a aktivni barvomény, ktera jim umoZnuje



splynout s okolim ¢i vydésit predatora (slouzi navic i k vnitrodruhové komunikaci, vice v kapitole

4.5 - Komunikace). Tato barvoména je velmi rozmanita a rychl4, nebot je pod pfimou nervovou

a nervohumoralni kontrolou, a dokaze nastat v ramci milisekund (schopnosti barvomény je vénovana
kapitola 4 - Barvoména u hlavonozcti), kde jsou popsany anatomické principy i pouZziti barvomény)
(Brusca & Brusca, 2003).

HlavonoZci se pravdépodobné vyvinuli ve svrchnim kambriu pfed zhruba 500 miliony let,
pricemzZ dvojzabri se od ¢tyrzabrych oddélili nejspisSe v devonu, nacez zaznamenali velkou radiaci
v druhohoréach (Brusca & Brusca, 2003).

Fylogeneticky jsou tedy hlavonoZci skupinou vyznamné odliSnou od obratlovcl, a jejich
komorové oci, sofistikovana nervova soustava a pokrocilé kognitivni schopnosti, které se v mnohém
vyrovnaji tém, piitomnym u obratlovct (jak je popsano dale), predstavuji skvély priklad konvergentni

evoluce.

2.2 Nervova soustava

s,

Nez zaCneme probirat kognitivni schopnosti
hlavonozct, je zahodno podivat se na stavbu jejich

nervové soustavy.

opl. _

Nervova soustava hlavonozci ukazuje
vyznamny stupeil cephalizace, nejvys$$i mezi
bezobratlymi (Brusca & Brusca, 2003). Relativni nopt.
velikost nervové soustavy (vztaZeno k velikosti
téla) je srovnatelnd s obratlovci, pred¢i dokonce
relativni velikost nervové soustavy u ryb a plazl
(Hochner, 2004). Nervova soustava hlavonozcl
obsahuje az 500 miliond neuronl, coZ je
llustrace 1: Schéma nervové soustavy chobotnice: subpd.

srovnatelné s poctem neurond nékterych o A
- subpedunkularni lalok, g.opt. - optickd Zlaza, ol.

suchozemskych obratlovcl; pro srovnani pes ma olfaktoricky lalok, tr.opt. - optickd draha, n.opt. - optické
600 miliond neurond, makak 2 000 miliond nervy, opt. - opticky lalok, n.ol. - olfaktoricky nerv.
(Hochner, 2008). Rozdil oproti ostatnim PrevzatozdiCristo(2013)

bezobratlym

i v ramci kmene mékkysa je obrovsky, na priklad véela medonosna (Apis mellifera) ma kolem
1 milionu neuronti (Menzel & Giurfa, 2001) a plz zej rodu Aplysia ma 20 tisic neuront (Hochner, 2004).

Neurony hlavonoZzcti jsou vSsak monopolarni, coz je vlastnost typicka pro bezobratlé (Hochner, 2008).

Nervova soustava hlavonozctli se dd morfologicky rozdélit na tfi ¢asti: centralni mozek, optické
laloky a nervy koncetin. Prekvapivé vétsi pocet neuroni lezi mimo centralni mozek (Hochner, 2004).

Centralni mozek, vznikly fuzi velkého poctu ganglii, obkruzuje jicen. Obklopuje ho chrupavcita
schranka a soustieduje v sobé 40 - 45 tisic neuront. Je bilateralné symetricky a sklada se z 64 lalokd
(vizte ilustraci ¢. 1 vySe). Podjicnové laloky maji nejspise funkci pfevazné nizSich motorickych center,
zatimco nadjicnové laloky funguji jako vy$$i motoricka centra, odehravaji se v nich asocia¢ni procesy,
a jsou tedy centrem pro uceni a pameét (Budelmann, 1995).

Optické laloky, na které se primo napojuji o¢ni nervy, obsahuji kolem 120 - 180 miliond
neuront. Tyto laloky nejen zpracovavaji vizudlni informace, ale nejspiSe se ¢astecné podileji i na

asociacnich procesech, vizualni paméti a rozpoznavani objekt (Hochner, 2004).



Periferni nervova soustava, inervujici predevsim koncetiny, obsahuje az kolem 350 miliond
neurond. V kazdé koncetiné se nachazi retéz az 300 ganglii spolu s nékolika miliony chemotaktickych
a hmatovych receptori. Koncetiny hlavonozcti maji diky své stavbé v podstaté neomezenou volnost
pohybu vSemi sméry, coZ by mohlo piedstavovat piekazku v jejich koordinaci. Ukazuje se, Ze jejich
periferni nervova soustava v sobé obsahuje pokrocilé motorické programy, které se s touto prekazkou
vyrovnavaji. Sumbre et al. (2001) dokazali, Ze useknuté koncetiny je mozZné prinutit ke stejné
komplexnimu pohybu, jaky provadély za Zivota. Navic i po useknuti reaguji na nepiijemné stimuly
odtaZenim od nich (Hague et al., 2013), a ildajné dokonce dokaZi vykondavat tak komplikované ¢innosti,
jako chytani potravy a jeji pfesun k (nyni neexistujicim) ustim (zminéno na piiklad v Harmon
Courage, 2013).

Optické laloky i periferni nervova soustava jsou s centralnim mozkem propojeny relativné
malo neurony, coZ znamena, Ze z téchto struktur odchazi do centrdlniho mozku vysoce zpracované
informace. Piikazy z mozku pak nutné musi byt vyssitho rddu a k planovani, hlavnimu zpracovani
a naslednému provedeni pohybu dochazi aZ v periferni nervové soustavé. Pfes svou rozdilnou stavbu
se v mozku hlavonozcli nachazi struktury, které jsou svou komplexni funkci analogické tém
obratlovfim. Na priklad v pedunkularnim laloku se vyskytuji malé granularni bunky, které svym
usporadanim i funkci pripominaji struktury v mozecku obratlovcl. Vertikalni lalok se zase podoba
hippocampu obratlovct, a to jak svou morfologii, tak svou roli v procesech uceni a paméti. Probiha zde
dlouhodoba potenciace (long-term potentiation, LTP), ktera je spojend s dlouhodobou paméti, stejné
jako u obratlovcli. (Hochner, 2008). VSechny kognitivni schopnosti i mnohé schopnosti barvomény
popsané ddle jsou tedy vysledkem tri hlavnich a pomérné autonomnich ¢asti (pletence a neurony
v ramenech, optické laloky a centralni mozek), a jedné sité, ktera cinnost vSech tii jednotek dokonale
koordinuje (Hochner, 2012).

3 Co je to kognice u zvirat a jak vypada u hlavonoicl

Jak vlastné miizeme chapat pojeti kognitivnich schopnosti zvirat? Podle Shettleworth (2001) se jedna
o schopnosti ucit se, pamatovat si a rozhodovat se na zakladé zkusenosti. Obecné vzato se jedna o to,
jak zvirata prostrednictvim svych smysla ziskavaji informace z prostiedi (percepcni schopnosti), jak
tyto informace filtruji a dale zpracovavaji a uchovavaji, a zejména jak se na zakladé takto ziskanych
informaci chovaji (Shettleworth 2001, podobné i Neisser 1976 a Mather 1995). Rada téchto
Kognitivnich schopnosti a neuralni substrat, ktery umoziuje zviratim ziskavat a uchovavat informace
a na jejich zakladé se spravné rozhodovat, je predmétem selekce a podléha evoluci (Dukas, 2004;
Shettleworth, 2010; MacLean et al., 2012). Gallistel (1989) uvadi, Ze mozky mnoha druhti zvirat jsou
jiz adaptovany a maji kapacitu k feSeni celkem dosti abstraktnich tloh, tykajicich se vnimani prostoru,
¢asu a urcitych numerickych schopnosti. Pokud do téchto tivah zahrneme i primaty, jejichZ kognitivni
schopnosti jsou srovnavany s kognitivnimi schopnostmi ¢lovéka, je vycet uvazZovanych kognitivnich
uloh Sirsi. V tomto ptipadé jsou zkoumany kognitivni schopnosti jako: aktivni vyucovani, kratkodoba
versus dlouhodoba pamét, kauzalni uvaZovani, tranzitivni interference, imyslné klamani, testovani
teorie mysli a predispozice pro jazykové schopnosti (Premack, 2007). Existuji prace, které ukazuji, Ze
fadu téchto slozitych kognitivnich tloh jsou schopny fesit podobné tispésné ,inteligentni“ druhy savct
a ptakd s relativné velkym mozkem (Emery & Clayton 20044, ale podivejte se do Olkowicz et al. 2016).
Emery a Clayton (2004a) podotykaji, Ze komplexni kognitivni schopnosti, mezi které radi kauzalni
uvazovani, flexibilitu, predstavivost a prospekci, se tak mohou vyvinout u zvirat s vyznamné odliSnou

stavbou mozku, nez je ten savci. Zejména u savcli (ponejvice u primatii) se predpoklada, Ze socialita se



slozitou komplexnosti socidlnich vazeb klade vysoké naroky na rozvoj kognitivnich schopnosti zvitat
a tudiz, Ze evoluce socialniho Zivota ve skupiné je spojena s evoluci vysSich kognitivnich schopnosti
(Jolly, 1966; Humphrey, 1976; Byrne, 1996; Reader & Laland, 2002). Je otazkou, zda je tato hypotéza
platna i u ostatnich skupin savcti (Matéji & Kratochvil, 2013) a jinych obratlovci (Bshary et al., 2002;
Pollen et al,, 2007) a zda je tento faktor rozhodujici silou pro evoluci kognice i u zcela jinych skupin
zvirat, napt. u bezobratlych (Sheehan & Tibbetts, 2008).

Obecné lze fici, Ze savci a ptaci jsou ty skupiny zvirat, u nichZ jsou kognitivni schopnosti
zkoumany nejcastéji (napl. Emery & Clayton 2004 a,b, Lefebvre et al. 2004, Emery & Clayton 2009,
Nieder 2018). Z tohoto pohledu predstavuje vyzkum kognitivnich schopnosti hlavonoZct
pozoruhodnou analogii, ktera by méla ukazat zajimavé paralely, jak dplné jiné selekéni tlaky formovaly
vytvoreni fylogeneticky naprosto odlisSné skupiny. Na zajimavost studia analogii chovani poukazoval
v pocatcich etologie uz Konrad Lorenz (1974). Odhaleni spole¢nych principd, na nichz jsou kognitivni
procesy u takto odliSnych skupin postaveny, koneckoncli znamena, Ze mizZeme o Kognitivnich
mechanismech uvazovat jako o biologicky obecnych principech (Vitti, 2013). PrestoZe hlavonoZci patii
mezi nejvice encefalizované bezobratlé, az tfi ¢tvrtiny z jejich 500 miliond neuront se vyskytuji
v periferni nervové soustavé, prevazné v brachialnich gangliich, kontrolujicich pohyb koncetin
(Budelmann, 1995). I tak se u nich objevuji kognitivni schopnosti, srovnatelné s témi obratlov¢imi. Jde
piredevsim o schopnost kauzalniho uvazovani, uvazovani o budoucich akcich i vyuzivani novych typl
chovani v novych situacich (Mather & Dickel , 2017). Poskytuji nam priklad inteligence zaloZené na
jinych evolu¢nich a neuroanatomickych principech, kterd se vyvinula konvergentné s tou, kterou
nalézame u obratlovci, a stavaji se tak fascinujicim modelem, umoznujicim
zkoumat a porovndavat zdsadni aspekty kognice mezi rtznymi skupinami
zZivocCicht. Jednotlivé kategorie kognitivnich schopnosti budou popsany
v nasledujicich kapitolach. Nejprve se budu vénovat tém Kkognitivnhim
schopnostem, které jsou tésné spjaté s percepci. Poté uvedu priklady studii,
které se vénuji komplexnéjsim kognitivnim schopnostem, které pravé byvaji
Casto zminovany v souvislosti s rozvinutymi kognitivnimi schopnostmi ptakt

a savct, jako bylo zminéno vyse.

3.1 Percepcni schopnosti hlavonozcl

Zkoumani percepcnich kognitivnich schopnosti je nezbytné, abychom mohli

predpokladat, na jaké podnéty hlavonozci viibec mohou reagovat a jakym

zplUsobem vlastné informace z prostredi primarné ziskavaji a zpracovavaji.

Teprve na zakladé téchto znalosti je moZné uvazovat o komplexnéjSich iustrace 2: Schéma
kognitivnich schopnostech hlavonozci (vizte kapitolu 3.2 - Komplexnéjsi rhabdomerického (vievo)
a ciliarniho (vpravo)
kognice u hlaVOHOiCﬁ)' fotoreceptoru. C - cilium,
D - disky, M - mitochondrie,
MC - bunécna membrana,
3.1.1 Vizualni percepce MV - microvili, N - jadro,
SE - vnéjsi segment,
HlavonoZci se orientuji predevsim zrakem, o cemz svédci velikost optickych i - vnitini segment,
TN - nervova zakonceni.

lalokd jejich mozku i behaviordlni experimenty na toto zaméiené (Boycott,
Pfevzato z Musio & Santillo

1955; Messenger & Sanders, 1972). Maji komorové oko, analogické tomu  (5009) (pavodni obrazek prof.
obratlovéimu, coZ je casto uvadéno jako Kklasicky piiklad konvergentni — Celina Bedini, Univerzita v
evoluce. Toto oko obsahuje ¢oCku, ktera je kulovita, duhovku, sklivec Pise)

a sitnici, vSe podobné navzajem usporadané, jako je tomu u savci (Serb

& Eernisse, 2008). Na rozdil od savd¢i sitnice, ktera je sestavena z cilidrnich fotoreceptori, hlavonoZci



maji rhabdomerické fotoreceptory (vizte ilustraci ¢. 2), stejné jako vétSina ostatnich bezobratlych
(Young, 1962). HlavonoZci nemaiji slepou skvrnu, protoZe nervy jdouci od fotoreceptori vychazi primo
ze sitnice ven do mozku. Tvar ¢ocky se neméni, zaostFovani je zajisStovano zménou vzdalenosti cocky
od zornice. Zméné svételnych podminek se o¢i hlavonoZcl prizplisobuji zménou tvaru zornicky

a migraci sitnicového pigmentu (Brusca & Brusca, 2003). Zornicka je u chobotnic obdélnikového tvaru
(vice informaci v Muntz & Gwyther, 1988), u sépii ma tvar W (v piipadé zdjmu nahlédnéte do Mathger
et al., 2013). Sitnice chobotnic a sépii obsahuje pouze jediny typ rhodopsinu s maximalni absorpci
zareni 0 492 nm (zelené svétlo) (Brown & Brown, 1958), a mnoho pokusli experimentalné naznacuje,
Ze tato zvirata nejsou schopna rozeznavat barvy (Messenger, 1977; Mathger et al,, 2006; Marshall

& Messenger, 1996; Roffe, 1975). Jsou ale schopna velice dobfe rozeznavat kontrast, intenzitu svétla,
okraje, velikost objektli a hloubku obrazu, véetné rozeznani 3D od 2D objektli (Kelman et al., 2008;
Chiao et al,, 2015). Umi také rozeznat orientaci pozadi, jako naptiklad u experimentd s pruhovanymi

objekty a jejich nato¢enim viici taktéZ pruhovanému pozadi (Muntz & Gwyther, 1988).

Na prvni pohled nedava fakt, Ze hlavonoZci jsou nejspiSe barvoslepi, priliS smysl, nebot tito
Zivocichové jsou schopni barvomény a dokonalé kamuflaze vii¢i pozadi. Bylo vSak experimentalné
prokazano, Ze jak chobotnice, tak sépie vidi velice dobre polarizované svétlo (Moody & Parriss, 1961;
Temple et al.,, 2012). DokaZi rozeznat natoceni vektoru polarizovaného svétla aZ o 1°, pro porovnani
vétSina zivoCichd, kteri taktéz vidi polarizované svétlo, dokaZe toto natoCeni rozeznavat pouze
0 10 - 20°. UvaZuje se, Ze tato schopnost by mohla velice dobfe barevné vidéni nahrazovat (Shashar
& Cronin, 1996; Temple et al., 2012). Vidét polarizované svétlo na takovéto urovni by dokonce mohlo
byt mnohem vyhodnéjsi, neZ barevné vidéni, nebot mimo jiné umoziiuje objevit maskované ZivoCichy
(Temple et al., 2012), prihlednou korist (Shashar & Hanlon, 1998) a umoziiuje detekovat kofist
v Cistych vodach na del8i vzdalenosti (Lythgoe & Hemmings, 1967), navic dovoluje velice dobfte
rozeznavat kKontrast okolnich objektli stejné ¢i dokonce 1épe, nez barevné vidéni, a mize tak slouzit
jako jeho analog (Bernard & Wehner, 1977). Vlastnosti barev se s ptibyvajici hloubkou méni a barevné
vidéni tak zde mtiZe byt nespolehlivé, zatimco polarizované svétlo si své vlastnosti zachovava i v téchto
podminkach a miize tak poskytovat spolehlivéjsi zdroj informaci (Cronin et al., 2003).

3.1.2 Hmatova a zvukova percepce

HlavonoZci maji ekvivalent postranni ¢ary u ryb v podobé fad jemnych epidermalnich vlaskd na hlavé

a ramenech, umoznujici jim detekovat pohyb vody az o 0,06 um.

Statocysta hlavonoZcli jim umoziiuje vnimat rychlost vlastniho pohybu a polohu vici zemi,
stejné jako vestibuldrni systém obratlovci. Princip fungovani je stejny - poloha je vnimana
senzorickymi organy, na zakladé pohybu statoliti po membrané se senzorickymi vlasky. Sépie maji
tyto senzorické organy tri, podobné jako ryby, zatimco chobotnice pouze jeden. Maji i cupulu, systém
pro vnimani thlového zrychleni, rozdéleny do tii €asti tak, aby umoZnoval orientaci v 3D prostoru
(Budelmann, 1995).

HlavonoZci nemaji Zadnou télni dutinu naplnénou vzduchem, a tudiZ se u nich z definice neda
tvrdit, Ze mohou slySet stejné jako obratlovci, mohou ale vnimat pohyb ¢astic ve svém okoli pomoci
zminénych epidermalnich vlaski a predevSim statocyst, coZz jim umoznuje detekovat zvuk
(Budelmann, 1995). Bylo experimentalné zjiSténo, Ze nejlépe rozeznavaji nizké frekvence, coZ jim
umoznuje registrovat kKorist v okoli (Kaifu et al., 2008 a 2011).



3.1.3 Chemorecepce

Chemoreceptivni buniky se u hlavonozcti nachazeji na piisavkach, dstnim otvoru a olfaktorické jameé,
cozZ je specializovany organ v blizkosti oka. Sépie maji na kazdé prisavce zhruba 100 téchto bunék,
zatimco u chobotnic je to az 10 000 bunék na prisavku, coZ dava dohromady kolem 16 milionti bunék.
Tento rozdil je vysvétlitelny rozdilnou taktikou lovu téchto zvirat. Sépie se vétSinu ¢asu vznaseji nad
substratem a kofist chytaji pomoci dvou vystirelovacich chapadel, zatimco chobotnice Ziji prevazné
benticky a pouzivaji sva ramena, kazdé vybaveno az 200 prisavkami, k prozkoumavani nor v pisku
a $térbin v koralech a kamenech, kde se kotist ukryva, nacez ji pak chytaji pomoci rozlozitych blan

mezi rameny. Chemorecepce je pro né tak mnohem dtlezitéjsi a ukazuje se, Ze dokazi detekovat
pritomnost chemické latky v tak malé koncentraci jako 10 molt (Budelmann, 1995).

3.2 Komplexnéjsi kognice u hlavonozcu

V uvodu této kapitoly jsme si stanovili jako zdkladni znaky kognice, zkoumané u jinych zvirat nez
hlavonozcli, schopnosti ulit se, pamatovat si, rozhodovat se, pouZivat kauzalni uvazovani,
predstavivost, prospekci a flexibilitu chovani (to znamena schopnost pri zméné podminek patti¢né
zménit i dané chovani na zdkladé dostupnych informaci). Mather a Dickel (2017) v prehledu shrnuji, Ze
vSechny tyto schopnosti se daji u hlavonozct najit. Nyni se podrobnéji podivame, jak se tyto vlastnosti
u hlavonozcii projevuji, véetné strucné metodiky pokusli, pomoci kterych byly zjistény, pokud byly
prokazany v laboratornich experimentech.

3.2.1 Uceni

Chobotnice a sépie jsou schopny se ucit, a to jak na zakladé vizualnich, tak chemotaktickych stimulg,
jak je shrnuto v Youngovi (1961). V této studii ukazuje, Ze na zakladé mnoha pokustl s tréninkem
chobotnic a sépii pomoci operantniho podminovani, tedy za pouziti odmény (formou potravy) a trestu
(Stouchnutim ty¢i), 1ze hlavonoZce naucit diskriminaci. To znamend, Ze chobotnice i sépie lze naucit
vybirat si urcity objekt mezi jinymi, na ptiklad podle urcitého tvaru, barvy (nejspiSe rozpoznané na
zakladé jiného kontrastu v polarizovaném vidéni), ¢i je naucit lovit néjakym zplisobem oznacenou
korist (Mather & Kuba, 2013). Byla u nich pozorovana habituace pfi opakované prezentaci stejného
objektu ¢i pri netuspésném utoku na korist umisténou za prihlednou plastovou zabranou. Byl u nich
zaznamenan i opacny proces, senzitizace, pokud byly chobotnice odménény ¢i potrestany pied
plnénim dkolu, kdy mély utocit na nauceny objekt (Mather & Kuba, 2013).

3.2.1.1 Uceni na zakladé diskriminace

Hvorecny et al. (2007) testovali schopnost podminéné diskriminace mezi znackami, coz je forma
komplexniho uceni. Diskriminaci je zde minéna schopnost vybrat mezi nékolika znackami tu spravnou,

ru
1

a tato diskriminace byla podminéna kontextem. Autofi mini ,podminénou diskriminaci“ schopnost
vybrat si urcitou znacku na zakladé kontextu situace (na priklad rozliSovat mezi kamenem na pisecné
plani a stejnym kamenem u motské travy). Provadéli pokusy s chobotnicemi Octopus bimaculoides, kdy
je dali do arény, na jejiz podlaze leZely rtizné znacky v podobé umélych ras, kouskt provazil, kameny,
apod., a kde byla k dispozici dvé doupata, z nichZ jedno bylo zablokované. Chobotnice se musely na
zakladé pritomnych znacek naucit, které bylo otevirené. Tyto znacky se nenachazely piimo u doupat,
ale libovolné v aréné. Chobotnice tedy musely projevit urcitou formu abstraktniho mysleni, nebot

z pouhé pritomnosti konkrétni znacky vyvodily, které doupé je oteviené. Autori pak tyto pokusy
provedly i se sépiemi obecnymi (Sepia officinalis) a sépiemi faraonovymi (Sepia pharaonis). Namisto
doupéte zde slouzil jako odména unikovy otvor do vétsitho akvaria. I sépie ukazaly, Ze jsou schopny

podminéné diskriminace.



3.2.1.2 Socialni uéeni

Chobotnice jsou tedy schopny se ucit individualné diky operantnimu podminovani, ale existuje u nich
i forma socidlniho uceni, ¢ili schopnost naucit se néco pozorovanim jedince vlastniho druhu, reSiciho
dany problém (Fiorito & Scotto, 1992). Fiorito a Scotto (1992) vycvicili nékolik chobotnic pobteznich
(Octopus vulgaris) - ,ucitel, aby v pokusech s ¢ervenymi a bilymi mi¢ky vybrali vZdy jen jeden. Jedna
skupina byla odméinovana potravou za utok na bily micek a potrestidna malou elektrickou ranou pri
vybéru cCerveného, druhd skupina naopak. Poté umistili do sousedniho akvaria naivni chobotnici,

a nechali ji pozorovat ucitele pri itoku na micek. Pokazdé bylo u naivni chobotnice pozorovano zvyseni
pozornosti a bedlivé sledovani ucitele. Po Ctyfech takovychto lekcich dali naivni chobotnici ¢erveny

a bily micek a pozorovali, jaky si vybere, bez aplikace trestu ¢i odmény. Naivni chobotnice si v naprosté
vétsiné vybraly ten micek, jaky vidély vybirat ucitele. Socidlni uceni se radi mezi slozité kognitivni

schopnosti, a jeho pritomnost u Zivocicha, ktery Zije asocialnim zptisobem zivota, je velice prekvapivé.

3.2.2 Pamét

Boycott (1955) délal pokusy s chobotnicemi pobieznimi (0. vulgaris) s asociativnim ucenim, pri
kterych po utoku na kraba v pritomnosti ¢tvercového obrazu dostaly mirny elektricky Sok. Chobotnice
pak utocily na kraby pouze za nepritomnosti ¢tvercového obrazu. Tuto informaci si byly schopny
zapamatovat po dobu 2 - 3 dni (pokud nebyl pokus opakovan béhem této doby), pokud pokus byl

opakovan alespon tiikrat, pamatovali si tuto informaci po dobu alespoii Sesti dni i déle.

Darmailacq et al. (2004a) testovali flexibilitu potravni strategie u sépie obecné (S. officinalis),
kdy byla sépiim znechucena jejich oblibena korist a musely se preorientovat na jinou (popsano nize
v podkapitole 3.2.8 - Flexibilita). Pii testovani retence bylo ukazano, Ze sépie si informaci o nechutnosti

kofristi udrzely i 72 hodin po nauceni.

Pokusy se sépiemi ukdazaly, Ze tato zvifata maji i pamét epizodického typu, ¢ili Ze si dokazi
zapamatovat informaci Co, Kde a Kdy (Jozet-Avez et al., 2013). Model Co, Kde, Kdy poprvé pouzili
Clayton & Dickinson (1998) k dikazu paméti epizodického typu u sojek krovinnych (Aphelocoma
caerulescens). V experimentu, ktery provadéli Jozet-Avez et al. (2013), byla sépiim obecnym
(S. officinalis) nejprve poskytnuta potrava v podobé krevet a krabi, pricemz sépie projevovaly
preferenci pro krevety (Co). Poté je naucily, Ze pro dostani potravy musi priplavat k ¢ernobilému
¢tverci (Kde). Dale se sépie naudily, Ze potrava bude dopliiovana kazdé tii hodiny, a nesnazily se ji tak
ziskat kratce poté, co jedly (Kdy). Pamét epizodického typu je velmi pokrocila kognitvni cinnost,
popisovana piredevsim u krkavcovitych a primatd, a u které se plivodén vérilo, Ze je pritomna pouze
u lidi (Clayton et al., 2001; Martin-Ordas et al., 2010).

3.2.3 Vnimani prostoru

Chobotnice i sépie jsou schopny navigace, maji prostorovou pamét a umi vyuZivat znacky k orientaci.
Pti testech s chobotnicemi pobieZznimi (0. vulgaris) bylo experimentalné potvrzeno, Ze tato zvirata si
byla schopna zapamatovat polohu svého doupéte podle vyraznych orienta¢nich bodi jako byl svételny
paprsek (Mather, 1991). Pokud bylo k dispozici nékolik orienta¢nich bodd, chobotnice se piednostné
orientovaly podle toho vétsiho a stabilnéjsiho (to je ,cue learning®, u€eni se podle znacek). Schopnost
orientovat se podle vice znacek je diikazem alothetické orientace. Tuto informaci si byly schopny
pamatovat dlouhodobé. V prirozeném prostiedi jsou chobotnice schopny se vracet ke svym doupatiim

i po nasilném presunu.

Sépie si umi vybrat, na kterou znacku budou reagovat prednostné. Cartron (2012) naucil sépie

obecné (S. officinalis) v pokusech s bludisti ve tvaru Y orientovat se podle polarizovaného svétla



a podle znacek (v podobé barevnych obdélnikii) jako orientac¢nich bodl. Pokud jedna z téchto dvou
informaci chybéla, sépie reagovaly na tu pritomnou, pokud byly pritomné obé, ale podavaly konfliktni
informaci, sépie prednostné reagovaly na polarizované svétlo. Vyuzivani vice neZ jedné znacky svédci
o alothetické prostorové orientaci, zatimco prednostni vyuZivani polarizovaného svétla o tom, kterému

typu optickych znacek davaji sépie prednost.

V piirodé se chobotnice i sépie pri volbé nového Ukrytu pousti do prozkoumavani blizkého
okoli, coZ je povazovano za prostorové uceni. Boal et al. (2000) délali pokusy s chobotnicemi Octopus
bimaculoides, béhem kterych je dali do akvaria, kde bylo v Sesti moZnych polohach jedno oteviené
doupé. Chobotnice si zapamatovaly polohu doupéte po pouhych trech pokusech, a tuto informaci si
pamatovaly i o tyden pozdéji. Boal poté zkousel reverzni uceni (reversal learning), kdy posunul polohu

doupéte o 160°. Chobotnice byly schopny se polohu doupéte uspésné pieucit.

U sépii obecnych (S. officinalis) byly stejné schopnosti testovany pomoci akvarii s otvory ve zdi,
z nichz jeden umozioval Unik (zde predstavujici odménu). Sépie se naucily hledat spravny otvor a byly

schopny i reverzniho uceni, kdyZ byl tiinikovy otvor pfemistén (Karson et al., 2003).

K orientaci v prostoru a zapamatovani si konkrétni polohy je potieba mit jakysi vnitfni obraz
okolnfho prostiedi, neboli vnitini prostorovou mapu. Zda tuto mapu vyuzivaji i chobotnice bylo
vyzkouSeno testy s bludisti (anglicky ,detour experiments®, pokusy s bludiStém s oklikou), kdy byl
chobotnicim pobieznim (0. vulgaris) jim byl pres prihlednou ptepazku ukazan cil v podobé Kofristi,
a zvirata se k ni musela dostat cestou, pri které korist nevidéla. Musela si tudiZ zapamatovat polohu

kofristi a vytvofrit si prostorovou mapu (Wells, 1964).

Chobotnice také pri lovu a priizkumu okoli obcas podnikaji velmi slozité cesty, domt se vSak

vraci pfimou a nejkratsi cestou (Mather, 1991). To také svédci o pritomnosti vnitfni prostorové mapy.

3.2.4 Kauzalni uvazovani

Za kauzalni uvazovani se povaZuje dosazeni néjakého cile za uziti patfi¢nych prostiedkd, pripadné
ovlivnéné zpétnou vazbou (Emery & Clayton 2004b a Mather & Dickel 2017). Jinak feceno se jedna
o uvazovani nad pri¢inou a nasledkem. Mather a Dickel (2017) povazuji za projev kauzalniho
uvazovani pouziti deimatickych (varovnych) zbarveni u hlavonoZcl, s jasnym cilem zastrasit
predatora. Sépie a chobotnice pouZivaji toto zbarveni pouze za urcitych okolnosti, na priklad pokud
selze bézna kamuflaz. LiSi se také s ohledem na stari jedince, mlad$i a mensi jedinci pouzivaji
deimatické zbarveni méné nez starsi a vétsi jedinci. Také hraje roli velikosti predatora, pokud je
predator vétsi, sépie pouZzivaji prednostné kryptické zbarveni (Langridge, 2009; dale Hanlon

& Messenger, 1988; Packard & Sanders, 1971), chovani je tedy variabilni. Kauzalnim uvazovanim je v
tomto pripadé odhadnuti vlastni nebezpecnosti a relativni nebezpecnosti predatora, navic v kontextu
nebezpecnosti celé situace (pouzivaji zastrasujici zbarveni az po odhaleni, tedy kdyZ uz nemohou
pouZzit krypsi a situace se tak pro né stava nebezpecnou). DalSim prikladem kauzalniho uvaZovani
miZe byt pouziti tak zvaného ,passing cloud“ k lovu kofisti (podrobnéji popsano v kapitole

4.4 - Funk¢ni kontext barvomény).

3.2.5 Predstavivost

Hlavonozci dokazi citit bolest. Reflexivné se vyhybaji bolestivym stimuliim, projevuji vSak také
slozitéjsi chovani. Pri zranéni si chobotnice chrani poranéné misto a pecuje o néj, a pti predchozim
setkani s bolestivym stimulem pred nim uhyb4, nejen zranénym ramenem, ale i ostatnimi (Alupay

et al., 2014). To znamen3, Ze si dokaze predstavit, co by nasledovalo.



MacLean (1983) zaznamenal zajimavé chovani s timto spojené. Sledoval, jaky efekt ma usidleni
sasanky trojbarevné (Calliactis tricolor) na schrance obyvané Kkrabem poustevnickem (Pagurus
pollicaris). Nechal na tohoto kraba utocit dravého korySe Calappa flammea a chobotnici Octopus
joubini. Kory$ po nékolikerém Zahnuti sasankou Casem prestal na kraba tutocit, zatimco chobotnice
zkousela riizné zplsoby, jak se sasance vyhnout. Pokousela se ji obejit, opatrné se k ni priblizila jednim

natazenym ramenem nhebo se snaZila odfouknout ji proudem vody ze svého sifonu.

3.2.6 Prospekce
Mather a Dickel (2017) popisuji prospekci jako proces vybéru vhodnych prostiedkti k dosazeni

konkrétniho cile, a zarazuji pod ni i vyuzivani kognitivni mapy a pouziti nastrojii. Dal$im ptikladem
prospekce u hlavonoZct by mohlo byt namlouvaci chovani v dobé pareni u sépii, kdy nékteré sépie
manipuluji se svym zbarvenim. Nékteri jedinci se naucili podvadét systém dimorfniho zbarveni samci
a samic k vlastnimu prospéchu, aby se na priklad mohli ptiblizit k samici hlidané jinym samcem, ¢i aby
se vyhnuli konfliktu. Vice je toto chovani popsano v kapitole 4.5.2 Vnitrodruhovd komunikace.

Prospekci také odpovida pouzivani pillek kokosovych ofechi a lastur chobotnici Zilkovanou
(Amphioctopus marginatus), nebot tato chobotnice si je nosi s sebou k budoucimu pouZiti

a ke kontrétnimu tcelu (blize popsano v nasledujici kapitole).

3.2.7 Poutiti nastroja

Doupé je pro chobotnice vitalni potiebou. Diky Siroké skale predatort potiebuji chobotnice misto, kam
se ukryt, aby se vyhnuly predaci (Mather, 1994). Pfitomnost vhodnych skrysi je Casto limitujicim
faktorem pro vyskyt chobotnic (Kastanevakis & Verriopoulous, 2004). Pokud nelovi, ¢emuz vénuji jen
kratky cas denné, travi chobotnice naprostou vétSinu €asu schované v doupéti, které okupuji nékolik
dni, nez se presunou na nové uzemi. Doupé si peclivé vybiraji. Idedlni je pro né skrys s malym otvorem
a pokud mozno s omezenym pristupem svétla. Sva doupata pravidelné ¢isti. Mather (1982) sledovala
vybér skrysi u Octopus joubini, ktera preferuje k vytvareni dkrytu musle. V laboratornich podminkach
si vybirala predméty presné o urcité velikosti, a uprednostiovala ulity plzi. V prirodé je ale nalézana
se schrankami mlzl, nejspiSe z divodu nedostupnosti plzich ulit disledkem kompetice s raky
poustevnicky a slizounovitymi rybami (Blenniidae). V téchto schrankach se schovava tak, zZe je

pridrzuje piisavkami a pti ohroZeni se mezi né sklapne.

Chobotnice si buduji tak zvané ,chobotni¢i zahradky“ (v anglictiné ,octopus gardens").
Detailné toto chovani pozorovala Mather (1994). Pokud nové nalezena skrys neni idealni, chobotnice ji
aktivné prizplsobuji. Chobotnice shromazduji pfedméty z okoli, pomoci kterych si doupé upravuji
a v pripadé nutnosti s nimi vchod do doupéte zatarasi, takze na né predator nemize. KdyZ chobotnice
objevi nové potencidlni doupé, uklidi ho vynesenim prebytecnych kament a vytrhanim fas, poptripadé
pomoci svého sifonu upravi dno doupéte odfouknutim pisku. Navic aktivné shromazduji predméty
z okoli, pomoci kterych si upravuji vchod do doupéte. Tyto predméty si vybiraji velice peclivé. Mather
(1994) sledovala pocinani jedné chobotnice pobiezni (0. vulgaris), kterd si vyhlidla urcity kdmen
a vyrazila za nim ze své skryse. Poté, co ho sebrala a vratila se s nim zpét, se opét vydala hledat jesté
dalsi predméty jako musle a mensi kameny, pficemZ nékdy nashromazdéné predméty vyménovala za
jiné, které ji nejspisSe vyhovovaly vice. Pfedméty volila peclivé podle tvaru a velikosti. Podle stavu
musli, které si obCas chobotnice domt prinasely bylo zjevné, Ze je obCas musely vyhrabat cisté pro
tento ucel. Pred obyvanymi doupaty se hromadily nashromazdéné predméty a relikty potravy jako
byly vnéjsi Kkostry korysti a schranky zkonzumovanych musli. V jednom extrémnim ptipadé
zaznamenala Mather u jedné chobotnice sbirku az 98 rdznych predmétl, od musli aZ po kousky

v v o

sklenénych lahvi. Chobotnice ¢asto pomahaji potapéclim a archeologiim objevovat poklady, které
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skryva move, nebot pokud se nékde v blizkosti vykytuje vrak, prvni znamkou jeho pritomnosti jsou
véci nalezené u skrysi chobotnic. V Jizni Korei tak na priklad jedna chobotnice, ktera si na doupé

polozila porcelanovy podsalek, pomohla objevit vrak z 12. stoleti (Kim, 2007).

V Zapadnim Pacifiku a pri pobiezi Indického Ocednu se vyskytuje chobotnice Zilkovana
(Amphioctopus marginatus), ktera zije na pisecnych planich, kde je malo mist k ikrytu. Tato chobotnice
je vSak schopna vyuZzit musli a v posledni dobé piredevsim piilek rozseknutych kokosovych ofechd,
které se sem dostavaji z lidskych sidlist (Finn et al., 2009). Chobotnice si najde dvé plilky kokosového
ofechu (popripadé dvé lastury mlze) a v pripadé ohroZeni se v nich uzavie, pridrzujic je u sebe
piisavkami na svych ramenech. Tuto strategii vyuziva i k ¢thani na korist. Zasadni je fakt, Ze pokud se
chobotnice potiebuje pfesunout, nosi si tyto predméty s sebou. Béhem pienosu ji znevyhodiiuji,
protoZe se nemtZe pohybovat prili§ rychle, a riskuje odhaleni predatorem. Béhem pohybu je
nepouziva k ochrané ani k zamaskovani, a neposkytuji ji tak v daném momentu Zadny okamZity uZitek.
UziteCnymi se stavaji skordpky aZ v budoucnosti, coZ znamend, Ze chobotnice mély piedstavu
o budoucim pouziti predmétu. Chobotnice také nékdy vyhrabavaly kokosové skorapky, pokud byly
zaboreny v sedimentu, aby je mohly pouZit, mély tedy jasny cil. K tomu, aby toto pouZiti kokosovych
plodi fungovalo, musi zviFata najit dvé ptlky skorapky, a sestavit tak nastroj z dil¢ich casti, které samy
o sobé uzitek nemaji. Mather a Dickel (2017) toto chovani adi pod prospekci. Toto chovani muzete

sledovat na ptiloZeném videu ¢. 1.

Dal$im piikladem vyuziti nastroji mohou byt juvenilni jedinci Tremoctopus violaceus (Jones,
1963). Tato mladata byla pozorovana, jak si piisavkami u sebe pridrzuji fragmenty chapadel
méchyrovek (Physalia). Na téchto chapadlech jsou poletné nematocysty, které obsahuji silny toxin
a zahaji (Fenner et al,, 1996). Mladata T violaceus, kterd jsou jinak velice zraniteln3, by tak mohla

téchto chapadel vyuzivat jako obrany viici predatortim (Jones, 1963).

Videozaznamy chovani chobotnic ukazuji, Ze pouziti nastroji by mohlo byt u téchto zvirat jesté
mnohem S$irsi. Objevuji se spekulace, Ze by soupetici chobotnice sydneyské (O. tetricus) po sobé mohly
hazet muslemi a piskem v ramci bojid o teritoria (New Scientist 2015, vizte ptiloZené video €. 2). Pfi
nataceni seridlu BBC Modra planeta Il zachytili filmati v JiZni Africe fascinujici chovani chobotnice
pobrezni (0. vulgaris), které nema obdoby. Samice tohoto druhu byla pod utokem macky africké
(Poroderma africanum). Macka chytla chobotnici do tlamy a zvirata spolu zacala zapolit. Chobotnice
donutila macku, aby ji pustila, tim, Ze ji str¢ila ramena do tlamy a skrz zabry, ¢imz ji pripravila o prisun
kysliku. Poté, co macka odplavala, zilstala chobotnice na plani, kde se neméla kam schovat pred dalsi
mackou, kterd se k ni blizila. Chobotnice na to reagovala tim, Ze si vzala do prisavek okolni materidl,
sestavajici z kousek musli a tas, a obalila se jim, vybudujic si tak jakési brnéni. Macka, ktera se
orientuje predevsim ¢ichem, chobotnici vycitila, ale nebyla schopna se k ni pres tuto obranu dostat.
Kdyz se ji snazila vzit do tlamy, chobotnice brnéni odhodila a vyuzila zmateni macky k utéku (BBC

2017, vizte priloZené video ¢. 3).

3.2.8 Flexibilita
Emery & Clayton (2004b) popisuji jako flexibilni schopnost jednat na zadkladé dostupnych informaci,

popiipadé své chovani podle téchto informaci upravit. Je to tedy chovani, kdy se zvife dokéaze

dopracovat ke stejnému cili riznymi cestami.

Flexibilni chovani bylo nalezeno u chobotnic na priklad ve zpdsobu zpracovani potravy.
Chobotnice zivi i muslemi. U Enteroctopus dofleini bylo experimentalné pozorovano, Ze pouziva nékolik
zpUsobi, jak musli otevrit: nasilnym odtrhnutim schranek od sebe, provrtanim se dovnitf pomoci

zobaku, a pouzitim slin. E. dofleini se v pribéhu Zivota nauci, jaky zplisob je nejvhodnéjsi pouZzit
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u urcitého druhu mlzi pomoci metody pokusu a omylu, a poté tento zplisob neomylné pouziva. To
znamend, ze diskriminuje mezi druhy Kkoristi a z nékolika metod aplikuje vzdy tu, ktera je
nejefektivnéjsi (Anderson & Mather, 2007). Pokud ale v experimentu dostala musli, ktera se dala bézné
jednoduse otevrit odtrhnutim lastur, upravenou dratkem tak, Ze se oteviit nedala, chobotnice zménila
strategii. Vybirala si také mezi druhy nabizenych musli ty, které Sly otevrit nejsnadnéji, pokud vsak byla
schranka téch hire oteviratelnych navrtana, chobotnice si vybiraly tyto. Toto svéd¢i o flexibilité

chovani.

Upravu chovani v piitomnosti ob&asnych predatort fadi Mather a Dickel (2017) taktéZ pod
flexibilni chovani. V pritomnosti predatora chobotnice méni sviij denni a no¢ni rezim tak, aby se mu
vyhnuly. Toto chovani bylo studovano na chobotnicich pobteznich (0. vulgaris) Meiselem et al. (2013).
Chobotnice uzptisobuji svoji aktivitu mimo doupé tomu, zda je predator no¢ni ¢i denni. Efekt ma vSak
také to, o jakého predatora se jednd. V pritomnosti murén, které jsou hlavnimi predatory chobotnic,
svou aktivitu ménily méné, nebot proti tomuto predatorovi tato strategie neni i¢inna. Murény se totiz
dokazi protdhnout i do skrysi, ve kterych se chobotnice ukryvaji. Oproti tomu pokud byl predator
generalista, jako na piiklad ryba z Celedi ostencovitych (Balistidae), ménily svou aktivitu chobotnice

vice a tato strategie u€inné sniZovala predaci.

Dal$im prikladem flexibility u hlavonozcli je zplsob pohybu chobotnic. Chobotnice neumi
dobre plavat, na rozdil od sépii totiZ nemaji sépiovou kost, kterd by jim umoznila se vznaSet nad
povrchem, ani ploutvi¢ky (vyjma chobotnic cirratnich). Ziji tak vét$inu ¢asu benticky a k pohybu po
dné pouZivaji sva ramena. Ukazuje se, Ze pfi tomto pohybu chobotnice nepouzivaji Zadny specificky
rytmicky vzor pohybu, ale dokazi se pohybovat jakymkoliv smérem nehledé na piredo-zadni orientaci
téla, a k dosazeni cile pouzivaji riiznd ramena, kterd se k pohybu timto smérem v dané situaci hodi
nejlépe. K cili se vzdy pritahuji ramenem, které je cili nejbliZe a odstrkuji se tim, které je nejdale (Levy
etal,, 2015).

Ptikladem flexibilniho chovani u sépif je tfeba experiment s ,avoidance learning” (uceni se
vyhnuti), jaky provedl Darmaillacq et al. (2004a). V pokusu s kofisti, kterd byla sépiim ,znechucena“
pridanim quininu, se sépie obecné (S. officinalis) preorientovaly na jinou korist. Na korist, ktera jim
byla znechucena, nettocCily ani po 72 hodinach. Jejich potravni strategie je tedy flexibilni, nebot

dokazaly snadno zmeénit své preference a vytvorit si novou preferenci k jiné nez ptivodni Kofisti.

U sépif byla navic pozorovana zajimavéa forma imprintingu na potravu. Cerstvé vylihlé sépie
ukazuji vrozenou preferenci Kotisti v podobé Kkrevet. Pokud jim vSak je od 3 dnd po vylihnuti
nabidnuta jina kortist, na priklad v podobé malych ryb ¢i krabti, jsou schopny svou preferenci zménit.
V pripadég, Ze se do 30 dnti od vylihnuti nesetkaly s jinou potravou nez s krevetami jim tato preference
zlstala a nejevily snahu lovit potravu jinou. Po 60 dnech po vylihnuti se u nich ale objevila snaha
zkouS$et i potravu odliSnou od jejich zakladni naucené preference. Vybiraji si tedy potravu na zakladé
predchozich zkuSenosti, roli zde hraje i dlouhodoba pamét (Darmaillacq et al., 2004b). Imprinting je
sam o sobé prikladem chovani neflexibilniho, ovSem zde se po 60 dnech chovani zménilo a flexibilita

v preferenci potravy stoupla.

Zména barevnych vzorG na kidzi a tvaru téla i kGize pro dosazeni dokonalé kamufldze na
raznych podkladech muze byt také povazovana za flexibilni chovani (Mather a Dickel, 2017). Toto

chovani bude detailné probirano v kapitole 4. - Kamuflaz a barvoména u hlavonozci.
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3.2.9 Personalita

U chobotnic i sépii byla zjiSténa personalita (Mather & Anderson, 1993; Carere et al, 2015).

U chobotnic ¢ervenavych (Octopus rubescens) a sépii obecnych (Sepia officinalis) byly sledovany reakce
napric tremi riznymi situacemi: reakce na vzbuzeni pozornosti otevienim vika akvaria, reakce na stres
po dotyku ty¢i a reakce na dodani potravy v podobé Zivého kraba. Oba dva druhy projevily individualni
rozdily v chovani, konzistentni u vSech tii situaci. Personalita do jisté miry stoji na druhém po6lu nez
flexibilni chovani, protoze se projevuje jistou neménnosti. Chobotnice a sépie tak projevuji flexibilni
chovani v nékterych aspektech, ovSem zaroven se u nich vyskytuje urcity podil chovani neflexibilniho,

jako jsou €asnd potravni preference (imprinting na kotist) a pravé personalita.

3.2.10 Mirror test

S chobotnicemi a sépiemi byly délany testy se zrcadlem (Ikeda, 2009). Vysledky této studie prekvapivé
korelovaly s tim, jakym zplisobem tato zvirata Zziji. Sépie jsou alespon v dobé pareni socialni, a pti
pohledu do zrcadla projevovaly semi-socidlni chovani. Vlastni odraz pro né byl mirné zajimavy, snazily
se ho dotknout a ¢asto reagovaly vyhruznym zbarvenim, predstavoval tedy pro né nejspise soupericiho
jedince. Oproti tomu chobotnice jsou v naprosté vétSiné velmi asocidlni. Po pohledu do zrcadla
neprojevily bud zZadny zajem o svilj odraz, nebo se stadhly do protéjSiho rohu akvaria. Bylo vSak
ukazano, Ze nejspiSe chapou, jak zrcadlo funguje, protoZe pokud jim byl ptfedloZen krab, skryty pied
jejich pohledem za kamenem, jehoZ odraz ale byl v zrcadle vidét, zautocCily na néj a to s velkou
presnosti. Zrcadlovy test byl délan také u pribuznych chobotnic a sépii, olihni Sepioteuthis lessoniana.
Olihné ziji velmi socidlnim Zivotem, plavou v hejnech a ¢asto mezi sebou interaguji (objevila se i teorie,
Ze by u nich barvoména mohla fungovat na drovni jazyka, vice v Moynihan, 1985). Po ukazani svého
odrazu v zrcadle se k nému pribliZily a snaZily se ho dotknout, coz je podobné chovani, jaké projevuji
vici jedinclim svého druhu. Pokud byly olihné oznaceny na misté na téle, které mohly vidét pouze
pomoci zrcadla, dotykaly se zrcadla déle. Yuzuru Ikeda (2009) na konci této studie spekuluje, Ze reakce
na odraz v zrcadle pravdépodobnéji koreluje se socidlnim zpiisobem Zivota, spiSe nez s vnimanim
vlastniho ji a diikazem vlastniho védomi, nebot z hominid{, z nichZ se mnoho v zrcadle pozn3, gorily
o svlj odraz také neprojevuji zdjem (Suarez & Gallup, 1981), stejné jako chobotnice. Gorily ani
chobotnice v prirodé bézné nepozoruji ostatni jedince svého druhu, a moZna proto nemaji divod

pozorovat ani svij odraz (Ikeda, 2009).

3.2.11 Hra

U zivocichtl s velkym mozkem je ¢asto pozorovana hra, vSeobecné definovana jako ,zbytecna“ ¢innost
nevedouci k Zddnému konkrétnimu cili. Je pozorovana predevsim u mladat a u socidlnich zivocichd
vede k utuzovani vzajemnych vztahd a procvi¢ovani si vlastnich schopnosti, a je provozovana za
ptiznivych podminek, kdy neni zvife podrobeno stresu (Mather, 2008a). Cinnosti, které by se daly
povazovat za hru, byly zaznamendny i u chobotnic. Chobotnice velkd (Enteroctopus dofleini) byla
pozorovana, jak pomoci proudu vody ze svého sifonu odsouva plovouci 1ékovky naplnéné vzduchem
proti proudu, a necha je proudem opét priplavat zpét (Mather & Anderson, 1999). Kuba et al. (2006)
testovali hrani u chobotnice pobrezni (0. vulgaris) tim, Ze dali nékolika subjektiim k dispozici kosticky
LEGO stavebnice. Po habituaci na tyto objekty si je chobotnice predavaly mezi vlastnimi rameny,
zkousSely je od sebe odsouvat a opét prisouvat, a v nékterych piipadech je tahaly za sebou. Jedna
chobotnice byla pozorovana, jak si hraje s plovouci ulitou zkonzumovaného plze tim, Ze se ji opakované
snazila potopit a nasledné ji nechala opét vystoupat k hladiné. V téchto experimentech bylo také

zjiSténo, Ze hra se objevuje jak u mladat, tak u dospélych jedincii chobotnic.
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3.2.12 Rozpoznavani individui vlastniho a ciziho druhu

N7

Chovatelé chobotnic si ¢asto vS§imaji toho, Ze je zvirfata dokdZi poznat a rozliSovat mezi nimi. Tato
vlastnost u chobotnic byla ovéfena i experimentalné. Anderson et al. (2010) nechali dva vizualné
odlisné chovatele interagovat s chobotnicemi velkymi (E. dofleini). Oba oSetfovatelé byli oblecCeni do
stejné uniformy, lisili se vSak pfitomnosti vousd, délkou a barvou vlasti, tvarem obliceje a stavbou téla.
Jeden z nich pak chobotnicim daval potravu, zatimco druhy je iritoval dotekem plastové tyce.

U chobotnic se béhem pokusu stiidali ndhodné. Reakce chobotnic na jejich pritomnost byla
zaznamenavana a na konci pokusu bylo jasné prokazano, Ze na jednotlivé chovatele reagovali odlisné.
Pokud priSel ten, co jim daval krmeni, priblizily se ke sklu, zatimco v pritomnosti iritdtora se od skla
oddalily, zvysila se jejich respirace a na hlavé se jim pies oci zobrazil tmavy pruh, ktery je u chobotnic

vétSinou soucasti zastrasujicich zbarveni (Packard & Sanders, 1971).

Chobotnice se rozeznavaji i mezi sebou. PrestoZe jsou to zvifata asociadlni a teritorialni,
v podminkach, kde je dostatek potravy, ale malo mist k dkrytu, jsou schopna Zit spolu vedle sebe
v relativni blizkosti. Tvoteni takovychto agregaci bylo pozorovano hlavné u chobotnice sydneyské
(Octopus tetricus) (Godfrey-Smith & Lawrence 2012; Scheel et al., 2017). V téchto situacich se mize
uplatniovat strategie ,dear enemy” (volné preloZeno ,milovaného nepftitele“) - je lepsi mit vedle sebe
nékoho, koho zndme a s kym jsme si uz vyiidili ucty, nez ho vyhnat a riskovat, Ze na uvolnéné misto
prijde neznamy jedinec, ktery by mohl byt silnéjsi a vyhnat nas. Tricarico et al. (2011) délali pokusy
s chobotnici pobfezni (Octopus vulgaris), ve kterych chobotnice rozdélili do pard a umistili je do
akvaria, kde byla individua oddélena bud'to priihlednou anebo nepriihlednou piepazkou. Poté, co se
chobotnice aklimatizovaly, umistili pary do experimentalniho akvaria, kde je nechali spolu interagovat.
Chobotnice navazaly fyzicky kontakt, ktery slouzil k nastoleni dominance, nebot jedna z chobotnic na
konci této interakce odplavala do rohu a té druhé se po zbytek experimentu vyhybala. Nakonec byla
zvirata piemisténa zpét do svych ptvodnich akvarii. Experiment byl nékolikrat opakovan, pii¢emz
nékdy spolu opét byly dany dohromady pivodni pary, nékdy nechali chobotnice interagovat
s jedinci, které pred tim nevidély. Tato studie potvrdila, Ze se zvifata mezi s sebou navzajem
rozeznavaji a drzi si ostatni v paméti po dobu minimalné jednoho dne, nebot jedinci, ktefi se spolu
setkali jiZ nékolikrat a mohli se navzdjem pozorovat i mimo experiment uZ nejevili snahu o nastoleni
dominance a zdrzovali se fyzického kontaktu. Oproti tomu ti, ktefi se spolu setkali poprvé, spolu vzdy

fyzicky interagovali.

3.2.13 Védomi vlastniho ja

Chobotnice jsou povéstné svou schopnosti protdhnout se Uzkymi prostory. Nehledé na velikost,
chobotnice se dokdze protahnout jakymkoliv otvorem, kterym projde chrupavcita schranka jejich
mozku. Swanston et al. (nezvefejnénd data, popsano v dokumentu ,Aliens of the Deep Sea“, vizte
ptiloZené video ¢. 4) udélali experiment, pii kterém zavieli chobotnici velkou (E. dofleini) do
plastového akvaria, ve kterém byl jeden otvor o néco vétsi, neZ jeji chrupavcita schranka. Chobotnice se
otvorem bez zavahani protahla, nejprve jednotlivymi rameny, poté zbytkem téla. Experimentatoii vSak
poté otvor prekryli destickou s novym otvorem, mensim, neZ je velikost chrupavcité schranky
chobotnice. Po opétovném uzavieni do upraveného akvaria chobotnice protdhla otvorem jedno
rameno, stejné jako v predchozim piipadé, tentokrat ho ale po chvili stdhla zpét a o uté€k se ani
nepokusila. Z tohoto experimentu vyplyva, Ze chobotnice jsou si védomy vlastni velikosti a vztahti mezi

¢astmi svého téla, nebot z velikosti jedné ¢asti téla (rameno) vyvodily velikost jiné (schranka mozku).

Podobné u sépii existuje prokazatelny vztah s aplikovanim disruptivniho zbarveni a velikosti

kontrastnich objekti v okoli. Sépie na své kiizi vytvari disruptivni zbarveni, kde je klicovym elementem
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bily ¢tverec nad jejich sépiovou kosti, ktery ma vzdy stejnou velikost. Sépie pouZzivaji kamuflaz pomoci
disruptivniho zbarveni pouze v piipadé, Ze bilé objekty v okoli odpovidaji svou velikosti od 40 % do
120 % velikosti tohoto bilého ctverce. Velikost Ctverce se méni s riistem sépie, tato strategie ale vzdy
odpovida aktualnim rozmérdm sépie (Barbosa et al., 2007). Vice bude toto zbarveni popsano

v kapitole 4.4 - Funk¢ni kontext barvomény.

3.2.14 Védomi a predpokladané neuroanatomické a funkcni paralely s clovékem

Pritomnost védomi je tézké dokazat u jinych druhti nez u clovéka, a nejcastéji se prokazuje na roviné
neuroanatomické, neurofyziologické a behavioralni. Clovék je zde pouZivan jako model, nebot u ného
lze pouzit slovnich vypovédi s neuralni korelaci (Edelman & Seth, 2009). Na zakladé téchto principl
byla naznacCena pritomnost nizS§iho védomi u nékterych primati a ptakt (Edelman & Seth, 2009,
Savage-Rumbaugh et al.,, 2000) . Nervova soustava hlavonozcti se od té obratlovci zasadné lisi, takze
srovnani na zakladé stavby mozku v tomto pripadé nelze prilis dobie aplikovat. I tak se zde nachazi
mnoho paralel. Ukazuje se, Ze i funkce mozku hlavonozctli je lateralizovana, stejné jako u clovéka.
Mozek sam je bilaterdlné symetricky (Wells, 2013). Pokud byly na ptiklad chobotnice vycviceny
vnimat stimulus jednim okem, vybavily si ho pouze, pokud se na ného podivaly tim samym okem. Pfi
del$im tréninku se vSak tato informace prenesla i do druhé poloviny mozku a chobotnice reagovala i
pri spatieni stimulu druhym okem. Mozek chobotnic je propojen strukturou, analogickou corpus
callosum u obratlovcli, a pokud byla tato struktura porusena pied zapocetim pokusu, k prenosu
informace do druhé poloviny mozku nedoslo (Wells, 2013). Diky postaveni o¢i je vidéni chobotnice
spiSe monokuldrni, a chobotnice maji dominantni oko, kterym zkoumaji predméty svého zajmu
prednostné (Byrne et al., 2002; Byrne et al., 2004). PfestoZe ramena chobotnice maji stejny potencial k
vykonavani riiznych ¢innosti (kromé pareni, na coz slouZi specializované hektokotylizované rameno),
ukazuje se, Ze k plnéni nékterych tkold, jako tfeba prozkoumavani, pouzivaji vZdy to stejné rameno,
pro tuto ¢innost ziejmé preferované. Tato preference se u rtznych jedinci lisi, neni tedy vrozena

(Byrne et al., 2006), a pripomina dominanci jedné ruky u ¢lovéka.

Chobotnice pravidelné spi, a tento spanek neni nepodobny tomu obratlovéimu. Zvire vzdy
zaujalo typickou pozici v bezpeci vybudovaného doupéte, zavielo oci a ustrnulo. Pfi pozorovani spicich
chobotnic pobteznich (0. vulgaris) zaznamenali Meisel et al. (2011) kratké periody, kdy zvife ndhodné
hybalo ptisavkami a ménilo barvu (aniZ by $lo o kamuflaz), coZ by mohlo pfedstavovat paralelu k REM
fazi spanku obratlovcl. Pravé pritomnost spankového chovani podle nékterych autord znac¢i moznou

pritomnost zakladniho védomi (Papineau & Selina, 2000, jak je zminéno v Mather 2008b).

Edelman & Seth (2009) ve své studii, kde srovnavaji diikazy pro vyskyt védomi u ptaki
a hlavonozcti, uzaviraji, Ze otadzka pritomnosti védomi u hlavonozct zlistava stale otevirena. Diky jejich
fylogenetické vzdalenosti od obratlovcli, u kterych je védomi dokazovano, je jeho urcovani
u hlavonozcti komplikované. Piitomnost sofistikovaného uceni, paméti a slozitého chovani, a stavba
mozKku s mnoha paralelami s mozkem obratlov¢im, naznacuje, Ze by u hlavonoZcti védomi pritomno
byt mohlo.

Urceni pritomnosti védomi je samo o sobé velice komplikované, nebot zvifata nam tézko
popisi své vnimani ,byti" Je potfeba zde spoléhat na anatomické paralely s ¢lovékem, coz ovSem
ve vétsi mire vylucuje mozZnost prokazat védomi u clovéku velice vzdalenych skupin s jinou stavbou
nervové soustavy. Behavioralni evidence se mize vyhodnocovat tézko. Mather (2008b) vsak zastava

nazor, ze v rozmanitém repertodru chovani hlavonozcii by se diikazy piitomnosti alespon nizsi formy

védomi najit daly.
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3.2.15 Anekdoticka pozorovani

Anekdotickd pozorovani od chovateld a pecCovatel o akvaria uvadi mnoho zajimavych piikladi
hlavonoz¢i ,inteligence”. Chobotnice jsou proslulé svou zvédavosti a vynalézavosti, co se utékl

z akvarif tyce. Po zdhadném mizen{ ryb ze sousednich akvarii se ¢asto zjisti, Ze chobotnice prelezla
ze svého akvaria do jiného a doprala si tamni koftisti, nez se vratila zpét do svého akvaria ptivodniho
(Wood & Anderson, 2004). Chobotnice Octopus bimaculoides vytopila vefejné akvarium v Santa Monice
poté, co rozSroubovala ventil zasobujici akvarium motskou vodou (Dell’ Amore, 2009). Dalsi
chobotnice jménem Inky se proslavila svym utékem z novozélandského akvaria poté, co v noci vylezla
ze svého akvdria a prolezla trubkou vedouci do mote (Malik, 2016). Sépie i chobotnice obcas reagovaly
na obdrZeni ne aplné Cerstvé potravy tim, Ze se ji snaZzily nacpat do odpadniho kanalu, bedlivé pti tom
pozorujice osobu, kterd jim tuto potravu dala (Dell* Amore, 2008). Chobotnice jsou navic znamy tim, Ze
dokazi rozpoznat osobu, ktera se k nim nechovala hezky, a ,mstit“ se ji tim, Ze po ni vystriknou vodu
ze svého sifonu (Harmon Courage, 2013). Dalsi chobotnice, jménem Otto, zpisobila spoust v akvariu
v némeckém Coburgu poté, co nékolikrat zkratovala tamni elektrické obvody. Ottovi nejspise vadila
tamni jasna elektricka svétla nad jeho akvariem, a zjistil, Ze pokud vyleze na kraj akvaria, mize je
zKratovat tim, Ze na né vystrikne vodu. Poté, co byla svétla uvedena zpét do provozu, tuto akci opakoval

jesté nékolikrat (Telegraph - autor neuveden, 2018).

4 Kamuflaz a barvoména u hlavonozcu

Poté, co jsme si shrnuli kognitivni schopnosti hlavonozcti, podivejme se nyni na jejich dals$i unikatni

vlastnost - rapidni barvoménu a jeji vyuziti pro pokrocilou kamuflaz.

4.1 Co je to kamuflaz a jeji provedeni u hlavonozcl

Slovem kamuflaz je vétSinou minéna schopnost splynout s okolnim prostredim tak, aby jeji uzivatel
nebyl snadno objevitelny ¢i alespoii rozpoznatelny svymi predatory, popiipadé vlastni koristi (Stevens
& Merilaita, 2011). MiiZe toho dosdhnout zbarvenim, tvarem, zptisobem pohybu i vybérem vhodného
podkladu, na kterém se zdrzuje. Hanlon (2007) po shromazdéni a analyze bezmala 5 000 obrazkl
mimetickych zvirat napfi¢ rliznymi skupinami s diirazem na hmyz, ryby, obojZivelniky, plazy, ptaky
a primaty zjistil, Ze zbarveni, asi nejvyraznéjsi element kamuflaze, se da u mimetizujicich zivocichi
délit na tri kategorie: jednolité (uniform), strakaté (mottle) a disruptivni (disruptive). Jednolité
a strakaté zbarveni napomaha vizualnimu splynuti se substratem. Disruptivni zbarveni je takové,
ve kterém se stiidaji vétsi plochy s vyrazné odliSnym kontrastem. Slouzi k zamaskovani tvaru jedince,
coZz muZe zmast pozorovatele ¢i zkomplikovat vytvoieni vnitfni piredstavy o pravé nalezené kofisti
(takzvaného ,search image®, to jest zrusit preferencni vyhledavani kofisti jiZ jednou predatorem
nalezené). V nékterych pripadech mizZe i disruptivni zbarveni slouzit ke splynuti se substratem
(Hanlon, 2007). Pro presnost uvadim, Ze rozdil mezi strakatym a disruptivnim zbarvenim je zde
myslen v tom smyslu, Ze a¢ se u obou zbarveni vyskytuji svétlé a tmavé skvrny, u disruptivniho
zbarveni tyto skvrny zabiraji vyznamné vétsi plochu, navic svétlé plochy byvaji kontrastné ohranic¢eny
tmavymi. U strakatého se tmavé a svétlé elementy vyskytuji ndhodné, a plochy jsou daleko mensi.
KamuflaZ je zndma u mnoha skupin ZzivoCichli, avSak jeji uroven u hlavonozcG nabyva
nevidanych vlastnosti. HlavonoZci, hlavné z podtifidy dvojZabrych, jsou totiZ schopni dynamické
kamuflaZze pomoci aktivni barvomény i zmény tvaru. Diky tomu, Ze oboji je navic pod pfimou nervovou
kontrolou a je ovladano svaly, mohou hlavonoZci zménit sviij vzhled velice rychle a cilené (Stevens

& Merilaita, 2011). Hanlon (2007) dokumentuje rapidni zménu jednotlivych prvki zbarveni i tvaru
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u chobotnice pobiezni (Octopus vulgaris) v fadu milisekund, kompletni pfechod z maskovaného do
napadného stavu trval pouhé 2,2 sekundy (vizte priloZené video €. 5). Takovato rychla a velice Gi¢inna

kamuflaz, pripadné jeji nahla ztrata, mize mit dalsi, na piiklad komunikac¢ni funkce.

4.2 Anatomické predpoklady

Tato rapidni barvoména je umoznéna diky sofistikované stavbé kiize u hlavonozct. Hlavni roli zde hraji
tfi typy bunék, oznacované jako chromatofory, iridofory a leukofory (nékdy také nazyvané organy,
kviili jejich slozité stavbé). Chromatofor nebo také chromatoforovy organ je bunécny vacek obsahujici
bud’ Zluty, hnédy anebo Cerveny pigment, na jehoz okraje jsou napojeny radidlni svaly inervovany
motoneurony. Tyto svaly po prichozim nervovém impulsu vacek roztdhnou, coZ se projevi zménou
zbarveni. Pi relaxaci svalli se diky své elasticité vacek opét stahne a zbarveni zmizi (Florey, 1969).
Vzhledem k tomu, Ze motoneurony téchto svalil se napojuji pfimym, bezsynaptickym spojenim na nizs{
motoricka centra mozku, je zména barvy pomoci téchto organti velice rychla a pod aktivni kontrolou
nervové soustavy (Hanlon, 2007). Diky informacim z pokroc¢ilého oka hlavonoZct se chromatoforové

organy prizplsobuji osvétleni prostiredi (Messenger, 1979).

HlavonoZci jsou vSak schopni nabyvat i jinych odstind, neZ by umozZiiovala pouze kombinace
zluté, hnédé a cervené. To je mozné diky iridofortim, nachazejicim se pod chromatoforovymi organy.
Pracuji na jiném principu neZ chromatofory: obsahuji fady malych desti¢ek - iridozomi, z proteinu
reflektinu, ktery je schopen velmi dobte odrazet svétlo (Cloney & Brocco, 1983) a pracuji na zakladé
interference na tenké vrstvé (Mathger et al., 2008). Zajimavé je, Ze svétlo jimi odrazené zavisi na thlu
pohledu pozorovatele (vizte ilustraci ¢. 3), navic
dokazi odrazené svétlo polarizovat (Mathger &
Hanlon, 2006). Tito autori také uvazuji, zda by tato
vlastnost v kombinaci se schopnosti hlavonozcti
vnimat polarizaci svétla mohla umoznovat skrytou
komunikaci, tim se vSak budu vice zabyvat v

kapitole 4.5 Komunikace. Pokud jsou iridofory

prekryty chromatofory, méni jejich odstin do
kratich VIHOV}'ICh délek, cimz umOiﬁuji zbarveni llustrace 3: Barva iridoforu odrazejiciho bilé svétlo

do modrych a zelenych odstinti, a hlavonoZci tak v pohledu pfimém (vlevo) a pod 50° Ghlem (vpravo).
dokdZi ve své barvomén& obsdhnout celé Prevzatoz Mathger & Hanlon (2007)

pozorovatelné spektrum. Odrazivost iridoforti se také mtlize ménit, a to tak, ze se presouvaji ve skale
mezi stavy ,plné zapnuto' (kdy pfi plné aktivaci odrazi svétlo do niZsich vinovych délek - modré az
blizké UV) a ,plné vypnuto‘ (kdy prechazi k vys$im vinovym délkam az do stavu, kdy neodrazi svétlo
vilibec). Tato zména ale neni zdaleka tak rychla jako u chromatoford a trva v rozmezi nékolika sekund
az minut. NejspiSe tedy nebude pod primou nervovou kontrolou, ale pod kontrolou neurohormonalni,

nebot odpovida na zmény v koncentracich acetylcholinu (Mathger & Hanlon, 2007).

Chobotnice a sépie maji ve své kizi navic leukofory, které, jsou-li aktivovany, vytvaii bilé
pozadi. Pri stazeni chromatofort tak davaji leukofory kazi bilou barvu a pokud jsou chromatofory
zaroven roztazeny, méni jejich odstin na svétlejsi. Leukofory jsou navic schopny odrazet jakékoliv
svétlo, které na né dopada, coz jen doplituje vysokou tirovenn kamuflaze hlavonozct a jejich splynuti

s okolnim prostifedim (Froesch & Messenger, 1978; Mathger et al., 2009a).

Mathger et al. (2008) experimentalné ukazali, Ze napodobeni barev a kamuflaZ neni u sépif

(Sepia officinalis) ptece jen nejdokonalejsi. Reflektance (odrazivost svétla) sépii a ptirozeného povrchu
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sice priikazné koreluje, ale pokud jsou pokusy s kamuflazi sépii délany v piirozeném svétle
a v nulovych hloubkach, sépie nejsou schopny napodobit barvu substratt tak dokonale. Poté, co vSak
autoii zvazili a vnesli do svych modeli fakt, jak se barvy substrati chovaji v metrovych
a desetimetrovych hloubkach, zjistili, Ze v téchto podminkach zvire skute¢né napodobuje barevnost
okoli velmi dobie. Uvadim to zde, nebot je nutné toto pri pozorovanich v laboratotich a akvariich vzit

v ivahu.

HlavonozZci maji kromé zmény zbarveni v rukavech jesSté jedno eso - dokdzi meénit tvar své
kilize, coZ jim efektivné umoziuje zamaskovat se mezi vodnim porostem ¢i v jiném ¢lenitém prostiedi,
jakym je na piiklad koralovy utes. Této kamuflaZe na 3D trovni dosahuji diky koznim papilam, coz jsou
utvary v jejich kiizi obsahujici fadu dermalnich vzptrimovacich svald, které, stejné jako ramena Ci
piisavky, funguji na principu svalového hydrostatu. K jejich opétovnému zplosténi slouzi napéti
v elastické pokoZce (Allen, Bell, Kuzirian et al., 2013). Tyto papily mohou byt bud'to neviditelné, takze
povrch klze se zda hladky, az plné vzprimené, coz dodava zviteti drsny povrch a podili se na
maskovani jeho skute¢ného tvaru a obrysu. HlavonoZci jsou schopni tyto papily udrzZet ve vzptimené
pozici i nékolik hodin. Je mozné, Ze svaly, drzici je aktivované, pracuji na stejném mechanismu jako
zamKky u mlzl a nespotifebovavaji tak ATP (adenosintrifosfat), jak ve své praci naznacuji Gonzalez et al.
(2018). Zde také bylo dokazano, Ze i tyto papily jsou pod primou nervovou kontrolou, tudiZ je

mechanismus jejich ovladani stejné rychly a volni jako u barvomény.

Mechanismy barvomény jsou tedy velice rychlé a mnohé jeji elementy jsou pod pfimou
nervovou kontrolou, coZ jen prispiva nasi zakladni domnénce, Ze barvoména by mohla byt soucasti
Kognitivnich vlastnosti hlavonozcli. Pro potvrzeni této domnénky je vSak nutno zjistit, jak, k ¢emu

a kdy je barvoména pouzivana, a jak se lisi jeji vyuZziti v rliznych kontextech.

4.3 Jak a kdy je kamuflaz u chobotnic a sépii pouzivana?

Nejprve se podivame na vyuziti barvomény ke kamuflazi a na elementy, které sépie a chobotnice

ke kamuflazi pouzivaji.

Na rozdil od svych ptibuznych mékkysi, hlavonozci, s vyjimkou lodének, svoji schranku

v priibéhu evoluce ztratili. To jim umoznilo Zit Zivotnim stylem aktivnich dravcli, neomezovanych

v pohybu, schopnych lovit rychlou kotist s vys$si nutri¢ni hodnotou. Na druhou stranu se sami se svym
mékKkym, ni¢im nechranénym télem stali potravou téméi vSech vyznamnych masoZravci napiic
zivoCisSnymi tiidami. Mezi dravce hlavonozcli patfi mnoho druht Kkostnatych i chrupavcitych ryb,
moiskych ptakl i savcl (Stevens & Merilaita, 2011). Predace vytvari obrovsky selek¢ni tlak

a hlavonozZci byli nuceni se s nim v pribéhu evoluce vyporadat. Pravdépodobné diky tomu se u nich
vyvinula vysoce uc¢inna schopnost kamuflaZe, kterd se dad jen té€Zko srovndvat se schopnostmi
kamuflaZe jinych skupin zZivocichid. HlavonoZci se dokazi dokonale zamaskovat pied riznymi druhy
predatord, kteri jsou obdafeni rozmanitou plejddou zrakovych smysli. Diky chromatoforovym
organiim dokazi hlavonoZci ménit barvy i vzory na své kizi a do urcité miry mohou pozménovat sviij
tvar a povrch, to vSe v ramci milisekund. Schopnost dokonalé a rychlé barvomény hlavonozcti
predstavuje podstatnou vyhodu ve srovnani s vétSinou ostatnich kryptickych Zivocicht, ktefi své
zbarveni ménit nemohou a pokud se potfebuji zamaskovat, jsou do jisté miry omezeni svym
prostredim. HlavonoZci tuto bariéru piekonali a obsadili rizné habitaty, kde vyuzivaji riizné strategie
kamuflaze (Stevens & Merilaita, 2011). Prestoze to vypada, Ze repertoar vzord, které mohou na své

ktGzi hlavonoZci vytvaret, je témér neomezeny, da se stejné jako mimeticka zbarveni ostatnich
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zivocichl pritfadit ke tfem kategoriim: jednolité, strakaté a disruptivni (vizte ilustraci ¢. 4 nizZe), nebot’

tato zbarveni, zda se, sta¢i ke zmateni vétSiny predatort (jak je zminéno v Mathger et al., 2008).

Pfi  pozorovani mladych  sépii
obecnych (Sepia officinalis), casto
pouzivanych jako modelovych organismi
z fadu desetiramennych, Hanlon a Messenger
(1988) v  laboratornich  podminkach
zaznamenali , Ze pouzivaji 13 riznych vzori:
6 z nich oznacil jako chronické, které mohly
pretrvavat nékolik minut az hodin,

a 7 ,akutnich které se objevily pouze na

nékolik sekund aZ minut. Tyto vzory se

Current Biology

skladaly z  nékolika  komponent: llustrace 4: Zleva: uniformni, strakaté a disruptivni zbarveni
34 chromatickych (jako na piiklad ,te¢kovani, U Sepia officinalis. Pfevzato z Hanlon (2007)

flicky, linie“), 5 texturalnich (odkazujicich na tvar pokozky), 8 posturdlnich (poloha ramen, hlavy

a plastového lemu) a 6 pohybovych (na priklad zahrabani, vznaseni se, pousténi inkoustu). V téchto
experimentech také zaznamenali, Ze jiZ Cerstvé vylihnuté sépie maji dobie vyvinutou barvoménu
a prislusné oblasti mozku nutné k jejimu ovladani, a jsou schopny produkovat téméf vSechny vzory,
jako dospélci, hlavné co se kryptickych a maskovacich tyce. Juvenilni sépie napodobovaly barvu pozadi,
disruptivni zbarveni a zbarveni typu ,protistinu“ (v anglictiné ,countershading”) (Hanlon
& Messenger, 1988), coZ je tmavé zbarveni z dorzalni strany a svétlé z ventralni, které, eliminuje vliv
stinu a ve vodnim prostredi snizuje detektabilitu Zivocicha pri pohledu shora a ze zdola (Ruxton et al.,
2004). V dospélosti zacaly sépie mnohem vice pouzivat barvoménu ke komunikaci, at uz
vnitrodruhové (prevazné signalizace v obdobi pareni) ¢i mezidruhové (varovani ¢i zastraSujici
zbarveni) (Hanlon & Messenger, 1988). Zajimavé je, Ze po vypusténi do more se byly sépie vychované
v laboratori schopny okamzité zamaskovat v novém prostredi.

Juvenilni naivni sépie (testovano na sépiich obecnych, S. officinalis) navic nejspiSe rozeznavaji
rizné druhy predatort a pouzivaji pred utékem zastrasujici deimatické zbarveni pouze proti opticky
orientovanym predatorim, jako jsou kostnaté ryby, zatimco pred predatory, orientujicimi se
chemosenzorickou percepci, jako jsou krabi a ostrouni, sépie zménu zbarveni nepouzivaji (Langridge
etal, 2007).

Poirier et al. (2003) v experimentech ukazali, Ze sépie obecné (S. officinalis) staré jeden den
automaticky pouZzivaji disruptivni zbarveni. Autoii je rozdélili na dvé skupiny: jedna vyristala
v jednolitém, Cerné zbarveném prostiedi, zatimco druha skupina vyrtstala v prostiedi obsahujicim
mnoho vizualné odlisnych prvk(, jako byly musle, kameny a plastové rasy. Juvenilni sépie, které
vyrastaly v malo variabilnim prostiedi, pak pouzivaly v experimentech na rtiznych podkladech méné
komponent zbarveni, a splynuti s okolim se jim darilo hiife oproti sépiim, které vyristaly
v prostfedi rozmanitém. To znamend, Ze pouzivani barvomény je alespon c¢astecné ovlivnéno

zkuSenostmi.

Podobna kategorizace komponent byla udélana i u modelového organismu osmiramennych,
chobotnice pobtezni (Octopus vulgaris). Packard a Sanders (1971) zaznamenali 30 riznych
komponent, ze kterych se sklddaly vzorce u chobotnice: 18 chromatickych, 6 texturalnich
a 15 posturdlnich (pohybové nebyly v této praci popsany). Navic, stejné jako Hanlon a Messenger
(1988), pozorovali i u chobotnic zménu pouziti zbarveni s rostoucim vékem a hlavné velikosti zvitete.

Hlavni rozdil byl v reakci na nebezpeci - chobotnice pod 1 gram vahy témér vzidy reagovaly
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kryptickym zbarvenim (oznacovanym jako ,flamboyant“ - nendpadné strakaté zbarveni a zvednuté
papily na kGzi), zatimco vétSi chobotnice reagovali zbarvenim dymantickym - ¢ili vystraznym

(¢i zastrasovacim), kdy celé télo bylo bilé s vyjimkou kruhti kolem oc¢i (nejspiSe ve snaze jevit se vétsi).

4.4 Funkéni kontext barvomény

Mnoho praci naznacuje, Ze chobotnice a sépie méni svou podobu na zakladé vizualnich informaci
(Allen et al., 2009; Barbosa et al., 2007; Barbosa et al., 2008; Kelman et al., 2008). Allen et al. (2009)
ukazuji, Ze na priklad pro pouZzivani koznich papil se sépie rozhoduji pouze na zakladé zraku, ne
hmatu. Volba mezi uniformnim, strakatym a disruptivnim zbarvenim je také provadéna podle
vizualnich informaci (Barbosa et al. 2007) - jednou z nejvyraznéjsSich komponent disruptivniho
zbarveni sépii je svétly ¢tverec (v literatute ,White square“) na jejich hibetu nad sépiovou kosti, ktery
ohrani¢i tmavymi plochami. Tento C¢tverec ma Kkonstantni velikost. Barbosa et al. (2007)

v experimentech se sépiemi obecnymi (Sepia officinalis) zjistili, Ze tato zvifata pouzivaji toto
disruptivni zbarveni ve chvili, kdy se v okoli vyskytuji objekty (na piiklad kaminky) o velikosti tmérné
40 % anebo 120 % velikosti bilého ¢tverce, ktery jsou schopny na zadech vytvorit. Kontrast hral také
velmi dilezitou roli - pokud byl na pozadi kontrast mezi svétlymi a tmavymi misty p¥ili§ maly, zvolily
sépie radéji strakaté zbarveni; s klesajicim kontrastem Klesal i pocet disruptivnich komponent
zbarveni (Barbosa et al. 2008). Vyznam mély i stiny a potazmo osvétleni pozadi - pri takovém, kdy
svétlé kaminky patiicné velikosti byly osviceny tak, zZe vrhaly vyrazny stin, ohranicily sépie svij velky
¢tverec tmavymi linkami. Navic byly schopny kombinovat disruptivni zbarveni se strakatym (Kelman
et al., 2008). Toto chovani se s vekem méni - velikost tohoto c¢tverce se totiZ méni imérné s velikosti
sépie, a ta tak hodnoti okolnosti, kdy pouZije disruptivni zbarveni, vZdy vztaZené na jeho aktualni
velikost - vzdy plati pravidlo o 40 % a 120 % velikosti a mensi sépie tak zobrazuji tento disruptivni
vzor v pritomnosti mensich svétlych objektd nez sépie vétsi (Barbosa et al, 2007). Pro shlédnuti

zmény vzorl sépii pfi zméné podkladu se podivejte na prilozené video ¢. 6).

U chobotnic je situace o néco jind v tom smyslu, Ze chobotnice travi naprostou vétSinu Zivota
benticky. Tudiz pii kamuflaZi se musi maskovat nejen vii¢i predatortim plovoucim na a pod nimi, ktef{
je vnimaji seshora (¢i zespoda), ale i predatortim, které je mohou spatfit z boku, na piiklad murénam.
Josef et al. (2012) délali pokusy s chobotnici pobrezni (Octopus vulgaris) a chobotnici modrou
(Octopus cyanea), aby zjistili, jak se snazi splynout s okolnim prostredim. Habitaty obou téchto zvirat
se od sebe lisi: 0. cyanea obyva pestrobarevné utesy Indo-Pacifiku a O. vulgaris se vyskytuje
v temperatnich moftich, kde prevazuji pisetné a kamenité oblasti. Cilem této studie bylo zjistit, zda se
pfi vybéru maskovaci strategie budou chobotnice snaZit radéji zamaskovat podle prevaZujiciho
vzhledu prostiredi anebo podle samostatnéjsich klicovych bodd. Vysledky prokazaly druhou moznost
- zvirata reagovala na vyrazny objekt v okoli, a zobrazila na své kizi zbarveni, pripominajici alespon

zCasti elementy na tomto objektu.

Pfi pouZiti AUV (Autonomous Underwater Vehicle) bylo zaznamendano, Ze sépie vyuZivaji
kamuflaz i po setméni, ¢imz se brani proti predatorim s dobrym no¢nim vidénim (Williams et al,,
2009), navic to poukazuje na to, Ze samy maji velmi dobry noc¢ni zrak (Hanlon, 2007). Pokud byly
vystaveny intenzité svétla nizs$i nez 0,001 lux, coZ je méné, nez poskytuje hvézdna obloha, sépie stihly
své chromatofory a zesvétlaly - spekuluje se, zda tim neSeti{ energii. Pokud byla intenzita svétla o malo
vyssi, sépie nasadily strakaté zbarveni, coz nesedélo se substratem s Sachovnici, na ktery za
normalnich svételnych podminek reagovaly zbarvenim disruptivnim - tudiz lze predpokladat, Ze svétlo

zaznamenaly, ale nebyly schopné za téchto svételnych podminek rozeznat vzory (Buresch et al,, 2015).

20



Prostifedim, které si zada velmi odliSny pristup, co se kamuflaze tyce, jsou hlubokd more.
V hloubkach od 200 do 600 m se jesté vyskytuji zbytky slunec¢niho svétla, a proto je vyhodné zde byt
pruhledny. U vétsich hloubek se naopak prihlednost nevyplaci, nebot’ vétSina predatorti je schopna
produkovat vlastni svétlo, které se od téla ZivoCichl odrazi a prozradi je. Nejlepsi obranou je v tomto
pripadé svétlo neodrazet, cehoz Ize docilit cernym anebo Cervenym zbarvenim (Land & Osorio, 2011).
Experimenty, které provedly Zylinsky a Johnsen (2011) se dvéma mesopelagickymi druhy hlavonozci,
chobotnici Japetella heathi a krakatici Onychoteuthys banksii, ukazuji, Ze tito Zivocichové pouZzivaji svou
barvoménu k stiidani mezi strategii transparentnosti versus tmavosti dle situaci. Pfi nedostatku svétla

byli priihledni, pokud byli osviceni, pfepnuli z transparentniho vzhledu do tmavych barev.

Maskovat se na podkladu v klidu je jedna véc, p¥i pohybu je vSak Sance prozrazeni daleko vyssi.

Chobotnice a sépie se s timto problémem vypofadaly riznymi zplsoby. U sépii Sepia officinalis bylo
zjiSténo, Ze nehledé na to, jaky vzor pouZivaly béhem Kklidu, pfi pohybu maji vidy vzor strakaty
(Zylinski et al., 2009). Autofi této prace uvadeéji nékolik teorii pro vysvétleni tohoto jevu - jednou
z nich je, Ze sépie v pohybu nejsou schopny vnimat vzhled pohybujicitho se pozadi na tolik, aby ho
rozeznali,
a tim padem nemohou aplikovat spravnou kamuflaz. Dalsi teorie byla odvozena od maskovani dalsich
moiskych zivoc¢ichli ménicich barvu, kterymi jsou kostnaté ryby lulanky commersonovy (Fistularia
commersoni). Tato teorie 1k, Ze vysoce kontrastni objekty (tedy i disruptivni zbarveni) lze detekovat
pfi pohybu mnohem lépe, neZ strakaté ¢i stiibrité. S. officinalis navic Zije v prostiedi, kde je i ve vétSich
hloubkach vliv vinéni a dochazi tam k neustalému pohybu pisku, fas, a dalsich malych objekt. Protoze
strakaté zbarveni pripomina strukturou pravé takovéto malé véci (pisek, fasy, apod.), neni jeho pohyb
v tomto prostfedi napadny. Disruptivni zbarveni vSak svym vysokym kontrastem pfipomina taktéz
vysoce kontrastni objekty, jako jsou kameny ¢i musSle, a ty se ani v tomto prostredi pfiliS nepohybuji.
Protoze by pohyb takovych to objekti byl pro predatora podeziely, mohlo by disruptivni zbarveni sépii
prozradit, a neni tedy vyhodné ho pri pohybu pouzivat.

Mnoho druhd chobotnic nasazuje specidlni kamufldz ptfi pohybu. Chobotnice Zzilkovana
(Octopus marginatus) a Octopus (Abdopus) aculeatus pouZivaji bipedalni pohyb (ktery splituje definice
»chlize"), zatimco pouZzivaji ostatni ramena ke kamuflazi. 0. marginatus se barvou i tvarem maskuje za
kamen ¢i kokosovy ofech, O. aculeatus zvedne ramena nahoru a napodobuje trs fas (Huffard et al,
2005). Pri bipedalnim pohybu jsou chobotnice stejné rychlé, nehledé na velikost, takze se zde
neuplatnuje efekt vétsi predace mensich jedinci kvili pomalejsSimu pohybu (Huffard, 2006).
Anekdotickd pozorovani O. cyanea ukazuji, Ze chobotnice se pohybuji stejnou rychlosti, jakou ma
viditelny pohyb na pozadi prostredi, zplisobeny rozptylovananim dopadajictho svétla (Stevens
& Merilaita, 2011). Dalsi strategie byla pozorovana Hanlonem et al. (1999) u 0. cyanea v Indo-Pacifiku,
kdy z analyzy nékolikahodinovych videozaznami jistili, Ze tyto chobotnice pii pohybu ménily sviij vzor
cca 2,95 krat za minutu. Stiidaly ptitom vzory kryptické i vysoce napadné. Autofi nabizi vysvétleni, Ze
toto chovani zabranuje identifikaci koristi jako chobotnice, navic predatoii mohou po jeji nahlé zméné
barvy zavahat, coz ji dava €as uniknout, a neustadlad barvoména ztéZuje jeji zaméteni. Chobotnice timto
chovanim neustdle generuje falesné ,search images” a stridd vzacné fenotypy. Toto chovani bylo
oznaceno jako polyfenismus (patrné na priloZeném videu €. 7). U O. cyanea zde byla také zaznamendna
strategie ,pohybujiciho se kamene“ (v angli¢tiné ,moving rock“), podobné jako u vyse zminéné
0. marginatus. Zajimavé je, Ze chobotnice se byla schopna maskovat za kdmen, i kdyZ byly dal$i kameny
od ni relativné daleko, coZ znamen3, Ze musela ignorovat vzhled svého bezprostredniho okoli a pfitom

produkovat vzor i tvar kdmen pripominajici (Hanlon et al., 1999). To znamen4, Ze chobotnice musi mit
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piehled o vzhledu svého prostredi, a musi byt schopny vyselektovat spravny objekt pro napodobovani,
coZ je kognitivné naro¢nd schopnost.
Zvlastnim pripadem je jeden druh chobotnice, Zijici taktéZ v Indo-Pacifickych moftich
- nedavno pojmenovany druh chobotnice maskovana (Thaumoctopus mimicus), diive nazyvana jen
,mimic octopus’ (mimicka chobotnice). Diikladny popis chovani tohoto Zivocicha nabizeji Norman et al.
(2001), kteti jeho chovani oznacuji jako ,dynamické mimikry*“:
Tyto chobotnice Ziji na planich, kde jen malo tutesli, umoziujicich ukryt. Vyresily to tak, ze

v pripadé, kdy si potiebuji najit doupé, jsou schopny zmizet v pisku, vétSinou vyuzivajic predem
vyhrabanou noru jinym Zzivoc¢ichem, kterych je v této oblasti mnoho. Mimo doupé a pii prohledavani
okoli v$ak tyto chobotnice dokazaly tvarem, barvou i zplisobem pohybu napodobovat jiné, zde Zijici
zivocichy. Bylo zaznamenano, Ze dokazi napodobit az 13 riznych druhti zivocichii, prevazné jedovatych
(vizte ilustrace ¢. 5 a 6). Napodobeny model si navic chobotnice vybiraly podle toho, jak se zrovna
potirebovaly pohybovat, coZ musi opét byt kognitivni schopnost. Pro rychly pohyb na vétsi vzdalenosti
pomoci proudového pohonu napodobovaly jedovatého platyse rodu Zebrias - slozily ramena kolem
svého téla do tvaru listu a zobrazily na své kiizi pti¢né pruhovani, jaké maji i tito platysi. Navic vinily
okraji téla podobné, jako to délaji platysi. Pokud se potfebovaly pohybovat ve vodnim sloupci, chovaly
se jako mistni perutyn rodu Pterois, (taktéz jedovaty). Plavaly s rameny Siroce roztaZenymi a srpovité
zatoCenymi, takZe pripominaly ploutevni paprsky tohoto perutyna, napodobily navic i jeho zbarveni.
Pokud byly sedici chobotnice kontaktovany malymi rybami ¢eledi Pomacentridae, zatahly ramena do
nory a vystrcily pouze dvé, navzijem opacnym smérem, nacez pohybem i pruhovanym zbarvenim
pripominaly prudce jedovatého motského hada vinoZila (Laticauda), ktery tyto ryby lovi (vizte
ilustraci !). VétSina jedincli pouzivala i béZnou kamuflaz pro splynuti s okolim, obzvlasté v pritomnosti
nékterych predatort, jako byl kranas zlaty (Gnathodon speciosus). VSichni pozorovani jedinci vsak
provozovaly vice nez jedno takovéto chovani. Pokud sedély vySe na substratu, byl u nékterych
chobotnic zaznamenan postoj, kdy zvedly ramena vzhtiru a zakroutily je do formy cik-cak - tim se

mohly maskovat za velké solitérni zahavé sasanky rodu Megalactis. Jednou byl pozorovan i piipad, kdy

; : g G
llustrace 5: Snimky T. mimicus a moznych
napodobovanych modell (d -platys, f - perutyn,
h - vinozil). Pfevzato z Norman et al. (2001)

llustrace 6: Dalsi mozné maskovani T. mimicus, modely:
A - kolonie plasténcq, C - trubicka Cerva, E — Zivocisna houba.
Pfevzato z Hanlon et al. (2007)
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velka samice vyplavala k hladiné a poté se snasela pomalu dold, pricemz vlnici se ramena rovhomérné
rozprostiela kolem sebe, ¢imZ by mohla pfipominat chovani velkych meduz, Zijicich ve stejné oblasti
(Norman et al., 2001). Pro shlédnuti nékterych téchto praktik se podivejte na ptiloZené video ¢. 8.
Hanlon et al. (2007) rozsitfuji pocet pozorovanych chovani u téchto chobotnic. Kdyz sedély
u svych doupat, chobotnice se vyrazné podobaly pestie barevné, prisedlé kolonii plasténct, jindy
trubicce zatazeného mnohostétinatého Cerva, a nékdy zZivoc¢isné houbé, pricemz vSechny tyto objekty
se v tomto prostiedi Casto vyskytovaly (vizte ilustraci ¢. 6). Navic si autofi vSimaji jesté jednoho
mistniho druhu chobotnice, ktera néktera tato chovani sdili. Tento druh zatim nebyl védecky
pojmenovan a je prozatim nazyvan ,blandopus white V* Stejné jako chobotnice maskovana hojné
napodobuje platyse, autofi kromé toho dopliuji, Ze pired a po pouziti této mimeze obé zvitata rychle
prechazi na kamuflaz. Navic zjiStuji, Ze zvirata plavou stejné rychle a stejné dlouho jako napodobovani
platysi. Blandopus se barevné mnohem vice podobala velmi hojnému mistnimu platysi, nejspiSe
kambale tropické (Bothus mancus), ktera ale neni jedovata. Je otazkou, pro¢ napodobovat nejedovaty
model - Huffard et al. (2010) zjistuji, Ze plavani timto stylem je chobotnicim s dlouhymi rameny,
Zijicim na pisecnych planich, spolecné, navic tyto chobotnice (jmenovité T mimicus, blandopus
a Wonderpus photogenicus) jsou si pribuzné. Predkladaji tedy domnénku, Ze toto plavani je pro
chobotnici vyhodné samo o sobé a napodobeni platyse barvou a chovanim je aZ sekundarni adaptace.
W. photogenicus vsak byla také pozorovana, Ze pouziva i napodobovani perutyna a vinoZila, stejné jako
u T mimicus (Hochberg et al., 2006). Hanlon et al. (2010) pak pozorovali stejné napodobovani platyse
u jednoho druhu chobotnic, Zijictho v Karibiku, Macrotritopus defilippi. Chobotnice M. defilippi Zije,
stejné jako Indo-Pacifické chobotnice, na rozlehlych pise¢nych planich, kde neni moc prileZitosti
k maskovani. KdyZ je nehybna, M. defilippi pouZiva velmi dobré kryptické zbarveni, navic je schopna se
zahrabat do substratu. Pri pohybu ale kromé normadlniho plavani dokadZe napodobovat barvou

i zplisobem plavani mistniho platyse kambalu mési¢ni (Bothus lunatus).

U chobotnice Octopus insularis, Zijici v Zapadnim Atlantiku u pobreZi Brazilie, bylo Krajewskim
et al. (2009) pozorovano néco, co autofi nazyvaji jako socidlni mimikry. Tato chobotnice totiZ Casto
plave s kanici ocasoskvrnymi (Cephalopholis fulva), ktefi chytaji malou koftist, kterou chobotnice pfti
lovu vyrusi. Pocet kanicti, ktefi takto chobotnici nasleduji, je od 1 az po 14 jedinct. O. insularis je
schopnd plavanim a barvou tyto kanice napodobit a plavat s nimi v hejnu, ¢imZ vyuziva ochrany ve
skupiné. Pokud byly chobotnice samy, volily kryptické zbarveni, pokud ale potrebovaly plavat nad
substratem, maskovaly se taktéZ za kanice. To znamend, Ze pti volbé strategie pracuji s kontextem

svého pohybu.

U sépii bylo také pozorovano chovani, které by mohlo byt napodobovanim jinych druhd.
Okamoto et al. (2017) pri pokusech se sépiemi faraonovymi (Sepia pharaonis) zaznamenali, Ze tyto
sépie provozuji zvlastni chovani. Prvn{ dvé ramena stocily a na konci obarvily na ¢erno, dal$imi dvéma
pary zacaly podivné kmitat, a posledni par ramen schovaly pod sebe (vizte prilozené video ¢. 9).
Pohybovaly se pfitom na dné, a zbytek téla zbarvily skvrnitym vzorem. Toto chovani u nich bylo
pozorovano v piipadé, kdy byly sépie dany do nového, vétsiho akvaria (¢ili neznamého prostiedi),
a poté pri lovu ryb. Na lovu bylo toto chovani pouzivano tésné do doby, nez sépie vystielily svymi
dvéma chapadly po Kkofristi, a jedinci, ktefi toto chovani pouzivali, méli pri lovu vétsi uspéch. Umoznilo
jim totiz priblizit se ke koristi relativné blizko, nebot ryby na né nereagovaly utékem. Autofi
polemizuji, Ze podivné kmitani chapadly je velice podobné pohybu koncetin korysi - sépie by tedy
mohly napodobovat kraby poustevnicky. Ti totiZ pro ryby nepiedstavuji Zadné ohrozZeni, a tudiZ nemaji
dtivod pred kraby, ktefi se Zivi jako filtratofi, prchat. Navic napodobeni kraba, obklopeného tvrdou

schrankou, umoznuje sépiim zamaskovat se za nejedly predmét, a to i v prostredi akvaria, kde nebylo
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za co se schovat ¢i s ¢im vizudlné splynout, proto tuto strategii nejspiSe pouzily také pti presunu do
nového akvaria.

Chobotnice a sépie pouzivaji ve své barvoméné jeden spektakularni element, ktery je jinde
nevidany - jsou schopny koordinace chromatoforovych organt takovym zpisobem, Ze jim po kizi
»béhaji“ stiidajici se ¢erné a bilé pasy. To dava vznik jevu, kterému se v anglictiné rika ,passing cloud”
(cozZ volné preloZeno znamena ,mijejici mrak“). Jeho funkce je stale pfedmétem spekulaci. Chobotnice
i sépie jsou obcas pozorovany, jak pouzivaji passing cloud pii lovu kotisti - smérem od zadnf ¢asti téla
k hlavé a po ramenou jim béhaji viny do té doby, nez kofist chyti. Jedna z teorii je, Ze se snazi kotist
vystrasSit a donutit ji k pohybu, aby ji mohly 1épe zamérit, poptipadé vyhnat z ikrytu, a chytit. Mather
& Mather (2004) toto chovani popisuji u 0. cyanea, kde zaznamenavaji, Ze je v naprosté vétSiné
pouzivano pravé pri lovu. Jedna z teorii, snazici se vysvétlit tento jev, je, Ze pri sledovani koristi by
predator mohl Kkorist ztratit z o¢i, kdyby se pohnul prili§ rychle, aby kofist vystrasil k pohybu.
Chobotnice a sépie by se tedy mohly snazit tohoto docilit, aniz by se samy musely hybat a riskovat
ztratu kofisti — tudiz pouzivaji kK domnélému pohybu vzory na své kiizi, zatimco samy zlistavaji
nehybné. Pro shlédnuti pouziti této techniky u sépie velké (Sepia latimanus) se podivejte na priloZené

video ¢. 10.

4.5 Komunikace

4.5.1 Mezidruhova

ZastraSeni predatora muze byt povaZovano za mezidruhovou komunikaci. Prace Langridgové (2009)
ukazuje, Ze S. officinalis pouZzivaji zastrasujici deimatické zbarveni pouze vici mensim Zivoc¢ichlim,
zatimco v pritomnosti nebezpecnéjSich kostnatych ryb voli kryptické zbarveni. To znamen3, Ze sépie
jsou schopny rozeznavat mezi druhy predatori a nasledné volit odpovidajici strategii. Stejné tak
mimické chobotnice, jejichZ chovani je popsano vyse, reaguji na rizné zivocichy riiznou mimezi (vizte

chovani v pritomnosti ryb Pomacentridae).

Existuji druhy chobotnic a sépii, které jsou vysoce toxické. Mezi tyto druhy patii sépie
Metasepia pfefferi (Norman, nepublikovanad data), u niZ je jed zatim neznamy, a chobotnice rodu
Hapalochlaena, obsahujici tetrodotoxin (Yotsu-Yamashita et al., 2007; Williams et al., 2011).

Drobné chobotnicky rodu Hapalochlaena, ¢asto popisované jako ,o0 velikosti golfového micku“
(napt. v Cavazzoni et al., 2008), jsou, stejné jako ostatni chobotnice, schopny velice dobie splynout se
substratem. Oproti ostatnim ale maji tu vlastnost, Ze soucasti jejich zbarveni je aZ 60 iridescentné
modrych krouzki, které mohou byt jesté zvyraznény tmavymi chromatofory, které je lemuji (vizte
priloZené video ¢. 11). Vyraznost téchto krouzk(i mtze byt podstatné sniZena, nikdy ale nemohou byt
uplné piekryty chromatofory. Pokud je maskujici se chobotnice objevena a podrazdéna, béhem az
0,3 sekundy dokaZe dat najevo toto vystrazné, aposematické zbarveni. To slouzi jako varovani pro
pripadné predatory, nebot pokud neni nechdna na pokoji, je tato drobna chobotnice schopna utoc¢nika
kousnout a vpravit mu do rany jed, obsahujici tetrodotoxin. Ten je vyrabény bakteriemi, Zijicimi v jejich
slinnych Zlazach a patfi k jednomu z nejucinnéjsich jedl, vyskytujicich se u moiskych zZivocicht
(Mathger et al., 2012). Chobotnice rodu Hapalochlaena o vaze jen 25 gramt obsahuje tolik jedu, Ze by
dokazala zabit 10 dospélych lidi (Caldwell, 2000).

Thomas a MacDonald (2016) zkoumali zbarveni u, taktéZ drobné, sépie Metasepia pfefferi.
Pozorovali, Ze na rozdil od ostatnich sépii, u vzord pouzivanych M. pfefferi se piekvapivé Casto objevuje
komponenta ,passing cloud” Sépie tento pohyblivy vzor vétSinou pouzivaji pouze pri lovu

a v agonistickych reakcich (podrobnéji nize). U M. pfefferi se ale cestujici mrak objevuje v néjaké formé
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v 8 z pozorovanych 11 vzorl (vizte priloZené video ¢. 12). Navic tento vzor je ¢asto kombinovan

s ndpadnym purpurovym a zlutym zbarvenim ¢asti téla. Toto chovani se zdalo byt nelogické, nedavno
ale Mark Norman (nepublikovana data) objevil, Ze télo této sépie obsahuje zatim neidentifikovany
toxin, ktery se ale zda byt podobné ucinnym, jako ten u Hapalochlaeny. Napadny vzhled této sépie bude

tak nejspise také aposematickym varovanim.

4.5.2 Vnitrodruhova

Barvoména je kromé kamuflaze hlavonozci vyuzivana také ke komunikaci v rdmci jednoho druhu.
Nejlépe je toto pozorovano u agonistickych (konfliktnich) reakci a v dobé pareni.

Vv

Chobotnice jsou spiSe solitérni zvirata. K bliz§imu kontaktu u nich dochazi pouze pii pareni,
zbytek Zzivota Ziji osamocené (aZ na nékolik recentné pozorovanych vyjimek, vizte Godfrey-Smith
& Lawrence, 2012 a Scheel et al., 2017). Pokud se setkaji dva jedinci stejného druhu a stejného pohlavi,
obcas mezi nimi dochazi ke konfliktu a boji o teritorium. Obzvlasté v mistech, kde je hojna kofrist, ale
malo mist k vytvoreni doupéte, byvaji konflikty mezi chobotnicemi Casté. Scheel et al. (2016) ukazuji,
Ze béhem takového setkani hraje barvoména Kklicovou roli. Pozorovanymi v této studii byl druh
chobotnice sydneyské (Octopus tetricus). Pokud se na obyvaném tzemi ocitla cizi chobotnice (iniciator
reakce), dosavadni obyvatel (rezident) na to reagoval tim, Ze ztmavl a zaujal vyvySeny postoj. Iniciator,
ktery zobrazil svétlejSi zbarveni, se obvykle vzdalil a ke konfliktu nedoslo. Pokud byl vSak iniciator
podobné tmavy jako rezident, dochazelo k soubojim. Pokud se rezident rozhodl vzdat se bez boje
a misto uvolnit, mél vzdy svétlejsi barvu nez iniciator.

Oproti chobotnicim provozuji sépie socidlni chovani ve vétsi mite, nebot u nich v dobé pareni
dochazi k velkym agregacim a samci soupefi o samice. Samci pfitom na své kizi vytvari vzor zvany
szebra“ - velmi kontrastni ¢erno bilé pruhovani, ¢imZ se identifikuji jako samci. Obzvlasté
spektakularni je tento jev u australské sépie véjitovité (Sepia apama), kdy na pozadi téchto
pruhovanych vzori jeSté probihaji pohybujici se Cerno-bilé viny, vétSinou smérem od protivnika.
Samice tyto vzory nepouZzivaji. Zobrazeni tohoto zbarveni vSak Casto vyvolava agresi na strané jinych
samcl a vznikaji konflikty. Pokud samec nechce bojovat, necha navic zesvétlat barvu na své hlavé.
Podobné jako u chobotnic, pokud maji oba samci tmavé zbarveni na hlavé, dochazi k boji. Samci tak
zobrazuji ,zebru®, ¢imZ se brani nechténé kopulaci s dal$imi samci, prezentuji se samicim, a navic
kombinaci dal$iho prvku (zbarveni hlavy) davaji najevo pripravenost k boji (Adamo & Hanlon, 1996).
Je zndmo, Ze hlavonoZci jsou schopni rozeznavat individua vlastniho i ciztho druhu od sebe (vizte
kapitolu 3.2.12 Rozpoznavani individui). Pokud se v souboji poraZeny ¢i zahnany samec znovu setkal
s vitéznym samcem, zobrazil svétlé zbarveni na hlavé a nékdy zesvétlal i zbarveni ,zebra“ Ke konfliktu

jiZ znovu nedoSlo (Adamo & Hanlon, 1996).

U S. apama dochazi v obdobi pareni k velkym agregacim az tisicli jedincd, nejspisSe
zapric¢inénych limitovanym vyskytem skalnatych utesd, kam tyto sépie kladou vajicka. Samec a samice
jsou dimorfni - samci maji rozlozitéjsi krajni par ramen, navic se pfi dvoreni identifikuji jako samci
pravé vysSe popisovanym zbarvenim zebra. Samice v tomto obdobi zaujimaji hnédé zbarveni se
svétlymi skvrnami. Velci samci, kteii si UspésSné namluvili samicku, ji poté bedlivé hlidaji pred
ostatnimi samci, ktefi by se s ni chtéli sparit. Kromé téchto mohutnych samcii se zde vSak vyskytuji
jeSté samci, ktef{ jsou podstatné mensi, a kteti aplikuji alternativni parici strategii. Tito samci se svou
velikosti blizi drobnym samickam, a nemaji tedy Sanci porazit velkého samce v boji o samici, kterou
hlidd pod sebou. Takovy maly samec pak tento par pronasleduje, v jednu chvili ukryje sva Kkrajni
odliSnd ramena tak, aby nebyla vidét, a nabude samic¢iho zbarveni. Napodobuje chovani receptivni

samice a nechd se dvoftit od hlidajiciho samce, ktery ho pusti ke své samici v domnéni, Ze nyni hlida
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samice dvé. V okamziku, kdy je jeho pozornost odlakana, na ptiklad konkuren¢nim velkym samcem,

maly samec ukaze samici zebrovité zbarveni, a ta se s nim ve vétSiné ptipadl ochotné spaii. Pokud to

uvidi hlidaci samec, par od sebe agresivné odeZene a maly samec je donucen k utéku (Norman et al,,
1999).

Brown et al. (2012) pozorovali podobnou
strategii u Sepia plangon, vyskytujici se pri
jiznim pobiezi Australie. Sexudlni dimorfismus
zde neni tak vyrazny jako u S. apama, obzvlasté
co se rozdilu velikosti tyce. Samci, aby se
vyhnuli konfliktu, taktéZ napodobuji samice
v piitomnosti jednoho hlavniho konkurenta. Pri
tom se ale prezentuji samici, plovouci vedle

llustrace 7: Pér S. plangon, F - samice, M -samec, zobrazujici nich, jako samci, pouzitim zebrovitého zbarveni.
na strané natocené k samici zbarveni samci, na strané

Fascinujici na tomto jevu je, Ze tito samci jsou
natocené k rivalovi (A) zbarveni samici. Pfevzato z Brown h . 'ch zidech a8t il
schopni vzor na svych zadech rozdélit napt
etal. (2012) p y pul,
takze na poloviné téla, smérujici k jinému samci,

zobrazuji samici vzor, ale na polovinég, kterou vidi samice, davaji najevo vzor samdi (vizte ilustraci €. 7).

HlavonoZci jsou schopni vnimat polarizované svétlo (jak je popsano v kapitole 3.1.1 Vizudlni
percepce). Shashar et al. (1996) zaznamenali, Ze sépie (Sepia officinalis) zobrazuji na své Kkazi
polarizovany vzor (vizte ilustraci ¢. 8!). V jedné linii uprostfed kazdého ramene, kolem o¢i a na vrchu
hlavy bylo odrdZeno horizontalné polarizované svétlo, nejlépe pozorovatelné pod 20 ° thlem. Tento
vzor byl nejvice patrny, kdyz sépie plavaly a vznasely se nad substratem, a kdyz leZely na dné ve stavu
ostrazitosti. Pokud byly zamaskované na dné, vzor vidét nebyl, ovSem opét se zobrazil, pokud byla
vzbuzena jejich pozornost. Tento vzor byl utlumeny u samci pri kopulaci, ale kratce pred opusténim
samice se opét objevil. Dalsi pripady, kdy doSlo ke ztraté vzoru, byly pri kladeni vajec samicemi, pri
pronasledovani a loveni koristi a pri konfliktu mezi samci. Autofti délali také pokusy s reakci sépii na
jejich odraz v zrcadle a zjistili, Ze se podstatné liSila, pokud sépie vidély sviij odraz s polarizovanym
vzorem ¢i pokud bylo polarizované svétlo odfiltrovano - v pripadé s normalnim odrazem se zvitata od

zrcadla vzdalila, zatimco s odfiltrovanym odrazem u zrcadla zlstala a vyraznéji na odraz nereagovala.

llustrace 8: Vpravo S. officinalis v monochromatickém zbarveni, vlevo s ilustrovanym polarizovanym vzorem.
Prevzato z Cronin et al. (2003)

Boal et al. (2004) na tyto pokusy navazali experimenty, kde sledovali, zda se 1isi reakce sépii na jedince
stejného druhu, pokud je vidi normalné a pokud se zkreslenim polarizovaného vzoru. Zjistili, Ze

u samcl se reakce nijak vyraznéji nelisila. U samic, pokud pozorovali taktéz samici vlastniho druhu,
rozdil byl. Podobné jako u pokust se zrcadlem, samice reagovaly a byly vice aktivni, pokud sledovaly

jinou samici bez zkresleni polarizovaného vzoru, zatimco pokud byla polarizace zkreslena, nijak
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vyraznéji na ostatni jedince nereagovaly. Smysl téchto signalG zatim nebyl poraddné vysvétlen

a vyzaduje dalsi badani. Vzhledem k tomu, Ze iridofory hlavonoZct jsou schopny polarizovat svétlo
i v pripadé, kdy jsou plné prekryty barevnymi chromatofory nad nimi, znamena to, Ze zvire miize
pouzivat libovolné maskovaci zbarveni a zaroven nezavisle na ném ukazovat polarizovany vzor.
Mathger et al. (2009) navrhuji myslenku, Ze vzory z polarizovaného svétla skytaji velky potencial jako

7«

Jutajeny” komunikacni kanal. Umoznuji totiz zvifeti vizualné signalizovat jedinciim stejného druhu,
aniz by ho tyto signaly prozradily predatorovi. Se vzristajici hloubkou se navic vlastnosti viditelného
svétla méni, zatimco jeho polarizace se méni minimalné. Ve vétSich hloubkach je tedy komunikace

pomoci polarizovaného svétla mnohem vyhodnéjsi.

5 Kdy je tedy barvoména u hlavonoZcl nejvice spjata s kognitivnimi

schopnostmi?

Pfedchozi Casti této prace pojednavaly o tom, co je to kognice u zvirat obecné a jaké jsou konkrétné
kognitivni schopnosti hlavonoZcl. Nasledné byly shrnuty anatomické i behaviordlni aspekty
barvomény, které jsou u hlavonozcl zcela mimoradné. Jak pomérné Siroké spektrum Kkognitivnich
schopnosti, tak i zcela cilené a kontextudlné podminéné pouZziti barvomény jsou fenomény uzce
souvisejici. V této kapitole budou pojednany ty piipady, kdy se ukazuje, Ze je typickd schopnost

barvomény nejtésnéji spjata s komplexnimi kognitivnimi vlastnostmi chobotnic a sépii.

Barvoména musi byt hlavonoZci ovladdna cilené (na zakladé nervovych nebo
nervohumoralnich impulzi, vice v kapitole 4.2 Anatomické piedpoklady). Schopnost barvomény je
sice ¢asteCné vrozend, nebot mladata chobotnic i sépii jsou schopny kamuflaZe hned po vylihnuti
a jsou u nich vyvinuty c¢asti mozku za toto chovani zodpovédné, béhem Zivota se vsak jejich vyuZziti
barvomeény i pouzivané vzory méni (vizte kapitolu 4.3 Jak a kdy je barvoména pouzivana). Za dlikaz
cileného pouziti barvomény mlzeme povazovat jednak komplexni a kontextualné zavislé chovani
s vyuzitim barvomény (bude rozvedeno dale) a také to, Ze sépie Ize vycvicit tak, aby pozménily své
pouZiti barvomény na zakladé operantniho podminiovani. Hough et al. (2016) provedli pokusy se
sépiemi obecnymi (S. officinalis), kdy je nejprve umistili na tmavé pozadi, kde promitly na sviij povrch
podobné tmavé zbarveni, a poté vymeénili pozadi za svétlé, kde sépie béZné pouzily svétlé zbarveni, jak
Slo predpokladat. Vyuzitim odmény v podobé potravy se jim vSak ¢asem podatilo sépie vycvicit tak,
aby na tmavém pozadi kontraintuitivné zobrazily svétlé zbarveni, a obracené na svétlém pozadi
zobrazily barvu tmavou. To znamend, Ze toto chovani neni pouze vrozené, ale je ovliviiovano

zkuSenostmi a je flexibilni.

Samotné pouzivani barvomény ke kamuflazi na rtznych pozadich se da také povazovat za
flexibilni, a jak uZ jsme si Fekli, vysoce na kontextu zavislé chovani. HlavonoZci promitaji na svém
povrchu takové vzory (aplikuji i zménu svého tvaru), aby se mohli maskovat na konkrétnim pozadi, na
kterém se pravé vyskytuji. Voli si ve svém prostiedi konkrétni vizualni prvky, podle kterych pouzivaji
dana zbarveni. To je nejlépe patrné pri pouziti disruptivniho zbarveni sépiemi v zavislosti na velikosti
podobné kontrastnich prvkid na pozadi (popsano v kapitole 4.4 Funk¢ni kontext barvomény). Navic
pouzivaji zcela jina zbarveni pti pohybu, sépie ani chobotnice nikdy nepouzivaji disruptivni zbarveni,
které by na jejich pohyb prildkalo v daném prostredi pozornost. Chobotnice se snazi maskovat za
nejedly predmét (na priklad strategie ,pohybujiciho se kamene“ u Octopus aculeatus a Octopus
marginatus) a pohybuji se pfi tom rychlosti odpovidajici rychlosti pohybu svételnych vzorct po dné

tak, aby je pohyb neprozradil. Nékteré druhy chobotnic (Thaumoctopus mimicus, Wonderpus
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photogenicus, blendopus, Macrotritopus defilippi a Octopus insularis) se pri pohybu vzhledem
i zplisobem plavani podobaji jinym Zivocichlim, pfi¢emZ napodobuji styl i rychlost plavani modelu,
a dalsi chobotnice pfi pohybu vyuzivaji polyfenismus (Octopus cyanea) (vSechna tato chovani jsou
detailnéji popsana v kapitole 4.4 Funk¢ni kontext barvomény) Rozmanitost tohoto chovani svédci
o jeho komplexité, a aplikace rtznych téchto strategii vyZaduje integraci vizualnich vjemi a do jisté
miry i predpovidani reakci pozorovatele/predatora, coZz poukazuje na pouziti komplexnich

kognitivnich schopnosti.

Dal$im pripadem propojeni barvomény a kognice u sépii i chobotnic je uziti barvomény ke
komunikaci, a to jak mezidruhové (smérované k predatoriim), tak k vnitrodruhové. Chobotnice a sépie
voli vystrazné zbarveni k zahnani predatorti ¢i obtézujicich jedincli, ovSem berou v potaz vlastni
velikost a velikost a druh predatora. Toto chovani tedy nezbytné vyZzaduje kauzalni uvazovani. Stejné
tak je kognice zapojovana pti napodobovani jinych druhi celkovym vzhledem a zptisobem pohybu, kdy
je napodobovany model vybiran podle potfeby presunu (napodobeni sedentarniho organizmu pfti
setrvavani na misté versus napodobovani pohyblivého organizmu pfi plavani), s ohledem na okolni
prostiredi a pozorovatele (v kapitole 4.4 Funkcni kontext barvomény). Chobotnice navic v prevazujici
mife volf jako model ty druhy zvirat, ktera jsou pro jejich predatory jedovata. Rozpoznat predatory je
kognitivné naroc¢né, obzvlast ty vice a méné nebezpelné, nebo ty nebezpecné pro nékoho jiného
(MacLean & Rhodes, 1991).

Co se tyce vnitrodruhové komunikace, chobotnice pouzivaji riizné tmava zbarveni vici svym
protivnikdim pfi boji o teritorium. Sépie zase pouZzivaji rozmanitd dimorfni zbarveni, hlavné v dobé
pareni, k identifikaci pohlavi, a samci jsou schopni v tomto systému zamérné podvadét (samec se
z jedné strany prezentuje samici jako samec, zatimco na druhé strané falesné signalizuje
konkuren¢nim samclim, Ze je sam samici, vizte kapitolu 4.5.2 Vnitrodruhova komunikace). Toto
chovani se velmi podoba fenoménu taktické decepce (zamérné klamani), Casto popisovanému
u primati (Whiten & Byrne, 1988), a zcela jisté je potfeba u ného zapojit komplexni kognitivni
schopnosti pro vyhodnoceni situace a zhodnoceni vnimani ze strany samice i jiného, ,klamaného”
samce. Jde o flexibilni chovani, které se méni v reakci na kontext a predpokladanou reakci prijemce
(prijeti ze strany samice a naopak redukci agrese od ostatnich samct). Toto chovani tedy vyzaduje

odhad budouctho chovani vSech aktérd, ¢ili urcitou formu prospekce.

Dal$im zajimavym jevem je pouziti tak zvaného ,passing cloud” u chobotnic a sépii pti lovu
kotisti. Chobotnice a sépie vyuzivaji zobrazeni pohybujicich se tmavych pasi po svém téle k vystraseni
schované koristi, coz jim pomaha korist ulovit. Sépie faraonovy (Sepia pharaonis) navic nejspisSe
napodobuji vlastnim vzhledem neskodné kraby, pokud se potiebuji priblizit ke své koristi blize,
protoze v prestrojeni se jich kotist nezalekne (vizte kapitolu 4.4 Funk¢ni kontext barvomény). I tato

chovani vyzaduji kauzalni uvazovani o pouziti vhodné predacni taktiky a nasledném chovani kofisti.

Da se tedy rici, ze cilena a kontextudlné pouzivand barvoména skuteCné je soucasti
kognitivnich schopnosti chobotnic a sépii. Pfestoze je schopnost barvomény ¢astecné vrozena, jeji
vyuzivani ve specifickych a kontextualné pomeérné slozitych situacich je ovliviiovano zkuSenostmi,
zivotnim prostiedim, a vékem a velikosti zvirat. Kromé béznych strategii kamuflaze, pouzivané pokud
zndmo vSemi zastupci sépif a chobotnic, se napfi¢ témito druhy objevuji unikatni a komplexni strategie
a zpuUsoby vyuziti barvomény, ktera je u téchto zvirat neuvéritelné dynamicka a flexibilni, navic je
proximatné zavisla na primé nervové kontrole. Barvoména je pouzivana ke kominkaci a podvadéni, coz
je kognitivni ¢innost, zaroven jsou komplexni kognitivni schopnosti pouzivany k dokonalému uziti

barvomény pro zajiSténi kamuflaze.
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6 Zaver

V této praci byla provéiovana hypotéza, zda jsou schopnosti barvomény chobotnic a sépii propojeny
s jejich komplexnimi kognitivnimi vlastnostmi. Barvoména je u téchto hlavonozcli pouzivana
predevsim k zajisténi dokonalé kamuflaZe a skryti pred predatory. Ukazalo se, Ze v mnoha pripadech
skutecné jsou k dosazeni tohoto cile vyuzivany pokrocilé kognitivni schopnosti, které se daji
u chobotnic a sépif najit. Toto propojeni je vSak obousmérné, nebot barvoména je zaroven pouzivana

ke kognitivnim ¢innostem jako je komunikace ¢i podvadéni v zavedeném komunika¢nim systému.

Byly zde shrnuty kognitivni vlastnosti chobotnic a sépif, mezi které patfi jak rozmanité
schopnosti percepce, jako je na priklad velice vyvinuty zrak, velmi citlivd chemorecepce i taktilni
percepce, tak komplexnéjsi kognice. Ta u chobotnic a sépii nabyva vysoké urovné, neocekavané
u skupiny pattici mezi bezobratlé, nebot tato zvifata jsou schopna ucit se i pokro¢ilé tlohy, provozuji
kauzalni uvaZovani, prospekci i predstavivost, jsou schopna urcité formy abstraktniho mysleni
a k navigovani pouzivaji vnitini prostorové mapy. Vyskytuje se u nich hra (a to i u dospélcii), schopnost
rozeznavat individua vlastniho i ciztho druhu, a pouzivani nastrojd, z nichz nékteré nema v piirodé
obdoby (vizte priklad chobotnice, ktera pouzila brnéni z musli k obrané proti ito¢ici macce). Dalo by

0
1

se Tici, Ze chobotnice a sépie v FeSeni nékterych tloh urcité nepredci ,inteligentni“ obratlovce, a jsou
i ulohy, které nejsou schopny uspésné vytesit (je otazkou, do jaké miry je to zavinéno neochotou
spolupracovat pri laboratornich experimentech, ktera je zrovna u chobotnic prosluld), co jim vSak dava
vyniknout je neuvéritelna flexibilita jejich chovani. HlavonoZci jsou schopni Uspésné pouzivat

a upravovat své chovani v novych, naprosto nezndmych situacich, a hledat nova feSeni. At uz se jedna
o strategie otvirani musli, potravni preference (které jsou zpocatku vrozené), ¢i aktivni upravovani
nevyhovujicich mist pro zbudovani vhodného doupéte, chobotnice a sépie se prizplsobuji svym
podminkdm, a nékdy ptizplsobuji podminky samy sobé. I to je nejspiSe diivod jejich uspéchu pfti

Vv v vrs

kolonizaci novych prostiedi, diky cemuz jsou hlavonozci rozsireni po pobiezich celého svéta.

Schopnost zménit barvu je u hlavonozct taktéz fenomenalni. Zména barvy i tvaru je mozna
v ramci milisekund, a nabyvd mnoha podob. V této praci byly shrnuty priklady vyuziti barvomény
u chobotnic a sépii, které zesSiroka piekracuji hranice pouhého splynuti s podkladem. Chobotnice
napodobuji jiné druhy Zivocichli barevné i chovanim, a to v zavislosti na aktualnim kontextu. Jako
modely si vybiraji ta zvitata, ktera predstavuji ohroZeni pro jejich predatory, coz je netrivialni, nebot to
vyZaduje potiebu védeét, co je pro konkrétniho predatora nebezpecné. Sépie zase napodobuji zvirata,

kterych se jejich kotist nezalekne, coZ jim umoziuje se k ni nepozorované pribliZit.

Barvomeéna je u dospélych jedinci navic vyuzivana ke komunikaci. Ti z mala jedovatych
hlavonozcti varuji své predatory vystraznym zbarvenim, ovSem pouze v pripadech, kdy to mize mit
ucinek, jinak zstavaji zamaskovani. Prevazné je vSak zména barvy pouzivina v komunikaci
vnitrodruhové, kde hraje diilezitou roli v agonistickych reakcich. V teritoridlnich bojich ukazuje vnitini
pripravenost k boji jedince, a podili se tak na snizeni zbytecné agrese. Slabsi jedinci se mohou soboji
vyhnout ukazanim svétlého zbarveni a nedojde u nich k vétsi ijmé na zdravi. U sépii se vyvinul systém
rozliSovani pohlavi na zakladé barevnych vzort zobrazovanych jedinci na své ktizi. Nékteii samci se ale
naucili v tomto systému diimyslné podvadét, a tispéch téchto strategii je dokumentovan jejich castym

pfijetim samicemi, které jsou normalné velice vybiravé.
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Pfiloha

Tabulka €. 1: popis pfilozenych videi, jméno pozorovaného druhu (pokud nebylo uréeno, tak
jeho odhad), a zdroje videi

Pozorovany druh

zbarveni u sépie Metasepia pfefferi

Cislo Pozorovany jev . § Ziskano z:
(pripadné odhad)
. . P Earth Touch -
Chobotnice pouZziva lastury a nosi si je s
1 Octopus marginatus | httops://youtu.be/HDab2mX
sebou
5mXA
v p N . .y New Scientist -
Chobotnice po sobé mohou hazet muslemi NejspiSe Octopus
2 https://youtu.be/MeuSwoXx
a piskem tetricus
p U Rbs
Chobotnice pouZziva musle na obranu pied
3 Octopus vulgaris BBC Blue Planet II (2017)*
predatorem
Emwiz Media -
4 Test védomi vlastni velikosti Enteroctopus dofleini | https://youtu.be/_G6eH1KDI
Os
Discover magazie -
5 Zména kryptického zbarveni na vyrazné Octopus vulgaris https://youtu.be/q8x]13pAZ
Nw
Roger Hanlon -
6 Dynamicka zména vzort podle pozadi Sepia officinalis https://youtu.be/1]q8tHmOi
ys
Stefan Andrews -
Polyfenismus (rychla zména barvy nehledé NejspiSe Octopus
7 https://youtu.be/Dcsb8RMm
na pozadi bimaculoides
p ) HRg
- o . . jessica morgan -
Napodobovani modelt mimickou ) &
8 Thaumoctopus mimicus | https://youtu.be/os6HD-
chobotnici
sCRn8
National Geographic -
9 Napodobovani krabti poustevnicki Sepia pharaonis https://youtu.be/IgwWJEA6
7Ls
Holly Bytes -
10 Pouziti ,passing cloud” ptilovu Sepia latimanus https://youtu.be/K5CZ74yb
nbE
, v s P . Karel Mestdagh -
Vystrazné zbarveni u rodu chobotnic &
11 Hapalochlaena lunulata | https://youtube/3Bt1LvpZ1
Hapalochlaena
Oo
v oo . - «: , National Geographic -
Pouzivani ,passing cloud” jako varovného ) _
12 Metasepia pfefferi https://youtu.be/51jB8Yljli

M

* delsi video k dispozici na priklad na https://www.express.co.uk/showbiz/tv-radio /884453 /blue-
planet-2-sir-david-attenborough-bbc-ocean-nature-octopus-fights-shark-environment
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