
HALUATKO TIETÄÄ MITEN  
IHMISEN AIVOT JA MIELI TOIMIVAT?

A ivotutkimusta motivoi ihmisen uteliaisuus itseään 
ja  toimintaansa kohtaan, mutta myös halu lieventää 
aivo sairauksien aiheuttamaa kärsimystä. Tässä 

 kirjassa eri alojen neurotietei lijät tarjoavat yleis tajuisesti 
ajankohtaista tietoa ihmis aivojen toimintaperiaatteista. 

Nykyisillä tutkimusmenetelmillä aivoista saadaan tark
kaa tietoa ihmiseen kajoamatta. Aivot ovat hierarkkisesti 
 järjestäytynyt hermo verkosto, joka on evoluutiossa kehitty
nyt ennus tamaan  tulevaisuutta, ei niinkään prosessoimaan 
ulkomaailman ärsykkeitä mahdollisimman tarkasti. 

Aivot muovautuvat koko elämän ajan vuorovaiku tuk sessa 
ympäristön ja muiden ihmisten kanssa. Vaikka terveillä 
aivoilla on keskeinen rooli hyvinvoinnin ja toimintakyvyn 
kannalta, ihmisen käyttäy tymistä tulee tarkastella koko
naisvaltaisemmin. Tässä asioiden suhteuttamisessa auttaa 
perustieto omasta keskusproses sorista, todellisesta pää
omastamme. 

Runsaasti kuvitettu kirja on tarkoitettu yleistajuiseksi 
 tietolähteeksi ja ajatusten herättäjäksi kaikille aivoista 
 kiinnostuneille. 
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AARNI SEPPÄNEN 
DI, on neurotieteilijä ja väitöskirja-
tutkija Aalto-yliopiston  neurotieteen 
ja lääketieteellisen tekniikan laitok-
sella prof. Ala- Laurilan laboratorios-
sa. Seppänen tutkii, miten silmän 
verkkokalvo aistii valoa ja kuinka 
verkkokalvon neuraalinen proses-
sointi kytkeytyy eläimen käyttäyty-
miseen. Seppäsen tutkimus tähtää 
neurotieteen uusien mene telmien 
kehittämiseen ja soveltamiseen 
 modernin tietotekniikan keinoin. 

PETRI ALA-LAURILA 
TkT, on perhokalastaja, neurotietei-
lijä ja biofysiikan professori, jolla 
on tutkimuslabora toriot sekä Aalto- 
yliopistossa että Helsingin yliopis-
tossa. Ala-Laurilan tavoite on näön 
hermos tollisten mekanismien funda-
mentaalinen ymmärtäminen verk-
kokalvolta aina koko näköjärjestel-
män tasolle. Hänen tutkimuksensa 
sijoittuu neurotieteen, biologian 
ja fysiikan  jännittävälle rajapinnalle. 
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Näkeminen alkaa silmän pohjalla sijaitsevalta verkkokalvolta. Verkkokalvon suo-
rituskyky on vaihtelevissa valo-olosuhteissa hämmästyttävän hyvä. Esimerkik si 
tähtikirkkaana yönä verkkokalvo havaitsee yksittäisiä fotoneita, kun taas aurin-
koisena päivänä se signaloi luotettavasti yli satamiljardia kertaa kirkkaammassa 
valossa. Perinteisesti verkkokalvoa on verrattu kameran filmiin, jolle kuva muo-
dostuu passiivisesti, kun taas monimutkaisempi hermostollinen prosessointi 
on sijoitettu eri aivoalueille. Verkkokalvo on niin kehitysbiologisesti kuin toi-
minnallisesti keskeinen osa keskushermostoa. Tässä luvussa osoitamme, miten 
verkkokalvo perifeerisenä aivojen osana suorittaa monimutkaisia neuraalisia 
laskutoimituksia ja kykenee jopa rakentamaan ennusteita tulevista näköärsyk-
keistä menneen perusteella. Kerromme, miten verkkokalvon eri solutyypit ja 
her mostolliset kytkennät mahdollistavat tämän. Aluksi kuvaamme lyhyesti verk-
ko kalvotutkimuksen historiaa ja lopussa pohdiskelemme, miten verkkokalvotut-
kimus saattaa viitoittaa hermoston toiminnan ymmärtämistä tulevaisuudessa. 

VERKKOKALVO- JA NÄKÖTUTKIMUKSEN 
TAUSTAA MAAILMALLA JA SUOMESSA

Näköaistia on kokeellisesti lähestytty kahdesta suunnasta: Psykofysiikan keinoin 
on mitattu koko eläimen tai ihmisen näön suorituskykyä erilaisissa tehtä vissä, 
kun taas anatomian, solubiologian ja hermofysiologian menetelmin on  tutkittu 
verkkokalvon (retinan) ja näköjärjestelmän toimintaa solutasolla. Toisiaan täy-
dentävästi näköaistia on näin ollen pyritty ymmärtämään ylhäältä alaspäin, koko-
naissuorituskyvystä lähtien, ja toisaalta alhaalta ylöspäin tutkimalla minkälai sia 
reunaehtoja solut ja niiden väliset kytkennät asettavat koko  näköaistin toimin-
nalle. Erityisen menestyksekästä on ollut näköaistin integratiivinen tutkimus 
yhdistäessään rakennetta ja toimintaa eri hierarkkisten tasojen yli. Verkkokalvon 
helppo saavutettavuus, järjestäytynyt solurakenne, sekä mahdollisuus käyttää 
valoa monipuolisesti näkemisen luonnollisena ärsykkeenä ovat muodostaneet 
hermoston rakenteen ja toiminnan väliselle tutkimukselle poikkeuksellisen hy-
vät lähtökohdat.

Verkkokalvon rakenteellinen ymmärrys mullistui 1800-luvun lopulla, kun 
es panjalainen Santiago Ramón y Cajal (1852–1934) onnistui selvittämään yksit-
täisten solujen Golgi-värjäyksillään verkkokalvon solujen peruskategoriat sekä 
verkkokalvokudoksen hierarkkisen rakenteen (kuva 1). Ramón y Cajalin tutkimus 
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Kuva 1. Nobelin palkinnot näkötutkimukselle. Nykyaikaisen neuroanatomian isänä pidetty San
tiago Ramón y Cajal sai Nobelin palkinnon hermoston rakenteen tutkimisesta yhdessä Camillo 
Golgin kanssa. Suomalainen Ragnar Granit sai Nobelin palkinnon yhdessä Keffer Hartlinen ja 
George Waldin kanssa. Granitille palkinto myönnettiin hänen värinäköä koskevista tutkimuksis
taan. Torsten Wiesel ja David Hubel palkittiin kissan ja apinan primaarisia näköaivokuoria koske
vista tutkimuksistaan. Vasemmalla alhaalla: RAMÓN Y CAJALIN PIIRROSKUVA RETINASTA VUODELTA 1902. 
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verkkokalvon ja muiden keskushermoston alueiden hermosolujen välisistä kyt-
kennöistä osoitti, että hermosto koostuu yksittäisistä erillisistä hermosoluista 
(”neuron doctrine”). Hän päätteli, että signaali kulkee pääosin yhteen suuntaan, 
solun tuojahaarakkeista tumaosan ja viejähaarakkeen kautta synapsiin. Ramón 
y Cajal ja Camillo Golgi (1834–1926) saivat vuonna 1906 Nobelin palkinnon kes-
kushermoston solujen rakenteen selvitykseen keskittyneestä pioneerityöstään. 
Ramón y Cajalin työ on hyvä esimerkki siitä, miten verkkokalvo helposti saavutet-
tavana perifeerisenä kudoksena on auttanut ymmärtämään aivojen rakennetta 
ja toimintaa. Monia hermoston toiminnallisia perusperiaatteita onkin tutkittu 
verkkokalvolla. Yksi esimerkki on hermosolujen reseptiivinen kenttä, jolla tar-
koitetaan sitä aluetta, jossa ärsyke vaikuttaa kyseisen solun toimintaan. Vastaa-
vasti Keffer Hartlinen (1903–1983) työt molukkiravun (Limulus) verkkosilmän 
soluilla auttoivat ratkaisemaan koko aivoille keskeisen lateraalisen inhibition1 
toimintamekanismin.  

Suomessa verkkokalvotutkimuksella on kunniakkaat perinteet. Ragnar Gra-
nitin (1900–1991) Helsingissä aloittama ja myöhemmin Tukholmassa jatkunut 
verkkokalvotutkimus johti vuonna 1967 myönnettyyn Nobelin palkintoon yhdes sä 
Keffer Hartlinen ja George Waldin (1906–1997) kanssa. Granitin Nobelin pal kin -
non perustelut liittyivät hänen värinäköä koskeviin tutkimuksiinsa. Granit mit tasi 
yksittäisten gangliosolujen hermoimpulsseja suoraan verkkokalvokudok ses ta 
käyttäen Alvar Wilskan ja Gunnar Svaetichinin kehittämiä  mikroelektrodeja, 
ensin sammakolla ja sitten kissalla, rotalla, marsulla ja rantakäärmeellä. Gra-
nitia on kuvattu suomalaisessa tiedemaailmassa ”tiede edellä” toimineeksi no-
peaksi ja vaativaksi tutkijaksi. Granitin työ jatkui Karoliinisessa instituutissa 
Tukholmassa, mutta hänen verkkokalvotutkimuksensa traditio on jatkunut 
myös Suomessa. Suomen verkkokalvotutkimus on profiloitunut ennen kaikkea 
integratiivisena tutkimuslinjana, jonka tavoitteena on koko eläimen näköaistiin 
perustuvan käyt  täytymisen ymmärtäminen verkkokalvon signaloinnin perus-
teella niin sam mak koeläimillä (Aho ym. 1993) kuin ihmiselläkin. Viime vuosina 
verkkokalvotutki mus Suomessa on elänyt uutta renessanssiaan. Sen tuloksena 
pystyttiin ensimmäisen kerran maailmassa kytkemään hiiren visuaalinen käyt-
täytyminen tiettyjen gangliosolutyyppien toimintaan näön herkkyyden rajalla 
(Smeds ym. 2019; Kiani ym. 2020; Koskela ym. 2020).

1 Lateraalinen inhibitio tarkoittaa mekanismia, jossa aktivoitunut hermosolu estää viereisten 
hermosolujen toimintaa, jolloin aistimus terävöityy ja tarkentuu.
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VALOYMPÄRISTÖT, SILMÄN 
EVOLUUTIO JA NÄKÖAISTI

Näköaistille on omistettu ihmisaivoissa enemmän alueita kuin muille aisteille 
ja näkö välittääkin suurimman osan aisti-informaatiosta ympäröivästä maail-
masta (Rodieck 1998). Valolla on monta erinomaista piirrettä aistinärsykkeenä: 
valokvantit (fotonit) etenevät ylittämättömällä 300 000 km/s nopeudella ja näky-
vän aallonpituusalueen valokvantit sisältävät näköaistinsolujen näköpigmentin 
virittämiseen tarvittavan korkean energian. 

Maapallon valoympäristöt vaihtelevat suuresti niin spektraaliselta koostumuk-
seltaan kuin intensiteetiltään (kuva 2A). Tällä valoympäristöjen laajalla kirjolla 
on ollut keskeinen merkitys evoluutiossa eri eliölajien silmien optiikan sekä 
näkö aistin hermostollisten rakenteiden kehitykselle (kuva 2B). Darwinin sano-
taan kin hämmästelleen sitä, miten silmän kaltainen kompleksi järjestelmä on 
voinut syntyä spontaanien mutaatioiden ja luonnonvalinnan kautta. Myöhemmät 
tutkimukset ovat auttaneet ymmärtämään sitä, miten silmä on evoluutiossa 
ke hittynyt aivojen valoherkistä soluista (Lamb ym. 2007). Ihmisillä, kuten muil-
lakin selkärankaisilla, on niin sanottu kameratyypin silmä (ks. leopardin silmä 
kuvassa 2B), jossa sarveiskalvo ja linssi taittavat valoa optisina rakenteina siten, 
että terävä kuva muodostuu verkkokalvolle (kuva 2C). Tässä luvussa keskitymme 
nimenomaan selkärankaisten näköjärjestelmään.

Verkkokalvolla on kaksi perustehtävää: muuntaa valoinformaatio sähköisiksi 
hermosignaaleiksi välittämään tietoa ympäröivästä maailmasta ja synkronoida 
valon avulla syvemmällä aivoissa sijaitseva vuorokausirytmiä ylläpitävä biologinen 
kello. Kuva 2C havainnollistaa näitä tehtäviä yksinkertaisen esimerkin avulla, 
jossa perhokalastaja havainnoi ympäristöään Lapin keskiyön auringossa ja joki-
maisemasta heijastuvat valokvantit osuvat kalastajan silmään. Silmän optiikka 
– sarveiskalvo ja linssi – taittaa valoa siten, että terävä kuva muodostuu silmän 
pohjalla olevalle noin 0,2 mm paksulle verkkokalvolle, jonka järjestäytyneen 
solurakenteen taaimmaisen kerroksen muodostavat valokvantteja pyydystävät, 
valoherkät näköaistinsolut (sauva- ja tappisolut). 

Ihmisellä tappisolujen tiheys on suurimmillaan verkkokalvon keskikuopassa, 
tarkan näkemisen alueella, foveassa (kuva 2C), josta sauvasolut puuttuvat ko-
konaan. Perifeerisellä verkkokalvolla puolestaan sau va solut ovat pääasiallinen 
näköaistinsolutyyppi ja tappisoluja on harvassa. Verk ko kalvon hermoverkot kä-
sittelevät näköaistinsolujen synnyttämiä  signaaleja, ja lopulta näköinformaatio 
lähtee aivoihin gangliosolujen eli verkkokalvon ulostulo neuronien viejähaarak-
keiden muodostamaa näköhermoa pitkin. Näin ollen koko näköinformaatio on 
määriteltävissä (1) valokvanttien aiheuttamana näköaistinsolujen aktivaatioku-
viona ja (2) gangliosolujen lähettämien aktiopotentiaalien ajallispaikallisena 
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A. Maailman valoympäristöt

C. Näköhavainto: fotoneista käyttäytymiseen 

B. Silmän optiset rakenteet

Periferia Fovea
Suprakiasmaattinen tumake

(biologinen keskuskello)

Näköaivokuori

Kuva 2. Maailman valoympäristöt, silmien optiset rakenteet ja näköaisti. A. Esimerkkejä erilaisista 
valoympäristöistä maapallolla: tähtikirkas yö, aurinkoinen hiekkaranta, merenalainen spektraalisesti 
kapea (sininen) maailma, valon spektriltään monipuolinen viidakkomaisema. B. Esimerkkejä eri 
eläinten silmien optisista rakenteista: Leopardin kameratyypin silmä, kärpäsen monista itsenäisistä 
silmistä koostuva verkkosilmä, osterin kymmenistä pienistä silmistä (siniset pallot) koos tuva näkö
järjestelmä ja gladiaattorihämähäkin suuret hämärässä näkemiseen erikoistuneet silmät. C. Näkö
havainnon synty valokvanteista näön ohjaamaan käyttäytymiseen havainnollistettuna luonnossa 
liikkuvan kalastajan näkökulmasta. Silmän yläpuolella on havainnollistettu verkkokal von poikkileik
kaus. Silmän alapuolella olevat suurennokset esittävät tappien (vihreällä korostetut solut) ja sauvo
jen (violetilla korostetut solut) jakaumia tarkan näkemisen alueella foveassa ja periferiassa: perife
riassa tapit ovat harvassa ja suuria, kun taas foveassa niiden tiheys on suuri ja koko vastaavasti pieni. 
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jakaumana. Tämän aisti-informaation sekä aikaisempiin kokemuksiin perus-
tuvien ennakko-oletusten yhteisvaikutuksena syntyy ympäröiväs tä maa ilmasta 
havainto, joka ohjaa kuvan esimerkissä jokimaisemassa kulke van kalastajan 
liikkeitä. Osa verkkokalvon gangliosoluista on itsekin valoherk kiä. Ne viestivät 
aivojen suprakiasmaattisessa tumakkeessa sijaitsevalle elimis tön kes kuskellolle 
erityisesti iltahämärän ja aamun sarastuksen valaistustasois ta ja auttavat yllä-
pitämään noin 24 tunnin vuorokausirytmiä (kuva 2C). 

VERKKOKALVON HERMOSOLUTYYPIT 
JA NIIDEN VÄLISET KYTKENNÄT

Näkeminen alkaa verkkokalvolla näköaistinsoluissa eli sauva- ja tappisoluissa, 
jotka absorboivat fotoneita ja muuntavat tiedon hermoston sähköisiksi signaa-
leiksi. Näköaistinsolut sisältävät jopa satoja miljoonia näköpigmentti molekyylejä 
eli näköpurppuraa (rodopsiinia, ks. kuva 3A). Pigmenttimolekyylien suuri määrä 
ja tiheys näköaistinsoluissa takaavat fotonien tehokkaan absorption (Rodieck 
1998). Rodopsiini koostuu opsiinista ja retinaalista. Fotonin absorboituminen 
retinaaliin aiheuttaa retinaalin isomerisaation, joka johtaa rakennemuutokseen 
opsiinissa ja siten näköpigmenttimolekyylin aktivaatioon (kuva 3A). Aktivoitu-
nut näköpigmenttimolekyyli aikaansaa kemiallisten reaktioiden kaskadin, jossa 
yhden fotonin synnyttämä vaikutus vahvistuu ~2 000 kertaisesti (Arshavsky ja 
Burns 2014; Turunen 2020) ja johtaa lopulta muutokseen välittäjäaineen vapau-
tumisessa verkkokalvon ensimmäisessä synapsissa, joka välittää signaalit verk-
kokalvon hermoverkon prosessoitavaksi. 

Piirikaavio kertoo insinöörille, miten esimerkiksi radiolähetin kootaan kasas ta 
komponentteja. Verkkokalvon eri solutyypit ja niiden väliset kemialliset ja säh-
köiset kytkennät, eli synapsit, vastaavat tavallaan piirikaavion komponentteja ja 
niiden välisiä kytkentöjä. Montako solutyyppiä verkkokalvolla sitten on ja mitä 
niiden välisten kytkentöjen perusteella voidaan kertoa verkkokalvon toiminnasta? 
Ramón y Cajalin Golgi-värjäykset paljastivat jo 1800-luvun lopulla verkkokalvon 
soluissa 5 kategoriaa (kuva 3B): näköaistinsolut, horisontaalisolut, bipolaari-
solut, amakriinisolut ja gangliosolut. Sittemmin entistä tarkemmat anatomiset 
menetelmät, sähköfysiologiset mittaukset sekä solujen geneettiset profiilimää-
ritykset ovat osoittaneet, että kuhunkin peruskategoriaan kuuluu monia solujen 
alatyyppejä. Esimerkiksi ihmisellä on vain yhdenlaisia sauvasoluja, kun taas tap-
pisoluja on tavallisesti kolmenlaisia. Tappisolut eroavat toisistaan sen mukaan, 
mille valon aallonpituuksille ne ovat herkimmät. Nykytiedon mukaan nisäkkään 
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Kuva 3. Verkkokalvon hermosolutyypit, rakenne ja kytkennät. A. Suurennos sauvasolusta, jossa 
va loa absorboivat pigmenttimolekyylit (violetti väri) sijaitsevat tiiviisti pakkautuneina kiekko
kalvoilla, joista yksi on suurennettu kuvan yläosassa. Näköpigmenttimolekyyli eli rodopsiini koos
tuu opsiinista ja retinaalista. Fotonin absorboituminen aiheuttaa retinaalissa rakennemuutoksen, 
mikä käyn nistää solussa monivaiheisen molekulaarisen tapahtumaketjun. B. Kaaviokuva nisäkkään 
verkkokalvosta. Verkkokalvon soluryhmät ylhäältä alaspäin (merkinnät solujen sisällä): näköaistin
solut (N), horisontaalisolut (H), bipolaarisolut (B), amakriinisolut (A) ja gangliosolut (G). Muokattu 
artikkelista Wässle (2004). Valo kulkee koko verkkokalvon läpi ja osuu viimeisenä näköaistin
soluihin (keltainen nuoli). MUOKATTU ARTIKKELISTA WÄSSLE (2004). C. Verkkokalvon perus solutyypit 
jaettuna useaan eri alatyyppiin toiminnan, rakenteen ja geneettisen profiilin perusteella. MUOKATTU 
ARTIKKELISTA MASLAND (2001). 
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verkkokalvolla on kaiken kaikkiaan yli 100 erilaista hermosolutyyppiä (Yan ym. 
2020), joista kuvassa 3C on havainnollistettu osa. 

Miten verkkokalvon eri solutyypit sitten ovat järjestäytyneet toisiinsa nähden? 
Näköaistinsolut absorboivat valokvantteja ja kytkeytyvät bipolaarisoluihin synap-
sin kautta, jossa välittäjäaineena on glutamaatti (ks. LUKU 1). Bipolaarisoluista 
signaalit siirtyvät lopulta gangliosoluihin. Myös horisontaalisolut saavat signaa-
leja näköaistinsoluilta ja muokkaavat niiden toimintaa takaisinkytkentöjen kaut-
ta. Tämä horisontaalisolujen ja näköaistinsolujen kahdensuuntainen viestintä 
mahdollistaa aiemmin mainitun lateraalisen inhibition. Amakriinisolut ovat 
verk ko kalvon toistaiseksi heikoimmin tunnettu solukategoria. Niiden  kytkennät 
bipolaari- ja gangliosoluihin ja myös toisiin amakriinisoluihin muovaavat verkko-
kalvon hermosignaaleja monin tavoin. Eräät amakriinisolut vastaavat late raa-
lisesta inhibitiosta gangliosolutasolla, mutta monilta osin amakriinisolujen 
tehtävien kokonaiskirjo on vielä tuntematon.

Kytkentäkaavion komponentit ja kytkennät paljastavat insinöörille laitteen toi-
minnan. Verkkokalvon ja muiden hermokudosten kytkentäkaavioiden tulkin ta on 
monin verroin haastavampaa. Esimerkiksi yksittäisten  gangliosolutyyppien tarkat 
kytkennät ovat vieläkin pitkälti ratkaisematta. Monia perussääntöjä verkkokalvon 
kytkennöistä on kuitenkin jo saatu selville. Näistä keskeisin on valo signaalien 
rinnakkaisprosessointi. Tappisolujen signaalit jakautuvat jo ensimmäisessä 
synapsissa (kuva 3B) ON- ja OFF-bipolaarisoluihin, joiden signaalit ovat polari-
teetiltaan vastakkaiset; polariteettiero johtuu erityyppisistä glutamaattiresepto-
reista2. Gangliosolutkin voidaan jaotella ON- ja OFF-soluihin, jotka puolestaan 
kytkeytyvät ON- ja OFF-bipolaarisoluihin verkkokalvon sisemmässä synaptisessa 
kerroksessa (ks. kuva 3B).

Verkkokalvon rakenteiden ja toiminnan valtava rikkaus on paras osoitus siitä, 
ettei verkkokalvoa kannata verrata kameran filmiin tai yksinkertaisiin detekto-
reihin. Aineenvaihdunnallisesti kalliit ja monimutkaiset rakenteet ovat säilyneet 
evoluutiossa siksi, että niitä tosiaan tarvitaan. Yksinkertainen fotonien summaa-
mi nen ei edellyttäisi kuin muutaman solutyypin olemassaoloa tai klassisen ajat-
telun mukaisten gangliosolujen reseptiivisten kenttien aikaansaamiseksi tar-
vit taisiin vain tappisolut ja horisontaalisolut. 

2 ONbipolaarisoluissa on metabotrooppiset ja OFFbipolaarisoluissa ionotrooppiset 
glutamaattireseptorit.
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VERKKOKALVO TOIMINNASSA: 
KOODAUS JA SELEKTIIVISYYS

Miten verkkokalvon rinnakkaisprosessointi vaikuttaa näköinformaation käsit-
te lyyn? Ajatellaanpa, että Louvren taidemuseossa vieraileva turisti katselee Leo-
nardo Da Vincin maalausta Mona Lisa. Museon valoista emittoituvat eri aal lon-
pituuksia edustavat fotonit heijastuvat taulun pinnasta eri tavoin  riippuen maalin 
”väristä” ja absorboituvat ihmisen kolmeen tappisolutyyppiin eri todennäköi-
syyksillä perustuen näiden solujen näköpigmenttimolekyylien ominaisuuksiin. 
Tämä on värien näkemisen perusta. Seuraavassa vaiheessa tappisolut kytkeytyvät 
bipolaarisoluihin ja tappien signaalit haarautuvat 14 rinnakkaiseen tappi–bipo-
laarisolujen muodostamaan kanavaan (Shekhar ym. 2016). Lopulta nämä tappi– 
bipolaari solujen signaalit kytkeytyvät eri gangliosolutyyppeihin, joista kukin 
edustaa omaa morfologiaansa ja kattaa koko verkkokalvon pinnan täydellisellä 
mosaiikilla (kuva 4). Kunkin gangliosolutyypin mosaiikissa vierekkäisten ganglio-
solujen reseptiiviset kentät menevät päällekkäin ja limittäin. Kukin gangliosolu 
lähettää sitten viejähaarakkeissaan näköhermoa pitkin aktiopotentiaaleja ja aivot 
vastaanottavat ihmisellä yli 30 itsenäisen gangliosolupopulaation muodostamaa 
sähköistä viestitystä.

>30 GANGLIOSOLUTYYPPIÄ

...

Kuva 4. Verkkokalvo toiminnassa. Verkkokalvo prosessoi näköaistinsolujen absorboimat fotonit 
rinnakkaisilla hermoverkostoilla. Prosessoinnin lopputulos johtaa useaan erilaiseen dynaamiseen 
edustukseen, joista kukin sisältää erikoistuneita piirteitä verkkokalvolle fotoneina saapuneesta 
informaatiosta. Rinnakkaiset edustukset välittyvät aivoihin gangliosolujen aksonien muodostamaa 
näköhermoa pitkin aktiopotentiaalijakaumina. Kukin gangliosolutyyppi muodostaa populaation, 
joka kattaa koko verkkokalvon säännöllisesti järjestäytyneenä mosaiikkina. 
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Miksi aivot tarvitsevat yli kolmekymmentä rinnakkaista esitystä silmään 
saapuneesta valosta? Jokainen gangliosolutyyppi välittää alkuperäisestä fotoni-
jakaumasta erilaisia piirteitä. Jotkut gangliosolut ovat herkkiä kontrastille, toi set 
liikkeelle, jne. Kiinnostavaa on se, että näköinformaatio on läsnä ensin näköais tin-
solujen aktivaatioiden tasolla ja lopulta verkkokalvon jälkeiset aivoalueet saa vat 
tästä vain sen osan käyttöönsä, mikä sisältyy gangliosolujen lähettämiin signaa-
leihin. Erityisen tärkeää on informaatio, joka vaikuttaa kyseisen eläinlajin hen-
gissä selviytymiseen, lisääntymiseen ja ravinnon hankintaan. Näin ollen eri eläin-
lajien verkkokalvot ovat erikoistuneet tiedottamaan aivoja lajispesifisesti. 

Eri gangliosolutyyppejä voidaan ajatella piirrespesifisinä detektoreina, ku-
ten kuvan 4 yläosassa on havainnollistettu. Saattaa tuntua hämmästyttävältä, 
että tunnistamme kuvan alkuperäisen taulun myös kuvakkeista, joista on pikse-
litasolla tuhottu jopa 90 % alkuperäisestä informaatiosta. Tämä johtuu siitä, että 
evoluution seurauksena verkkokalvo ei ole kehittynyt optimoimaan aivoihin 
lähetettävää kokonaisinformaatiota vaan poimimaan valoinformaatiosta lajin 
kannalta olennaisimmat piirteet. Niinpä verkkokalvon signaalinkäsittelyssä 
tuhoutuu iso osa sellaista informaatiota, joka vain kuormittaisi tarpeettomasti 
eri aivoalueita. Tältä osin verkkokalvon toiminta rinnastuu tietokoneen kuvan-
pakkausalgoritmeihin, joiden tehtävänä on säilyttää vain olennaisin informaatio 
(Meister ja Berry 1999).

VERKKOKALVO VÄLITTÄÄ JOPA YKSITTÄISTEN 
VALOKVANTTIEN SYNNYTTÄMIÄ SIGNAALEJA

Yksi näköaistin hämmästyttävimmistä ominaisuuksista on sen kyky toimia valta-
van intensiteettialueen yli aina tähtikirkkaasta yöstä aurinkoiselle hiekkarannalle. 
Jokainen valokuvausta harrastanut tietää, etteivät kirkkaassa auringossa valoa 
vasten tai hyvin hämärässä otetut valokuvat yleensä onnistu. Erityisen vaikeaa on-
kin ymmärtää verkkokalvon signaloinnin luotettavuutta esimerkiksi kuutto mana 
yönä, jolloin himmeimmät havaittavissa olevat tähdet johtavat vain muutamien 
fotonien absorboitumiseen verkkokalvolla. Pimeäadaptoituneen verkkokalvon 
suunnaton valoherkkyys selvisi jo 1940-luvulla tehdyissä klassisen  psykofysiikan 
kokeissa, joissa pimeäadaptoituneelle koehenkilölle näytettiin sarja hyvin him-
meitä, muutamista fotoneista koostuvia valonvälähdyksiä ja koehenkilön tehtä-
vänä oli vastata, näkeekö hän valoa vai ei. Tulokset esitettiin psykometrisenä 
funktiona kuvaamalla koehenkilön havaintotodennäköisyyttä silmään osuvien 
valokvanttien määrän funktiona. Silmän optiikassa tapahtuvat fotonihäviöt huo-
mioimalla arvioitiin, että 7–9 fotonin absorptio satojen sauvasolujen alueelle riit tää 

OFF-GANGLIOSOLU AMAKRIINISOLU

BIPOLAARISOLUON-GANGLIOSOLU

TAPPISOLU SAUVASOLU
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valon havaitsemiseen (Hecht ym. 1942). Näytetyt valot olivat niin himmeitä, että 
yksittäisten sauvasolujen oli pakko pystyä signaloimaan yksittäisiä fotoneita, 
kuten 40 vuotta myöhemmin kokeellisesti osoitettiin (Baylor ym. 1979a, b). 

Miten on mahdollista, että gangliosolut tunnistavat luotettavasti muutaman 
sauvasolun tuottamat yksittäisfotonivasteet, vaikka ne keräävät signaaleja tuhan-
sista sauvasoluista, joissa kaikissa on sisäistä lämpökohinaa? Ongelma vertautuu 
siihen, että stadionilla seisovan yksittäisen urheilijan pitäisi tunnistaa yleisöstä 
muutaman katsojan kannustushuuto, kun koko muu yleisö huutaa innostukses-
ta. Verkkokalvolla tämä ongelma on ratkaistu nerokkaasti. Jo ensimmäisessä 
synapsissa sauvasolujen ja bipolaarisolujen välillä kustakin sauvasolusta pää-
sevät läpi vain suurimmat yksittäisfotonivasteet. Toisin sanoen synapsi poistaa 
sauvojen signaalinsiirtoketjusta matala-amplitudista kohinaa. Vaikka samalla 
menetetään myös joitakin yksittäisten fotonien tuottamia signaaleja, kohinan 
tuhoamisesta syntyvä voitto kompensoi moninkertaisesti menetyksen (Field ja 
Rieke 2002; ks. myös Field ym. 2005). 

Samanlainen epälineaarinen signaalinkäsittelystrategia toistuu verkkokalvon 
viimeisessä synapsissa ennen ON-gangliosolua (Ala-Laurila ja Rieke 2014); tämä 
synapsi (kuva 5) toimii kuin portinvartija, joka päästää vain sellaiset signaalit 
läpi, jotka syntyvät useamman kuin yhden fotonin absorption seurauksena yli 
tuhannessa sauvassa. Hintana on se, että käytännössä yhden yksittäisen fotonin 
synnyttämää signaalia ei nähdä, mutta koska lähes kaikki neuraalinen kohina 
vai menee, muutamien fotonien synnyttämille signaaleille saadaan suvereeni sig-
naali-kohinasuhde. Hiirillä tehdyissä käyttäytymiskokeissa on osoitettu, että näön 
psykofyysinen herkkyyden raja määräytyy nimenomaan ON-gangliosolujen ja siten 

OFF-GANGLIOSOLU AMAKRIINISOLU

BIPOLAARISOLUON-GANGLIOSOLU

TAPPISOLU SAUVASOLU

Kuva 5. Himmeimmissä valoissa sauvasolut vastaavat luotettavasti yksittäisiin fotoneihin. Yksit
täisfotonivasteet kulkevat verkkokalvon hermoverkon läpi tähän tehtävään erikoistuneen hermo
verkon kautta (”rod bipolar pathway”, sininen korostus). Punaisella on korostettu epälineaarisesti 
toimiva synapsi juuri ennen ONgangliosolua. 



128 AiVOAAKKOsET / luKu 6

tämän epälineaarisen signaalireitin kautta (Smeds ym. 2019). Vastaavanlainen 
epälineaarinen signaalinkäsittely toiminee aivoissa perusstrategiana eri aistimo-
daliteeteissa ja aivoalueilla erittäin heikkojen signaalien tunnistamisessa ja on 
samalla yksi selitys verkkokalvon erinomaiselle suorituskyvylle hämäränäössä. 
Kuvaavaa on se, että herkimpien kameroiden kuvakennot joudutaan jäähdyttä-
mään alle –100 °C, jos tavoitellaan verkkokalvon gangliosolujen luotettavuutta 
himmeimpien valojen detektiossa.

Vähintään yhtä hämmästyttävää kuin yksittäisten fotonien koodaus on verk-
kokalvon dynaaminen alue, kyky kattaa valon intensiteetit, jotka vaihtelevat yli 
satamiljardikertaisesti, vaikka yksittäisten neuronien dynaaminen alue on kerta-
luokkia pienempi. Jokaiselle on tuttu tilanne, jossa pimeässä vastaantulevan 
auton valot sokaisevat hetkeksi, mutta näköjärjestelmä palautuu kuitenkin toi-
mintakykyiseksi ja sopeutuu uusiin valo-olosuhteisiin. Verkkokalvon  adaptaatio 
perustuu suureen joukkoon hermostollisia mekanismeja. Himmeimmissä va-
loissa verkkokalvon gangliosolut keräävät signaalinsa jopa 10 000 sauvasolusta 
tehtävään erikoistuneen hermoverkon kautta (kuva 5). Valokuvatessa voidaan 
valotusaikaa kasvattamalla (ajallinen summaatio) tai rakeisempia ja herkempiä 
filmejä käyttämällä (paikallinen summaatio) saavuttaa lisää herkkyyttä, jonka 
hintana on kuitenkin huonompi ajallinen ja paikallinen erottelukyky. Samalla 
tavalla verkkokalvollakin ajallisen ja paikallisen summaation kasvu lisää herk-
kyyttä himmeimmissä valaistuksissa. Valotasojen kasvaessa sauvasignaalit al-
kavat kulkeutua toista reittiä tappisolujen kautta gangliosoluhin. Toisin sanoen 
verkkokalvon kytkentäkaavio muuttuu ja sauvasolut alkavat itsekin adaptoitua 
siten, että niiden ajallinen summaatio pienenee. Kirkkaimmissa  valaistuksissa 
tappisolut vastaavat pääosin gangliosoluihin tulevista signaaleista. Tällöin ajalli-
nen ja paikallinen summaatio on pienimmillään ja siten näön tarkkuus suurim-
millaan. Tappien signaloinnin ansiosta kokemamme visuaalinen maailma alkaa 
näyttää myös värilliseltä. 

ÄLYKÄS VERKKOKALVO LASKEE 
LIIKETTÄ JA ENNUSTAA TULEVAA

Miten monimutkaisia neuraalisia laskutoimituksia verkkokalvo parhaimmillaan 
suorittaa ja mihin tarvitaan yli 100 eri hermosolutyyppiä? Perinteisessä näkötut-
kimuksessa verkkokalvolle on näytetty lähinnä valonvälähdyksiä tai alueellisesti 
homogeenista valkoista kohinaa, koska on pyritty yksinkertaisiin analyyseihin ja 
tulkintoihin. Mutta evoluutio on optimoinut verkkokalvon toiminnan lajin sel-
viytymiselle ja käyttäytymiselle relevanttien ärsykkeiden käsittelyyn. Rikkaampaa 
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ärsykeavaruutta soveltava moderni näkötutkimus onkin onnistunut paljasta-
maan kiinnostavia neuraalisia laskutoimituksia jo verkkokalvolta. Monet näistä 
laskutoimituksista perustuvat epälineaarisiin mekanismeihin, joihin osallistuu 
verkkokalvon tuntemattomin soluryhmä eli amakriinisolut. Sen sijaan valkoista 
kohinaa tai valonvälähdyksiä näytettäessä monet amakriinisolujen neuraalisista 
mekanismeista jäävät paljastumatta. 

Yksi verkkokalvon perustehtävä on varoittaa saaliseläimiä nopeasti lähesty-
västä vaarasta (kuva 6A). Tästä esimerkki on hiiren verkkokalvolta löytynyt laa-
jenevien mustien varjojen viestintään erikoistunut gangliosolutyyppi (”looming 

pako-/ jähmettymisreaktio

A. Vaste laajenevaan ärsykkeeseen B. Globaali vs. lokaali liike 

C. Vaste puuttuvaan ärsykkeeseen 
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Kuva 6. Esimerkkejä verkkokalvon älykkäästä neuraalisesta laskennasta. A. Lähestyvän liikkeen 
havaitseminen (”looming detection”) on varsinkin saaliseläimille erittäin tärkeää selviytymisen 
kannalta. B. Globaali vs. lokaali liike. Esineiden liikkeelle herkkä gangliosolu ei aktivoidu, kun koko 
kuva liikkuu (vasen paneeli), vaan vasta silloin, kun osa kuvasta liikkuu eri tavalla kuin tausta (oikea 
paneeli). C. Reaktio puuttuvaan ärsykkeeseen. Kun verkkokalvolle näytetään toistuvia ärsykkeitä, 
joista yllättäen jätetään yksittäinen ärsyke pois (”puuttuva ärsyke”), niin gangliosolu tuottaa poik
keuksellisen voimakkaan signaalin. MUOKATTU ARTIKKELISTA SCHWARTZ YM. (2007). 
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detector”; Münch ym. 2009), joka reagoi ainoastaan solulle näytettyyn laajenevaan 
mustaan pisteeseen, mutta ei esimerkiksi valon välähdyksiin. Musta laajeneva 
piste saa hiiren nopeasti pakenemaan tai jähmettymään paikalleen (kuva 6A). 
Tämä gangliosolun toiminnan ja eläimen käyttäytymisen vastaavuus on tulkittu 
siten, että yksi hiiren yli neljästäkymmenestä gangliosolutyypistä on kokonaan 
omistettu yläpuolelta lähestyvän vaaran signalointiin. Nopeaa reaktiota vaativa 
neuraalinen laskenta on tehokkainta näköjärjestelmän alkupäässä. Mitä suu-
rempi osa aivoja laskentaan tarvitaan, sitä hitaammin eläin kykenee reagoimaan 
ärsykkeeseen.

Liikkuvien objektien tunnistus on monille eläinlajeille tuiki tärkeää. Jos ajat-
telemme tilannetta meille tuttujen urheilusuoritusten kautta, hyvä esimerkki on 
koripallon tunnistaminen pelitilanteessa (kuva 6B). Vaikka tämä on pelaajalle 
helppoa, koneelliselle kuvantunnistukselle se ei olekaan lainkaan yksinkertais ta. 
Pelaajan silmän kannalta koko maailma liikkuu pelaajien liikkuessa ja maailman 
sisällä pienempi palloa vastaava objekti liikkuu suhteessa globaaliin liikkeeseen. 
Jo verkkokalvon tasolta on löydetty tehokkaita neuraalisia mekanismeja lokaa-
lin ja glo baalin liikkeen erotteluun (Gollisch ja Meister 2010; Masland 2012). 
Tie tyt gang liosolut reagoivat vain silloin, kun reseptiivisen kentän sisällä liikkuu 
pieni piste. Lettvin ym. (1959) kutsuivat näitä sammakon verkkokalvolla havait-
semiaan gangliosoluja ötökkätunnistimiksi. Mikä olisikaan kätevämpää kuin 
tunnistaa sammakolle ruokaa muistuttava ötökkä jo verkkokalvon tasolla? Ny-
kyään tunnetaan pitkälti vastaavan ilmiön neuraaliset mekanismitkin (Ölveczky 
ym. 2003). 

Edellä esitetyt esimerkit osoittavat, että verkkokalvolla tapahtuu hyvinkin 
monimutkaista visuaalista prosessointia. Mutta voidaanko verkkokalvoa sanoa 
älykkääksi? Tämä kysymys johtaa hyvinkin syvälliseen pohdintaan siitä, mitä 
älyk kyydellä tarkoitetaan. Tietotekniikan arvostetun Turingin palkinnonkin saa-
nut Yann LeCun, yksi syväoppimismenetelmien keksijöistä, toteaa kehittynei-
tä koneoppimisen algoritmeja pohtiessaan, että yksi älykkyyden keskeisimpiä 
ominaisuuksia on kyky ennustaa (LeCun 2017). Tämä on helppo hyväksyä. Äly käs 
ihminen tai eläin optimoi toimintaansa tai tekojaan ennustaen niiden seuraa-
muksia. Ennustaako verkkokalvo tulevaa? Yllättäen vastaus tähän kysymykseen 
on myönteinen, sillä verkkokalvo kykenee tosiaan tietyissä tilanteissa rakenta-
maan ennusteen tulevasta ja viestimään korkeammille aivoalueille, mikäli 
tämä ennustus ei toteudu. Kenties yksi mielenkiintoisimmista verkkokalvon 
neuraalisista laskutoimituksista on reaktio puuttuvaan ärsykkeeseen. Sekä 
hiiren että salamanterin silmistä eristettyjen verkkokalvojen gangliosoluilla 
tehdyissä kokeissa osoitettiin (Schwartz ym. 2007), että gangliosolut vastasivat 
systemaattisesti toistuviin ärsykkeisiin (ohimenevä valon katoaminen jatkuvan 
valon aikana) (kuva 6C). Tämä ei sinänsä vielä ole yllättävää. Sitten tutkijat jättivät 
yhden ärsykkeen antamatta. Solut vastasivat puuttuvaan ärsykkeeseen lähettä-
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mälle aivoille erilaisen ja voimakkaan signaalin. Tutkijat muuttivat ärsykkeiden 
väliaikaa ja jättivät jälleen yhden ärsykkeen pois. Solut vastasivat jälleen puuttu-
vaan ärsykkeeseen eri lailla ja aikalukitusti siten, että tämä erilainen vaste tuli 
välittömästi silloin, kun puuttuvan ärsykkeen olisi pitänyt tulla. Verkkokalvo siis 
rakensi ennusteen tulevasta edellisten ärsykkeiden perusteella ja tiedotti aivoille 
silloin, kun sen ennuste tulevaisuudesta rikkoontui. Tämän hämmästyttävän 
neuraalisen suorituskyvyn mekanismi on edelleen selvittämättä. Se on loistava 
esimerkki ennustavasta koodauksesta (ks. LUKU 14), joka alkaa jo verkkokalvolta. 
Kyky ennustaa on myös Yann LeCunnin määritelmän mukaan osoitus yhden älyk-
kyydelle keskeisen perusedellytyksen toteutumisesta jo silmän verkkokalvolla. 

YHTEENVETO

Verkkokalvotutkimuksesta on muodostunut vahva integratiivisen neurotieteen 
ala, jossa koko näköaistin toimintaa voidaan tutkia suhteessa solutason meka-
nismeihin. Verkkokalvon näköaistinsolut aloittavat evolutiivisesti tärkeiden ärsy-
kepiirteiden tunnistamisen ja prosessoinnin niihin osuvien fotonien paikallisen 
ja ajallisen jakauman perusteella. Näköaistinsolujen lisäksi tähän tehtävään 
osallistuu verkkokalvolla yli sata eri hermosolutyyppiä, ja gangliosolujen aktio-
potentiaalien muodostamassa ulostulossa on läsnä koko myöhemmille aivopro-
sesseille käytössä oleva näköinformaatio. 

Verkkokalvon rakenteellinen rikkaus ja lukuisat solutyypit sekä niiden väliset 
dynaamiset kytkennät mahdollistavat myös sen, että verkkokalvo pystyy nopeasti 
poimimaan fotonien ajallis-paikallisesta jakaumasta keskeisiä ja lajille merkit-
täviä yksityiskohtia. On mahdollista, että tulevaisuudessa voidaan aiempaa kehit-
tyneempien käyttäytymiskokeiden avulla rakentaa entistä vahvempi kytkentä 
verkkokalvon ja näköaistiin perustuvan käyttäytymisen välille. Verkkokalvo on 
erinomainen kohde monien neurotieteellisten kysymysten tutkimiselle. On kiin-
nostavaa nähdä, löytyykö verkkokalvolle tyypillisiä eri gangliosolutyyppien muo-
dostamia mosaiikkeja ja spatiaalista symmetriaa myös korkeampien aivo aluei den 
erilaisten solutyyppien geometrisessä organisaatiossa. Verkkokalvotutki muksen 
tuottama arvokas tieto silmän hermoverkkojen prosessoinnista voi olla hyödyllistä 
myös bioinspiroitujen laitteiden ja algoritmien kehittämiselle (Altaqui ym. 2021). 
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