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1 Johdanto

Koira on toiminut ihmisen seuralaisena ja tyoparina jo tuhansia vuosia. Tana aikana
koiria on jalostettu ja koulutettu useisiin tyotehtaviin, kuten metsastykseen, paimen-
nukseen, vartiointiin ja sokeiden opastamiseen. Tahan nahden on yllattavaa, kuinka
vahan koirien nakdaistista ja visuaalisen tiedon kasittelysta tiedetdaan. Tarkempi tutki-
mustieto voisi tehostaa tyokoirien koulutusta ja osaltaan auttaa ratkomaan niiden
kayttdon liittyvia ongelmia, seka alentaa koulutuksen aloittaneiden koirien keskeytys-

maaria.

Uudempi ilmid on seurakoirien maaran ja erilaisten koiraharrastuslajien nopea kasvu.
Laajempi tieto koirien nakokyvysta auttaisi omistajia ymmartamaan lemmikkejaan pa-
remmin ja voisi ehkdista onnettomuuksia kilpakentilla. Esimerkiksi agilityn esteratoja
suunnitellessa voitaisiin koiran perspektiivin ja varierotuskyvyn rajat ottaa huomioon

nykyista paremmin.

Tama kirjallisuuskatsaus kokoaa yhteen tuloksia, joita koirien nakdaistin tutkimus on
tuottanut vuosikymmenten varrella. Tarkoitus on luoda selkea ja kansantajuinen koko-
naiskuva koiran nakdkyvysta ja sen eroavaisuuksista ihmisen nakdon verrattuna. Nako-
aistia kasitellaan yksittdisena aistina, joten mahdollinen muiden aistien vaikutus koiran
ndkohavaintoon jaa tyon ulkopuolelle — kuten my6s nakoaistin vaikutus muihin aistei-
hin. Tyo kasittelee aikuisen, terveen koiran nakdaistia, joten ndakemisen kehitys koiran
eri elamanvaiheissa ja silmasairauksien vaikutukset nakokykyyn rajautuvat tutkimuk-

sen ulkopuolelle.

Tyon rakenne on kolmiosainen: Luvussa 2 esitellaan lukijalle pohjatiedoksi nakoaistin
toiminta lyhyesti yleisella tasolla. Luku 3 keskittyy tarkemmin koiran ndkdaistiin ja sen
erityispiirteisiin ndakemisen eri osa-alueilla. Luvun lopussa vertaillaan koiran ja ihmisen
nakoaistia toisiinsa. Lopuksi luvussa 4 pohditaan kriittisesti esiteltyja tutkimuksia, nii-
den tuloksia ja tarvetta jatkotutkimukselle, silla monet yksityiskohdat koiran nakoky-

vysta ja visuaalisen tiedon kasittelystd ovat vield selvittamatta.



2 Nikohavainnon synty lyhyesti

Nakdaistin toiminta perustuu valon havaitsemiseen. Valo on sahkdmagneettista satei-
lya. Nisakkaat havaitsevat pdaasiassa sateilyd, jonka aallonpituus on 400 - 700 nano-
metrid, joten tata aallonpituusvalid kutsutaan nakyvan valon spektriksi (kuva 1). Kaikki
nakemamme kohteet joko lahettavat tai heijastavat ndakyvan valon spektrille osuvaa
sateilya, jonka ndkojarjestelma muuttaa ndkéhavainnoksi. (Sjaastad ym. 2010, s. 199-

200)

Valo saapuu silmaan sarveiskalvon ja linssin lapi. Sarveiskalvo ja linssi taittavat valonsa-
teet niin, ettd ne osuvat silman takaosassa sijaitsevalle verkkokalvolle. (De Valois 2000,
s. 2) Levossa valtaosa silman optisesta taittovoimasta tulee sarveiskalvosta, mutta lins-
sin merkitys on suuri, koska sen muotoa ja taittovoimaa voidaan saadella. Taima mah-
dollistaa tarkentamisen eri etdisyyksilla oleviin kohteisiin. (Sjaastad ym. 2010, s. 203)

Silman rakennetta selventaa kuva 2.
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Kuva 1: Nakyvan valon spektri (400-700 nm) osana sahkémagneettisen sateilyn spektrid. Nakyvaa valoa lyhyem-
piaaltoista sateilyd ovat gamma-, rontgen- ja ultraviolettisateily ja pidempiaaltoista infrapunasateily, sekd mikro-
ja radioaallot. Nakyvan valon spektrin sisélla eri aallonpituudet havaitaan eri vareina. (Kuva: Sjaastad ym. 2010)
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Kuva 2: Silman rakenne. Valonsdde saapuu silmaan sarveiskalvon (cornea) ja linssin (lens) ldpi, joissa se taittuu
osuen verkkokalvon aistinsoluille (optical part of retina). Sieltd signaali kulkeutuu aivoihin nikéhermoa (optic
nerve) pitkin. liris (iris) ja pupilli (pupil) sddtelevat silmaan tulevan valon maaraa. (Kuva: Kénig & Liebich 2009)

Taittovirheet syntyvat, jos valonsateet taittuvat sarveiskalvon ja linssin lapi kulkiessaan
niin, ettei tarkka kuva osu verkkokalvolle vaan jaa sen etu- tai takapuolelle. Jos tarkka
kuva muodostuu verkkokalvon eteen, puhutaan likindkoisyydesta eli myopatiasta. Jos
kuva tarkentuisi verkkokalvon taakse, on kyseessa kaukotaitteisuus eli hyperopia. Li-
saksi verkkokalvon epasymmetrinen kaarevuus voi saada aikaan hajataittoisuutta eli
astigmatismia, jossa kuvan eri akselit taittuvat eri etdisyyksille verkkokalvosta. (De Va-

lois 2000, s. 4)

Verkkokalvolla on kahta tyyppia valoherkkia reseptorisoluja, joita kutsutaan sauva- ja
tappisoluiksi. Sauvasolut ovat hyvin herkkia valolle, joten hamarandkeminen perustuu
niiden toimintaan. Sauvasoluihin perustuva hamaranako ei tuota variaistimuksia, joten
kohteiden havaitseminen perustuu kirkkauseroihin ja tuottaa mustavalkoisen kuvan.
Tasta johtuen kaikki selkdrankaiset ovat varisokeita hamarassa. (Sjaastad ym. 2010, s.

204)



Tappisolut aktivoituvat kirkkaassa valaistuksessa ja vastaavat varinaosta. Tappisoluja
on erilaisia: Kunkin tappisolun pinnassa on tietylle aallonpituudelle herkkaa pigment-
tia, jolloin erilaisten tappisolujen aktivoituminen tuottaa vastaavan variaistimuksen.
(Sjaastad ym. 2010, s. 204-206) Tappisolujen madrissa ja pigmenttityypeissa on suuria
eroja lajien valilla. Ihmiselld tappisoluja on kolmea tyyppid, mutta suurimmalla osalla
nisakkaista vain kahta, mika vahentaa niiden havaitsemien eri varien maaraa ihmiseen
verrattuna. Monilla linnuilla ja matelijoilla tappisoluja on neljaa tyyppia, mika mahdol-

listaa niille vield ihmistakin laajemman varinaon. (Kelber ym. 2003)

Valoherkissa reseptorisoluissa valoaistimus muuttuu sahkoiseksi signaaliksi, joka siirtyy
gangliosoluihin (Dawson 2006). Gangliosolujen viejahaarakkeet muodostavat nako-
hermon, jota pitkin ndakdaistimuksen tuottamat signaalit kulkeutuvat aivoihin. Oikeasta
ja vasemmasta silmasta lahtevat nakohermot ristedvat nakdhermoristissa, josta mo-
lempien silmien tuottama oikean puolen nakokentan kuva jatkaa vasempaan aivoloh-
koon ja vasemman puolen ndakokentdan kuva oikeaan aivolohkoon. (Keane & Eysenck

2015, s. 38) Kuva 3 havainnollistaa nakdhermojen reittia silmasta nakodaivokuorelle.

Varsinainen nakdaistimus on hyvin subjektiivinen, silld valoaistimuksen aiheuttamaa
signaalia kasitellaan ja tulkitaan monessa kohtaa matkalla verkkokalvolta nakéaivokuo-
relle. Jo verkkokalvolla yhteys reseptorisolujen ja gangliosolujen vililla sisdltda useita
hermosolujen valisia liitoksia, joissa erilaisten reseptorisolujen signaalit vaikuttavat
toisiinsa ja summautuvat yhteisiksi impulsseiksi. (Sjaastad ym. 2010, s. 215-217) Myos
nakoaivokuorella signaalia kasitellddan useassa vaiheessa, joissa tulkitaan erikseen mm.
muotoja, kontrasteja, vareja ja liikettd (Keane & Eysenck 2015, s. 40-46). Sjaastad ym.
(2010, s. 216-218) kirjoittavat, etta eri lajeilla ndkéhavainnon prosessointi on hyvin
erilaistunutta: lhmisen aivot ovat erityisen virittyneet ilmeiden tulkintaan kun taas
lampaiden aivoista on havaittu lajitoverin sarvien pituuteen reagoivia hermosoluja.
Myds varhaisen kehityksen aikainen elinymparisto vaikuttaa, mihin ympariston piirtei-

siin yksilon nakoaisti reagoi myéhemmin (Sjaastad ym. 2010, s. 216-217).
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Kuva 3: Ndkéhermojen (optic nerve) reitti silmastd ndkoaivokuorelle (visual cortex). Nakohermoristissa (optic
chiasm) osa nakéhermon sadikeistd risteda, jolloin molempien silmien vasemmasta nakokentan puolikkaasta
muodostama kuva paityy oikealle aivopuoliskolle ja pdinvastoin. (Kuva: Sjaastad ym. 2010)

3 Koiran nakoaisti

Koiran nakoaistissa on havaittavissa paljon sen esi-isan, eli harmaasuden elinymparis-
ton ja -tapojen vaikutusta. Koira, kuten susikin, on aktiivinen seka valoisalla etta pime-
alla, mutta aktiivisuushuiput sijoittuvat aamu- ja iltahamaran aikaan. Tasta syysta koi-
ran ndkdaisti on sopeutunut toimimaan monenlaisissa valaistusolosuhteissa. Se on
herkka liikkeen havaitsemisessa, mutta erottaa huonommin yksityiskohtia ja vareja.

(Miklési 2014)

Tassa luvussa kasitelldan koiran nakdaistin erityispiirteita usealla eri osa-alueella. Lu-
vun lopussa vertaillaan koiran ndkdaistia ihmisen nadkdaistiin, jotta lukijan olisi hel-

pompi hahmottaa eroavaisuuksia omien kokemustensa kautta.



3.1 Nakokentan laajuus

Koiran nakdkentan kokonaislaajuus vaihtelee eri tutkimusten mukaan noin 240-250
asteen valilla (Sherman & Wilson 1975, Miklosi 2014), mika on noin 60-70 astetta
enemman kuin ihmisen nakdkentan laajuus (Miller & Murphy 1995). Molempien silmi-
en yksittdinen nakdkentta on 150 astetta, josta 120 astetta jaa kallon keskilinjasta sil-
man puolelle ja 30 astetta vastakkaiselle puolelle (Sherman & Wilson 1975). Silmien
nakokentat ristedvat kuonon edessa noin 60 asteen verran muodostaen binokulaarisen
naoén alueen (Miller & Murphy 1995). Kuva 4 havainnollistaa koiran keskimaaraisen

nakdkentan laajuuden.

Kuitenkin silmien sijoittuminen kallossa vaihtelee eri roduilla. Lyhytkuonoisilla roduilla
silmat suuntautuvat enemman eteenpain kuin pitkdkuonoisilla roduilla, joilla silmat
asettuvat enemman kallon sivuille. (McGreevy ym. 2004) Keskimaarin koiran silmat
suuntautuvat 20 astetta ulospdin kuonon keskilinjasta (Miller & Murphy 1995). Mita
enemman silmat suuntautuvat suoraan eteenpain, sitd laajempi on binokulaarisen
naon alue, mutta kokonaisndakokenttd on suppeampi. Vastaavasti sivuille suuntautu-

neet silmat tarjoavat laajemman monokulaarisen nakékentan. (Miklési 2014)

Kuva 4: Keskimaardisen koiran ndkokentta koostuu reunojen monokulaarisen ndén alueista ja niiden risteyskoh-
dassa sijaitsevasta binokulaarisen naon alueesta. (Kuva: Miller & Murphy 1995)



Koiran havaintokykyyn vaikuttaa voimakkaasti myos sen korkeus. Ihmiseen verrattuna
koiran silmat sijaitsevat lahella maanpintaa, mikd muuttaa perspektiivia radikaalisti.
My0s ero ison ja pienen koiran ndkemdssa maisemassa on merkittava. (Miller & Mur-
phy 1995) Erot koiran ja ihmisen perspektiiveissa aiheuttavat ongelmia mm. opas-
koirakoulutuksessa, koska koirat eivat luonnostaan osaa huomioida korkealla olevia

kohteita, jotka voivat osua opastettavaan ihmiseen (Magnus 2015).

3.2 Syvyysniko

Syvyysnakd perustuu sekda monokulaarisiin vihjeisiin etta stereondakéon. Monokulaari-
sia vihjeitd ovat muun muassa kohteen havaittu koko, perspektiivi, kohteiden peitty-
minen toistensa taakse seka ilmakehan vaikutus kaukana nakyvan kohteen kirkkauteen
ja terdvyyteen. Kenties tarkein monokulaarinen syvyysvihje on ns. motion parallax,
joka tarkoittaa havaittujen kohteiden kulman muuttumista eri nopeuksilla suhteessa

horisonttiin kun havaitsija itse liikkuu. (Walls 1942, s. 313-314, Walk & Gibson 1961)

Stereondko tarkoittaa kahden silman hieman eri katselukulmista tulevan kuvan yhdis-
tymista aivoissa yhdeksi kolmiulotteiseksi kuvaksi. Se onnistuu vain binokulaarisen na-
kokentdn alueella. (Howard & Rogers 1995) Eri tutkimuksissa koiran binokulaarisen
nakokentdn laajuudeksi on arvioitu 30-116 astetta, mutta todennakoisesti se vaihtelee
30 ja 60 asteen vililla, mista kuono peittda osan koiran katsoessa horisontin alapuolel-
le (Miller & Murphy 1995, Miklési 2014). Peichlcu (1992) epadilee stereonddn alueen
olevan vield binokulaarista nakokenttaakin kapeampi, silla binokulaarisen nakdkentan
reunoja vastaavalta alueelta verkkokalvoa koiralta puuttuvat kokonaan syvyysnakéon
osallistuvat alfagangliosolut. Mainitut tutkimukset huomioiden on oletettavaa, etta
koiran stereonakokenttd on kapea. Miller ja Murphy (1995) kuitenkin toteavat artikke-
lissaan, ettd koiran syvyysnako on lajin tarpeisiin riittdva ja mahdollistaa esimerkiksi

ilmaan heitettyjen esineiden nappaamisen lennosta.
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Kuva 5: Eradan Shermanin ja Wilsonin kokeessa mukana olleen koiran ndkékentdn laajuudet. Mustat palkit kuvaa-
vat nakékentan laajuutta kyseisessa koeasetelmassa. Vasemmassa reunassa ndytetdaan koko nakékentan laajuus,
joka vastaa normaalin koiran ndkékentdn laajuutta. Keskimmadisessa kuvassa esitetddn kokeessa auki jatetyn
vasemman silman nakokenttd, joka myos vastaa normaalin koiran ndkokenttdas. Oikeanpuoleisessa kuvassa
ndkyy pentuna kiinni olleen oikean silmdn nikokenttd, joka on rajoittunut binokulaarisen ndon alueeseen. (Kuva:
Sherman & Wilson 1975)

Binokulaarisen nakdkyvyn kehittymiselle on olemassa herkkyyskausi koiran kasvuaika-
na. Sherman ja Wilson (1975) tutkivat kokeessaan, kuinka toisen silmdluomen kiinni
ompeleminen vaikuttaa kasvavien koiranpentujen nakokykyyn aikuisena. Kokeessa
selvisi, ettd puolisokeana kasvaneilla koirilla kasittelematon silma toimi normaalisti,
mutta kiinni olleen silman ndakdkentta rajoittui monokulaarisen nakokentan alueeseen
(kuva 5). Jos vastaava koe tehtiin aikuiselle koiralle, ei ndkdokenttd endd muuttunut.
Toisin sanoen pentuidssa kriittisen periodin aikana tarvitaan ympariston arsykkeita,

jotta stereondko kehittyy normaalisti. (Sherman & Wilson 1975)

3.3 Valoherkkyys

Koiran nakdaisti on sopeutunut toimimaan seka kirkkaassa ettd hamaradssa valaistuk-
sessa (Miller & Murphy 1995, Miklési 2014). Kirkkaassa valaistuksessa nakeminen pe-
rustuu padasiassa tappisolujen toimintaan, josta kerrotaan enemman luvuissa 2 ja 3.5.
Tassa luvussa esitelldan useita erillisia mekanismeja, jotka mahdollistavat koiralle sen

hyvan hamaranaon.

Koiran verkkokalvolla on valoa heijastava kerros, tapetum lucidum, joka mahdollistaa
verkkokalvolle tulevien valonsateiden heijastumisen valoherkille aistinsoluille kahdesti
(Miller & Murphy 1995). Tapetum lucidum on yleinen yo6aktiivisilla eldimilla ja aiheut-

taa monille tutun havainnon kissan tai koiran silmien kiilumisesta pimeédssa (Ollivier



ym. 2004). Miller ja Murphy (1995) toteavat, ettei koiran tapetum lucidum heijasta
valoa yhta voimakkaasti kuin esimerkiksi kissan, mutta sen tuoma etu hamaranaossa

on merkittava ihmiseen verrattuna.

Koiran tapetum lucidum on pyoristetyn tasasivuisen kolmion muotoinen ja sijoittuu
verkkokalvon ylapuoliskolle, jossa se peittda noin 30 prosenttia silmdnpohjasta (Ollivier
ym. 2004). Verkkokalvon ylapuoliskolle heijastuu horisontin alle sijoittuva osa nako-
kentasta, joten tapetum lucidumin sijainti mahdollistaa lisdherkkyyden tummaa maata
vasten olevien kohteiden havaitsemiseen. Verkkokalvon alapuoliskolla aistinsolujen
takana on tumma tapetum nigrum, joka vahentanee kirkkaan taivaan aiheuttamia hei-
jastuksia verkkokalvolla parantaen ndadntarkkuutta kirkkaassa valaistuksessa. (Miller &

Murphy 1995)

Eri tutkimuksissa on havaittu suuria eroja koiran tapetum lucidumin varityksessa. Sita
on kuvailtu ainakin vaalean keltaiseksi, kullanvariseksi, oranssiksi, punertavaksi, vihre-
aksi ja sinivihredksi. (Jacobs ym. 1993, Ollivier ym. 2004) Miller ja Murphy (1995) ko-
koavat artikkelissaan tutkimuksia, joissa on osoitettu tapetum lucidumin vaikuttavan
myos siitd heijastuvan valon aallonpituusjakaumaan kissoilla ja puoliapinoilla, mika
saattaa parantaa kontrastia havainnoitavan kohteen ja pimedn yo6taivaan valilla. He
pohtivat, vaikuttavatko koirien viliset erot tapetum lucidumin varissa kliiniseen nako-

kykyyn, mutta aiheesta ei ole viela tehty tutkimuksia.

Hamarassa valaistuksessa koiran, kuten ihmisenkaan, varinako ei toimi vaan kohteiden
erottaminen perustuu akromaattisiin vihjeisiin, kuten kirkkauseroihin (Kasparson ym.
2013). Tama johtuu verkkokalvon reseptorisolujen eroista: Vain sauvasolujen pigmen-
tin herkkyys riittda aistimuksen syntyyn hamarassa valaistuksessa, mutta ne eivat osal-
listu varindkoon kuten vahemman valoherkat tappisolut (Walls 1942, s. 79-81). Koirilla
sauvasolujen herkkyysmaksimin on havaittu osuvan 508 nm aallonpituudelle (kuva 6),
mikd on pidempi kuin sauvasolujen herkkyysmaksimin aallonpituus nisakkailla yleensa

(Jacobs ym. 1993).
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Kuva 6: Koiran sauvasolujen herkkyyskayra. Herkkyysmaksimi, eli kdyran huippu osuu sinivihrean valon (508 nm)
aallonpituudelle. Tama tarkoittaa, ettd hamarassa valaistuksessa sinivihreat kohteet erottuvat helpommin tum-
masta taustasta kuin muun variset. Pystyakselilla esitetadn suhteellinen herkkyys prosentteina ja vaaka-akselilla
valon aallonpituus nanometreina. (Kuva muokattu ldhteesta Kasparson ym. 2013)

Koiran reseptorisoluista valtaosa on hamarassa toimivia sauvasoluja. On arvioitu, etta
koiran verkkokalvon reseptorisoluista 97 prosenttia on sauvasoluja (Peichl 1991) ja
ettd tarkan ndakemisen alueellakin sauvasoluja on 80 prosenttia (Pretterer ym. 2004).
Tdssda on merkittdava ero koiran ja ihmisen valilla, silla ihmiselld ei ole lainkaan sau-
vasoluja tarkan ndkemisen alueella (Curcio & Hendrickson 1991, Mowat ym. 2008).
Tasta johtuen ihmiselld naontarkkuus hamarassa on heikko (Curcio & Hendrickson

1991), mutta koirilla ndin ei luultavasti ole.

Koirilla piste, jossa valaistuksen kirkastuessa nakéhavainnon synty siirtyy sauvasoluilta
tappisoluille, on korkeampi kuin ihmiselld. Koirilla muutos tapahtuu noin 60 cd/m?
kirkkaudessa kun ihmiselld vastaava piste on jo 0,1 cd/m?. (Coile ym. 1989) Tama luul-
tavasti tarkoittaa, etta koirilla sauvasolut ovat aktiivisia suuremman osan ajasta kuin

ihmiselld, mika sauvasolujen maaran ja jakauman huomioiden kuulostaa jarkevalta.
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3.4 Naontarkkuus

Naontarkkuus tarkoittaa katsojan kykya erottaa kohteen yksityiskohtia toisistaan tera-
vasti (Walls 1942, s. 65). Koirien nadntarkkuutta on mitattu kayttaytymiskokeilla, aivo-
kuoren aktivaation mittauksilla ja elektroretinografialla. Tulokset ovat vaihdelleet eri
tutkimuksissa huomattavasti mittaustapojen mukaan ja sen perusteella, onko mittauk-
sen kohteena pelkdstaan tarkan ndkemisen alue vai laajempi osa verkkokalvoa. (Miller
& Murphy 1995, Itoh ym. 2010) Oletettavaa kuitenkin on, ettd kirkkaassa valaistukses-
sa koiran naontarkkuus on vain 20-40 prosenttia ihmisen naontarkkuudesta (Odom

ym. 1983).

Naontarkkuuden mittarina kaytetaan yleisesti Snellen asteikkoa, jolla normaali naén-
tarkkuus ihmiselle on 20/20 ja koiralle 20/75. Tama tarkoittaa, ettd normaalindk6inen
ihminen nakee vastaavat yksityiskohdat 75 jalan, eli 23 metrin etdisyydelta, jotka koira
erottaa 20 jalan eli kuuden metrin etdisyydelta. (Miller & Murphy 1995) Kuva 7 ha-
vainnollistaa, kuinka paljon pienempia yksityiskohtia ihminen kykenee havaitsemaan

koiraan verrattuna.

Naontarkkuutta rajoittava tekija voi olla joko silman optinen rakenne, aistinsolujen
maara ja sijoittuminen verkkokalvolla tai verkkokalvon jalkeinen signaalin hermostolli-
nen kasittely (Walls 1942, s. 65-66). Odom ym. (1983) selvittivat tyossaan, etta koiralla
nadntarkkuutta rajoittava tekija sijaitsee verkkokalvon tasolla. Miller ja Murphy (1995)
kuitenkin huomauttavat, ettd esimerkiksi iso taittovirhe voi jattda naontarkkuuden
huonommaksi kuin verkkokalvon rakenne mahdollistaisi. Seuraavissa alaluvuissa eritel-

Iaan eri tasojen vaikutusta koiran nadontarkkuuteen.

Kuva 7: Yksityiskohtien erotuskyky on ihmiselld tarkempi kuin koiralla. Normaalilla nakékyvylla ihminen pystyy
erottamaan vasemmanpuoleisen kuvan viivat toisistaan samalta etdisyydelta, jolta normaalindkdinen koira erot-
taa vasta oikeanpuoleisen kuvan viivat toisistaan. (Kuva: Miller & Murphy 1995)
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3.4.1 Verkkokalvon ja ndkéhermon vaikutus
Valoa aistivien reseptorisolujen maara vaikuttaa nadntarkkuuteen. Mita tihedmmassa

reseptorisoluja on, sitd suurempi on nakdkentan resoluutio kyseisessa kohdassa. (Sjaa-
stad ym. 2010, s. 205) Suurimmillaan sauva- ja tappisolujen maarat ovat keskeisen na-
kemisen (area centralis) alueella (Mowat ym. 2008). Sauvasolujen tiheys verkkokalvolla
vaihtelee 200 000 ja 540 000 solun valilla (Yamaue ym. 2015) ja tappisolujen 1 800 ja
30 000 valilla per neliomillimetri (Mowat ym. 2008). Toisin sanoen sauvasoluja on
enemman ja ne ovat suhteessa tasaisemmin jakautuneet verkkokalvolle kuin tap-

pisolut.

Toinen nadntarkkuuteen vaikuttava tekija verkkokalvolla on reseptorisoluista lahtevien
gangliosolujen maara. Jos gangliosoluja on vihemman kuin reseptorisoluja, yhdistyy
useamman reseptorisolun keraama informaatio samaan gangliosoluun, mika heikentaa
nadntarkkuutta. (Miller & Murphy 1995) Koiran silman gangliosolumaaraksi on saatu
eri tutkimuksissa noin 50 000 - 190 000 (Arey & Gore 1942, Peichl 1992, McGreevy ym.
2004). McGreevy ym. (2004) selittavat tulosten suuria vaihteluita laskentatapojen erol-
la, jolloin todellinen gangliosolujen maara lienee jotain adaripaiden valilta. Toisaalta
McGreevy ym. (2004) havaitsivat tutkimuksessaan selkedn korrelaation koiran koon ja
gangliosolujen maaran vililla, joten oletettavaa on, ettd suurilla koiraroduilla gang-

liosoluja on enemman kuin pienilla.

Vastaavasti verkkokalvon gangliosolutiheydesta on esitetty vaihtelevia arvioita, joissa
tulokset ovat vaihdelleet tarkan ndakemisen alueella 880 - 14 400 solun valilla neliomil-
limetrilld. Tutkimusten sisdlld erot pienimman ja suurimman loydetyn gangliosoluti-
heyden valilld ovat olleen noin 2,5-kertaisia. (Peichl 1992, McGreevy ym. 2004) Koirilla,
joilla on selked tarkan nadn juova, on suurempi gangliosolutiheys kuin koirilla, joilla
juova on heikommin havaittavissa (McGreevy ym. 2004). Peichl (1992) uskoo, etta suu-
ri vaihtelu gangliosolujen tiheydessa aiheuttaa eroja ndadntarkkuudessa eri koirayksi-
I6iden valilla. Sen sijaan gangliosoluista aivoihin lahtevia ndkdhermosaikeitd on ldhes
yhta paljon kuin gangliosoluja, joten tdssa vaiheessa ei tapahdu merkittavaa nadntark-

kuuden heikentymista (Arey & Gore 1942).
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Koiran verkkokalvolla ei ole selkeda tarkan ndkemisen pistetta eli foveaa kuten ihmisel-
Ia (Hebel 1976). Parry (1953) toteaa artikkelissaan, ettei eldinlajeilla, joilla on tapetum
lucidum, ole foveaa, koska kalvon aiheuttamat heijastukset kumoavat fovean tuoman
hyodyn naontarkkuudelle. Fovean sijaan koiran verkkokalvolla on havaittavissa vaa-
kasuora reseptori- ja gangliosolujen tihentyma, eli tarkan ndoén juova (visual streak)
(Peichl 1992). Luultavasti se tarjoaa laajemman, horisontin myoétaisen tarkan naon alu-

een, josta on hyotya saalistavalle eldimelle (Mikldsi 2014).

Koiran tarkan nadn juova sijaitsee tapetum lucidumin reuna-alueella, jossa heijastava
kalvo on ohuempi kuin keskelld. Todenndkoisesti tama vahentda heijastuksien maaraa
ja vaikutusta nadntarkkuuteen kirkkaassa valaistuksessa, silla tappisolujen tiheys on
huomattavasti suurempi tarkan naén alueella kuin verkkokalvon reunoilla (Yamaue ym.
2015). Sen sijaan sauvasolujen suurin tiheys sijoittuu Yamaue ym. (2015) mukaan hie-
man ylemmaksi verkkokalvolla, eli tarkan nadén juovasta dorsaalisesti kohtaan, jossa
tapetum lucidum on paksuimmillaan. Tulos on ristiriidassa Mowat ym. (2008) esitta-
maan sijaintiin verrattuna. Koska Mowat ryhmineen tutki tydssaan vain kahta vertailu-
pistettd, on Yamauen ryhmineen saama tulos luultavasti luotettavampi heidan kaytta-

mien 11 mittauspisteen vuoksi.

Tarkan naon juovan voimakkuus vaihtelee roduittain ja yksiléittain. Peichl (1992) ha-
vaitsi tydssaan, ettd osalla koirista juova oli voimakas kuten sudella, mutta toisilla koi-
rilla se oli vain kohtalainen (kuva 8). Jopa samassa pentueessa saattoi esiintyd molem-
pia muotoja, vaikka padosin erityyppiset gangliosolutihentymat jakautuivat roduittain
(Peichl 1992). Toisaalta McGreevy ym. (2004) I6ysivat tutkimuksessaan selkedn yhtey-
den gangliosolujen jakauman ja koiran kallonmuodon vililla (kuva 9). Pitkdkuonoisilla
roduilla gangliosolujen tihentyma muodosti selkeammin vaakasuoran linjan verkkokal-

volle kuin lyhytkuonoisilla (McGreevy ym. 2004).
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Kuva 8: Gangliosolujen jakauma oikean silmdn verkkokalvolla. Pisteiden tiheys kuvaa gangliosolujen tiheytta,
jonka Peichl (1992) tutkimuksessaan havaitsi. Vasemmanpuoleisessa kuvassa saksanpaimenkoiran verkkokalvolla
erottuu selkeasti sudelle tyypillinen voimakas tarkan naon juova kun taas oikean puolen kuvassa beaglen verkko-
kalvolla vaakasuora tihentyma on vain kohtalainen. Kuvissa nakyva reika verkkokalvon keskelld kuvaa nakoher-
mon paata. (Kuva: Miller & Murphy 1995)

dorsal
temporal

nasal

ventral

Kuva 9: Gangliosolujakauman ero lyhyt- ja pitkdkuonoisella koiralla. Vasemmanpuolisessa kuvassa nadkyy pitka-
kuonoisen englanninvinttikoiran ja oikeanpuolisessa lyhytkuonoisen mopsin tulokset. Kuvaajan pystysuuntainen
korkeus kuvaa gangliosolujen tiheytta kyseisessa kohtaa verkkokalvoa. (Kuva muokattu lahteestd McGreevy ym.
2004)
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Seka Peichl (1992) ettd McGreevy ym. (2004) pohtivat artikkeleissaan erilaisten gang-
liosolutihentymien vaikutusta koiran nakokykyyn. Molemmat uskovat muuntuneen
tarkan naon alueen olevan seurausta kesykoirien jalostuksesta. Peichl (1992) havaitsi,
ettd voimakkaan visual streakin omaavilla yksil6illa maksimaalinen gangliosolutiheys oli
suurempi kuin kohtalaisen visual streakin omaavilla yksil6illa. Gangliosolujen koko-
naismaara ja maksimitiheys olivat myos pienempia kuin sudella (Peichl 1992). Tama
viittaa siihen, etta jalostus on heikentanyt koirien nadntarkkuutta samalla kun tarkan
nakemisen alueen muoto on muuttunut. McGreevy ym. (2004) jopa spekuloivat, olisiko
yksi syy koirien jalostamiselle lyhytkuonoiseen suuntaan — inhimillisen ulkondaén lisaksi

— niiden muuntunut nakokyky, joka vaikuttaisi kayttaytymiseen.

3.4.2 Taittovirheiden vaikutus
Perinteisesti koiria on pidetty likindkdisina (Murphy ym. 1992), mika ei ole linjassa tuo-

reempien tutkimustulosten kanssa (Kubai ym. 2008, Maehara ym. 2011). Miller ja
Murphy (1995) arvelevat, ettd todennakoisesti hajuaistin vaikutusta lahella olevien
kohteiden tunnistamiseen ei ole huomioitu vanhoissa tutkimuksissa riittavasti, silla
koira voi kohteiden tunnistamisessa kompensoida lahindkda hyvalla hajuaistillaan. Koi-
rien keskimaarainen taittovirhe on ldhes olematon, vain -0,05 diopteria (Kubai ym.

2008).

Roduista saksanpaimenkoirat, rottweilerit, colliet, kadpiovillakoirat ja kddpidsnautserit
ovat olleet tutkimuksissa keskimaarin yli -0,50 diopteria likindkoisia. Vastaavasti labra-
dorinnoutajat, chesapeakenlahdennoutajat, australianpaimenkoirat, alaskanmalamuu-
tit ja bouvierit olivat keskimaarin yli +0,50 diopteria kaukotaitteisia. (Murphy ym. 1992,
Kubai ym. 2008) Kubai ym. (2008) esittavat artikkelissaan, etta koirilla tyokykyyn vai-
kuttava taittovirheen maara olisi noin -1,5 diopteria. Tata suurempia taittovirheita mit-
tauksissa saaneiden koirien koulutettavuus on ollut hitaampaa ja suoritustaso heikom-
paa verrokkeihin ndhden rodusta riippumatta (Kubai ym. 2008). My6s Murphyn ym.
(1992) tutkimus antaa viitteita siihen, etta taittovirheet voivat heikentda koiran suoriu-
tumista tyotehtdvissd. He analysoivat tyossdan 53 opaskoirana toimivan saksan-
paimenkoiran silmat ja saivat silmien keskimaaraiseksi taittovoimakkuudeksi +0,22
diopteria, eli keskimaarin opaskoirilla ei ollut merkittavaa taittovirheita. Lukema poik-

keaa muilta kuin opaskoirina toimivilta saksanpaimenkoirilta kerdtysta aineistosta,
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jossa keskimaardinen tulos oli -0,86 diopteria. Kirjoittajat spekuloivat, ettd opaskoira-
koulutuksen kova vaatimustaso saattaa pudottaa toiminnasta pois koiria, joiden nadn-

tarkkuus vaikeuttaa niiden tydskentelya (Murphy ym. 1992).

Liki- ja kaukotaitteisuuden lisaksi koirilta on loytynyt satunnaista hajataitteisuutta,
mutta hajataitteisuus ei ole yleista koirilla (Murphy ym. 1992, Miller & Murphy 1995,
Kubai ym. 2008). Kubai ym. (2008) havaitsivat hajataitteisuutta vain yhdella prosentilla
tutkimistaan 1440 koirasta, mutta saksanpaimenkoirilla hajataitteisuutta esiintyi muita

rotuja enemman.

Murphy ym. (1992) esittdvat, etta taittovirheet ovat koirilla perinndllisia. Tata tukevat
havainnot, etta kokonaiset sukulinjat rottweilereilla ja kddapidsnautsereilla olivat tutki-
muksessa likindakoisia, mutta samoista roduista loytyi myos taittovirheettémia sukulin-
joja (Murphy ym. 1992). Myo6s Kubai ym. (2008) esittavat, etta taittovirheet periytyvat
ja etta niiden maara on pienempi roduissa, joissa hyva nakoékyky on tarkea koiran ro-

dunomaisessa kaytossa.

Taittovirheen maara voi muuttua koiran ikddantyessa. Seka Murphy ym. (1992), Kubai
ym. (2008) etta Maehara ym. (2011) huomasivat tutkimuksissaan, etta likinakdisyys
lisddntyi vanhemmilla koirilla. Lisdksi Miller ja Murphy (1995) pohtivat tyossaan, etta
ikandko vaikeuttaa luultavasti koirilla ldhelle tarkentamista siind missa ikaantyvilla ih-
misillakin, vaikka aihetta ei ole tutkittu koirilla. Ikdnakd eli presbyopia johtuu linssin

kovettumisesta, jolloin sen mukautumiskyky heikkenee (Walls 1942, s. 36).

Taittovirheiden lisdksi silman optiset ominaisuudet rajoittavat mahdollista tarken-
nusetdisyytta. Koiralla linssin mukautumiskyvyksi on esitetty 2-3 diopteria, mika tar-
koittaa, ettd lyhin tarkennusetaisyys on suunnilleen 33-50 cm. Tata lahempana oleviin
kohteisiin koira ei pysty tarkentamaan vaan sen on turvauduttava esimerkiksi hajuais-

tiinsa kohteen tunnistamisessa. (Miller & Murphy 1995)

3.5 Virinako

Koiran varindko on dikromaattinen, eli sen verkkokalvolla on kahdenlaisia tappisoluja,

kuten kuva 10 nayttaa. Suurin osa koiran tappisoluista on herkkia erityisesti 555 nm
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aallonpituudelle, eli vihredlle valolle, ja loput 429 nm aallonpituudelle (Neitz ym. 1989,
Mowat ym. 2008). Naita lyhyille aallonpituuksille, eli siniselle varille, herkkia tappisolu-
ja on 9-12 prosenttia keskeisen nakemisen alueen ja 15-18 prosenttia verkkokalvon

ulkoreunojen tappisoluista (Mowat ym. 2008).

Kahdenlaisten tappisolujen olemassaolo ei vield tarkoita, ettd eldimelld todella olisi
varindko, silla varien erottaminen vaatii myos hermostollista kasittelya (Kelber ym.
2003). Véarinaodn olemassaoloa voidaan tutkia kayttaytymiskokeilla, mutta Renault ym.
(2015) huomauttavat, ettei eldimen kaytos aina korreloi sen havaintojen voimakkuu-
den kanssa. Onkin helpompi tutkia, pystyyko eldin erottamaan kaksi drsyketta toisis-
taan kuin kuinka erilaiselta drsykkeet nayttavat (Kelber ym. 2003). Koirien varinerotus-
kykya on tutkittu useissa kayttaytymiskokeissa. Neitz ym. (1989) tutkivat kokeissaan,
pystyvatkod koirat erottamaan varillisen valon varittomasta ja kuinka varillisen valon
aallonpituus vaikuttaa tulokseen. He havaitsivat, etta koirat todella erottavat vareja,
mutta erottelukyky on selvasti heikompi 480 nm valolle kuin sitd lyhyemmille tai pi-
demmille aallonpituuksille. Toisin sanoen koirat luultavasti havaitsevat 480 nm valon,
eli sinivihredn varin, vdhemman saturoituneena kuin muut varit. Myéhemmin Tanaka
ym. (2000) selvittivat kokeessaan, etta koirat pystyvat erottamaan punaisen, vihrean ja

sinisen kortin harmaasta verrokkikortista.

S rods L
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Kuva 10: Silman pigmenttisolujen herkkyydet valon eri aallonpituuksille. Pystyakselilla esitetadn suhteellinen
herkkyys prosentteina ja vaaka-akselilla valon aallonpituus nanometreina. S = lyhyille aallonpituuksille herkat
tappisolut (herkkyysmaksimi 429 nm), L = pitkille aallonpituuksille herkat tappisolut (herkkyysmaksimi 555 nm),
rods = tappisolut (herkkyysmaksimi 508 nm). (Kuva: Kasparson ym. 2013)
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Koiran varinako muistuttaa ihmisen deuteranopiaa, joka on eras varisokeuden muoto
(Dawson 2006). Koska koiran tappisolujen herkkyydet muistuttavat deuteranopiasta
karsivan ihmisen vastaavia, on oletettavaa, ettd myds varinerotuskyky on jotakuinkin
yhtenevdinen (Neitz ym. 1989), mutta tummuuserojen erottaminen on koiralla ihmista
heikompaa (Pretterer ym. 2004). Todenndkoisesti koira havaitsee kahta varia: Ihmiselle
sinisena ja violettina nakyvat savyt ovat koiralle sinisia ja ihmiselle vihredn, keltaisen ja
punaisen savyt nakyvat kaikki koiralle keltaisina. Spektrin daripaat luultavasti tuottavat
saturoituneimmat varihavainnot ja valiin jaavat aallonpituudet nayttavat kuin ne olisi
taitettu valkoisella tai harmaalla. (Miller & Murphy 1995) Noin 480 nm aallonpituudet
saattavat nayttaytya koiralle kokonaan valkoisina (Neitz ym. 1989). Koiran varinakoa

havainnollistaa kuva 11.

Dichromatic Vision

Kuva 11: Koiran ja ihmisen varinaon vertailu. lhmisen varindko on trikromaattinen, jolloin variympyra nayttaa
ylemman kaltaiselta. Alakuvassa esitetaan vastaava variympyra kuten koira sen havaitsee dikromaattisella nako-
kyvylldan. (Kuva: Miller & Murphy 1995)
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Nakoaistin kykya havaita kohde samanvarisend muuttuvista valaistusolosuhteista huo-
limatta kutsutaan varin pysyvyydeksi (color constancy). llman tata ilmiota varinako ei
olisi luotettava, silla erilaisissa olosuhteissa kohteen heijastaman valon spektri muut-
tuu merkittavasti. lhmisella varin pysyvyys tunnetaan hyvin, mutta eldaimilla sita on
tutkittu rajallisesti. Koiran osalta aiheesta ei ole tehty tutkimusta, mutta mm. kissalla,
kanalla, kultakalalla ja useilla hyonteisilla on havaittu varin pysyvyytta. (Olsson ym.

2016)

3.5.1 Tummuusasteiden erottaminen
Koiran kyky havaita tummuuseroja kirkkaassa valaistuksessa on heikompi kuin ihmisen.

Pretterer ym. (2004) tutkivat tyossdan koirien kykya erottaa harmaan savyja toisistaan
ja totesivat, ettd ihmisen erottelukyky on noin kaksinkertainen koiraan verrattuna.
Koiralla tummuusasteiden erottelukyky on tarkempi harmaansdvyskaalan tummassa

padssa kuin kirkkaammilla harmaan savyilla (Pretterer ym. 2004).

Kasparson ym. (2013) tutkivat kokeessaan, ovatko vari- vai tummuuserot koirille mer-
kityksellisempia vihjeita. He opettivat koiria erottelemaan tummankeltaisen kohteen
vaaleansinisesta. Kun koirille taman jalkeen tarjottiin eroteltavaksi vaaleankeltainen ja
tummansininen kohde, valitsivat kaikki testiin osallistuneet koirat useammin kohteen,
joka vastasi aiemmin palkintoon johtanutta varia kuin tummuutta. Johtopaatoksena
ryhma toteaa, etta ainakin sinisen ja keltaisen kohteen kanssa koirat kayttavat varia

ensisijaisena vihjeena tummuuteen verrattuna. (Kasparson ym. 2013)

Myo6s Neitz ym. (1989) huomasivat tydssaan, etta varierottelun oppinut koira jatti valo-
jen kirkkauserot huomioimatta, vaikkei se olisi erottanut oikeaa kohdetta varin perus-
teella. Tama tuli esille erityisesti 480 nm aallonpituudella, jossa koiran oli hankala erot-
taa varillista valoa varittomasta (Neitz ym. 1989). Tulosten perusteella voidaan olettaa,
ettd varinako on koiralla merkityksellinen ja jopa merkityksellisempi kuin kohteen kirk-

kaus.

3.6 Liikeniko
Koirat havaitsevat herkemmin liikkuvia kuin paikallaan olevia kohteita (Miller & Mur-

phy 1995). Poliisikoirien on todettu erottavan liikkuva kohde jopa 810 - 900 metrin
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etdisyydeltd, mutta paikallaan olevana sama kohde havaittiin enintddn 585 metrin
padsta (Walls 1942, s. 350). Myds ihminen havaitsee paremmin liikkuvia kuin paikal-
laan olevia kohteita (Miller & Murphy 1995). Miller ja Lights (2001) kirjoittavat, etta
oletettavasti kirkkaassa valaistuksessa ihminen kykenee havaitsemaan liikkuvan koh-
teen paremmin tappisoluvaltaisen foveansa ansiosta, mutta hamarassa valaistuksessa
tai nakdkentan reunoja tarkastellessa koiran nakoaisti on luultavasti ihmisen nakdaistia

tehokkaampi liikkeen havaitsemisessa.

Koiran nakodkentta on verrattain laaja. Iso osa koiran periferisesta nakdkentasta havait-
see lahinna liiketta ja kirkkauseroja, jolloin paikallaan oleva kohde voi jaada kokonaan
havaitsematta (Miller & Lights 2001). Mikldsi (2014) huomauttaakin, ettei staattisilla
kohteilla tehdyissa tutkimuksissa valttamatta saavuteta koiran nakoéaistin koko poten-

tiaalia.

3.7 Valkkymisen havaitseminen

Ajallisella resoluutiolla viitataan havainnoijan kykyyn erottaa kaksi perakkaista valah-
dysta toisistaan erillisiksi. Suurin taajuus, jolla koira erottaa vilkkeen ilman, ettd valah-
dykset sulautuvat yhdeksi havainnoksi, on korkeampi kuin ihmisella. Tasta syysta ihmi-
selle optimoitu televisiokuva luultavasti nayttda koiran mielesta valkkyvalta. (Miklosi

2014)

Ajallinen resoluutio riippuu valaistuksesta. Kirkkaassa valaistuksessa valkkymisen raja-
taajuus on korkeampi kuin matalassa. Erityisen suuri ero on sauva- ja tappisoluilla syn-
tyneen nakoéhavainnon valkkymisessa. (Coile ym. 1989) Tappisoluilla valkkymisen raja-

arvo on koiralla noin 70-80 Hz, mutta ihmiselld vain 50-60 Hz (Mikldsi 2014).

Sauvasoluilla valkkymisen raja-arvo on useimpien ldhteiden mukaan koiralla 20 Hz
(Aguirre & Rubin 1975, Pretterer ym. 2004). My0s ihmisen sauvasoluilla valkkymisen
raja-arvo on 20 Hz (Dodt & Wadensten 1954). Toisaalta Coile ym. (1989) havaitsivat
mittauksissaan noin 40 Hz raja-arvoja koirien sauvasoluille, mika viittaa merkittavasti

ihmista korkeampaan ajalliseen resoluutioon myds hamarassa.
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3.8 Kuvien tulkinta

Koirien kykya tulkita ndakéhavaintoja on alettu tutkia verrattain myohaan. Fox (1971)
havaitsi tutkimuksessaan, ettd koirat lahestyivat ja nuuskivat aidon kokoista koiran
kuvaa kuten oikeaa koiraa, mutta muuten koirien kykya tunnistaa tosieldaman kolmi-
ulotteisia kohteita kaksiulotteisesta kuvasta ei ole tutkittu ennen 2000-lukua (Bovet &
Vauclair 2000). Sittemmin useat tutkimukset ovat osoittaneet, ettd koirat kykenevat
tulkitsemaan kaksiulotteisia valokuvia ja ryhmittelemaan niissa nakemidaan kohteita
(Range ym. 2008, Nagasawa ym. 2011, Somppi ym. 2012). Samalla on havaittu, etta
koirat tunnistavat valokuvista toisten koirien ja ihmisten kasvoja, seka erottavat niista
itselleen tuttuja yksil6ita (Racca ym. 2010, Huber ym. 2013, Somppi ym. 2014). Koirat
pystyvat myos tunnistamaan ihmisten ilmeita valokuvista ja jaottelemaan niita tunneti-

lojen mukaan (Nagasawa ym. 2011, Miller ym. 2015, Somppi ym. 2016).

Kaminski ym. (2009) testasivat koirien kykya tunnistaa todellisia esineitda valokuvien,
pienoismallien ja toisen samanlaisen esineen avulla. Kokeissaan he nayttivat koirille
esinettd, pienoismallia tai kuvaa, jonka jalkeen koiran tuli hakea vastaava esine muiden
tarjolla olleiden esineiden joukosta. Koirat suoriutuivat kokeessa hyvin — jopa ilman
taustakoulutusta — esineiden ja pienoismallien kanssa, mutta valokuvien ja todellisen
esineen yhdistaminen tuotti niille enemman haastetta. Osa koirista kuitenkin tunnisti
esineet kuvista ongelmitta, joten tutkimusryhma pohtii eron johtuvan enemman koiri-
en tottumattomuudesta kuvalliseen kommunikointiin kuin kyvyttomyydesta tulkita

valokuvia. (Kaminski ym. 2009)

Pitteri ym. (2014) tutkivat, onko koirilla taipumus tulkita ndkemastdan kuviosta yksi-
tyiskohtia vai kokonaiskuvaa. He opettivat koiria valitsemaan joko pienistd ympyroista
muodostuvaa ympyrakuviota tai pienista rasteista muodostuvaa rastikuviota. Kun koi-
rille ndytettiin yhta aikaa ympyroistda muodostuvaa rastikuviota ja rastien muodosta-
maa ympyrakuviota, suurin osa koirista valitsi useammin sen kuvan, jonka iso koko-
naiskuvio tasmasi niille aiemmin opetettuun. Toisaalta yksiléerot olivat suuria ja osa

koirista vaikutti tekevan valinnan yksityiskohtien perusteella. (Pitteri ym. 2014)

Ihmisilla tunnetaan lukuisia visuaalisia illuusioita, joissa sama kohde nayttda erilaiselta

riippuen sen ymparistosta. llluusio havaitaan, vaikka katsoja tietdisi sen olevan harhaa.
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(Pylyshyn 1999) Toistaiseksi koirilla on tehty vasta kaksi koetta visuaalisten illuusioiden
havaitsemisesta (Byosiere ym. 2016, Petrazzini ym. 2016). Byosiere ym. (2016) tutkivat
Ebbinghaus-Titchener- ja Delboeuf-illuusioita, joissa ymparilla olevat kuviot vaikuttavat
ihmisen havaintoon keskelld olevan ympyran koosta (kuva 12). Vastoin odotuksia
kumpikaan illuusio ei tuottanut ihmishavaintoja vastaavia tuloksia koirilla. Pdinvastoin
koirat valitsivat Ebbinghaus-Titchener-illuusiotestissa suuremmaksi ympyran, jonka
ymparilla oli suuremmat ympyrat. Delboeuf-illuusiotestissa tulokset olivat satunnaisia,

eli illuusio ei vaikuttanut havaintoon kumpaankaan suuntaan. (Byosiere ym. 2016)

Kuva 12: Visuaalisia illuusioita, joiden toimintaa on tutkittu koirilla. YIhdalla ja keskella esitetdan kaksi erilaista
versiota Ebbinghaus-Titchener-illuusiosta. Alimmassa kuvassa on Delboeuf-illuusio. Kaikissa ndissa idea on, etta
vaikka vasemman- ja oikeanpuoleiset ympyrat ovat keskenadn yhta suuret, nayttavat ne ihmisen mielesta eriko-
koisilta ymparoivien kuvioiden vuoksi. (Kuva: Byosiere ym. 2016)
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Petrazzini ym. (2016) tutkivat Delboeuf-illuusiota koirilla ruokalautasten avulla. Aiem-
min on havaittu, ettd ihmisilla lautasen koko vaikuttaa ruoka-annoksen havaittuun ko-
koon Delboeuf-illuusion mukaisesti: Pienelld lautasella sama annos nayttda isommalta
kuin isolla lautasella (Wansink ym. 2005, van Ittersum & Wansink 2007). Tuoreessa
kokeessaan Petrazzini ym. (2016) testasivat ensin, ettd koirat valitsivat kahdesta sa-
manlaisella lautasella olevasta ruoka-annoksesta jarjestelmallisesti suuremman. Varsi-
naisessa testitilanteessa erikokoisille lautasille laitettiin samankokoiset ruoka-
annokset. Odotuksista huolimatta koirat valitsivat satunnaisesti jommankumman an-
noksen, eivatka oletettavasti havainneet Delboeuf-illuusion mukaisesti pienemmalla
lautasella olevaa annosta suuremmaksi (Petrazzini ym. 2016). Tama tukee Byosieren
(2016) ryhmineen tekemaa havaintoa, etteivat tutkitut visuaaliset illuusiot toimi koiril-

la samalla tavalla kuin ihmisilla.

Mielenkiintoinen sivuhuomio Byosieren ym. (2016) tutkimuksessa on, ettd kokeessa
kaytetyt koirat oppivat helpommin valitsemaan kahdesta erikokoisesta ympyrasta
isomman kuin pienemman. Kaikki koirat oppivat valitsemaan isomman ympyran, mutta
vain yksi koirista oppi suosimaan pienempaa. Tutkijat ehdottavat, etta koirille on luon-

taisesti helpompaa suosia suurempia kohteita pienempien sijaan. (Byosiere ym. 2016)

3.9 Koiran ja ihmisen nikoaistien vertailua

Paivaaktiivisilla eldaimilla, kuten ihmiselld, nakdaisti on yleensa tarkein keino saada tie-
toa ymparoivasta maailmasta. lhminen on vield paivaaktiivisiin nisakkaisiin verrattuna-
kin keskimaaraista riippuvaisempi ndkdaistista. (Sjaastad ym. 2010, s. 199) Sen sijaan
koira on elintavoiltaan paiva- ja yoaktiivisen valimuoto, jonka havainnointi pohjautuu
enemman haju- kuin nakdoaistiin (Mikldsi 2014). Gazit ja Terkel (2003) tutkivat rajahtei-
den etsintdadn koulutetuilla koirilla ndko- ja hajuaistin suhdetta niiden tyoskentelyssa.
He havaitsivat, ettd koirat kayttivat tyossaan pelkdstaan hajuaistia, vaikka nakovihjeita
olisi ollut tarjolla. On siis oletettavaa, etta ndakdaistin merkitys on koiralle huomattavas-

ti vahaisempi kuin ihmiselle.

Szetei ym. (2003) tarjoavat toisenlaisen nakdékulman koiran kykyyn hyodyntaa nakovih-

jeitd: Tutkimuksessaan he antoivat koiran valita kahden kulhon valilta. Toisessa kul-
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hoista oli ruokaa, jonka koira pystyi haistamaan, mutta koiran omistaja osoitti tyhjaa
kulhoa. Hajuvihjeesta huolimatta koirat valitsivat useammin omistajan osoittaman tyh-
jan kulhon. Sen sijaan, jos koirat nakivat kun ruoka laitettiin kulhoon, ne valitsivat to-
denndkoisemmin ruokaa sisaltavan kulhon omistajan osoituksesta huolimatta. Kokeen
tulokset antavat olettaa, ettd ainakin ihmisen lasna ollessa nakovihjeet ovat koiralle

merkityksellisid ja voivat jopa ohittaa hajuvihjeet. (Szetei ym. 2003)

Koiran ja ihmisen ndkoaistin keskeisimmat erot on listattu taulukkoon 1. Tiivistetysti
koiran nakokenttd on laajempi kuin ihmisen, mutta vastaavasti syvyysnadn alue on
kapeampi, nadontarkkuus heikompi ja varindko rajoittuneempi. Sen sijaan hamaranako
on koiralla ihmista herkempi, mika johtuu toisaalta verkkokalvon heijastavasta kerrok-
sesta tapetum lucidumista ja toisaalta sauvasolujen suuresta osuudesta tarkan nake-

misen alueella.
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Taulukko 1: Koiran ja ihmisen ndkoaistin keskeiset eroavaisuudet (Miller & Murphy 1995, Miklési 2014).

Ominaisuus

Ihminen

Merkitys

Nakokentan laajuus n. 250 ° n.180° Koiran nakokentta on laa-
jempi kuin ihmisen, eli koira
nakee pidemmalle sivuilleen.

Binokulaarisen ndon  30-60° 140° Ihmiselld on huomattavasti

alue suurempi binokulaarisen
naon alue, eli kahden silmén
stereondodn alue on ihmisella
koiraa laajempi.

Tapetum lucidum on eiole Koiran hamaranako on pa-
rempi kuin ihmisen, mutta
nadntarkkuus saattaa heiken-
tya heijastavan kalvon vuoksi
kirkkaassa valaistuksessa.

Naontarkkuus 20/75 20/20 Koiran kyky erottaa yksityis-

(Snellen asteikko) kohtia on heikompi kuin ih-
misen.

Tarkan naon alue juova piste Koiran tarkan naén alue on

(muoto ja leveys) 5° 0,5-0,7 ° horisontinmyotainen viiva, eli
levedmpi alue kuin ihmisella.

Gangliosolujen mdara 167 000 1200 000 Ihmisen nakdhermo mahdol-
listaa suuremman nadéntark-
kuuden kuin koiran.

Tappisolujen herk- 429 nm ja 420 nm, Koiran varinaké on rajoittu-

kyydet 555 nm 534 nm ja nut ihmiseen verrattuna.

564 nm

Tappisolujen aktivoi- 60 cd/m2 0,1 cd/m2 Koiran varinako tarvitsee

tumiskirkkaus kirkkaamman valaistuksen
kuin ihmisen.

Ajallinen resoluutio 70-80 Hz / 50-60 Hz / Koira havaitsee herkemmin

tappisolut/sauvasolut 20-40 Hz 20 Hz liikettd kuin ihminen.
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4 Pohdinta

Koiran nakoaistin ominaispiirteet ja erot ihmisen nakdkykyyn tulee ottaa huomioon jo
tutkimuksia suunniteltaessa. Koiran nakdkentta on laaja, mutta siita vain kapea kaista-
le on molempien silmien kattamaa syvyysndaodn aluetta. Koira myos katsoo maailmaa
huomattavasti ihmista matalammalta, jolloin sen perspektiivi poikkeaa tutkijoiden ha-
vaitsemasta. Tarkan ndakemisen alue on koiralla laajempi kuin ihmiselld, mutta varsi-
nainen nadntarkkuus jaa heikommaksi, mika vaikeuttaa yksityiskohtien erottamista.
Myds varien ja tummuusasteiden erottelukyky kirkkaassa valaistuksessa on koiralla
heikompi kuin ihmiselld, mutta vastaavasti hamardssa koira ndakee huomattavasti ih-

mista paremmin.

Ihmiseen verrattuna merkittava ongelma koirien nakdkyvyn selvittamisessa on, ettei-
vat koirat osaa kuvailla nakemaansa tutkijoille kuten koehenkilét ihmispsykologian
kokeissa. Koiralta ei voida kysyd, ndyttaako jokin kohde kirkkaammalta, selkeammalta
tai miellyttavammalta kuin toinen, joten erot pitdaa havainnoida ja tulkita epasuorasti.
Onkin helpompi selvittda, kykeneeko eldin erottamaan eron kahden kohteen valilla
kuin kuinka suurelta ero vaikuttaa. Lisdksi koirat pitdaa erikseen opettaa erottelemaan

kohteita, mika hidastaa tutkimusta ja usein rajaa mahdollista otoskokoa.

Tutkimukset koiran ndakokyvysta ovat tuottaneet keskenaan ristiriitaisia tuloksia. Miller
ja Murphy (1995) kirjoittavat artikkelissaan, kuinka vanhoissa tutkimuksissa useat tu-
lokset viittaavat koirien olevan likindkoisia ja varisokeita, vaikka uudemmat tulokset
puhuvat muuta: Tuoreemman tiedon mukaan koirien likindkoisyys on hyvin vahaista ja
koirat nakevat vareja, joskin ne kykenevat erottamaan vihemman savyja kuin ihmiset.
Myos gangliosolujen lukumaarat ja tiheydet ovat vaihdelleet laskutavasta riippuen
merkittavasti eri tutkimusten valilla. Nain ollen koirien nakokyvysta tarvitaan lisda tut-
kimusta, jotta mahdolliset virhetulokset ja -tulkinnat korjaantuvat. Seuraavaksi pohdi-

taan erilaisten virheldhteiden mahdollisuutta aiemmissa tutkimuksissa.

Koirilla tehdyissa tutkimuksissa on huomioitu yleensa hyvin omistajan tai muun ihmi-
sen vaikutus koiran kayttaytymiseen. Valtaosa kokeista on toteutettu niin, ettei omis-
taja ole paikalla huoneessa, vaan koira saa valita haluamansa kohteen esimerkiksi tie-

tokoneen naytolla vaihtuvista kuvista tai avustajan etukateen laittamista vaihtoehdois-
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ta ilman ndkoyhteytta ihmiseen. Myos hajujen vaikutus on huomioitu yleensa hyvin, eli
kohteet on vaihdettu uusiin toistojen valilla. Palkkiona kaytettya ruokaa on tarvittaessa
laitettu my0Os vaaran kohteen yhteyteen, ettei koira voi tehda valintaa ruoan hajun
perusteella. Joka tapauksessa koulutusta vaativissa kokeissa voi aina spekuloida, vai-
kuttiko koulutus jollain tavalla lopputulokseen ja oppivatko koirat erottelemaan koh-

teita vain ihmisen tarkoittaman vihjeen perusteella.

Kokeet ovat yleensa teknisesti hyvin toteutettuja ja -raportoituja. Varierottelua vaati-
vissa kokeissa kaytetyn nayton tai tulostimen varintoistokyky herattaa valilla epailyk-
sia: Varillisten korttien heijastama aallonpituusjakauma ei valttamatta vastaa suunni-
teltua, jos sitd ei ole mitattu tulostuksen jalkeen spektrofotometrilla. Kaytetyn tulosti-
men merkin ja mallin raportoiminen ei mydskaan riita, jos vertaileva tutkimus halutaan
toteuttaa vuosikymmenia mydhemmin. Samoin testitilanteen valaistus vaikuttaa pal-

jon vari- ja tummuushavaintoihin, mutta se on ollut vakioitu vain osassa tutkimuksia.

Kenties suurin virheille altistava tekija on pienet otoskoot. Varsinkin koirien koulutta-
mista vaativissa kokeissa johtopdatoksia on usein tehty muutaman yksilén perusteella,
jolloin satunnaisen poikkeaman riski on suuri. Monesti koekoirat ovat olleet kesken&an
samaa rotua, jolloin tulosten yleistettavyys erirotuisiin koiriin on heikko. Niissa tutki-
muksissa, joissa on tarkasteltu rotueroja, on havaittu suurta vaihtelua eri rotujen valilla
muun muassa linssin taittovoimassa ja gangliosolujen jakaumassa verkkokalvolla. Vaik-
ka ei voida suoraan sanoa, vaikuttavatko havaitut erot kayttaytymiskokeissa mitattui-
hin asioihin, ovat ne mahdollinen virhelahde varsinkin erottelukykya mittaavissa tes-

teissa.

Muita mahdollisia virheldhteitd ovat muun muassa testattujen yksildiden nakokyky ja
kasvuolosuhteet. Harvassa kokeessa on tutkittu mittauksiin kaytettyjen koirien taitto-
virheita tai silmien terveyttd, vaikka ne voivat vaikuttaa kontrastien ja yksityiskohtien
erotuskykyyn. Lisdksi testattujen koirien taustoja eritelldan artikkeleissa huonosti, jo-
ten lukija ei voi paatelld kasvuympariston vaikutusta tuloksiin. Kuten luvussa 2 maini-
taan, on nakoéaistimus hyvin subjektiivinen kokemus, jossa kasvuymparistd vaikuttaa
suuresti siihen, millaisia yksityiskohtia aivot oppivat poimimaan silmdan saapuvasta

signaalista.
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Range ym. (2008) pohtivat artikkelissaan, vaikuttavatko koiran ihmista heikompi ndon-
tarkkuus ja varinerotuskyky oppimiseen. Jos tehtavana on opetella erottelemaan koh-
teita toisistaan, on vaikutus todenndkdinen ja se pitdda huomioida koejdrjestelyissa.
Myds koepaikan valaistukseen tulisi kiinnittda huomiota, koska koiran hamaranako on
ihmista parempi ja jatkuu kirkkaampaan valaistukseen kuin ihmiselld. Tama vaikuttaa
luultavasti erityisesti varinakoon. Lisaksi ajallinen resoluutio tulee huomioida koejarjes-
telyissa, jos koirille ndytetaan liikkuvaa kuvaa: Koira ndkee liikkuvan kuvan sijaan valk-
kyvaa kuvaa, jos nayttolaitteen virkistystaajuus on alle koiran erottelukyvyn, vaikka se

olisi ihmiselle riittava.

Koiran nakdhavainnon kasittelyssa ja tulkitsemisessa riittaa vield paljon tutkittavaa.
Viitteita on, etteivat koirat koe visuaalisia illuusioita kuten ihmiset, mutta aiheen tut-
kimus on vasta alussa kuten Byosiere ym. (2016) ja Petrazzini ym. (2016) toteavat. Jat-
kossa erilaisia illuusioita toivottavasti testataan enemman, seka selvitetdan, onko koi-
ralla sellaisia illuusioita, jotka eivat toimi ihmiselld alkuunkaan. Aihepiiri voi tarjota pal-
jon ymmarrysta koiran tiedonkasittelytavoista ja niiden eroista ihmisen tapaan hah-
mottaa maailmaa. Myos eri aistien valinen vuorovaikutus on mielenkiintoinen aihe,
joka on koiran osalta vield tutkimatta. Ihmisella tunnetaan ilmi6ta, joissa ndakéhavainto
muuttaa muiden aistien tuottamaa havaintoa. Koska nakdaisti ei ole koiralle yhta mer-
kittava kuin ihmiselle, saattavat eri aistien yhteisvaikutukset erota suurestikin lajien

valilla.

Mielenkiintoista on, etta reseptori- ja gangliosolujen maaralld mitattuna koiran nako-
aisti on heikompi kuin suden. Susimaisen voimakkaan tarkan ndaén juovan omaavilla
roduilla, kuten saksanpaimenkoiralla, ndontarkkuus on nakosolujen maaralla mitattuna
parhaimmillaan suden luokkaa, mutta lyhytkuonoisemmilla roduilla lukemat ovat mer-
kittavasti matalammat. Selvittamatta on, onko nadntarkkuuden heikentyminen jalos-
tuksen sivutuote vai jopa hyddyllinen sopeuma koiran nykyiseen elamantapaan. Poh-
dittavaksi jaa myo6s, onko ihmisen jalostustyon tuloksena koiran tarkan nakemisen alue
alkanut sattumalta muistuttaa muodoltaan enemman ihmisen vastaavaa vai liittyyko

muutos johonkin ihmiselle mieluisaan kaytésmuutokseen.
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Nakoaistin kdytosta ihmisen ja koiran valisessa kommunikoinnissa riittaa vield tutkitta-
vaa. Viime vuosina vilkastunut tutkimus koirien kyvysta tulkita valokuvia, pienoismalle-
ja ja muita tosielaman symboleita tuo paljon mahdollisuuksia seka kayttaytymistutki-
mukselle ettd kaytannon sovelluksille: Voisiko koiran ohjaaminen perustua yleisesti
kdytossa olevien verbaalisten kaskyjen sijaan enemman visuaalisiin vihjeisiin? lhmiselle
kieli ja sanat ovat luonteva kommunikointitapa, mutta koiralla vastaavaa puhuttua

kielta ei ole, joten sille jokin muu tiedonvalitystapa saattaisi olla helpompi omaksua.

Yksittdisten koirien nakokykya harvoin tutkitaan, ellei siina epailla olevan merkittavaa
vikaa. Kuitenkin kirjallisuuskatsauksessa esitetyt tulokset viittaavat isoihinkin rotu- ja
yksiléeroihin koirien nakdkentdssa, reseptorisolujen maarissa ja taittovirheissa. Oletet-
tavasti tama vaikuttaa nakokykyyn ja suoriutumiseen nakda hyodyntavissa tyotehtavis-
sa. Myos lemmikkikoirilla heikkoudet nakdkyvyssa voivat vaikuttaa niiden kayttaytymi-
seen ja koulutettavuuteen. Olisiko tulevaisuudessa enemman kysyntaa koirien nakoky-

vyn yksil6lliselle testaukselle ja millaisia testeja sitd varten kannattaisi kehittaa?

Monet kysymykset jaavat viela auki riittavan tutkimustiedon puuttuessa: Olisiko te-
hokkaampaa tutkia tyokoirien nakdkykyd ennen koulutuksen aloittamista ja karsia
huonondkdiset pois? Kuinka nuorelta koiralta ndkoa voi luotettavasti tutkia ja muuttu-
vatko tulokset idan myota? Tulisiko rotueroja ajatella enemman ja kenties vaalia ndon-
tarkkuutta yhtena jalostuskriteerina? Toistaiseksi rotueroista tiedetdan liilan vahan
luotettavien johtopaatdsten tekemiseksi, mutta toivottavasti aihetta tutkitaan jatkossa

lisaa.

29



Lahteet

Aguirre G, Rubin L. The electroretinogram in dogs with inherited cone degeneration.
Invest Ophth Vis Sci 1975, 14: 840-847.

Arey L, Gore M. The numerical relation between the ganglion cells of the retina and
the fibers in the optic nerve of the dog. ] Comp Neurol 1942, 77: 609-617.

Bovet D, Vauclair J. Picture recognition in animals and humans. Behav Brain Res 2000,
109: 143-165.

Byosiere S, Feng LC, Woodhead JK, Rutter NJ, Chouinard PA, Howell TJ, Bennett PC.
Visual perception in domestic dogs: susceptibility to the Ebbinghaus—Titchener and

Delboeuf illusions. Anim Cogn 2016, 1-14.

Coile DC, Pollitz CH, Smith JC. Behavioral determination of critical flicker fusion in dogs.
Physiol Behav 1989, 45: 1087-1092.

Curcio CA, Hendrickson AE. Organization and development of the primate photorecep-
tor mosaic. Prog Retin Res 1991, 10: 89-120.

Dawson TL. Colour and colour vision of creatures great and small. Color Techol 2006,
122:61-73.

De Valois KK. Seeing. 1. p. Academic Press, San Diego 2000.

Dodt E, Wadensten L. The use of flicker electroretinography in the human eye. Acta
Ophthalmol 1954, 32: 165-180.

Fox M. Socio-infantile and Socio-sexual signals in Canids: a Comparative and Ontoge-
netic Study. Z Tierpsychol 1971, 28: 185-210.

Gazit I, Terkel J. Domination of olfaction over vision in explosives detection by dogs.
Appl Anim Behav Sci 2003, 82: 65-73.

Hebel R. Distribution of retinal ganglion cells in five mammalian species (pig, sheep, ox,
horse, dog). Anat Embryol 1976, 150: 45-51.

Howard IP, Rogers BJ. Binocular vision and stereopsis. 1. p. Oxford University Press,
Oxford 1995.

Huber L, Racca A, Scaf B, Viranyi Z, Range F. Discrimination of familiar human faces in
dogs (Canis familiaris). Learn Motiv 2013, 44: 258-269.

ltoh Y, Maehara S, Okada K, lzumisawa Y. Pattern-stimulated visual evoked potential in

dog: changes in elicited response with pattern size and calculation of visual acuity. J
Vet Med Sci 2010, 72: 1449-1453.

30



Jacobs GH, Deegan JF, Crognale MA, Fenwick JA. Photopigments of dogs and foxes and
their implications for canid vision. Vis Neurosci 1993, 10: 173-180.

Kaminski J, Tempelmann S, Call J, Tomasello M. Domestic dogs comprehend human
communication with iconic signs. De 2009, 12: 831-837.

Kasparson AA, Badridze J, Maximov VV. Colour cues proved to be more informative for
dogs than brightness. Proc Biol Sci 2013, 280: 1766.

Keane M, Eysenck M. Cognitive Psychology. 7 p. Taylor and Francis, East Sussex 2015.

Kelber A, Vorobyev M, Osorio D. Animal colour vision—behavioural tests and physiolog-
ical concepts. Biol.Rev. 2003, 78: 81-118.

Koénig H, Liebich H. Veterinary Anatomy of Domestic Mammals. 4 p. Schattauer, Ger-
many 2009.

Kubai MA, Bentley E, Miller PE, Mutti DO, Murphy CJ. Refractive states of eyes and
association between ametropia and breed in dogs. Am J Vet Res 2008, 69: 946-951.

Maehara S, Higashinozono K, Izumisawa Y. Evaluation of refractive value by skiascopy
in healthy Beagles. J.Vet.Med.Sci. 2011, 73: 927-929.

Magnus R. The Semiotic Challenges of Guide Dog Teams: the Experiences of German,
Estonian and Swedish Guide Dog Users. Biosemiotics 2015, 1-19.

McGreevy P, Grassi TD, Harman AM. A strong correlation exists between the distribu-
tion of retinal ganglion cells and nose length in the dog. Brain Behav Evol 2004, 63: 13-
22.

Miklési A. Dog behaviour, evolution, and cognition. 1. p. Oxford University Press, Ox-
ford 2014.

Miller PE, Lights F. Vision in animals-What do dogs and cats see. The 25th Annual Wal-
tham/OSU Symposium. Small Animal Ophthalmology, 2001: 27.

Miller PE, Murphy CJ. Vision in dogs. J Am Vet Med Assoc 1995, 207: 1623-1634.
Mowat FM, Petersen-Jones SM, Williamson H, Williams DL, Luthert PJ, Ali RR, Bain-
bridge JW. Topographical characterization of cone photoreceptors and the area centra-

lis of the canine retina. Mol Vis 2008, 14: 2518-2527.

Miiller CA, Schmitt K, Barber AL, Huber L. Dogs can discriminate emotional expressions
of human faces. Curr Biol 2015, 25: 601-605.

Murphy CJ, Zadnik K, Mannis MJ. Myopia and refractive error in dogs. Invest Ophth Vis
Sci 1992, 33: 2459-2463.

31



Nagasawa M, Murai K, Mogi K, Kikusui T. Dogs can discriminate human smiling faces
from blank expressions. Anim Cogn 2011, 14: 525-533.

Neitz J, Geist T, Jacobs GH. Color vision in the dog. Vis Neurosci 1989, 3: 119-125.

Odom JV, Bromberg NM, Dawson WW. Canine visual acuity: retinal and cortical field
potentials evoked by pattern stimulation. Am J Physiol 1983, 245: R637-41.

Ollivier F, Samuelson D, Brooks D, Lewis P, Kallberg M, Komaromy A. Comparative
morphology of the tapetum lucidum (among selected species). Vet Ophthalmol 2004,
7:11-22.

Olsson P, Wilby D, Kelber A. Quantitative studies of animal colour constancy: using the
chicken as model. Proc R Soc B 2016, 283: 1830.

Parry HB. Degenerations of the dog retina. I. Structure and development of the retina
of the normal dog. Brit ] Ophthalmol 1953, 37: 385-404.

Peichl L. Catecholaminergic amacrine cells in the dog and wolf retina. Vis Neurosci
1991, 7: 575-587.

Peichl L. Topography of ganglion cells in the dog and wolf retina. J] Comp Neurol 1992,
324: 603-620.

Petrazzini MEM, Bisazza A, Agrillo C. Do domestic dogs (Canis lupus familiaris) perceive
the Delboeuf illusion? Anim Cogn 2016, 1-8.

Pitteri E, Mongillo P, Carnier P, Marinelli L. Hierarchical stimulus processing by dogs
(Canis familiaris). Anim Cogn 2014, 17: 869-877.

Pretterer G, Bubna-Littitz H, Windischbauer G, Gabler C, Griebel U. Brightness discrim-
ination in the dog. J Vision 2004, 4: 241-249.

Pylyshyn Z. Is vision continuous with cognition?: The case for cognitive impenetrability
of visual perception. Behav Brain Sci 1999, 22: 341-365.

Racca A, Amadei E, Ligout S, Guo K, Meints K, Mills D. Discrimination of human and dog
faces and inversion responses in domestic dogs (Canis familiaris). Anim Cogn 2010, 13:

525-533.

Range F, Aust U, Steurer M, Huber L. Visual categorization of natural stimuli by domes-
tic dogs. Anim Cogn 2008, 11: 339-347.

Renoult JP, Kelber A, Schaefer HM. Colour spaces in ecology and evolutionary biology.
Biol Rev 2015, 92: 292-315.

32



Sherman SM, Wilson JR. Behavioral and morphological evidence for binocular competi-
tion in the postnatal development of the dog's visual system. J Comp Neurol 1975, 161:
183-195.

Sjaastad @, Sand O, Hove K. Physiology of Domestic Animals. 2 p. Scandinavian Veteri-
nary Press, Oslo 2010.

Somppi S, Toérngvist H, Hanninen L, Krause CM, Vainio O. Dogs do look at images: eye
tracking in canine cognition research. Anim Cogn 2012, 15: 163-174.

Somppi S, Torngvist H, Hanninen L, Krause CM, Vainio O. How dogs scan familiar and
inverted faces: an eye movement study. Anim Cogn 2014, 17: 793-803.

Somppi S, Toérngvist H, Kujala MV, Hanninen L, Krause CM, Vainio O. Dogs Evaluate
Threatening Facial Expressions by Their Biological Validity—Evidence from Gazing Pat-
terns. PloS one 2016, 11: e0143047.

Szetei V, Mikldsi A, Topdl J, Csanyi V. When dogs seem to lose their nose: an investiga-
tion on the use of visual and olfactory cues in communicative context between dog

and owner. Appl Anim Behav Sci 2003, 83: 141-152.

Tanaka T, Watanabe T, Eguchi Y, Yoshimoto T. Color discrimination in dogs. Nihon
Chikusan Gakkaiho 2000, 71: 300-304.

van Ittersum K, Wansink B. Do Children Really Prefer Large Portions? Visual Illusions
Bias Their Estimates and Intake. J Am Diet Assoc 2007, 107: 1107-1110.

Walk RD, Gibson EJ. A comparative and analytical study of visual depth perception.
Psychol Monogr-Gen A 1961, 75: 1-44.

Walls GL. The vertebrate eye and its adaptive radiation. 2. p. Cranbrook Institute of
Science, Oxford 1942.

Wansink B, Painter JE, North J. Bottomless bowls: why visual cues of portion size may
influence intake. Obes Res 2005, 13: 93-100.

Yamaue Y, Hosaka YZ, Uehara M. Spatial relationships among the cellular tapetum,
visual streak and rod density in dogs. J Vet Med Sci 2015, 77: 175-179.

33



