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$amenvatting

Het mechanisme van informatieverwerking door het zenuwstelsel is een intr ige-

rend onderwerp van onderzoek. Het in dit  proefschrif t  gepresenteerde werk

heeft als thema de verwerking van visuele informatie in het zenuwstelsel van

de blauwe vleesvl ieg Call iphora erythrocephala (M.). VeeI van de basis-

principes in de biologie zi jn in essentie gel\ ik voor lagere en hogere soorten

(denk  b i j v .  aan de  genet ica) .  D i t  u i tBangspunt  l ig t  ten  gronds lag  aan he t

onderzoeksprogramma van de Groningse biofysica groep. Het proefdler is

enerzi jds veel eenvoudiger dan de gewervelde dieren, en leent zich daardoor

bi j  ui tstek voor krvanti tat ief onderzoek. Anderzi jds is het hoog genoeg ont-

wikkeld om er principes van informatieverwerking aan te bestuderen.

In de hier beschreven experimenten werd het electr ische signaal gemeten van

een bewegingsgevoelige zenuwcel, het Hl neuron, met behulp van een metalen

micro-e lec t rode.  Het  s ignaa l  van  d i t  neuron bes taa t  u i t  een opeenvo lg ing  in

de t i jd van korte (ruwweg een t ienduizendste seconde) spanningspulsjes, act ie-

po ten t ia len  genaamd,  met  een hoogte  van ongeveer  een t iende vo l t .  De

activi teit  van dergel i jke neuronen wordt in het algemeen gekarakteriseerd door

het gemiddeld aantal act iepotentialen per seconde. Dit specif ieke neuron

vormt  a .h .w.  de  u i tgang van een complex  ne twerk  van neuronen,  verbonden met  de

zintuigcel len. In dit  netwerk worden de I icht indrukken verwerkt. Het Hl

neuron is het uitgangsneuron voor beweging met een horizontale component

gericht van achter naar voor in het bl ikveld. Dat wi l  dus zeggen, dat wanneer

er een voorwerp in de visuele omgeving van de vl ieg in die r icht ing beweegt,

het aantal per seconde gegenereerde actiepotentialen st i jgt.  Wanneer er

beweging in de tegenovergestelde r icht ing plaatsvindt daalt dit  aantal

Omgekeerd  kan men ook  zeggen da t  he t  neuron gevoe l ig  i s  voor  beweg ing  van de

vl ieg zelf :  als deze om zi jn vert icale as draait beweegt de omgeving ten

opzichte van het oog. Zeer waarschi jnl i jk is een belangrUke functie van dit

neuron dan ook het signaleren van dergel i jke bewegingen. Dit is van

essentieel belang voor het dier om t\ idens het vl iegen koerscorrecties te

kunnen uitvoeren. Overigens bevinden zich in het zenuwstelsel vergel i jkbare

neuronen, die gevoelig zi jn voor beweging in andere r icht ingen.



Informatieverwerking door het visuele systeem

Visuele informatieverwerking begint in het oog, dat opgevat kan worden als een

stelsel fotoreceptoren, l ichtgevoelige zintulgcel len, die zich volgens een

regelmatig rooster verdeeld in de ret ina bevinden. De functie van deze

fotoreceptoren is het bemonsteren van de l icht intensiteiten in de omgeving.

In het menseliJk oog geschiedt dit  doordat de ooglens een beeld van de

omgeving projecteert op de ret ina. Een deel van de zo op iedere individuele

fotoreceptor afgebeelde l ichtenergie wordt ingevangen door specif ieke

(rhodopsine) moleculen, die daarop een structuurverandering ondergaan. Deze

verandering vormt het begin van een gecompliceerd biochemisch proces dat

uiteindel i ik resulteert in een verandering van de electr ische potentiaal van

de fotoreceptor cel.  Het totale stelsel van fotoreceptoren bevat dus een

afbeelding van de visuele omgeving in de vorm van electr ische potentialen.

Het oog van insecten verschi l t  in zUn opbouw van dat van de mens. Er is

bi i  insecten niet sprake van 66n (grote) lens, maar van een verzameling kleine

lenzen, die ieder voor zich een klein aantal fotoreceptoren van I icht

voorzien. Deze groepjes van lenzen met biJbehorende fotoreceptoren zl jn

regelmatig verdeeld over verschi l lende bl ikr icht ingen, zodat ook biJ insecten

sprake is van een afbeelding van de omgeving in een rooster van electr ische

potentialen. In dit  opzicht is er dan ook geen essentieel verschi l  tussen

beide oogtypen.

De afbeelding in de ret ina als zodanig heeft geen betekenis, maar moet

worden geinterpreteerd en uiteindel iJk moet deze interpretat ie resulteren in

voor het organisme nutt ige besl issingen. Het verwerken van de in de ret ina

aanwezige signalen is de taak van het visuele zenuwstelsel.  Doordat in het

algemeen de visuele omgeving voortdurend verandert,  bi, jvoorbeeld omdat

objecten in de omgeving bewegen, of omdat het oog ten opzichte van de omgeving

beweegt, variAren ook de signalen van al le fotoreceptoren. Het proces van

interpretat ie ls dus verre van simpel: het vl iegeoog bevat duizenden

fotoreceptoren, ieder met een t iJdsafhankelUke potentiaal Een verdere

complieatie is dat het signaal van iedere fotoreceptor geen perfecte weergave

vormt van de l icht intensiteit ,  maar ook een wil lekeurige component bevat, die

ruls genoemd wordt. De relat ieve hoeveelheid ruis hangt onder meer af van de

l icht intensiteit  zelf :  Hoe minder l icht, hoe groter de relat ieve bi jdrage van

de ruis en hoe moeil iJker het wordt om goed te zien. In het schemerdonker

manifesteert zich deze ruis als de "sneeuw" die men in het beeld ziet.
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berust op het vergel i , jken van het beeld dat kort geleden in de ret ina aanwezig

was, met het huidige beeld. Is dit  laatste verschoven ten opzichte van het

eers te ,  dan kan Seconc ludeerd  worden da t  e r  beweg ing  heef t  p laa tsgevonden.

Dit principe van bewegingsdetectie is voor het eerst in een model beschreven

door Reichardt, op grond van experimenten aan de kever Chlorophanus. Het in

dit  model vastgelegde basisprincipe gaat ook goed op voor de vl ieg en tevens

voor hogere dieren, inclusief de mens.

Het hier gepresenteerde onderzoek

De in dit  proefschrif t  behandelde vraagstel l ingen zi in:

-Wat is de kwali teit  van het signaal in de fotoreceptoren'

- in hoeverre wordt de nauwkeurigheid van het bewegingssignaal van het Hl

neuron beperkt door de signaalkwali teit  van de fotoreceptoren,

-hoe wordt de beweging van een patroon in de omgeving gecodeerd in de

opeenvolging van actiepotentialen en hoe nauwkeuriS geschiedt dit ,

-zi jn er mechanismen in het zenuwstelsel aanwezig die ertoe dienen de

invloed van ruis zoveel mogeli ik beperken?

In hoofdstuk II  wordt de eerste vraag behandeld. Hier worden metingen

gepresenteerd van de relevante eigenschappen van de fotoreceptor cel.  Deze

zun de overdracht van l icht intensiteit  naar de potentiaal van de foto-

receptor, en de bi jdrage van de ruls tot deze potentlaal.  Omdat juist

variat ies in l icht intensiteit  van belang zln voor bewegingsdetectie wordt de

overdracht gemeten voor een groot aantal verschl l lende snelheden van variat ie

in  de  l i ch t in tens i te i t .

In hoofdstuk II I  worden metlngen beschreven van de nauwkeurigheid waarmee het

Hl neuron stapvormige bewegingen van elkaar kan onderscheiden. In het

experiment kri jgt de vl ieg een patroon te zien dat met regelmatige tussenpozen

in kleine stappen beweegt. De grootte van deze stappen varieert ln een vaste

volgorde. Tegeli jkertf id wordt het signaal van het neuron opgenomen. Door lang

genoeg te meten wordt een goede stat ist ische beschrUving gevonden van de
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manier waarop het neuron op de verschi l lende stappen reageert.  Voor

betrekkel i jk kleine stappen is de reactie relat ief gering, voor grotere

stappen wordt deze fel ler. Nadat deze beschri, lving is gevonden kunnen we de

zaak omkeren en de vraag stel len: Als het neuron een bepaalde reactie

vertoont, met welke mate van zekerheid kan dan vastgesteld worden hoe groot d

bewegingsstap was? Het bl i jkt dat onder de meest gunstige condit ies de

tussentiJd tussen twee spikes voldoende is om een verschi l  in stapgrootte van

0.13 '  te  ondersche iden.  D i t  l i g t  in  de  buur t  van  wat  theore t isch  berekend

wordt op grond van de signaalkwali teit  in de ret ina.

De voorgaande vraagstel l ing wordt in hoofdstuk IV in een meer algemeen kader

geplaatst.  In het daar beschreven experiment kriJgt de vl ieg aan patroon te

zien dat op onvoorspelbare manier heen en weer beweegt. Dit bewegingssignaal

wordt door een computer gegenereerd. Het resultaat van het experiment is een

trein van actiepotentialen, samen met het bewegingssignaal, en het doel van de

verdere analyse is een beschri. iving te geven van de koppeling tussen beide

signalen, Daartoe wordt gekeken naar de t i jdsinterval len tussen opvolgende

actiepotentialen, terwij l  bi j  etk optredend t i jdsinterval het 100 ms daaraan

voorafgaande bewegingssignaal wordt gemiddeld. Dit wordt gedaan voor

interval len van verschi l lende lengte. Deze analyse resulteert in een

beschri jving van de gemiddelde vorm van de beweging die aan een t i jdsinterval

van een bepaalde lengte voorafging, m.a.w. we hebben een beschriJving van

datgene waar een dergel i jk interval voor codeert.  Door niet al leen deze

gemiddelde bewegingsvorm, maar ook de afwijkingen daarvan te beschouwe

verkri jgen we een maat voor de nauwkeurigheid van de codering. Eer

interessante interpretat ie van deze analyse is dat in zekere zin de codering

aan de vl ieg zelf  bekend verondersteld mag worden, en dat we dus gedeeltel i jk

een beschri jving geven van het probleem waarvoor de vl ieg zich gesteld ziet,

nameli jk snel ( in "real t ime") besl issingen nemen op grond van de signalen die

door zi jn zenuwen worden doorgegeven.

Ook hier bl\ ikt dat de bereikte nauwkeurigheid in de buurt l igt van wat

theoretisch mogeliJk is, gegeven de eigenschappen van de fotoreceptoren.

Hoofdstuk V tenslotte, beschri, l f t  een experiment dat demonstreert dat bepaalde

eigenschappen van het zenuwstelsel veranderen onder invloed van de omgeving

Het is bekend dat bi ivoorbeeld fotoreceptoren dit  doen onder invloed van de



r47

l icht intensiteit  in de omgeving: wordt het donkerder, dan worden de

fotoreceptoren gevoeliger, en omgekeerd. Het effect dat aan het Hl neuron

wordt gemeten is vergel i jkbaar: als de vl ieg een bewegend patroon ziet,  dan

past de respons van het neuron zich aan aan de bewegingssnelheid: de respons

wordt .snel ler, naarmate het patroon snel ler beweegt. Een mogeli jke

interpretat ie is dat het zenuwstelsel zich aanpast om de detectie van

beweging, maar well icht ook meer ingewikkelde taken, te optimaliseren. Een

aanwiJzing in deze r icht ing is dat de invloed van fotoreceptor ruls zoveel

mogeli jk wordt geminimaliseerd als de gevonden effecten worden ingepast in het

bovengenoemde model voor bewegingsdetectie.

Met dank aan leder die heeft bl igedragen aan de totstandkoming

van dit  proefschrif t .


