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Inleiding 
Het zenuwnetwerk van visuele systemen i s  
uitermate geschikt voor onderzoek naar 
funda- 
mentele neurale processen. De neuronen 
daarin zijn namelijk vaak zeer regelmatig 
geordend, in afzonderlijke ganglia, waar- 
door ook komplexe neurale interakties 
toegankelijk worden voor analyse. Omdat 
bij ongewerverde dieren met samengestelde 
ogen de neurale ordening vanaf de buiten- 
kant, dus direkt aan het intakte dier, te  
onderkennen is  aan het rooster van de 

, facetlenzen is  het daarbij zelfs mogelijk 
zeer gekontroleerd zintuigcellen afzonder- 

. lijk te  stimuleren. Hiervan maakte Hart- 
' line gebruik in zijn werk aan het samenge- 

stelde oog van de molukkenkreeft Limulus, 
nu dertig jaar geleden, toen hij het principe 
van de laterale inhibitie ontdekte. Later i s  
gebleken dat met name het visuele systeem 
van de vlieg een uitmuntend studie-objekt 
i s  voor onderzoek aan optische informatie- 
verwerking en aan de neurale schakelprin- 
cipes die hierbij een belangrijke rol spelen 
(1). Hoewel de anatomie van het gehele 
neurale systeem van de vlieg minutieus in 
kaart i s  gebracht (Z), beweegt het neuro- 
biologische onderzoek zich tot dusver 
voornamelijk in de buitenste gebieden: 
veel aandacht i s  besteed aan de optica en 
de zintuigcellen enerzijds, en aan de eigen- 
schappen van de zgn. neuronen in de op- 
tische lob en het visueel gestuurde gedrag 
anderzijds. 
In dit artikel zal uiteengezet worden hoe 
de optiek van het vliegeoog afgestemd i s  op 
de ruimtelijke ordening van de zintuig- 
cellen in de retina en op de koppeling van 
de retina met het eerste neurale station, 
de lamina. Het accent zal daarbij liggen op 
de fraaie roosteropbouw van het vliegeoog. 
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Het samengestelde oog 
Samengestelde ogen beschikken over een 
groot aantal facetlenzen welke bij vrijwel 
alle vliegensoorten buitengewoon ordelijk 
gerangschikt zijn, zoals t e  zien i s  aan de 
zweefvlieg van Fig.1. De lenswerking van 
de facetten kan direct gedemonstreerd 
worden met behulp van een puntvormige 
lichtbron in het oneindige. Met een cirkel- 
vormige diafragma voor de facetlens ont- 
staat in het brandvlak een Airy -diffractie. 
patroon (Fig.2). 
In het schema (Fig.3) van het vliegeoog IS 

t e  zien dat het oog opgebouwd is  uit een 
groot aantal gelijke bouwstenen, de zgn 
ommatidia. leder ommatidium heeft aan de 
buitenkant een facetlens. Daarachter be- 
vinden zich een achttal zintuigcellen en een 
aantal pigmentcellen. Het belangrijkste 
onderdeel van een zintuigcel i s  een sterk 
geplooid stuk celmembraan, waarin zich de 
visuele moleculen bevinden, en die, dankzij 
de cylindrische vorm, functioneert a ls  een 
lichtgeleider. Doordat de top van deze 
Iichtgeleider gelegen is  in het brandvlak van 
de lens, bepalen het diffractiepatroon en 
de lichtgeleidereigenschappen samen de 
richtinggevoeligheid van de zintuigcel. De 
hoekgevoeligheid, welke in de orde van 
enkele graden ligt, wordt niet alleen be- 
perkt gehouden door het samenspel van 
facetlens en lichtgeleider, maar eveneens 
door de sterk absorberende pigmenten in 
de pigmentcellen welke strooilicht in het 
oog effectief wegvangen. 
Het licht dat door de visuele moleculen 
geabsorbeerd wordt geeft dan aanleiding 
tot een reeks van moleculaire processen, 
welke tenslotte resulteren in een verande- 
ring in de elektrische spanning over het cel- 
membraan. Deze spanningsverandering i s  
dus het door licht opgewekte electrische 



Fig. 1 
De zweefvlieg Lathyrophtalmus aeneos in vooraanzicht. De reflecties van een microscooplamp aan de 
facetlenzen tonen het facetrooster. Het rooster IS duidel i jk te  zien ter plaatse waar de pigmentcellen 
donkergekleurd z i ~ n .  

De laaa van lensies i s  vrijgeprepareerd en bekeken 
Fíg. 2 
Diffractie aan de facetlens van een bromvlieg. _ _  . 
Via een waterimmersieobjectief Een puntbron in het &eindige bel icht een diafragma met  een dia- 
meter van 2 3  pm, welke voor een facet is geplaatst. Het  facettenpatroon i s  zichtbaar gemaakt door in 
Fig.2a de facetten o o k  nog van opzi j  te  belichten. In het brandvlak ontstaat een Ai ryd i f f ract ie-  
Patroon. De diameter van de eerste donkere r ing is 2.5 m. De golflengte van de l ichtbron was 494 nm 
h o r  de brandpuntafstand volgt dan 48 pn. 
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lensjes. Het rooster i s  prettig t e  beschrijven 
met twee coordinaten waarvan de assen bij 
benadering orthogonaal, respectievelijk 
horizontaal en verticaal, zijn (3). Een facet- 
lens komt dan overeen met de Wigner - 
Seitzcel van een twee-dimensionaal kristal 
(Fig.4). 
Bekijkt men het facetrooster van het oog 
van een huisvlieg, en wel achtereenvolgens 
aan de voorkant en dan aan de zijkant van 
het oog, dan blijkt de stapeling t e  verande- 
ren op een manier zoals schematisch weer- 
gegeven i s  in Fig.5. In kristalroosterter- 
minologie, de verhouding van de transla- 
tievectoren ah/av neemt continu af, zodat 
een hexagonaal facetrooster v ia  een 
kwadratisch rooster overgaat in weer een 
hexagonaal rooster (zie ook Fig.10). 

i 

Fig 3 
Schema van het oog van een vlieg. Een ommati- 
d ium (om) bestaat u i t  een facetlens (fl), een 
pseudocone (pc), met  daarachter de zintuig- 
cellen (zc). (Het geheel i s  omringd door cellen 
me t  pigmentkorrels). De lichtgevoelige mole- 
culen van een zintuigcel bevinden zich in een 
lichtgeleider (gearceerd). Achter de retina, d.i de 
laag van ommatidia, bevinden zich de lamina en 
de medulla, twee lagen van zenuwcellen. 

signaal dat doorgegeven wordt naar de 
zenuwcellen van de eerste laag neuronen, 
de lamina, Sij vliegen koppelen de zintuig- 
cellen en de laminacellen op een zeer 
bijzondere manier met el  kaar, wat slechts 
begrepen kan worden als de roosterstruc- 
tuur van facetlenzen en zintuigcellen duide- 
lijk is. 

Het rooster van de facetlenzen 
Het rooster van de facetlenzen is bij de 
zweefvlieg van Fig. 1 t e  herkennen aan de 
puntvormige reflecties (van de micro- 
scooplamp) aan de bolle voorkanten van de 
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Wet rooster van de zintuigcellen 
De acht zintuigcellen van een ommatidium 
uit  het vliegeoog vormen twee klassen. De 
cellen met nummers 1-6 hebben een dikke 
lichtgeleider (diameter 2 2 pm), over 
vrijwel de gehele lengte van het ommati- 
dium (zie Fig.3); de nummers 7 en 8 
hebben dunne lichtgeleiders (diametei 
2 1 pm) ter lengte van de helft van het 
ommatidium, waarbij de lichtgeleiders in 
elkaars verlengde staan. Zoals blijkt uit de 
anatomische foto (Fig.6) en het schema 
(Fig.7) omringen de lichtgeleiders van de 
cellen 1-6 de lichtgeleider van 7 en 8 in 
een zeer karakteristiek patroon, en wel zo 
dat de H*- en V*-assen bij benadering 
parallel staan aan de H- en V-assen van het 
facetrooster. 
De zeer regelmatige ordening van facet- en 
zintuigcelrooster blijkt duidelijk uit Fig.8. 
Hiertoe is  de kop van een bromvlieg, in 
tegenstelling met de normale situatie, van 
achteren belicht, zodat het licht dus aan de 
achterkant de lichtgeleiders van de zintuig- 
cellen binnen kan komen. Niet-geabsor- 
beerd licht verlaat de lichtgeleiders vervol- 
gens aan de voorkant. Dit licht kan direct 
met behulp van een microscoop geobser- 
veerd worden (Fig.8a1, indien de lens- 
werking van de facetten met immersie 
uitgeschakeld wordt. (Door het microscoop 
in t e  stellen op het niveau van de facetlen- 
zen wordt het facetrooster zichtbaar, 
F ig.8b.) 
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Fig. 4 
Het facetrooster i s  bij benadering een gecentreerd rechthoekig rooster. In a i s  de eenheidcel gete- 
kend, in b de primitieve translatie-vectoren, en in c de Wigner-Seitzcel, welke overeenkomt met een 
facetlens. 
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Fig. 5 
Het patroon van de facetlenzen in  het linkeroog van een vlieg (van voren gezien). De facetten zijn 
aan de voorkant groot, opzij kleiner. De roosterassen H en V staan ongeveer horizontaal, respec- 
tievelijk verticaal. 
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Fig. 6 Fig 7 
Dwarsdoorsnede van het oog van een fruitvlieg. 
Bovenaan i s  de coupe ter hoogte van de pseudo- 
cone, de ru imte achter de facetlenzen (zie fig. 3). 
Midden en onder zijn de groepjes mintuigcellen 
t e  zien me t  de lichtgeleiders. 

Schema van het zintuigcelrooster me t  assen H* 
en V *  welke bi] benadering parallel staan aan de 
H- en Vassen van het  facetrooster 

Neurale superpositie 
De zintuigcellen van één en hetzelfde 
ommatidium hebben ieder een eigen blik- 
richting omdat ze van elkaar gescheiden 
lichtgeleiders hebben. Echter, in naburige 
ommatidia i s  er steeds een aantal zintuig- 
cellen waarvan de blikrichtingen samenval- 
len (Fig.3). Het curieuze van het vliegeoog 
is  nu, dat die zintuigcellen welke in dezelf- 
de richting kijken, hun uitlopers, de 
axonen, samen laten komen in de lamina. 
Deze zgn. neurale superpositie i s  geschetst 
in Fig.9. 
De signalen van zes zintuigcellen, ieder 
vanuit zes naburige ommatidia, worden op- 
geteld in zenuwcellen van de lamina, 
waardoor een winst in signaal-ruisverhou- 
ding van 4 6  bereikt wordt. De signalen van 
de cellen 7,8 welke in dezelfde richting 

kijken worden onafhankelijk hiervan be- 
handeld; die gaan direct door naar het 
volgende zenuwstation, de medulla (Fig.9). 
De neurale superpositie kan meer inzichte- 
lijk gemaakt worden met behulp van de 
hiervoor geintroduceerde roosters. Fig. 10 
geeft de drie ideale facetroostersituaties 
weer, met daarin de Iichtgeleider-configura- 
tie. De zwart getekende lichtgeleiders 
hebben eenzelfde blikrichting, en de uit- 
lopers van de bij behorende zintuigcellen 
komen samen in één groepje zenuwcellen 
van de lamina, zoals aangegeven in Fig. 11. 
Uit het voorgaande mag duidelijk zijn, dat 
een vliegeoog de buitenwereld bemonstert 
met een aantal blikrichtingen, ofwel 
visuele assen, gelijk aan het aantal facetten. 
Met andere woorden, ieder facet corres- 
pondeert met een visuele as, en wel met de 
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Fig. 8 
Het rooster van zintuigcellichtgeleiders (a) en facetten (b)  zichtbaar gemaakt door het oog van een 
bromvlieg van achteren te  belichten 

visuele as van het erachter gelegen R7,û 
koppel, en ook met die van het erachter 
gelegen groepje zenuwcellen in de lamina. 
Met deze kennis kan in kaart gebracht 
worden hoe vliegen hun visuele wereld af- 
tasten. Een voorbeeld geeft Fig. 12 waarin 
t e  zien is  dat de hoek tussen de visuele 
assen, in het horizontale vlak, in de voor- 
waartse richting kleiner i s  dan in de achter- 
waartse richting. Aan de voorkant IS het 
oplossend vermogen van het oog dus het 
beste (4). 
De blikvelden van de twee ogen vertonen 
aan de voorkant een zeer geringe overlap, 
terwijl er achterwaarts een “dode hoek” 
bestaat. 

De binoculaire overlap i s  op een alternatie- 
ve wijze weergegeven in Fig.13, welke de 
twee ogen van een huisvlieg schematiseert 
(in vooraanzicht). leder zwart blokje 
correspondeert daarin met één facet. De 
pijlen verbinden steeds een facet op de 
rand van het linkeroog met dat facet uit 
het rechteroog welke dezelfde visuele as 
heeft. 
De witte horizontale lijn in Fig.13 geeft de 
symmetrielijn, de zgn. equator, tussen 
boven- en onderhelft van het oog weer. 
Het zintuigcelrooster (Fig.7) blijkt 
namelijk in boven- en onderhelft ten op- 
zichte van de equator spiegelsymmetrisch 
t e  zijn. Linker- en rechteroog zijn eveneens 

Nederlands Tiidschrift voor Fotonica, apr11 1985 13 



i 

14 Nederlands Tijdschrift voor Fotonica, april 1985 



La Lb L c  

Fig. 10 
De drie ideale facetroosters me t  daarin de zintuigcelpatronen. De gesloten cirkels geven de zintuig- 
cellen aan waarvan de axonen samenkomen. 

spiegelsymmetrisch, en wel ten opzichte 
van een verticale lijn. 

Roosters en optische informatiache ver- 
werking door het wisbide sysxeem. 
De roosteropbouw van het vliegeoog zoals 
die herkenbaar i s  op het niveau van de 
facetlenzen is direct t e  herkennen in de 
lagen van hogere zenuwcellen van de 
visuele hersenen. Metingen aan de elec- 
trische activiteit van bewegingcgevoelige 
hersencellen, alsmede aan optisch gestuurd 
gedrag van vliegende en lopende vliegen 
hebben aangetoond dat de neurale inter- 
acties onmiddellijk samenhangen met de 
twee, horizontale en verticale, assen. 
Bij het gedetailleerde onderzoek naar ver- 
werking van optische informatie door het 
visuele systeem wordt dan ook in belang- 
rijke mate gebruik gemaakt van de kennis 
van de optiek van de facetlenzen en van de 
roosters van zintuigcellen en zeriuwcellen 
(5 ) .  

Fig. 11  
Schema van de projectie van zintuigcel-axonen in 
de lamina van de vlieg. 
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Fig. 12 
Blikveldverdeling van een vlieg. De visuele assen zijn in de voorwaartse richting dichter gepakt dan in 
de zijwaartse en achterwaartse richtingen. 
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Fig. 13 
Projectie van het facetrooster van een huisvlieg. leder zwart blokje representeert een facet. De facetten 
welke zijn aangegeven met een punt kijken in  het symmetrievlak van de twee ogen. De pijlen verbinden 
een randfacet van het linkeroog (cirkel) met een facet in het rechteroog waarvan de as parallel is. De 
twee ogen hebben een duidelijk overlappend blikveld (zie ook fig. 12). 
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