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UWAGA 
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wrażliwe na ruchome bodźce niż na nieruchome. Za-
tem wrażliwość wzrokowa na bodźce nieporuszające 
się może nie reprezentować maksymalnej wydajności 
układu wzrokowego. Podobnie, bodźce węchowe zwie-
rząt lub ludzi często prezentuje się na zimnej, niena-
turalnej powierzchni, co może zaciemniać zdolności 
percepcyjne psa.

Po czwarte, ważne jest również ustalenie, czy bodź-
ce zostały rzeczywiście odebrane przez badanego psa. 
Może to być problematyczne w przypadku korzystania 
z  ekranów dotykowych (np. Range et al., 2008), np. 
bodźce wzrokowe muszą być prezentowane z  odpo-
wiedniej odległości (umożliwiającej skupienie wzro-
ku), a  w  przypadku bodźców węchowych pies powi-
nien mieć możliwość lub nawet zostać „zmuszony” do 
spróbowania bodźca poprzez wąchanie. W zależności 
od kontekstu psy mogą preferować użycie jednego 
z  narządów zmysłów lub przełączać się między nimi 
(Szetei et al., 2003).

9.3. Widzenie
Pewne przesłanki wskazują, że drapieżny tryb życia 
wilków odcisnął piętno na zdolności widzenia psów. 
Eksperci zajmujący się zmysłem wzroku opisują psa 
jako wszechstronnego wzrokowca, wskazując, że jego 
oko jest zaprojektowane do funkcjonowania w najróż-
niejszych warunkach (Miller i Murphy, 1995). Główną 
funkcją układu wzrokowego psa jest ułatwienie polo-
wania i  interakcji społecznych z  innymi zwierzętami 
i  ludźmi. Choć szczyt aktywności występuje o  świcie 
i o zmierzchu, psy (i wilki) są aktywne przez cały dzień. 
Mówiąc ogólnie, układ wzrokowy psa działa stosunko-
wo dobrze przy oświetleniu o niskim poziomie, i  jest 
dość wrażliwy na ruch obiektów. Natomiast jest on 
mniej wrażliwy na wykrywanie szczegółów lub złożo-
nych, wzorzystych i kolorowych bodźców.

9.3.1. Przetwarzanie fizyczne
Wydaje się, że istnieje związek między wielkością cia-
ła a całkowitą średnicą oka (Peichl, 1992). McGreevy 
wraz z zespołem (2004) wykazał, że różnica w średni-
cy oka waha się od 9,5 mm do 11,6 mm, co koreluje 
zarówno z długością, jak i z  szerokością czaszki. Wy-
nosząca ok. 20% różnica jest dość znacząca. Ponadto 
większe oczy często uważa się za adaptację do widzenia 
w nocy, co sprawia, że interesującym zagadnieniem jest 
to, czy psy z większymi oczami (większymi źrenicami) 
widzą lepiej w ciemnościach.

Istnieje również znaczne zróżnicowanie w ustawie-
niu kątowym oczu, co determinuje pole widzenia. Jeśli 
przednia płaszczyzna gałek ocznych odchyla się pod 
niewielkim kątem, pole widzenia staje się większe, 
a  częściowo nakładające się pole widzenia zmniejsza 

9.2.2. Eksperymentalne podejście do badania 
zdolności percepcyjnych
Aby ustalić granice zdolności percepcyjnych z jakąkol-
wiek dokładnością, często konieczne jest postawienie 
psa w  nieco nienaturalnej sytuacji, w  której zarówno 
zadanie, jak i środowisko bodźca utrudniają mu ujaw-
nienie swoich prawdziwych zdolności (tab. 9.1).

Po pierwsze, należy wziąć pod uwagę charakter 
bodźców i  sposób ich prezentowania. Eksperymenta-
torzy często preferują bodźce proste. Reakcje na nie 
wskazują na konkretną zdolność zmysłową. Pozostaje 
to w  sprzeczności z  tym, co dzieje się w  sytuacji na-
turalnej, gdzie zjawiska lub przedmioty prowadzą do 
powstania złożonych bodźców wpływających na róż-
ne zmysły, np. pies zwykle postrzega właściciela jako 
złożony, duży, poruszający się, hałaśliwy, śmierdzący 
„obiekt”, a w warunkach eksperymentalnych może być 
eksponowany tylko na obraz twarzy właściciela wy-
świetlany na wysokości jego twarzy (ryc. 9.2; Huber et 
al., 2013).

Po drugie, należy się upewnić, że psu prezentowany 
jest bodziec, na który tester chce go wystawić. Można to 
osiągnąć za pomocą specjalnego sprzętu do pomiaru fi-
zycznych właściwości bodźców, np. podczas testowania 
widzenia kolorów prezentowane psu kolory nie powin-
ny się różnić nasyceniem ani jasnością (np. Kasparson 
et al., 2013). Jeśli odtwarzane są naturalne dźwięki, eks-
perymentator powinien być pewny, że głośnik emitu-
je ten sam zakres częstotliwości, które składają się na 
naturalny dźwięk. Do tej pory większość problemów 
w badaniach nad percepcją dotyczyła prezentacji bodź-
ców węchowych, ponieważ istnieją tylko bardzo ogra-
niczone możliwości kontrolowania jakości i ilości po-
strzeganych bodźców (podrozdz. 9.5.3; Schoon, 2005).

Kwestia ta jest szczególnie istotna, ponieważ obec-
nie powszechnie używa się ekranów komputerowych, 
monitorów LCD lub projektorów wideo do wyświe-
tlania „prawdziwych” trójwymiarowych obiektów. Od 
dawna wiadomo, że psy reagują na sylwetki psów lub 
ich lustrzane odbicie (Fox, 1969), jednak nie wiado-
mo dokładnie, w jaki sposób postrzegają (i mentalnie 
przetwarzają) kość widzianą jako dwuwymiarowy ob-
raz. W niedawnym eksperymencie Péter i jego zespół 
(2013) wstępnie dowiedli, że psy mogą odzyskać ukryte 
jedzenie w rzeczywistej sytuacji po obejrzeniu materia-
łu wideo, na którym pokazano, gdzie je ukryto. Dzię-
ki różnym wersjom tego zadania wykazano, że uwaga 
poświęcona faktycznemu nagraniu wideo może być 
czynnikiem ograniczającym, ponieważ psy znajdowały 
jedzenie tylko wtedy, gdy wideo nagrano w tym samym 
pomieszczeniu, w którym musiały szukać.

Po trzecie, naturalne zależności między różnymi 
modalnościami są często naruszane w paradygmatach 
eksperymentalnych. Wizualnie psy wydają się bardziej 



184      J a k  p i e s  p o s t r z e g a  ś w i at

szczegóły skanujących ruchów gałek ocznych są praw-
dopodobnie specyficzne dla danego gatunku (np. sak-
kadowe ruchy gałek ocznych u kotów są wolniejsze niż 
u małp; Evinger i Fuchs, 1978), jednak nie przeprowa-
dzono badań porównawczych dla psów. Zrozumienie 
natury ruchów gałek ocznych u omawianego gatunku 
znacznie przyczyni się do odkrycia, w jaki sposób psy 
przetwarzają złożone obrazy wizualne.

Specjalna warstwa odbijająca światło znajdująca się 
za siatkówką potwierdza, że psie oczy dobrze funkcjo-
nują w słabo oświetlonym środowisku. Kierując światło 
z powrotem do pręcików i czopków siatkówki, tapetum 
lucidum (błona odblaskowa) zwiększa zdolność widze-
nia w niekorzystnych warunkach oświetleniowych. Mi-
nimalny próg światła dla widzenia u psów jest niższy 
niż u ludzi.

9.3.2. Przetwarzanie neuronalne  
i zdolność widzenia

Postrzeganie kolorów
Siatkówka psa składa się z dwóch typów komórek re-
ceptorowych, które są rozmieszczone nierównomier-
nie. Pręciki, które stanowią 97% komórek receptoro-
wych, są odpowiedzialne za widzenie monochroma-
tyczne w słabym świetle. Maksymalna wartość czuło-
ści barwnika wzrokowego w  pręcikach (rodopsyny) 
wynosi 506–510 nm, co wskazuje także na adaptację 
do warunków, w których oświetlenie jest bardzo słabe. 
Pozostałe 3% komórek receptorowych (czopki) moż-
na podzielić na dwie klasy w zależności od zawartości 
barwnika (jodopsyny). Czopki odpowiadają za widze-
nie kolorów, a maksymalna czułość ich jodopsyn wy-
nosząca 429–435 nm lub 555 nm sugeruje, że u psów 
występuje widzenie dichromatyczne (ludzkie widze-
nie jest trichromatyczne, ponieważ ludzie posiadają 
stosunkowo więcej czopków, ok. 5%) (zob. Kasparson 
et al., 2013). Przyjmując ludzkie widzenie barw jako 
punkt odniesienia, należy uznać, że system wzrokowy 
psa postrzega dwa odcienie. Fale o długości z zakresu 

się. Mniejsze nakładanie się ogranicza widzenie obu-
oczne, co może być niekorzystne dla drapieżnika wy-
korzystującego percepcję głębi. W zależności od kształ-
tu głowy kąt całkowitego pola widzenia u psów osiąga 
ok. 250°, a pole widzenia obuocznego waha się od 30° 
do 60°. Ogólnie rzecz biorąc, psy o  krótszych czasz-
kach (brachycefaliczne) mają oczy skierowane bardziej 
do przodu i szersze pole widzenia obuocznego niż psy 
o dłuższych czaszkach (dolichocefaliczne) (McGreevy 
et al., 2004) (ryc. 9.1).

Ruch zarówno ciała, jak i głowy zmienia odległość 
między bodźcem a  siatkówką, co sprawia, że widzia-
ne obiekty stają się nieostre. Zmienny kształt soczew-
ki (akomodacja) i  wielkość źrenicy pozwalają lepiej 
skupić projekcję wirtualnego obrazu na siatkówce, co 
jest bardzo ważnym warunkiem ostrości widzenia. 
Zdolność ta jest stosunkowo ograniczona u psów, po-
nieważ nie mogą one zogniskować obrazu obiektu na 
siatkówce, jeśli znajduje się on bliżej niż 33–50 cm od 
ich oczu (ludzie zaś mogą zogniskować obraz na obiek-
tach znajdujących się w odległości zaledwie 7–10 cm) 
(Miller i Murphy, 1995). Krótkowzroczność lub dale-
kowzroczność wynikają z  braku zdolności prawidło-
wego ustawienia ostrości. Rezultaty niektórych badań 
sugerują, że problem ten dotyczy znacznej części po-
pulacji psów, u których wraz z wiekiem oba te zjawiska 
występują częściej.

Podczas obserwacji otoczenia lub obiektu psy, po-
dobnie jak ludzie, wykonują oczami ruchy sakkado-
we, które pozwalają umiejscowić obserwowane części 
obrazu w obszarze najlepszego widzenia na siatkówce 
(u ludzi jest to dołek). Mięśnie wokół gałki ocznej szyb-
ko przesuwają ją do różnych pozycji w celu uzyskania 
jak największej ilości informacji wizualnych. Kwantyfi-
kacja ruchów gałek ocznych (śledzenie ich ruchu) mo-
że dostarczyć bardzo przydatnych informacji na temat 
tego, w jaki sposób psy mogą wizualnie oceniać swoje 
otoczenie. Metodę tę wykorzystywano w badaniu ludzi, 
a ostatnio została z powodzeniem zastosowana u psów 
(np. Téglás et al., 2012; podrozdz. 3.3.3). Mechaniczne 

Rycina 9.1. Świat percepcyjny psów i ludzi różni się w znacznym stopniu. a) W taki sposób ludzie postrzegają małe i duże psy. Per-
spektywa owczarka niemieckiego (b) i cavalier king charles spaniela (c) (w taki sposób psy wymienionych ras widzą ludzi)

(a) (b) (c)
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zaobserwować większe stężenie czopków i  komórek 
zwojowych w obszarach centralnych, ale ich rozmiesz-
czenie jest bardziej podłużne (Mowat et al., 2008). 
Uważa się, że ta tzw. smuga wzrokowa, która występuje 
również u wilków, zapewnia dobre widzenie w wąskim 
zakresie płaszczyzny poziomej i może być korzystna dla 
drapieżnika poszukującego ofiary. Większa maksymal-
na liczba komórek zwojowych w tym obszarze u wil-
ków sugeruje, że mają one lepszą ostrość widzenia niż 
psy. Co ciekawe, McGreevy i współpracownicy (2004) 
odkryli, że rozmiar smugi wzrokowej różni się w  za-
leżności od kształtu głowy. Psy o  brachycefalicznych 
czaszkach z oczami skierowanymi bardziej do przodu 
mają bardziej okrągły obszar o wysokiej gęstości komó-
rek zwojowych, który do złudzenia przypomina ludzki 
dołek środkowy.

Wrażliwość na ruch
Mówiąc ogólnie, drapieżniki i ofiary powinny być wraż-
liwe na ruch. Choć brakuje danych eksperymentalnych, 
sugeruje się, że psy mogą rozróżniać poruszające się 
obiekty z odległości 800–900 m. Jeśli obiekty są nieru-
chome, ich zasięg widzenia spada do 500–600 m. Wraż-
liwość psów na ruch potwierdzają również dane pokazu-
jące, że ich oczy mają większą rozdzielczość czasową niż 
nasze, co oznacza, że są one w stanie dostrzec krótsze od-
stępy pomiędzy dwoma błyskami światła wytwarzanymi 
przez to samo źródło. Mogłoby to wyjaśniać, dlaczego 
psy nie mają problemu z oglądaniem telewizji (kinesko-
powej), w  przypadku której częstotliwość odświeżania 
obrazu z przeplotem wynosi ok. 50–60 Hz (i jest dosto-
sowana do ludzkiego oka). Dla psów optymalną warto-
ścią byłoby 70–80 Hz lub więcej (Coile et al., 1989), co 
w rzeczywistości odpowiada wartościom zapewnianym 
przez komercyjne projektory obrazu (zob. Pongrácz et 
al., 2003). Ta zwiększona wrażliwość na ruch może od-
grywać ważną rolę podczas eksperymentów laboratoryj-
nych z psami, w których mogą one dostrzegać drobne 
ruchy niezauważalne dla ludzi.

9.3.3. Percepcja i przetwarzanie złożonych 
obrazów wizualnych
Przekonanie, że psy mogą nauczyć się rozpoznawać 
różne kształty, takie jak okrąg i  elipsa, sięga ekspery-
mentów przeprowadzonych przez Pawłowa (1927). Psy 
można również wyszkolić do dokonywania wyboru 
między obiektami różniącymi się kształtem, takimi jak 
sześcian lub pryzmat (Milgram et al., 2002).

Kasparson i  jego zespół (2013) dowiedli, że jeśli 
psy mają do wyboru informacje o  jasności i  kolorze, 
to wolą polegać na wskazówkach dotyczących kolo-
ru. W treningu psów wykorzystano ciemnożółte i  ja-
snoniebieskie kolory (lub alternatywne kombinacje), 
z których jeden był zawsze pozytywnym bodźcem dla 

fioletu i niebiesko-fioletowego są prawdopodobnie po-
strzegane jako niebieskawe, a  fale, które my postrze-
gamy jako zielonkawo-żółte lub żółto-czerwone, są 
prawdopodobnie odbierane jako żółtawe. Fale o  dłu-
gości pomiędzy tymi częstotliwościami są prawdopo-
dobnie postrzegane jako białe lub jasnoszare. Powyższe 
założenia są poparte obserwacją, że psy mają proble-
my z odróżnianiem kolorów zielono-żółtego, żółtego, 
pomarańczowego lub czerwonego, a  także zielonka-
wo-niebieskiego od szarego (Neitz et al., 1989; Miller 
i Murphy, 1995).

Jasność
Wrażliwość na natężenie światła (wspomagana przez 
błonę odblaskową) często ułatwia postrzeganie koloro-
wych wzorów, ponieważ naturalne kolory zwykle różnią 
się jasnością. Psy mają mniejszą wrażliwość na różnice 
w odcieniach szarości niż ludzie. W zadaniu, w którym 
należało rozróżnić cele o różnej jasności w sytuacji po-
dwójnego jednoczesnego wyboru, uzyskały one o poło-
wę gorsze wyniki niż ludzie (Pretterer et al., 2004).

Ostrość wzroku
W  ostatnim czasie powszechne stało się testowanie 
psów poprzez wyświetlanie obrazów na monitorach 
komputerowych o różnych rozmiarach lub na ścianach 
dzięki projektorom wideo. Jednak podczas stosowa-
nia tego rodzaju testów istotne znaczenie ma nabranie 
pewności, że pies jest w  stanie zobaczyć ostry obraz. 
Niestety, przeprowadzono niewiele badań z tego zakre-
su, dlatego wciąż nie wiemy, co psy faktycznie widzą, 
patrząc na ekran (dotykowy) z odległości zaledwie kil-
ku centymetrów.

Na poziomie neuronalnym ostrość widzenia zależy 
od tego, ile czopków jest połączonych z pojedynczą ko-
mórką zwojową. Stosunek czopków do komórek zwo-
jowych wynoszący 1 : 1 zapewnia najwyższą ostrość 
i  jest ograniczony do określonego obszaru siatkówki, 
zwanego u  naczelnych dołkiem środkowym. W  siat-
kówce kotów (i prawdopodobnie psów) najniższy sto-
sunek komórek zwojowych do czopków wynosi 1 : 4 
(Miller i Murphy, 1995). Pomiary obwodowej lub cen-
tralnej aktywności neuronalnej oraz wyniki testów su-
gerują, że ostrość wzroku psów jest ok. 3–4 razy gorsza 
niż u ludzi. Oznacza to, że zwierzęta te mogą rozróżnić 
szczegóły obiektu oddalonego o 6 m, podczas gdy czło-
wiek może rozróżnić je z odległości nawet 22,5 m.

Większość czopków znajduje się w centralnej części 
siatkówki, gdzie ich stosunek może osiągnąć 10–20% 
całkowitej liczby fotoreceptorów (Koch i Rubin, 1972). 
U ludzi odpowiada to dobrze zdefiniowanemu okrągłe-
mu obszarowi wysokiej ostrości widzenia w siatkówce 
(zob. wcześniej). Jednakże istnienie tego rodzaju struk-
tury nie jest oczywiste u psów. Niemniej można u nich 
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musiały dotknąć ekranu, aby wskazać odpowiedź, 
Autier-Dérian i współpracownicy (2013) wykorzysta-
li układ przypominający labirynt w kształcie litery T, 
w którym psy musiały zbliżyć się do właściwego bodź-
ca (ryc. 9.2). Chcieli się dowiedzieć, czy psy są w sta-
nie odróżnić dowolnego psa od szeregu innych zwie-
rząt (w tym ludzi) tylko na podstawie widoku twarzy. 
Pomimo dużej zmienności fenotypowej wyświetla-
nych obrazów psów, zwierzęta były w stanie odróżnić 
psy od pozostałej grupy. Wyniki obu eksperymentów 
sugerują, że psy są w stanie tworzyć pewnego rodza-
ju koncepcje lub kategoryzacje, takie jak „psowatość”. 
Powyższe twierdzenie należy uznać za prawdziwe 
również w  przypadku wielu innych gatunków zwie-
rząt testowanych w podobny sposób (np. Herrnstein 
i  Loveland, 1964). Co ważne, nie jest jednak jasne, 
w jaki sposób zwierzęta tworzą te kategorie umysło-
we, jakie są cechy percepcyjne, na których opierają się 
te kategorie i w jaki sposób (lub czy w ogóle) przypo-
minają one analogiczne kategorie obecne w ludzkim 
umyśle?

Huber wraz z zespołem (2013) wykorzystał proce-
durę systematycznej eliminacji, aby dowiedzieć się, 
dzięki jakim cechom psy rozróżniają ludzkie twarze. 
Psy rodzinne szkolono w  taki sposób, by wybierały 
twarz (zbliżały się do niej) właściciela lub znanej im 
osoby. W kolejnych sesjach treningowych pokazywano 

konkretnego osobnika. Po treningu psom zaprezen-
towano przeciwne kombinacje (np. ciemnoniebieską 
i  jasnożółtą) bez możliwości otrzymania nagrody po 
dokonaniu wyboru. Częściej niż przez przypadek psy 
wybierały wytrenowany kolor, a nie powiązaną z nim 
jasność, co sugeruje, że informacje o kolorze w niektó-
rych sytuacjach są ważniejsze dla psów niż to, jak ciem-
ny lub jasny jest bodziec.

Psy zapamiętują obraz wyświetlany wcześniej i chęt-
niej patrzą na nowy, jeśli jest on prezentowany razem 
z innym wizerunkiem wcześniej pokazywanego im ob-
razu (patrzenie preferencyjne). Co ciekawe, efekt ten 
pojawia się tylko w  przypadku obiektów nieożywio-
nych i ludzi. W przypadku zdjęć psów badane osobniki 
wolą patrzeć na znane im zdjęcie (Racca et al., 2010). 
Choć przyczyna tego nie jest jasna, badacze założyli, że 
psy mogą inaczej przetwarzać wizerunki pysków swo-
ich pobratymców. Ponadto mogą one mieć inną war-
tość społeczną dla badanych osobników.

W  procedurze jednoczesnej dyskryminacji psy 
zostały przeszkolone w  zakresie odróżniania zdjęć 
psów od zdjęć krajobrazów. Gdy podczas testu za-
prezentowano im nowy zestaw zdjęć, uzyskane wyni-
ki nie pogorszyły się. Badane zwierzęta potrafiły też 
dokonać prawidłowego wyboru, gdy zdjęcia innych 
osobników nałożono na obrazy krajobrazów (Range 
et al., 2008). Podczas gdy w  tym eksperymencie psy 

Rycina 9.2. Porównanie warunków eksperymentalnych wykorzystywanych podczas testowania zdolności psów do rozróżniania 
ludzkich twarzy. Ryciny za: a) Autier-Dérian, Deputte i Chalvet-Monfray (2013); b) Nagasawa et al. (2011); c) Huber, Racca i Scaf 
(2013). Należy zwrócić uwagę na różne odległości i skale w różnych eksperymentach. Szacunki oparte na dostarczonych pomiarach 
wskazują, że psy oglądają obraz pod kątem a) 6,8°; b) 16,4°; c) 11,3°. W rzeczywistości najbliższa prawdzie jest ostatnia wartość, ale 
nawet wtedy ludzka twarz znajduje się w odległości ok. 1,5 m. Odchylenie od kierunku patrzenia może również wpływać na wyniki 
eksperymentów, w których bodźce umieszcza się z boku, zaś testowanie kilku psów zwiększa margines błędu
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kieruje fale dźwiękowe do kanału słuchowego. Bruz-
dy i  inne cechy, takie jak rotacja małżowiny usznej 
przypominająca obrót wieży czołgu, mogą pomóc psu 
w wykryciu kierunku źródła dźwięku. Jedną z najbar-
dziej uderzających cech u  psów jest duża zmienność 
wielkości i kształtu ucha zewnętrznego.

Nie ma szczegółowych danych na temat tego, czy 
chirurgiczne zabiegi w  obrębie ucha zewnętrznego 
mają wpływ na słuch i  w  jaki sposób opadające uszy 
modyfikują proces przetwarzania dźwięków. Pomiary 
anatomiczne pokazują, że rozmiar błony bębenkowej 
u psów zmienia się proporcjonalnie do ich wielkości, 
jednak nie wydaje się, by znacząco wpływało to na ja-
kość słyszenia (Heffner, 1983).

9.4.2. Przetwarzanie neuronalne  
i zdolność słyszenia
Zmiany ciśnienia powietrza (fale dźwiękowe) są prze-
noszone przez błonę bębenkową i kosteczki słuchowe 
do tak zwanego narządu Cortiego, który jest rurkowatą 
strukturą przypominającą kształtem ślimaka. Ostatecz-
ne dekodowanie częstotliwości i głośności odbywa się 
za pośrednictwem neuronów słuchowych znajdują-
cych się w błonie podstawnej i wyczuwających zmiany 
ciśnienia poprzez wystające włoski (tzw. rzęski słucho-
we). Te komórki mechanosensoryczne przekształcają 
energię fal dźwiękowych w impulsy elektryczne, które 
są przekazywane do mózgu za pośrednictwem nerwu 
słuchowego. Aktywacja poszczególnych neuronów za-
leży od częstotliwości dźwięku i  lokalizacji neuronów 
wzdłuż błony. Komórki znajdujące się przy szerszej 
podstawie błony słuchowej lepiej odbierają dźwięki 
o wyższej częstotliwości.

Zakres częstotliwości słyszenia
Cechą słuchu jest zakres częstotliwości, który mogą 
odbierać neurony słuchowe. Korzystając z  ekspery-
mentów polegających na emitowaniu czystych tonów 
o  konkretnym natężeniu (60 dB), można określić za-
kres słyszenia (audiogram) (Heffner i  Heffner, 2003). 
Audiogramy różnych gatunków zwykle porównuje się 
poprzez podanie wartości najniższych i  najwyższych 
częstotliwości oraz częstotliwości najlepszego słysze-
nia. Porównanie audiogramów psów i  ludzi wykazuje 
podobieństwo w  dolnym zakresie, jednak wskazuje 
także, że psy słyszą znacznie powyżej zakresu częstotli-
wości ludzi (psy: 41–44 000 Hz, ludzie: 31–17 600 Hz) 
(Heffner, 1998). Nie dysponujemy dokładnymi danymi 
dla wilków.

Lokalizacja
Choć słuch może być przydatny do rozpoznawania 
i  identyfikowania niektórych osobników lub specjal-
nych sygnałów, jego podstawową funkcją u kręgowców 

im zdjęcia tych twarzy, a następnie zdjęcia twarzy, na 
których zachowano tylko jej wewnętrzną część*. Je-
dynie dwa psy były w stanie nauczyć się tego zadania, 
co dowodzi, że przynajmniej niektóre z  tych zwierząt 
potrafią wykorzystywać wewnętrzne cechy ludzkiej 
twarzy. Nagasawa i  współpracownicy (2013) przete-
stowali zdolność psów do generalizowania wyuczonej 
preferencji rozróżniania uśmiechniętych i nieuśmiech-
niętych twarzy właściciela oraz podobnych twarzy na-
leżących do nieznajomych. Ponownie, tylko kilka psów 
było w stanie rozwiązać ten problem, niemniej jednak 
uzyskane wyniki potwierdzają, że psy mogą zwracać 
uwagę na drobne cechy ludzkiej twarzy (ryc. 9.2).

Aby zrozumieć przetwarzanie bodźców wzrokowych, 
badacze często wykorzystują pojawienie się lateralno-
ści jako wskaźnik behawioralny (podrozdz. 15.4.4). Na 
przykład wiadomo, że u człowieka występuje tendencja 
do patrzenia w  lewo podczas oglądania zdjęć twarzy, 
co często interpretuje się jako preferencję do przetwa-
rzania obrazu za pomocą prawej półkuli (z  powodu 
częściowego skrzyżowania nerwu wzrokowego), którą 
u ludzi uważa się za wyspecjalizowaną do radzenia sobie 
z bodźcami podobnymi do twarzy. Guo i zespół (2009) 
odkryli, że również psy wolą używać lewego oka podczas 
oglądania neutralnych twarzy, jednak efekt ten występo-
wał tylko w przypadku obrazów ludzi i nie zaobserwo-
wano go, gdy psy oglądały zdjęcia innych psów. Tak więc 
lateralność w przetwarzaniu twarzy nie jest charaktery-
styczna tylko dla ludzi, ale faktyczne znaczenie tego zja-
wiska i stojące za nim mechanizmy mentalne pozostają 
nieznane (Racca et al., 2010).

9.4. Słuch
Niestety przeprowadzono nieliczne badania słuchu 
psów. Psy są drapieżnikami, które częściowo polegają 
na bodźcach słuchowych i mają bardzo szeroki zakres 
wrażliwości na dźwięki, co może być źródłem cennych 
informacji na temat funkcjonowania tego układu sen-
sorycznego. W tej części słuch psów opisano pod kątem 
typowych biofizycznych operacji ucha zewnętrznego 
i wewnętrznego, wykorzystywanych przez psy do od-
bierania, wykrywania i wyodrębniania informacji oraz 
reagowania na mechaniczne wibracje w powietrzu.

9.4.1. Przetwarzanie fizyczne
Po usłyszeniu wystrzału lub uderzenia pioruna niektó-
re psy ustawiają swój aparat słuchowy w pozycji zapew-
niającej optymalną percepcję, co oznacza, że kierują 
uszy w stronę źródła dźwięku. Czułość słuchu wzrasta 
dzięki uchu zewnętrznemu (małżowinie usznej), która 

* W  badaniu pokazywano psom środkową część twarzy, po-
zbawioną cech zewnętrznych, czyli włosów, czoła, uszu, brody 
i podbródka (przyp. tłum.).	
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Buytendijk i  Fischel (1934) zbadali zdolność kilku 
psów do rozróżniania ludzkich słów. Po prawidłowym 
wykonaniu jakiejś czynności na komendę, psa ob-
serwowano w  szeregu testów, w  których fonemy wy-
powiadanego słowa były systematycznie zmieniane. 
Zauważono, że początek słów miał większe znaczenie, 
ponieważ psy częściej wykonywały zmodyfikowane 
polecenia niż w  przypadku zmiany na końcu słowa. 
Prawdopodobnie psy zaczynają reagować, gdy tylko 
usłyszą znajome fonemy. Fukuzawa i współpracowni-
cy (2005a) odkryli, że choć psy są w stanie nauczyć się 
reagować na komendy nagrane na taśmie (odtwarzane 
przez eksperymentatora bez wykonywania jawnych ru-
chów ciała), to radzą sobie gorzej w przypadku zmiany 
fonemów (np. „Siad” na „Siedź”). Jednocześnie zaob-
serwowano również, że wyniki pozostawały dobre, jeśli 
początkowy fonem nie został zmieniony (np. „Siadać” 
zamiast „Siad”). Należy rówież podkreślić, że kontekst 
prezentacji, w tym odległość i widoczność (obecność) 
eksperymentatora, także wpływał na wyniki osiągane 
przez psy (Fukuzawa et al., 2005b).

Niektóre właściwości fizyczne złożonych dźwięków 
mogą mieć bardziej bezpośredni wpływ na zachowa-
nie psów, np. muzyka klasyczna może uspokajać psy 
przebywające w schronisku (Kogan et al., 2012). Eks-
perymenty szkoleniowe wykazały, że psy można szyb-
ciej wyszkolić do wykonywania pasywnych czynno-
ści („Siad” i  „Zostań”) dzięki zastosowaniu długiego 
dźwięku o malejącej częstotliwości podstawowej. Z ko-
lei zadanie zbliżania się do trenera na komendę psy 
wykonywały szybciej, jeśli jako bodziec treningowy za-
stosowano sekwencję krótkich dźwięków o stopniowo 
rosnącej częstotliwości (McConnell, 1990; Mc Connell 
i Baylis, 1985).

9.5. Węch
Jednym z głównych celów badań nad węchem psów jest 
odkrycie związku między poszczególnymi częściami 
aparatu węchowego a zdolnością psów do wykrywania 
i rozpoznawania szerokiej gamy nawet niewielkich ilo-
ści substancji zapachowych. Rozmiar narządu, gęstość 
neuronów i  obecność funkcjonalnych genów węcho-
wych przyczyniają się do wysokiej wydajności, jednak 
złożona interakcja między tymi strukturami utrudnia 
wyodrębnienie poszczególnych elementów.

Percepcja węchowa jest również bardziej skom-
plikowana, ponieważ w  przeciwieństwie do wzroku 
i słuchu, psy mają więcej niż jeden system sensoryczny 
zaangażowany w wykrywanie substancji chemicznych. 
Oprócz zdolności rozpoznawania większości zapa-
chów przez receptory w jamie węchowej, zwierzęta te 
posiadają także narząd womeronasalny, który otwie-
ra się do jamy nosowej, ma własną warstwę komórek 

lądowych jest prawdopodobnie możliwość zlokalizo-
wania źródła dźwięku (np. ofiary). Od dawna wiadomo, 
że zwierzęta z małymi głowami (i mniejszą odległością 
między uszami znajdującymi się po obu stronach gło-
wy) lokalizują azymut źródeł dźwięku i  echa, a  więc 
słyszą lepiej przy wysokich częstotliwościach. Jednym 
z  powodów może być sposób, w  jaki mózg ocenia 
umiejscowienie źródła dźwięku w stosunku do pozycji 
zwierzęcia, opierając się na różnicy w czasie nadejścia 
fali dźwiękowej do obu uszu (szczegółowe informacje 
zob. Heffner i Heffner, 2003). Cecha ta tworzy presję 
selekcyjną, aby rozszerzyć zakres słyszenia w kierunku 
wyższych częstotliwości (mniejsza różnica w czasie do-
tarcia fali dźwiękowej) u gatunków o małych głowach.

Zależność ta pozwala przewidywać wyższą maksy-
malną częstotliwość słyszenia u  mniejszych ras (Hef-
fner, 1983), jednak nie potwierdzono istnienia takiego 
związku. Najwyraźniej zarówno chihuahua, jak i ber-
nardyn mają najwyższą częstotliwość słyszenia na po-
ziomie 47 000 Hz. Wydaje się więc, że specyficzna dla 
gatunku zdolność słyszenia wysokich częstotliwości, 
która jest określana na poziomie receptorów słucho-
wych (rzęsek) w uchu wewnętrznym, nie zmieniła się 
podczas procesu selektywnej modyfikacji wielkości 
i kształtu ciała oraz głowy.

Stwierdzono interesujący związek między wielko-
ścią pola najlepszego widzenia (szacowaną na podsta-
wie gęstości komórek zwojowych siatkówki) a zdolno-
ścią do lokalizowania dźwięków. Badania porównawcze 
różnych gatunków ssaków wykazały, że zwierzęta, któ-
re mają stosunkowo wąskie pole najlepszego widzenia, 
mogą dokładniej lokalizować źródła dźwięku (Heffner 
i Heffner, 2003). Wpisuje się w to także różnica między 
ludźmi i psami, ponieważ ludzie mogą odróżnić bodź-
ce słuchowe, które są ustawione pod kątem 1,3° z przo-
du, podczas gdy psy (które w większości mają wydłu-
żone smugi widzenia, niższą ostrość widzenia i ogólnie 
szersze pole widzenia) prawidłowo identyfikują bodźce 
słuchowe tylko pod kątem 8° lub większym. Jak dotąd 
nie dokonano porównania poszczególnych ras.

9.4.3. Percepcja złożonych form dźwiękowych
Eksperymenty polegające na habituacji czy dyshabitu-
acji do odtwarzanego dźwięku dostarczają pewnych do-
wodów na to, że psy są w stanie wyczuć różnicę zarów-
no między różnymi rodzajami szczeknięć wydawanych 
przez tego samego osobnika, jak i pomiędzy tego sa-
mego rodzaju szczeknięciami wydawanymi przez róż-
ne psy (Molnár et al., 2009). Heffner (1998) stwierdził, 
że psy są w stanie wyodrębnić dwie kategorie dźwięków 
(dźwięki psie i niepsie) po przeszkoleniu z wykorzysta-
niem zestawu różnych bodźców. Następnie psy z  po-
wodzeniem kategoryzowały dźwięki, na które nie były 
wystawiane podczas treningu (np. wycie).
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czas kontaktu między cząsteczkami zapachowymi a re-
ceptorami. Craven wraz z zespołem (2010) wykazali, że 
wdychane cząsteczki zapachowe docierają do różnych 
części wnęki węchowej w  zależności od ich rozpusz-
czalności, czemu odpowiada wrażliwość zlokalizowa-
nych tam receptorów (Lawson et al., 2012) (ryc. 9.3).

Choć nie zawsze jest to oczywiste, olfakcja jest pro-
cesem aktywnym. Obwąchując źródło zapachu, zwie-
rzę może zwiększyć stężenie cząsteczek w  jamie no-
sowej, potęgując tym samym zdolność oddziaływania 
odorantu na komórki receptorowe w nabłonku węcho-
wym (podrozdz. 9.5.2). Psy często zmieniają często-
tliwość wąchania podczas poruszania się po śladach 
węchowych (Thesen et al., 1993). Częstsze węszenie 
zaobserwowano również podczas poszukiwań w ciem-
ności (Gazit i  Terkel, 2003). Craven i  współpracow-
nicy (2010) zarejestrowali częstotliwość węszenia na 

receptorowych i jest wyspecjalizowany do wykrywania 
sygnałów chemicznych charakterystycznych dla ga-
tunku (np. feromonów płciowych). Nerw trójdzielny 
(unerwiający twarz) również bierze udział w procesach 
węchowych.

9.5.1. Przetwarzanie fizyczne
Opierając się na wcześniejszych hipotezach, Craven 
i  współpracownicy (2010) przypisali duże znaczenie 
tzw. wnęce węchowej. Jest to stosunkowo duża struk-
tura rurowa zlokalizowana z tyłu jamy nosowej, której 
główną rolą jest zapewnienie dużej i twardej powierzch-
ni dla nabłonka węchowego. U  zwierząt ze słabym 
węchem (mikronosmia, np. u  ludzi) wnęka węchowa 
na ogół nie występuje. Kolejną istotną cechą tej wklęsłej 
struktury jest to, że przechwytuje ona i zatrzymuje ok. 
12–13% powietrza wdychanego przez psa, co wydłuża 

Rycina 9.3. Badanie struktur anatomicznych istotnych w procesie węszenia u psów. a) Komputerowy model 3D jamy nosowej psa 
pomógł odtworzyć różne wzorce przepływu powietrza w nosie. Powietrze w układzie oddechowym przemieszcza się na dno jamy, 
a jego inny strumień krąży we wnęce węchowej. Gwarantuje to, że na receptory węchowe w nabłonku działają substancje zapa-
chowe obecne w strumieniu powietrza. b) Zależność między częstotliwością węszenia a wielkością ciała u psów, szczurów i ludzi 
(należy zwrócić uwagę na skalę logarytmiczną). c) Dodatnia korelacja między wielkością ciała a średnią szybkością przepływu po-
wietrza w układzie oddechowym (należy zwrócić uwagę na skalę logarytmiczną) (ryciny na podstawie Craven et al., 2010)
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receptorów, można założyć, że w  przypadku arbitral-
nie wybranego zapachu z większym prawdopodobień-
stwem posiadają one receptor wykazujący pewne po-
winowactwo do tej substancji chemicznej.

W  wynikach nowszych badań tej samej grupy ba-
dawczej wykazano (Robin et al., 2009), że istnieje 
stosunkowo wysoki poziom zmienności genetycznej 
między różnymi rasami w  genach kodujących białka 
receptorów węchowych, a zjawisko to dotyczy również 
samych genów. Geny receptorów węchowych ewoluują 
stosunkowo szybko, a mutacje często sprawiają, że nie-
które z  tych genów są niefunkcjonalne (pseudogeny). 
Okazało się, że stosunek takich niefunkcjonalnych ge-
nów jest w rzeczywistości dwukrotnie większy u ludzi 
niż u psów (Niimura i Nei, 2007). Jednak pomimo ro-
snącej ilości dostępnych informacji na ich temat, zwią-
zek tych genów z funkcją węchową pozostanie niejasny, 
dopóki nie zidentyfikujemy docelowych receptorów 
zapachowych (tab. 9.2).

Komórki węchowe umiejscowione w  narządzie 
womeronasalnym zawierają specyficzną rodzinę re-
ceptorów białkowych. Ku zaskoczeniu badaczy, okaza-
ło się, że psy mają tylko dwa funkcjonalne geny (i 54 
niefunkcjonalnych) w porównaniu z 106 i 110 genami 
u szczurów (Young et al., 2010). Ta pozornie ograniczo-
na funkcjonalność wspomnianych receptorów węcho-
wych kontrastuje ze złożoną rolą feromonów w życiu 
psa. Pewne znaczenie w  tym kontekście mogło mieć 
również udomowienie, jednak aby to ustalić, należało-
by pozyskać więcej danych od innych psów.

Choć jest to bardzo prawdopodobne, nie ma wielu 
dowodów na to, że psy oceniają zapachy na podsta-
wie walencji („preferencji lub awersji”). Siniscalchi 
i współpracownicy (2011) wykazali, że do identyfika-
cji szeregu różnych zapachów (np. jedzenia, samicy 
w rui) psy wolą używać prawego nozdrza. Preferencja 
ta zmieniała się po wielokrotnych ekspozycjach na za-
pachy. Natomiast adrenalina i zapach potu znajomego 
lekarza weterynarii, które uznaje się za bodźce pobu-
dzające, sprawiały, że psy nadal używały prawego noz-
drza. Zdaniem badaczy odzwierciedla to dominujące 
zaangażowanie prawej półkuli (uwaga: nerwy węchowe 
nie krzyżują się) w kontrolę współczulną. Jednak małe 
zainteresowanie bodźcami oraz inne potencjalne czyn-
niki rozpraszające podczas eksperymentu pozostawiają 
miejsce na alternatywne wyjaśnienia.

Układ węchowy zaczyna funkcjonować bardzo 
wcześnie u  psów. Eksperymenty wykazały, że pło-
dy psów są w  stanie uczyć się in utero, ponieważ po 
urodzeniu szczenięta preferowały pokarm, który po-
dawano matce podczas ciąży (Hepper i  Wells, 2006). 
Zdolność ta może służyć rozpoznawaniu bezpiecznego 
pożywienia, podobnie jak u gryzoni. Jednak taką war-
tość funkcjonalną można zakwestionować, ponieważ 

poziomie 4–7 Hz dla psów, co jest dużo lepszym wy-
nikiem niż wartości uzyskane dla ludzi (0,3–0,7 Hz).

Wewnętrzna powierzchnia jamy nosowej psów jest po-
kryta substancją śluzową, która wpływa na zatrzymywa-
nie substancji chemicznych podczas węszenia, sprzyjając 
lepszej absorpcji odorantów hydrofilowych, a nie molekuł 
hydrofobowych. Tłumaczy to, dlaczego psy wyczuwają 
różne molekuły w różnych stężeniach.

W przypadku narządu womeronasalnego ruch języ-
ka w kierunku podniebienia, który jest równoznaczny 
z rozszerzeniem jamy ustnej, powoduje spadek ciśnie-
nia powietrza. Dzięki temu zapachy obecne w powie-
trzu wymieszane ze śluzem docierają do receptorów te-
go narządu. U wielu gatunków nosi to nazwę flehmen, 
jednak nie ma zgody co do tego, czy zjawisko to u psów 
można porównać do tego obserwowanego u kotów lub 
koni (Pageat i Gaultier, 2003).

9.5.2. Przetwarzanie neuronalne  
bodźców węchowych
Zarówno w kategoriach bezwzględnych, jak i względ-
nych psy mają duży nabłonek węchowy. Według róż-
nych źródeł wielkość nabłonka węchowego psa waha 
się od 150 do 170 cm² (owczarek niemiecki), podczas 
gdy u ludzi zajmuje on ok. 5 cm². Różnica w liczbie neu-
ronów węchowych jest odpowiednio duża (psy mają od 
220 milionów do 2 miliardów neuronów węchowych, 
zaś ludzie od 12 do 40 milionów). Nie wiadomo do 
końca, w jaki sposób ta różnica przyczynia się do lep-
szych zdolności węchowych psów, choć można założyć, 
że odpowiada za bardziej precyzyjne wykrywanie za-
pachów lub wykrywanie bardziej złożonych zapachów.

Kluczowym aspektem wykrywania zapachów jest to, 
czy neurony węchowe znajdujące się w nabłonku mają 
na zewnętrznej powierzchni receptory białkowe wraż-
liwe na cząsteczki zapachów. Każdy neuron zawiera 
jeden typ receptora białkowego, a neurony posiadają-
ce ten sam typ receptorów wysyłają wiadomość do tej 
samej części mózgu. Na podstawie analizy porównaw-
czej obejmującej ludzki genom, naukowcy oszacowa-
li, że u  psów w  kodowanie receptorów w  neuronach 
węchowych jest zaangażowanych ok. 1300 genów, co 
oznacza, że jest ich więcej o 30% niż u ludzi (Quignon 
et al., 2003). Większa liczba neuronów i  receptorów 
węchowych u psów wskazuje, że w porównaniu z ludź-
mi mają one więcej neuronów zawierających ten sam 
typ receptora, a także neurony zawierające jakościowo 
różne receptory. Może to oznaczać, że w przypadkach, 
gdy ludzie i psy mają ten sam gen, psy mogą być bar-
dziej wrażliwe na daną substancję chemiczną, gdyż 
mają więcej neuronów w nabłonku. Ponieważ jednak 
zarówno psy, jak i ludzie mają również unikatowe geny, 
wiele zapachów może być lepiej wyczuwalnych przez 
ludzi (Laska et al., 2004). Jako że psy mają większą pulę 
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zapach badano w zakresie 6–0,2 części na bilion (ppt, 
1 na 1012). Podczas sesji testowej psy musiały wskazać, 
gdzie znajduje się zapach, siadając w  pobliżu odpo-
wiedniego pudełka po powąchaniu wszystkich pię-
ciu pudełek. Poziom skuteczności psów był podobny. 
Stężenie progowe mieściło się w zakresie 1,1–1,9 ppt. 
Wartość ta jest około 10 000–100 000 razy niższa niż 
obserwowana u ludzi, ale mieści się w zakresie stwier-
dzonym u myszy (Walker et al., 2006). Wydajność psów 
jest wyjątkowo dobra, a zwierzęta wykryły niższe stęże-
nia octanu n-amylu, niż wykazano we wcześniej prze-
prowadzonym badaniu (Krestel et al., 1984). Wadą tej 
metody jest długi czas szkolenia (ok. 6 miesięcy), choć 
można go skrócić po zdobyciu doświadczenia w stoso-
waniu tej procedury.

Rozpoznawanie zapachów
Inną ważną kwestią jest to, czy psy potrafią identyfiko-
wać niektóre przedmioty i bodźce wyłącznie na podsta-
wie ich zapachu. Ma ona pewne znaczenie praktyczne, 
ponieważ ściśle wiąże się z zagadnieniem, czy (i w jaki 
sposób) psy mogą identyfikować ludzi na podstawie 
ich zapachu (podrozdz. 9.5.4).

W przypadku prostych zapachów psy osiągają dobre 
wyniki, jeśli muszą dopasować dowolny z  wyćwiczo-
nych zapachów do różnych zestawów wyćwiczonych 
i  niewyćwiczonych zapachów (Williams i  Johnston, 
2002). Dzięki nieskomplikowanej procedurze trenin-
gowej polegającej na tym, że pies wskazuje odpowiedni 
zapach, siadając w miejscu, gdzie umieszczono próbkę, 
cztery psy poddano sekwencyjnej procedurze uczenia 
się. Trenowano je na 10 różnych zapachach, jeden po 
drugim. Do następnego zapachu zwierzęta przecho-
dziły tylko wtedy, gdy wykazywały wysoki poziom 
dokładności dopasowania do wszystkich wcześniej 
wyuczonych zapachów. Ogólna skuteczność psów wy-
niosła ponad 85%, a co ciekawsze, potrzebowały coraz 
mniejszej liczby prób, aby osiągnąć taką wydajność. 
W przypadku pierwszego zapachu wysoki poziom wy-
dajności uzyskiwano po 25–30 próbach, a w przypad-
ku dziewiątego związku psy osiągały wyniki powyżej 
kryterium średnio po zaledwie 10 próbach (Williams 
i Johnston, 2002).

9.5.4. Percepcja zapachów charakterystycznych 
dla osobników tego samego gatunku 
i zapachów naturalnych
Choć jesteśmy przekonani, że psy żyją w „świecie za-
pachów”, dysponujemy stosunkowo niewielką ilością 
danych porównawczych dotyczących ich zaintere-
sowania różnymi źródłami zapachów. Prowadzenie 
systematycznych badań z  użyciem rozmaitych ro-
dzajów substancji chemicznych mogłoby zapewnić 
wgląd w ten bardzo odmienny od naszego świat. Dalej 

szczenięta psów (i wilków) są przez dłuższy czas kar-
mione mlekiem, następnie zjadają zwracany pokarm, 
a na końcu mięso. Wczesne uczenie się zapachów mo-
że być po prostu manifestacją cechy ogólnie występu-
jącej u  ssaków i  prawdopodobnie przyczynia się do 
nauki zapachów, które odgrywają istotną rolę w życiu 
społecznym.

9.5.3. Behawioralne pomiary zdolności 
węchowych
Psy rodzinne (nieszkolone) poddano testom wykrywa-
nia i rozróżniania zapachów, np. Salvin wraz z zespołem 
(2012) wykorzystywał techniki habituacji i dyshabitu-
acji podczas testowania zdolności psów do wyczuwania 
zmian w stężeniu substancji zapachowych. W badaniu 
tym wykazano, że wystarczy pojedyncza ekspozycja na 
zapach, aby nastąpiła habituacja. Psy po raz pierwszy, 
przez średnio 3,5 min, wąchały specjalnie przygotowa-
ną próbkę moczu osobnika tego samego gatunku, zaś 
za drugim razem tylko przez 1,5 min. Zwierzęta wy-
kazały bardzo niejednoznaczną reakcję na nowy (dys-
habituujący) bodziec, a więc nie wiadomo jeszcze, czy 
taka procedura może być wykorzystana w dokładniej-
szych badaniach.

Wydaje się, że psy rodzinne nie są zbyt wprawne 
w  rozróżnianiu ilości na podstawie samych sygna-
łów węchowych (Horowitz et al., 2013), a szczególnie 
w przypadku rozwiązywania zadań, które opierają się 
na sygnałach węchowych. Ludzie wpływają na uzyski-
wane przez nie wyniki, jeśli są bezpośrednio zaanga-
żowani i manipulują targetami i zapachami lub oferują 
nagrody (Hall et al., 2013). W tej chwili badaczom za-
leca się wykorzystywanie zadań opartych na treningu.

Ostrość węchu
Ostrość węchu odnosi się do najniższego wyczuwal-
nego stężenia substancji chemicznej. Wyniki wielu 
wczesnych badań są trudne do porównania ze względu 
na znaczne różnice w  metodach eksperymentalnych, 
wykorzystywanych psach (rasa, wiek, doświadczenie) 
i  badanych substancjach chemicznych. Walker i  jego 
zespół (2006) opracowali procedurę umożliwiającą 
uzyskanie porównywalnych wyników, o ile będzie ona 
systematycznie stosowana z  wykorzystaniem różnych 
psów i substancji chemicznych. Podczas szkolenia dwa 
psy nauczyły się, jak uzyskać próbkę zapachu, pod-
nosząc małą pokrywkę pudełka, co umożliwiło im 
powąchanie umieszczonej w  jego wnętrzu substancji, 
a  następnie zasygnalizowanie jej obecności (poprzez 
siadanie).

W pierwszej fazie szkolenia zastosowano stałe stęże-
nie octanu n-amylu (1 część na miliard [ppb], 1 na 109), 
w  końcowych etapach stężenie substancji chemicznej 
zmniejszono do 0,03 ppb. Wrażliwość psów na ten 



9 . 5 .  W ę ch        193

innych czynników, w  tym doświadczenia i  stanu we-
wnętrznego (np. stresu) odbiorcy i dawcy. W badaniu 
sześciu psów rasy beagle nie wykazano, by względne 
doświadczenie seksualne samców miało wpływ na 
preferencje zapachów zebranych od samic w rui (Doty 
i  Dunbar, 1974), jednak samce wykazywały mniejsze 
zainteresowanie zapachami pochodzącymi od samic, 
jeśli dawcy podawano testosteron w  okresie dorosło-
ści. W przypadku estradiolu uzyskano odwrotny efekt 
(Dunbar et al., 1980).

Feromony gruczołu mlekowego
Gruczoł łojowy zlokalizowany w bruździe międzysut-
kowej w okresie ssania wytwarza mieszaninę kwasów 
tłuszczowych, tzw. feromon sutkowy (Pageat i Gaultier, 
2003). Choć działanie tego feromonu (często okre-
ślanego jako uspokajającego) nie jest do końca jasne, 
stwierdzono, że syntetyczny analog działa uspokajają-
co na psy w stresujących sytuacjach środowiskowych, 
w tym w przypadku hałasu wywołanego fajerwerkami 
(Sheppard i Mills, 2003), oczekiwania w gabinecie we-
terynaryjnym (Mills et al., 2006) lub pobytu w schro-
nisku (Tod et al., 2005). Feromon tego gruczołu poma-
ga niewidomym szczeniętom ssącym odszukać sutek 
i uspokoić się; nie wiemy jednak, jak ten biologiczny 
mechanizm działa u dorosłych psów. Istnieje również 
duża indywidualna zmienność pod względem jego 
skuteczności w zależności od wieku i rasy, a największa 

przedstawiono krótkie podsumowanie badań dotyczą-
cych zachowania węchowego psów w  odniesieniu do 
różnych rodzajów zapachów biologicznych (ryc. 9.4).

Feromony płciowe
Zapachy, które są charakterystyczne dla tego gatunku, 
odgrywają główną rolę w  sygnalizowaniu statusu re-
produkcyjnego, a psy obu płci są w stanie rozróżnić fe-
romony pochodzące z moczu, kału, pochwy, gruczołów 
okołoodbytowych i wielu innych narządów. Jednym ze 
składników substancji zapachowych wytwarzanych 
przez samicę w okresie rui (Goodwin et al., 1979) i wy-
wołujących u  osobników płci przeciwnej zachowania 
godowe (On, 2002) jest metylo-p-hydroksybenzoesan. 
Samce psów wyraźnie preferują zapachy samic, a  nie 
samców, jednak jeszcze większą preferencję wykazują 
dla zapachów wytwarzanych przez samice w  rui. Po-
dobna tendencja u  samic występuje tylko wtedy, gdy 
są one w rui (Dunbar, 1977). Wyniki te ściśle odpowia-
dają zachowaniu psów żyjących w grupach (Le Boeuf, 
1967).

Źródło zapachów wpływa na preferencje. U  psów 
rasy beagle mocz samic w  rui i  wydzielina z  pochwy 
są bardziej atrakcyjne dla samców niż próbki zapachu 
z gruczołów okołoodbytowych (Doty i Dunbar, 1974). 
Nie jest jednak jasne, czy zjawisko to wynika z różnic 
w jakości czy ilości substancji chemicznych. Co ważne, 
atrakcyjność zapachów seksualnych zależy od wielu 

Rycina 9.4. Różnice w węchowych zachowaniach badawczych u samców (a) i u samic (b) psów w kierunku różnych zapachów. 
Zapachy nanoszono na kawałek bawełny umiejscowiony na wysokości psiego nosa (za: Siniscalchi, Sasso i Pepe, 2011)
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biologiczny wpływ na ludzi. Niemniej jednak można 
się spodziewać pewnych podobieństw. Konieczność 
przeprowadzenia badań z  tego zakresu uzasadniają 
potencjalne korzyści związane z  dobrostanem psów. 
W celu wzbogacenia środowiska zwierząt schronisko-
wych Graham wraz z  zespołem (2005) przetestowali 
wpływ różnych naturalnie występujących substancji 
zapachowych na ich ogólne zachowanie. Naukow-
cy wykazali, że przez kilka dni, podobnie jak u  ludzi, 
lawenda i  rumianek miały relaksujący wpływ na psy 
przebywające w odosobnieniu, dzięki temu że wydłu-
żały czas odpoczynku zwierząt.

9.5.5. Klasyfikowanie i porównywanie 
zapachów w sytuacjach roboczych
Pies napotyka dwa rodzaje problemów podczas ba-
dania śladów zapachowych (Bekoff, 2001). Może on 
być zainteresowany tym, czy zapach, który właśnie 
napotkał, należy do określonej klasy znajomych za-
pachów (np. samice w rui), lub tym, czy zapach jest 
taki sam jak inny zapach wąchany w  pobliżu kilka 
sekund wcześniej. Pierwszy przypadek można opisać 
jako zdolność do rozpoznawania kategorii, podczas 
gdy w drugim celem psa jest ustalenie dopasowania 
dwóch bodźców. W zadaniu polegającym na wykry-
waniu pies musi wskazać obecność określonego (wy-
uczonego) zapachu (zapachów) na tle innych neu-
tralnych zapachów. Wykonując je, polega na swojej 
pamięci wyuczonych zapachów. Aby ułatwić zwierzę-
ciu to zadanie, wyspecjalizowane psy poszukiwawcze 
wykorzystuje się tylko do określonego rodzaju pracy 
(ryc. 9.5), np. niektóre psy poszukują materiałów wy-
buchowych, inne środków odurzających lub substan-
cji łatwopalnych. Pomijając procedurę szkoleniową, 
sukces tych zwierząt zależy głównie od substancji che-
micznych używanych podczas treningu, np. w  przy-
padku psów szkolonych do wykrywania materiałów 
wybuchowych celem treningu jest zapoznanie ich 
z jak największą ilością substancji chemicznych, któ-
re mogą być użyte w dowolnym stężeniu i kombinacji 
do produkcji broni (Furton i Myers, 2001). Problem 
polega jednak na tym, że materiały pomocnicze wy-
korzystywane do tego celu często dostarczają bardziej 
wyraźnych bodźców węchowych niż aktywny skład-
nik. W  przypadku substancji biologicznie czynnych 
bodźce zapachowe mogą powstawać w  wyniku de-
gradacji chemicznej, co oznacza, że związki te należy 
włączać do zestawu treningowego (Furton i  Myers, 
2001). Lazarowski i Dorman (2014) osiągnęli znacz-
nie lepsze wskaźniki wykrywalności, kiedy psy były 
szkolone również na mieszankach zapachów.

Z  tego względu liczba zapachów niezbędnych do 
przeprowadzenia szkolenia jest dość duża, a sama pro-
cedura szkoleniowa powinna być zróżnicowana, by 

skuteczność prawdopodobnie występuje u  szczeniąt 
(Denenberg i  Landsberg, 2008). Dopóki nie zrozu-
miemy pierwotnej funkcji biologicznej tego feromonu 
w  okresie ssania, jego praktyczna przydatność będzie 
ograniczona (metaanaliza; Frank et al., 2010).

Zapachy charakterystyczne  
dla poszczególnych osobników
U  psów sygnały węchowe odgrywają ważną rolę 
w  rozpoznawaniu krewnych i  niespokrewnionych 
osobników. Jednakże Mekosh-Rosenbaum z  zespo-
łem (1994), badając szczenięta w  wieku 20–24 dni, 
odnotował jedynie niewielką preferencję własnego 
podłoża nad podłożem pochodzącym od innego mio-
tu. Dodatkowo zdolność ta malała wraz z  wiekiem 
(66–72 dni). Hepper (1994) stwierdził, że szczenię-
ta (28–35 dni) były w stanie odróżnić własną i obcą 
podściółkę. Rozbieżność tę można wytłumaczyć tym, 
że w  pierwszym badaniu wszystkie psy trzymano 
w  tym samym pomieszczeniu i  karmiono tak samo, 
zaś czynników tych nie uwzględniono w drugim ba-
daniu. Hepper (1994) uznał również, że dorosłe psy 
żyjące oddzielnie od siebie nie zachowują wspomnień 
o rodzeństwie. Z kolei w relacji pomiędzy matką a po-
tomstwem wykazano wyraźną wzajemną preferencję, 
która utrzymywała się przez ponad dwa lata po sepa-
racji. Zarówno matki, jak i ich potomstwo wybierają 
zbliżanie się do krewnego w sytuacji dwukierunkowe-
go wyboru. Hepper (1994) dowodził, że w faworyzo-
waniu rodzeństwa pomaga znajomość pewnych wska-
zówek, częściowo determinowanych przez wspólne 
geny, które sygnalizują pokrewieństwo, podczas gdy 
rozpoznawanie matki może się opierać na zestawie 
indywidualnych wskazówek.

Ludzkie zapachy
Niewiele wiadomo na temat znaczenia ludzkich za-
pachów dla psów. Wydaje się, że w trakcie eksploracji 
węchowej psy preferują pewne obszary ciała dziec-
ka. Millot wraz z  zespołem (1987) stwierdzili, że psy 
częściej wąchały twarz i  kończyny górne dziecka, co 
może wskazywać, że zapachy wytwarzane w  różnych 
częściach ciała są albo bardziej wyczuwalne, albo do-
starczają konkretnych informacji. Psy mogą wykorzy-
stywać zapachy typowe dla płci do rozróżniania sam-
ców i samic, a ze względu na ewentualne podobieństwa 
mogą być również wyczulone na zapachy towarzyszące 
owulacji u kobiet. Zakłada się, że psy ostrzegające o na-
padach padaczkowych i  cukrzycy reagują na zmiany 
zapachu ciała pacjentów.

Ziołowe substancje zapachowe
Jak dotąd niewiele wiadomo na temat reakcji psów 
na różne ziołowe substancje zapachowe, które mają 
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w jaki sposób takie dowody mogą lub powinny być wy-
korzystywane w sądzie, zadanie to jest trudne z punk-
tu widzenia percepcji węchowej. W  najprostszym 
przypadku próbki zapachu pobrane z tej samej części 
ciała w  krótkim czasie powinny być identyczne. Jeśli 
zapewnimy wyszkolonym psom takie warunki pracy, 
będą one działać bardzo niezawodnie, osiągając 100% 
poprawnych wyników (np. Schoon, 2005). Nieste-
ty wiemy zbyt mało o  zapachach ludzkiego ciała, ich 
składnikach i o tym, jak zmieniają się one w czasie. In-
dywidualność ludzkiego zapachu zależy od kilku czyn-
ników, z których część ma wyraźne podłoże genetyczne 
(np. płeć, rasa lub składniki układu odpornościowego; 
Boehm i Zufall, 2006), natomiast inne pochodzą ze śro-
dowiska. Do tej drugiej grupy zalicza się dietę (a także 
palenie tytoniu lub przyjmowanie leków), odzież al-
bo działanie bakterii na powierzchni skóry (Schoon, 
1996). W badaniu mającym na celu rozdzielenie czyn-
ników genetycznych i  środowiskowych wpływających 
na zapach człowieka Hepper (1988) wykazał, że wy-
szkolone psy potrafiły prawidłowo odróżnić bliźnięta 
dwujajowe, a także bliźnięta jednojajowe, nawet w wie-
ku dorosłym i bez względu na rodzaj diety. Jednak psy 
osiągały granice swoich zdolności odróżniania zapa-
chu, kiedy musiały wybierać pomiędzy jedzącymi to 
samo bliźniętami jednojajowymi. Odkrycie to zostało 

w pamięci psa utrwalił się szeroki zakres potencjalnych 
próbek. Dobrze wyszkolone zwierzęta osiągają wskaź-
nik wykrywalności materiałów wybuchowych na pozio-
mie ponad 95%, co wydaje się absolutnym maksimum 
w warunkach naturalnych. Dzięki takiej wydajności psy 
są skuteczniejsze w podobnych zadaniach niż sztuczne 
lub elektroniczne nosy, w przypadku których poziom 
błędu wynosi ok. 10% (Tripp i Walker, 2003). Jednym 
z problemów dotyczących psów poszukiwawczych jest 
to, że nawet jeśli niczego nie znajdują, przyzwyczajają 
się do tras poszukiwań. Mogą wtedy przeoczyć nowe, 
potencjalnie niebezpieczne źródło zapachu, zwłaszcza 
gdy są regularnie wykorzystywane do monitorowania 
tego samego obszaru (Gazit et al., 2005).

Z  perspektywy poznawczej dopasowywanie zapa-
chów jest bardziej złożonym procesem niż ich wykry-
wanie. Nie wystarczy wyszkolić psa na serii zapachów. 
Musi nauczyć się, że pomimo całej wiedzy na temat 
znaczenia zapachów, jaką posiada, jego najważniej-
szym zadaniem jest potwierdzenie lub zaprzeczenie, że 
dwa porównywane zapachy pochodzą z  tego samego 
źródła. Przez wiele lat psy były wykorzystywane przez 
policję w różnych krajach do potwierdzania zgodności 
między corpus delicti (niektóre dowody znalezione na 
miejscu zbrodni) a próbką uzyskaną od osoby podej-
rzanej (Schoon, 1996). Oprócz prawnego problemu, 

Rycina 9.5. Psy w  służbie człowieka. a) Trening wyszukiwania materiałów wybuchowych, b) wykrywanie narkotyków, c) próba 
identyfikacji ludzkiego zapachu, d) trening podążania za śladami zapachowymi

(a) (b)

(c) (d)
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Wiele osób nadal uważa, że psy żyją w „świecie za-
pachów”, a inne zmysły odgrywają u nich drugorzęd-
ną rolę. Przekonanie to należy zweryfikować poprzez 
dostarczenie solidnych danych, które dowiodą, że za-
leżność psów od stymulacji percepcyjnej może się wią-
zać z  kontekstem lub innymi czynnikami, takimi jak 
indywidualne doświadczenie, szkolenie czy rasa. Bada-
nie psiego węchu ma również wymiar technologiczny, 
ponieważ zrozumienie, w jaki sposób psy rozróżniają 
zapachy, może pomóc w  wyizolowaniu konkretnych 
związków, które różnią się od siebie w  próbkach po-
branych od osób zdrowych i  chorych. Wiedza tego 
typu byłaby nieoceniona i pomogłaby w opracowaniu 
specjalistycznych e-nosów przeznaczonych do tego sa-
mego zadania, przy czym szczególnie interesujące jest 
wczesne diagnozowanie raka.

9.7. Wnioski i trzy wyzwania na przyszłość
Niezależnie od ich praktycznej użyteczności, wciąż wia-
domo bardzo niewiele o  zdolnościach percepcyjnych 
psów w ogóle*. Lepsza wiedza z tego zakresu zwiększy-
łaby szansę na znalezienie psów lepiej radzących sobie 
z konkretnymi zadaniami. Ponadto głębsza wiedza na 
temat zdolności sensorycznych i percepcyjnych psów 
jest niezbędna do lepszego zrozumienia ich zdolności 
umysłowych.

Jak wskazują obecnie dostępne dane, psy i ludzie ma-
ją tylko częściowo pokrywające się zakresy sensoryczne 
w obrębie wzroku i  słuchu i prawdopodobnie bardzo 
różny rodzaj węchowej przestrzeni sensorycznej. Bada-
nia porównawcze mogą wyjaśnić, w jaki sposób wpły-
wa to na relację pomiędzy nami a psami. Olfakcja wy-
daje się najbardziej interesującą dziedziną, szczególnie 
ze względu na szeroki zakres możliwych zastosowań.
1.	 Niewiele wiadomo na temat tego, czy wzbogacenie 

środowiska lub ekspozycja na określone bodźce po-
prawia zdolności percepcyjne. Wczesne uczenie się 
percepcyjne może mieć pozytywny wpływ na psy, 
zwłaszcza gdy oczekujemy, że będą polegać na swo-
ich umiejętnościach węchowych w praktyce.

2.	 Badania nad niewidomymi i/lub niesłyszącymi psa-
mi mogą ujawnić, czy i w  jaki sposób zwierzęta te 
kompensują utracone zdolności oraz czy wydajność 
pozostałych zdolności sensorycznych zmienia się 
w czasie.

3.	 Duża zmienność morfologiczna stwarza bardzo in-
teresującą możliwość testowania fizycznych (ciele-
snych) wpływów na zdolności percepcyjne, oprócz 
wpływu czynników genetycznych.

* Od momentu opublikowania oryginalnego wydania niniejszej 
książki powstały artykuły na ten temat (przyp. kons.).	

zakwestionowane przez Pinca i jego zespół (2011), któ-
ry dowiódł, że stosując procedurę dopasowania do 
próbki, każdy z  10 wyszkolonych psów był w  stanie 
zidentyfikować bliźnięta jednojajowe, które mieszkały 
w tym samym gospodarstwie domowym i tak samo się 
odżywiały.

Badanie zdolności węchowych psów ma duże zna-
czenie praktyczne. Psy szkolono między innymi do 
wykrywania rui u krów (Hawk et al., 1984), drobno-
ustrojów w  budynkach (Kauhanen et al., 2002), pa-
sożytów roślin (Nakash et al., 2000) oraz rzadkich, 
chronionych zwierząt (Smith et al., 2003). Są one rów-
nież wykorzystywane jako pomoc w badaniach prze-
siewowych osób chorych na nowotwory (np. Walczak 
et al., 2012). Choć nie można lekceważyć praktycznej 
przydatności tych odkryć, to, czy psy będą regularnie 
odwiedzać szpitale lub centra badań przesiewowych, 
pozostaje kwestią wątpliwą (ramka 4.6). Nowsze ar-
gumenty przemawiają za podejściem inspirowanym 
biologią. Praca z psami mogłaby umożliwić identyfi-
kację kluczowych składników chemicznych w złożo-
nych zapachach, które następnie dałoby się wykryć 
i  zidentyfikować za pomocą zaawansowanej analizy 
chemicznej (Cornu et al., 2011). W  tym kontekście 
psy powinny być traktowane jako czujniki biologicz-
ne, które zapewniają funkcjonujący model dla okre-
ślonego sprzętu inżynieryjnego.

9.6. Uwagi praktyczne
Nie ma wątpliwości, że – w porównaniu z zaintereso-
waniem zdolnościami umysłowymi psów – praktycznie 
nie ma badań dotyczących funkcjonowania zmysłów 
i percepcji tych zwierząt. Wszystkie artykuły przeglą-
dowe lub komentarze ekspertów na temat zdolności 
percepcyjnych psów odnoszą się do badań przepro-
wadzonych dekadę lub więcej temu, które nie zostały 
powtórzone ani rozszerzone w ostatnim czasie.

Być może nieinwazyjna neuronauka z  udziałem 
psów mogłaby stać się przedmiotem większego zain-
teresowania, jednak na wiele pytań można odpowie-
dzieć, wykorzystując tradycyjne metody behawioralne. 
Ostatni artykuł Kasparsona i  jego współpracowników 
(2013) dobrze przedstawia możliwy kierunek dalszych 
badań.

Ten względny brak zainteresowania jest zaskakujący, 
ponieważ psy słyną z niezwykłych zdolności detekcyj-
nych (a przynajmniej niektóre utalentowane osobniki). 
Również społeczność ekspertów zajmujących się psami 
pracującymi mogłaby zyskać na lepszym zrozumieniu 
takich zdolności. Preferencjom oraz fobiom związa-
nym z określonymi bodźcami należy poświęcić więcej 
uwagi, ponieważ są one ściśle związane ze szkoleniem 
psów.
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Podobny opis porównawczy z uwzględnieniem wilków 
opracowali Harrington i Asa (2003).

Dalsze lektury
Lindsay (2001) przedstawił podsumowanie zdolności 
percepcyjnych psów, w tym smaku, dotyku i bólu, w od-
niesieniu do niektórych mechanizmów neuronalnych. 
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