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JAK WIDZI OWADZIE OKO?

Michat Tabor, Katarzyna Zychal, Jolanta Gorska-Andrzejak (Krakow)

Streszczenie

Gdy patrzymy na muchg, uprzykrzonego owada, ktorego tak czesto musimy od siebie odpedza¢ w ciepte,
letnie dni, naszg uwage zwracaja olbrzymie oczy, ktore pokrywaja wicksza cze$¢ muszej glowy. Sa to tzw.
oczy ztozone, sktadajace si¢ z duzej liczby malenkich oczek, tzw. ommatidioéw. W oku ztozonym muchy do-
mowej (tac. Musca domestica) jest ich ponad 4 tysigce. Czy zastanawiali$cie si¢ kiedy$ nad tym, jak dziataja
tego typu oczy? Czy mucha widzi lepiej niz cztowiek? Majac tak duze oczy owad ten nawet w bezruchu obser-
wuje duzy fragment otoczenia, okazuje si¢ jednak, ze widzi mniej wyraznie niz cztowiek. Oko muchy tworzy
obraz mozaikowy, ktory jest mniej szczegdétowy niz ten tworzony przez nasze oko. Z kolei oko ztozone muchy
fatwo wykrywa ruch obiektow i znacznie szybciej niz nasze oko reaguje na bodzce wzrokowe. Oprocz tego
podobnie jak nasze oko widzi barwy i jest zdolne do adaptacji do roznych warunkow o$wietlenia.

Abstract

When we look at a fly, the insufferable insect that keeps buzzing around during worm sunny days, our
attention is caught by large eyes that cover the significant portion of the fly’s head. These are the so called
compound eyes, that consist of many small eyes, named ommatidia. The compound eye of the house fly (lac.
Musca domestica) contains more than 4 thousand ommatidia. Have you ever wondered how such eyes oper-
ate? Whether the fly can see better than we can? Being equipped with such large eyes, the fly can watch a large
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part of its surrounding even when not moving. It cannot, however, see as clearly as a human. It’s eyes form
a mosaic image, which is not as detailed as the image produced by our eyes. On the other hand, the compound
eye is highly sensitive to movement of distant objects and it can react to visual stimuli much faster than our
eye. Apart from that, it can see colors and can adjust to changes in light intensity just like our eye.

Gdy patrzymy na muche, uprzykrzonego owada,
ktorego tak czesto musimy od siebie odpedzaé w cie-
pte, letnie dni, naszg uwagg zwracajg olbrzymie oczy,
ktore pokrywaja wicksza cze$¢ muszej glowy. Sg to
tzw. oczy zlozone (fasetkowe, mozaikowe), sktada-
jace sie z duzej liczby malenkich oczek. W oku zto-
zonym muchy domowej (tac. Musca domestica) jest
ich ponad 4 tysiace (Ryc. 1A). Podobng budowe majg
takze oczy innych owadow, przy czym mogg one za-
wiera¢ wigksza lub mniejsza liczbe oczek, przecietnie
od 3 do 9 tysiecy. Oczy rybikoéw (rzad: Szczeciogon-
ki, tac. Thysanura), owaddéw bezskrzydtych, sktadajg
si¢ tylko z kilku oczek, gdyz owady te stosunkowo
stabo wykorzystuja narzad zmystu wzroku zyjac
w glebie, pod lis¢mi lub kamieniami. Z kolei liczba po-
jedynczych oczek w olbrzymim oku wazek (Ryc. 1B),
szybko latajacych owadow drapieznych (rzad Waz-
ki, tac. Odonata), moze dochodzi¢ az do 30 tysigcy.
Oko ztozone matej muszki, powszechnie wszystkim

Ryc. 1. Oczy ztozone (strzatka) muchy domowej (A), wazki (B, fot. Ar-
tur Czekaj) i muszki owocowej (C, fot. Olga Woznicka). Ogromne oczy
wazek zajmuja prawie cala gorna i boczna powierzchni¢ glowy. Na mi-
krofotografii z mikroskopu elektronowego skaningowego (C) wyraznie
wida¢ malenkie oczka, z ktorych skladaja si¢ oczy ztozone wywilzny
karlowatej, potocznie nazywanej muszka owocowa (tac. Drosophila me-
lanogaster). ag - aparat ggbowy, cz - czulek.

znanej pod potoczng nazwg ,,muszka owocowa”
(Ryc. 1C), zbudowane jest wprawdzie z mniejszej niz
oko muchy domowej, lecz nadal imponujacej liczby
oczek — w jednym oku zlozonym tego malenkiego
owada jest ich okoto 800!

O tym, ze oczy owadow zbudowane sg z malen-
kich oczek dowiedzielismy si¢ w XVII wieku, gdy
skonstruowano pierwsze mikroskopy, a Robert Hook,
jeden z pionieréw mikroskopii, po raz pierwszy poka-
zat je na rysunku (Ryc. 2) w swoim dziele Microgra-
phia (1665). Kilkaset lat pdzniej oczy zlozone wcigz
budzg nasze zainteresowanie, cho¢ znamy juz podsta-
wowe aspekty ich dziatania.

Ryc. 2. Glowa muchy na rysunku Roberta Hooka w jego dziele Micro-
graphia (1665). Hook z duza starannoscia narysowal pojedyncze oczka
wchodzace w sktad duzych oczu ztozonych (zmienione za http://en.wiki-
pedia.org/wiki/Micrographia).

Czy wy takze zastanawiali$cie si¢ nad tym, jak
dziatajg oczy ztozone? Jak widzi mucha domowa lub
jej mniejsza kuzynka, muszka owocowa? Czy fakt
posiadania oczu tak duzych w stosunku do reszty cia-
fa powoduje, ze owad ten widzi lepiej niz cztowiek?
Czy to dlatego z taka atwoscia unika naszej dtoni?
Aby moc odpowiedzie¢ na te pytania, warto najpierw
pozna¢ budowe oka ztozonego. Pozwoli to zrozumie¢
jego wady 1 zalety.
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Budowa oka zlozonego muchy

Malenkie oczka, ktore budujg siatkdwke (retinu-
lg) oczu zlozonych much, a takze innych owadow,
to tzw. ommatidia (8). Kazde ommatidium sktada si¢
z czgsci optycznej, skupiajacej $wiatto, czyli sta-
nowigcej aparat dioptryczny oka oraz czesci reje-
strujacej $wiatlo, czyli fotoreceptorowej (Ryc. 3).
Przezroczyste struktury aparatu dioptrycznego, czyli
warstwa oskorka nazywana rogdwka oraz lezacy pod
nig stozek krystaliczny, znajduja si¢ w gornej czgsci
rurkowatego ommatidium (Ryc. 3A) i dziataja jak so-
czewka. Struktury te silnie zatamuja padajace na om-
matidium promienie $wietlne, dzieki czemu dociera-
ja one do lezacych ponizej Swiatloczutych komorek
wzrokowych, tzw. fotoreceptorow (8).

A

rabdoaner
Ri-AE
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RT

rabdamarn

Ryec. 3. A: Schemat przedstawiajacy budowe pojedynczego ommatidium
(przekrdj podiuzny) muszki owocowej, Drosophila melanogaster. Swia-
tloczuly rdzen ommatidium stanowig rabdomery o$miu fotoreceptorow
(R1-R8). Rabdomery R1-R6 sa grubsze i dtuzsze niz rabdomery lezacego
w $rodku ommatidium fotoreceptora 6smego (R8) i potozonego ponad
nim fotoreceptora siddmego (R7). Silnie wydtuzone ciata komorkowe
fotoreceptorow (ck) buduja siatkowke oka ztozonego, natomiast aksony
tych komorek wnikaja do lezacego pod siatkowka pierwszego neuropilu
wzrokowego. j - jadra komorkowe; (zmienione za The development of
Drosophila melanogaster, Wolff' & Ready, Cold Spring Harbor Labora-
tory Press, 1993). B: Przekrdj porzeczny przez pojedyncze ommatidium
(mikrofotografia z mikroskopu elektronowego transmisyjnego, TEM).
Wewnatrz ommatidium wida¢ tylko siedem rabdomeréw (rb), gdyz rab-
domer R8 lezy pod rabdomerem R7. Blony komorkowe mikrokosmkow
sa szczegblnie dobrze widoczne w jednym z rabdomerow (strzatka).
rb - rabdomer, ck - cialo komdrkowe fotoreceptora. Skala: 2 um. C: Mi-
krofotografia z TEM pokazujaca fragment rabdomera (na schemacie A,
w okienku) w przekroju podtuznym. Strzatka wskazuje na jedyna z bton
komorkowych budujacych rabdomer. rb - rabdomer, ck - ciato komorko-
we fotoreceptora. Skala: 500 nm.

W kazdym z ommatididow oka muchy wystepuje
osiem komorek fotoreceptorowych. Ich wydtuzone
ciata komorkowe posiadaja Swiattoczute sztyfciki
nazywane rabdomerami (Ryc. 3). W ommatidiach
much kazdy z fotoreceptoréw posiada osobny rabdo-
mer (Ryc. 3B), ale u wickszosci owadow rabdomery
poszczegblnych fotoreceptorow zlewaja si¢ ze soba
tworzac w srodku ommatidium jeden wspolny precik
wzrokowy, tzw. rabdom (2). Rabdomery sa zbudowa-
ne z tzw. mikrokosmkoéw, czyli gesto upakowanych,
palczastych wypustek bton komérkowych (Rye. 3C).
To na powierzchni blon komoérkowych mikrokosm-
kéw znajduja sie czasteczki barwnika wzrokowego,
zwanego rodopsyna lub czerwienig wzrokowa, ktore
pochianiajg $wiatlo (2, 5).

Oprocz komorek aparatu dioptrycznego i komorek
wzrokowych w sktad kazdego ommatidium wchodza
takze komorki pigmentowe. Lezac na obrzezach om-
matidiow komorki te otaczaja znajdujace si¢ w $rod-
ku fotoreceptory (Ryc. 3A). Dzigki licznym ziarnom
barwnika (pigmentu, ommochromu) ekranujacego,
ktore si¢ w nich znajduja, zapewniajg one poszcze-
gblnym ommatidiom izolacj¢ optyczna (efekt ekra-
nowania).

Fotorecepcja i fototransdukcja

Zdolno$¢ siatkowki oka do reagowania na bodzce
swietlne nazywana jest fotorecepcja. Podstawa tego
procesu sa zachodzace pod wplywem $wiatta zmiany
w budowie chemicznej fotopigmentow, ktore wyste-
puja w $wiattoczutych elementach komorek wzro-
kowych. Bombardujace fotopigment w komorkach
wzrokowych muchy fotony zapoczatkowuja ztozony
proces fotochemiczny prowadzacy do pobudzenia
tych komorek (2, 5).

Jak wczesniej wspomniano, w fotoreceptorach
muchy $wiatloczutym barwnikiem jest rodopsyna.
Barwnik ten jest chromoproteing. Sktada si¢ z czesci
biatkowej, ktorg jest opsyna oraz cz¢$ci chromoforo-
wej, ktorg jest retinal — pochodna witaminy A. Pod
wplywem $wiatla retinal zmienia swoja budowe mo-
lekularng. W ciagu pikosekund od momentu zaadsor-
bowania fotonu $wiatla zmienia swoja konformacje
z formy niestabilnej (cis-retinalu), ktora moze ist-
nie¢ tylko w potgczeniu z opsyna, do formy stabilnej
(trans-retinalu), zdolnej wystgpowa¢ samodzielnie.
Powoduje to przeksztalcenie rodopsyny w jej izomer,
tzw. metarodopsyng. Zmiana konformacyjna pigmen-
tu wzrokowego zapoczatkowuje w oku muchy kaska-
de ztozonych proceséw komoérkowych, ktore osta-
tecznie prowadza do otwarcia kanatéw wapniowych
i naplywu do wnetrza fotoreceptora jonow wapnia
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(Ca*). Wywotluje to depolaryzacje (w siatkowce
kregowcow — hiperpolaryzacj¢) blony komorkowe;j
fotoreceptora (2). Zachodzaca w komoérkach wzroko-
wych konwersja energii bodzca §wietlnego na impul-
sy nerwowe nazywana jest fototransdukcja. Reakcje
oka na $wiatto mozna zmierzy¢ rejestrujac impulsy
elektryczne, ktore naptywaja z komorek siatkowki.
Zapis fizjologii tego procesu nazywany jest elektro-
retinogramem (ERG).

Odbierane przez fotoreceptory informacje §wietlne
i wzrokowe przesytane sg dalej, do lezacych pod siat-
kowka ptatow wzrokowych mozgu (Ryc. 4), gdzie sa
one wzmacniane, filtrowane i przekazywane do wyz-
szych o$rodkéw nerwowych (2, 3).

Ryc. 4. A: Przekroj poprzeczny przez oko i ptat wzrokowy Drosophila
melanogaster. R - zbudowana z ommatidiow siatkowka oka ztozonego
(gwiazdkami zaznaczono miejsca, w ktorych wida¢ rogowke przykry-
wajaca pojedyncze ommatidium — tzw. fasetke), L - pierwszy neuropil
wzrokowy - lamina, M - drugi neuropil wzrokowy - medulla, Lo i Lp -
plytka lobula (Lo) i ptytka lobularna (Lp), ktore budujg trzeci neuropil
wzrokowy, tj. neuropil lobula. Skala: 100 pm. B: Fragment neuropilu
lamina w przekroju poprzecznym (mikrofotografia z TEM). Neuropil
ten zbudowany jest z tzw. kartuszy (linig przerywana obramowano po-
jedynczy kartusz). Skala: 5 um. C: Kartusz w przekroju poprzecznym
(mikrofotografia z TEM). Zakonczenia nerwowe fotoreceptorow (R1-R6)
otaczaja lezace w Srodkowej czgsci kartusza aksony interneuronow (I-1
i1-2), ktére odbierajg informacje od fotoreceptoréw. Kartusze oddzielone
s od siebie komorkami glejowymi (gl), ktore leza na obwodzie kazdego
kartusza. Skala: 1 um.

Fotoreceptory przekazujg zebrane przez siebie in-
formacje do neurondw wstawkowych (interneuronow)
w pierwszym neuropilu wzrokowym, tj. neuropilu

lamina, ktory lezy bezposrednio pod siatkowka oka
ztozonego (Ryc. 4). Neuropil ten, podobnie jak leza-
ca nad nim siatkéwka, ma regularng budowe. Sktada
si¢ z szeregu jednostek synaptycznych zwanych kar-
tuszami (Ryc. 4B). Gléwnymi elementami kazdego
kartusza sg zakonczenia nerwowe szesciu fotorecep-
torow (R1-R6) i aksony wspomnianych wcze$niej
interneuronoéw (Ryc. 4C), ktore odbieraja informacje
od fotoreceptorow.

Jaki obraz tworzy oko zlozone?

Majac w pamigci podstawowe informacje na temat
budowy narzadu wzroku muchy zastanowmy si¢ nad
tym, jaki obraz moze on tworzy¢. Z pewnoscia roz-
wazal to Holender Antoni van Leeuwenhoek (1632—
1723), jeden z pionieréw mikroskopii, ktory ogladat
uktad optyczny oka zlozonego przez skonstruowany
przez siebie, bardzo prosty mikroskop $wietlny (2).
Leeuwenhoek, ktory zbudowat wiele prostych mikro-
skopow 1 przeprowadzit ogromng liczbe obserwacji
mikroskopowych, tym razem umiescit obiekt swoich
obserwacji nieco dalej od soczewki mikroskopu. Gdy
ogladal rogéwke oka ztozonego w §wietle §wiecy za-
uwazyl, ze przysuwajac Swiece w gore i w dot wi-
dzi setki matych, odwroconych obrazow plonacego
ptomienia §wiecy, ktore takze si¢ przesuwaja. Obser-
wacje te, a takze obserwacje innych badaczy, ktorzy
w podobny sposob ogladali oczy ztozone, spowo-
dowaly, ze jeszcze w latach szes$¢dziesigtych dwu-
dziestego wieku btedne sadzono, iz owady widza nie
jeden, lecz wiele obrazow ogladanego przedmiotu.
Dzi$ wiemy, ze tak nie jest. Pomimo tego, ze patrza
na $wiat setkami czy tysigcami matych oczek, mucha
1 inne owady widzg tylko jeden obraz.

Oko zlozone tworzy obraz, ktéry jest obrazem
mozaikowym

Oko zlozone muchy, a tym bardziej wazki, buduje
tak duza liczba malenkich oczek, ze owady te maja
oczy niemal dostownie ,,dookota glowy” (Ryc. 1).
Maja wigc niezwykle szerokie pole widzenia. Nawet
gdy nie ruszaja glowa, widzg niemal wszystko wokot
siebie — oczywiscie za wyjatkiem tego, co zaslania
im ich wiasne ciato. Kazde z ommatidiéw ich olbrzy-
mich oczu widzi jednak tylko fragment pola widze-
nia — tylko to, co znajduje si¢ bezposrednio przed
nim. Patrzaca na §wiat setkami fasetek mucha widzi
wigc nie obraz wielokrotny, lecz obraz sktadajacy si¢
zmalych fragmentow, tzw. obraz mozaikowy (Ryc. 5).
Jest on skladany przez mozg owada z obrazow
czastkowych, pochodzacych z ré6znych ommatidiow.
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Im wigcej ommatidiéw jest zaangazowanych w two-
rzenie tego obrazu, tym wigksza liczba punktow
(pikseli) go buduje, co daje efekt wigkszej rozdziel-
czosci (Ryc. 6).

NIE TAK

Ryc. 5. Tworzony przez oko ztozone obraz nie jest obrazem wielokrot-
nym, jak na panelu lewym, lecz jest mozaika sktadajaca si¢ z wielu frag-
mentéw — panel prawy. Ze wzglgdu na wystgpowanie granic pomi¢dzy
poszczegélnymi ommatidiami, patrzenie za pomoca oczu zlozonych
bywa porownywane do patrzenia przez narzucong na oczy siatke (zmie-
nione za Larry Keeley, Insect Vision: Ommatidium structure and function,
Physion Viva Educational Animations). Panele dolne: przyktad obrazu
mozaikowego (A) uzyskanego komputerowo, w programie graficznym
Adobe Photoshop, z zamieszczonego obok zdjecia (B).

Oko zlozone tworzy obraz mniej szczegélowy niz
ten, ktory tworzy nasze oko

Najistotniejszymi cechami oka sg czulo$¢ na $wia-
tto 1 zdolno$¢ rozdzielcza (10), czyli precyzja umoz-
liwiajaca obserwacje detali (definiowana jako naj-
mniejsza odlegtos¢ miedzy dwoma punktami, przy
ktorej sa one nadal widoczne jako odrgbne punkty).
Niestety oko nie moze wykazywaé jednoczesnie
maksymalnej zdolno$ci rozdzielczej i maksymalnej
wrazliwos$ci na $wiatlo (8, 10). Zwigkszenie jednego
z tych parametrow jest zawsze osiggane kosztem dru-
giego. Ewolucja rozwigzala ten problem prowadzac
do powstania siatkowki o zrdéznicowanej budowie.
W pewnej czgsci jest ona wyspecjalizowana do wi-
dzenia z duzg rozdzielczos$cia (do ostrego widzenia),
podczas gdy w czgsci pozostatej wykazuje wigksza
czuloé¢ na swiatto (8, 10).

W siatkdbwce naszego oka miejscem najostrzej-
szego widzenia jest tzw. plamka zotta (fovea), zlo-
kalizowana w $rodku osi optycznej oka (Ryc. 7A).
Duza rozdzielczos¢ w plamce zo6ttej wynika z silnego

upakowania komorek receptorowych. W $rodku
plamki zo6ttej na powierzchni 1 mm? znajduje si¢ oko-
o 160 tysigcy fotoreceptorow, z ktorych kazdy two-
rzy jeden piksel obrazu.

Ryc. 6. Obraz widziany oczami ztozonymi z wigkszych ommatidiow, np.
oczami muchy (A, B) i z mniejszych ommatidiéw, np. wazki (B, C).

Gléwnym anatomicznym, czyli wynikajgcym z bu-
dowy siatkowki, czynnikiem determinujacym zdol-
no$¢ rozdzielczg naszego oka jest odlegltos¢ katowa
pomiedzy sasiadujacymi fotoreceptorami (Ryc. 7A)
(7, 8, 10). Zdolno$¢ rozdzielcza oka polepsza si¢
wraz ze zmniejszaniem si¢ odleglosci katowej mige-
dzy receptorami. Ma to miejsce wiasnie w plamce
zo6ltej (Ryc. 7B). Odleglos¢ katowa miedzy recepto-
rami w tym miejscu siatkowki jest najmniejsza, gdyz
wystepuje tam najwicksze zaggszczenie fotorecep-
torow. Im wigksza liczba komoérek receptorowych
reaguje pobudzeniem na obecno$¢ w polu widzenia
danego obiektu, tym wyrazniej obiekt ten jest widziany.
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Kazda z komorek wzrokowych ,,probkuje” wowczas
mniejszy jego fragment. W obwodowej czgsdci siat-
kowki zdolnos$¢ rozdzielcza oka jest juz mniejsza,
bo zwigksza si¢ odlegtos¢ katowa pomiedzy komor-
kami (8). Gdy obraz pada na siatkdbwke w miejscu
najostrzejszego widzenia (fovea), cztowiek o typowej
ostrosci wzroku, czyli o tzw. oku miarowym, rozroz-
nia z odleglosci 10 metrow dwa jasne punkty oddalo-
ne od siebie 0 2-3 mm.

ake mucky

Ryc. 7. A: Katowej odlegtosci miedzy fotoreceptorami (gwiazdka) deter-
minujacej anatomiczng rozdzielczos¢ oka cztowieka (i innych krggow-
cOw) odpowiada w oku ztozonym muchy odlegtos¢ katowa pomig¢dzy
ommatidiami (gwiazdka). Jezeli S oznacza odleglos¢ migdzy $rodkami
fotoreceptorow, f - dlugos¢ ogniskowej soczewki, D - $rednice faset-
ki a r - promien krzywizny, to S/f stanowi kat miedzy fotoreceptorami
w oku czlowieka, natomiast D/r - kat migdzyommatidialny w oku zto-
zonym. (Zmienione za: Animal Eyes, Land & Nilsson, Oxford Univer-
sity Press,2002). B: Obszar najostrzejszego widzenia (fovea), czyli ob-
szar o najwigkszej zdolnosci rozdzielczej (gwiazdka) w oku cztowieka
i w grupie ommatidiow oka ztozonego. W oku cztowieka, na skutek silne-
go upakowania receptorow w plamce zottej (gwiazdka), ktora lezy na osi
optycznej oka, odlegtos¢ katowa pomigdzy fotoreceptorami jest znacznie
mniejsza niz w innych miejscach siatkowki, na co wskazuja wystepujace
blisko siebie promienie. W siatkéwce owada miejsce najostrzejszego wi-
dzenia (fovea) znajduje si¢ tam, gdzie odlegto$¢ pomiedzy osiami optycz-
nymi sasiadujacych ommatidiow, czyli kat pomi¢dzy ommatidiami, jest
najmniejszy (gwiazka). Czerwona linia oznacza fragment pola widzenia,
ktory jest widoczny z najwigksza rozdzielczoscia. (Zmienione za: Nerve
cells and animal behaviour; Resolution and the fovea in visual predators,
David Young, Cambridge University Press, 1990).

Oko ztozone muchy nie moze doréwnaé rozdziel-
czoscig oku ludzkiemu. Odlegtosci katowej migdzy
fotoreceptorami, ktéra determinuje rozdzielczo$¢
w oku kregowca, odpowiada w oku ztozonym odle-
glos¢ katowa pomigdzy ommatidiami, czyli tzw. kat
migdzyommatidialny (8, 10). Duza rozdzielczo$¢
wymaga matych katéw migdzyommatidialnych. Im
s3 one mniejsze, tym wigcej ommatidiow tworzy ob-
raz danego fragmentu pola widzenia. Duza czulos¢
oka na $wiatto przeciwnie — wymaga duzych katéw
migdzyommatidialnych (7, 10). I tu takze ewolu-
cja rozwigzata problem ,,projektujac” oko tak, ze sa
w nim regiony wyspecjalizowane w kierunku badz du-
zej rozdzielczosci — ekwiwalent plamki zottej (fovea)
w oku kregowcdw, badz czulosci (Ryc. 7B) (8, 10).

Poréwnujac zdolno$¢ rozdzielcza oka owada
z okiem cztowieka obserwujemy, ze w oku owada jest
ona okoto 100 razy gorsza w miejscu najostrzejszego
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widzenia (fovea) i1 okoto 10 razy gorsza w czg¢sci ob-
wodowej siatkowki (10). Co ciekawe, rozdzielczosé¢
ta nie bylaby lepsza nawet, gdyby oko sktadato si¢
z jeszcze mniejszych ommatidiow, cho¢ skutkowato-
by to zmniejszeniem katow migdzyommatidialnych.
Wpadajac do ommatidium $wiatlo ulega bowiem
rozproszeniu na skutek dyfrakcji (ugigciu fali) na
krawedziach struktur optycznych oka, co powoduje,
Ze jeszcze mniejsze soczewki, a w takie musiatyby
by¢ wyposazone mniejsze ommatidia, nie mogg juz
skupi¢ swiatta w wystarczajaco male punkty (8, 10).
Dodatkowo w oku ztozonym ogniskowa rogoéwki
ilezacego pod nig stozka krystalicznego nie moze si¢
zmienia¢ jak w naszym oku na skutek akomodacji
(nastawnosci) soczewki oka, dlatego muchy i inne
owady sa najprawdopodobniej krotkowzroczne i od-
legte obiekty widzg jako rozmazane.

A zatem mucha, ktéra nawet w bezruchu moze ob-
serwowacé swoimi ogromnymi oczami bardzo duzy
fragment otoczenia, widzi je o wiele mniej wyraznie
niz czlowiek. Nasuwa si¢ wniosek, ze ostro$¢ widze-
nia nie jest dla much, a takze innych owadow, cecha
kluczowa.

Oko zlozone rejestruje zmiany w nateZeniu Swia-
tla i jest zdolne do adaptacji do zmiennych warun-
kow oswietlenia

Muchy dostrzegaja zachodzace w ciggu doby
zmiany w nate¢zeniu $wiatta. Potrafig odrozni¢ dzien
od nocy, a takze zauwazy¢ padajacy na nie cien, np.
cien zblizajacego si¢ drapieznika. Oko zlozone mu-
chy, podobnie jak oko osy, pszczoty, wielu gatunkow
zukow, wazek, jetek czy motyli dziennych, a wigc
owadow aktywnych w ciggu dnia, jest przystosowane
pod wzgledem budowy do pracy w jasnym Swietle
1 nazywane jest okiem apozycyjnym (fotopowym,
ang. apposition/photopic eye). Z kolei oko owadow,
ktore sg aktywne w bardzo stabym $wietle, np. ciem, ma
nieco inng budowe i1 nazywane jest okiem superpozy-
cyjnym (skotopowym, ang. superposition/scotopic eye).
Oczy apozycyjne i superpozycyjne to dwa podstawo-
we typy oczu zlozonych, ktore najlepiej sprawdzaja si¢
w odmiennych warunkach oswietlenia (2, 8).

W przypadku oczu apozycyjnych rabdomery foto-
receptorow sa cienkie i dlugie — siggaja az do lezace-
go w gornej czesci ommatidium stozka krystaliczne-
g0 1 s3 pobudzane wylacznie przez §wiatlo wpadajace
do ommatidium przez jego wilasny aparat dioptryczny
(Ryc. 8). Dzieje sig tak, poniewaz komorki pigmentowe,
ktore otaczajg poszczegdlne ommatidia, zapewniaja
petng izolacje optyczng i promienie $wietlne nie prze-
nikajg z jednego ommatidium do drugiego (Ryc. 8B).
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Kazde z ommatidiow dziala wigc niezaleznie od om-
matidiow sgsiednich (8).

Ryc. 8. Dziatanie ommatidium oka apozycyjnego. A: Swiatto wpadajace
do ommatidium przez rogdéwke (r) i stozek krystaliczny (sk) dociera do
$wiattoczutych elementéw fotoreceptoréw, czyli rabdomeroéw. Rozprze-
strzenianie si¢ §wiatta poza ommatidium ograniczaja otaczajace go ko-
morki pigmentowe (kp). (zmienione za Larry Keeley, Insect Vision: Om-
matidium structure and function, Physio Viva Educational Animations).
B: Na zdj¢ciu z mikroskopu $wietlnego przedstawiajacego fragment siat-
kowki muszki owocowej (w przekroju poprzecznym) widoczne sg liczne
ziarna pigmentu ekranujacego, ktore wystepuja w komorkach pigmento-
wych (kp). Wewnatrz ommatidiow wida¢ rabdomery (rb). Skala: 5 pm.

Oczy superpozycyjne maja z kolei krotkie rabdo-
mery, ktore nie dochodzg do stozka krystalicznego
(Ryc. 9). W ciagu dnia, w pelnym $wietle ommati-

Ryc. 9. Dziatanie ommatidium oka superpozycyjnego. W ciagu dnia,
w pelnym $wietle (A, A’) $wiatto wpadajace do ommatidium przez ro-
gowke (r) i1 stozek krystaliczny (sk) dociera do krotkich rabdomerow
przez swego rodzaju $wiattowod (ang. crystalline tract) (gwiazdka).
Promienie, ktore wpadaja do ommatidium pod katem (zotte strzatki) sa
absorbowane przez komorki pigmentowe (kp). W ciagu nocy (B, B’),
w stabym $wietle, pigment ekranujacy przemieszcza si¢ w gorna czgsé
komorek pigmentowych (kp), przez co promienie $wietlne wpadajace do
ommatidium pod katem (zolte strzatki) nie sa juz przez komoérki pigmen-
towe absorbowane. Promienie te przechodza poza ommatidium (B) i do-
cieraja do rabdomeréw ommatidiow sasiednich (B’) (zmienione za Larry
Keeley, Insect Vision: Ommatidium structure and function, Physio Viva
Educational Animations).

dium takie dziata podobnie jak ommatidium apozy-
cyjne, jednak w warunkach stabego swiatta (np. $wia-
tla ksigzycowego) pigment ekranujacy przemieszcza
si¢ w gorng cze$¢ komorek pigmentowych i izolacja
optyczna fasetek nie jest juz catkowita. Cz¢$¢ padaja-
cych na dang fasetke promieni $wietlnych przedosta-
je sie takze do fasetek sagsiednich. A zatem w stabym
swietle sasiadujace ze sobg ommatidia wspotdziata-
ja w tworzeniu obrazu — moze to by¢ grupa nawet
30 ommatidiow. Wptywa to pozytywnie na jasno$¢
tworzonego obrazu, ale niestety negatywnie na jego
ostros¢. W poréwnaniu z okiem apozycyjnym, oko
superpozycyjne wykazuje wicksza czuto$¢ na stabe
$wiatlo 1 tworzy jasniejszy, lecz mniej wyrazny ob-
raz. Ten typ superpozycji to superpozycja optyczna
— sygnat $wietlny z wielu ommatidiow naktada sig,
jest wiec ,,wzmacniany” dzigki odpowiedniej optyce
oka (8).

W oku apozycyjnym much zachodzi jeszcze inny
typ superpozycji — jest to superpozycja neuronalna
(1, 2, 8), w ktorej ,,wzmacniany” jest sygnal nerwo-
wy (elektryczny). Istota tego typu superpozycji jest
fakt, ze swiattoczute elementy poszczegolnych foto-
receptorow nie zlewaja si¢ ze soba w jeden rabdom,
lecz wystepuja w postaci oddzielonych rabdomerow
(Ryc. 3B,10). Oprocz tego zakonczenia aksonalne
fotoreceptoréw w pierwszym neuropilu wzrokowym
(neuropilu lamina) sa w toku rozwoju precyzyjnie
kierowane do odpowiednich modulow optycznych,
nazywanych kartuszami (Ryc. 3B,10).

Zakonczenia fotoreceptorow tego samego ommati-
dium nie wchodza w sktad tego samego kartusza, lecz
sa rozdzielane do roznych kartuszy. W jednym kar-
tuszu optycznym znajduja si¢ natomiast zakonczenia
fotoreceptorow z sasiadujgcych ommatidiow, ktore
»patrza” pod tym samym katem, a wigc obserwuja
ten sam wycinek pola widzenia (Ryc. 10). Kierowa-
nie informacji §wietlnych i wzrokowych dotyczacych
tego samego fragmentu pola widzenia do tego same-
go kartusza optycznego umozliwia superpozycje sy-
gnatow nerwowych i wplywa pozytywnie na jasno$¢
tworzonego przez oko obrazu bez pogarszania jego
ostrosci.

Nalezy pamigtac¢, ze pomimo budowy, ktora klasy-
fikuje oko ztozone jako typ apozycyjny lub superpo-
zycyjny, kazde z nich moze si¢ czesciowo zmieniaé
w wyniku adaptacji do zmiennych warunkéw o§wie-
tlenia, np. dnia i nocy (8). I tak w oku apozycyjnym
owadow dziennych, w czasie nocy, pigment ekranu-
jacy wedruje do gory i odstania rabdom na dziatanie
$wiatla, ktore dochodzi z sgsiednich ommatidiow — oko
to wykazuje wowczas cechy oka superpozycyjnego.
Z kolei w oku superpozycyjnym, w warunkach
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silnego $wiatta pigment ekranujacy oka jest roz-
mieszczany rownomiernie wzdtuz ommatidium i izo-
luje go od ommatidiow sasiednich — oko dziata wow-
czas podobnie jak oko apozycyjnie. Obydwa typy
oczu ztozonych sg wigc zdolne do adaptacji, przy
czym oczy superpozycyjne maja wigkszy zakres czu-
osci — w ciemnosci stajg si¢ okoto 1000 razy czulsze
na $wiatlo w porownaniu do oczu apozycyjnych.

(A) Oko krggowca

e
oko  aksony Mo
(B)Oko apozycyjne /

Wysoka
Rozdrielczodé

4 LT 1%

A ..
—=i

Oko optycznej

(©) superpozycji

Wysoka
Crulosé

Oko neuronalnej

(D) superpozycii

Wysoka
Rozdzielczodé

Wysoka
Czulogé

Ryc. 10. Schemat przedstawiajacy zasadg¢ dziatania roznych typow
oczu ztozonych w poréwnaniu do wyposazonego w jedna soczewke
i przypominajacego aparat fotograficzny oka kregowcoéw. Drogi wiazki
$wiatla zostaly oznaczone za pomoca przerywanych czerwonych linii,
$wiattoczute elementy oka krggowcow (fotoreceptory siatkowki) i oczu
ztozonych (rabdomery) oznaczono na niebiesko, a potaczenia aksonalne
pomiedzy okiem i mézgiem pokazuja ciagle czerwone linie. A: Na siat-
kowce oka krggowcodw powstaje obraz odwrdcony, ktory jest nastepnie
przesytany do mézgu nerwem wzrokowym. B: Oczy apozycyjne sa zop-
tymalizowane do widzenia z wyzsza rozdzielczo$cig dzigki nieznaczne-
mu tylko naktadaniu si¢ pol optycznych sasiadujacych ommatidiow, co
wynika z tego, ze ich soczewki i rabdomy sa odpowiednio mate. Kazdy
z rabdomoéw ommatidium wnosi do catkowitego obrazu tylko jeden pik-
sel, a rozdzielczo$¢ obrazu nie jest juz dalej zwigkszana. C: W oczach
optycznej superpozycji do poszczegdlnych rabdoméw dochodza bodzee
swietlne z kilku ommatidiow. Optyczne naktadanie si¢ tych sygnatow
przyczynia si¢ do zwigkszenia czutosci oka na $wiatlo kosztem rozdziel-
czosci. D: Wystepujace u much oko neuronalnej superpozycji ma wigksza
czuto$¢ zachowujac jednoczesnie wyzsza, charakterystyczng dla oczu
apozycyjnych, rozdzielczos¢. Jest to mozliwe dzigki rozdzieleniu $wia-
tloczutych elementow ommatidium — zamiast pojedynczego rabdomu,
kazdy z fotoreceptorow ommatidium posiada osobny rabdomer (strzat-
ka 1) oraz dzigki precyzyjnemu unerwieniu (strzatka 2) lezacego ponizej
neuropilu (zmienione za: The Evolution and Development of Neural Su-
perposition, Egemen i inni, 2014, J. Neurogenetics, 28(3—4): 216-232).

Oczy ludzkie takze wykazuja zdolno$¢ do ada-
ptacji, o czym mozemy si¢ przekona¢ po zgaszeniu
$wiatta lub po przejéciu z pomieszczenia jasnego do
ciemnego. W takich sytuacjach poczatkowo nic nie
widzimy i1 dopiero po kilku chwilach zaczynamy
dostrzega¢ ksztatty. Zawdzigczamy to zdolnosci na-
szych oczu do adaptacji do nowych warunkoéw oswie-
tlenia. Wynikajace z niedoboru witaminy A zaburze-
nie tego procesu nazywane jest ,,kurza slepota”.

Oko zlozone jest wrazliwe na ruch

Oko ztozone wykazuje duza czuto$¢ na ruch (2, 7).
Cecha ta jest rownie wazna dla gatunkéow drapiez-
nych, takich jak wazki, ktorym umozliwia zauwa-
zenie ofiary, jak i dla gatunkéw bedacych ofiarami,
takich jak muchy, ktéorym z kolei umozliwia dostrze-
zenie potencjalnego napastnika. Ruch w polu widze-
nia pojedynczego ommatidium jest stabo widoczny,
natomiast ruch przecinajacy pole widzenia wielu
ommatidiow (pobudzajacy kolejne ommatidia) jest
silnym bodzcem wzrokowym 1 jest szybko przez
owada dostrzegany (Ryc. 11). Kolejno$¢ pobudzenia
poszczegblnych ommatidiow przez poruszajacy si¢
obiekt odzwierciedla kierunek jego ruchu.

Oko zlozone dziala w ,,trybie szybkim”

Oprocz tego, ze sa niezwykle wrazliwe na ruch,
oczy much (co najmniej kilku gatunkow) reaguja
na bodzce wzrokowe ponad 4 razy szybciej niz na-
sze oko. W porownaniu z ludzkim, uktad wzrokowy
muchy dziata w trybie szybkim (2, 5, 7), umozli-
wiajagcym szybsze odswiezanie obrazu. W zwigzku
z tym muchy widzg znacznie wigcej obrazéw w cia-
gu jednej sekundy niz cztowiek. Ruch w swoim oto-
czeniu, np. ruch zblizajacej si¢ ludzkiej dtoni, owad
ten widzi wigc jak w zwolnionym tempie — podobnie
jak my ogladamy niektore sceny w filmie ,,Matrix”.
Nic dziwnego, ze w konfrontacji z ludzka dtonig mu-
cha ma ,,duzo” czasu na ucieczke. Oczywiscie nie
wszystkie owady wykazuja az taka ,,szybko$¢” wi-
dzenia. Te, ktore wolno lataja, np. patyczaki, widza
znacznie ,,wolniej”.

Nalezy takze zwrdci¢ uwage na imponujacy po-
tencjal owadzich mézgow: posiadanie oczu, ktore
przesylaja do mozgu informacje aktualizujgce obraz
otoczenia o wiele cze$ciej niz oczy cztowieka nie
mialoby sensu, gdyby mozg muchy nie potrafit tych
informacji odpowiednio szybko przetwarzac. System
oko—mozg dziata u muchy bardzo szybko. To dzigki
temu szybko$¢ odruchoéw tego owada moze by¢ tak
duza, ze podczas lotu z latwo$cia unika on kolizji
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z réznymi elementami otoczenia. Dysponuje takze
przewaga w konfrontacji z wigkszymi drapieznikami,
u ktorych system oko—mozg dziata wolniej (wykaza-
no, ze mate zwierzeta generalnie widzg ,,szybciej” niz
zwierzeta duze). Wiedzac to, nie powinnismy si¢ dzi-
wié, ze cztowiekowi trudno jest zaskoczy¢ irytujaca
go muche. Moze nie jest ona ,,intelektualistka”, ale
z pewnoscia szybko potrafi reagowaé na zagrozenie.

Ryc. 11. Czuto$¢ naruch oka ztozonego, zbudowanego z wigkszych (panele
gorne) i mniejszych (panele dolne) ommatidiow. Panele gorne: ruch obiek-
tu (biata kropka) przemieszczajacego si¢ w polu widzenia tylko jednego
ommatidium (a) jest stabym bodzcem wzrokowym w poréwnaniu do ruchu
obiektu przecinajacego pole widzenia kilku ommatidiow (b). Panele dolne:
W oku wazki, ktore jest zbudowane ze znacznie mniejszych ommatidiow,
obydwa pokazane wyzej typy ruchu, a i b (oznaczone na panelach dol-
nych jako a’ib”), stanowig silny bodziec wzrokowy, gdyz obydwa pobu-
dzaja kilka ommatidiéw. Oko ztozone wazki charakteryzuje si¢ wigksza
czutoscig na ruch (zmienione za: Larry Keeley, Insect Vision: Ommati-
dium structure and function, Physio Viva Educational Animations).

Oko zlozone widzi barwy

Chociaz nie w takim stopniu jak cztowiek, mucha
widzi barwy, czyli rozréznia bodzce §wietlne na pod-
stawie dtugosci ich fal, co wywoluje w mozgu wraze-
nia wzrokowe okreslane jako barwa. Jest to mozliwe
dzigki temu, ze w jednym ommatidium znajdujg si¢
fotoreceptory dysponujace réznymi typami rodopsy-
ny, ktorych maksima absorpcji przypadajg na rézne
dtugosci fal swiatta (6, 9). W oku muchy sze$¢ spo-
srod o$miu fotoreceptoréw kazdego ommatidium
(R1-R6) odpowiada precikom w siatkdwce naszego
oka, tj. tym fotoreceptorom, ktore reagujg na zmiany
natezenia $wiatla szerokiego spektrum i warunkujg
widzenie skotopowe. Dwa pozostale fotoreceptory,
R7 i1 R8, porownywane sa do czopkow, czyli fotore-
ceptorow w siatkowce krggowcow umozliwiajacych

widzenie barw 1 odpowiadajacych za widzenie fotopo-
we. R7 jest wrazliwy na $wiatlo ultrafioletowe (UV),
natomiast R8 na §wiatlo niebieskie i zielone (11).
Spektrum $wiatta widzialnego muchy (a takze
1 innych owaddéw) w poréwnaniu ze spektrum $wia-
tla widzialnego ludzi jest przesunig¢te w kierunku fal
o krotszej dlugosci (Ryc. 12). Oczy owadoéw pracuja
w zakresie od 240 nm (ultrafiolet) do 650 nm (z6tto-
pomaranczowy), natomiast ludzi w zakresie od 380
nm (niebieskofioletowy) do 780 nm (czerwony). Mu-
chy nie widzg $wiatla czerwonego, ktore my widzi-
my, natomiast widzg UV. Co ciekawe, UV, ktorego
z kolei my nie widzimy, ujawnia na kwiatach roslin
dodatkowe wzory, ktore dla owadoéw zapylajacych
kwiaty, w tym takze much, pelnig role drogowska-
zO6w. Naprowadzajg je na miejsce wystepowania
w kwiecie pytku i nektaru. O istnieniu ukrytych dla
naszego oka barw kwiatow dowiedzieliSmy si¢ do-
piero w latach piecdziesigtych dwudziestego wieku.
Okazato si¢ wtedy, ze platek kwiatu, ktory dla czto-
wieka jest bialy, dla owada takiego jak mucha czy
pszczota mieni si¢ innymi barwami (Ryc. 12).
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Ryec. 12. Spektrum $wiatta widzialnego owadow i ludzi (gérny panel) jest
nieco inne, przez co barwy kwiatow i lici sa postrzegane przez owady
inaczej niz przez ludzi (dolny panel); http://superbalanced.wordpress.co-
m/2009/12/19/a-bees-eye-view-how-insects-see-flowers/).

Oko zloZone inspiruje

Jak wynika z powyzszych rozwazan oko ztozone
nie wyewoluowato w kierunku zwickszania rozdziel-
czo$ci, czyli dostrzegania detali, jak to jest w przy-
padku oka kregowcow, lecz wykrywania ruchu (7).
Zasada dziatania oka ztozonego, tak odmiennego od
naszego, do tego stopnia zafascynowala naukowcow,
ze zaczeli oni konstruowac kamery przypominajace
ten typ oka (4), zbudowane z kilkudziesigciu mikroso-
czewek tworzacych sztuczne ,,ommatidia” (Ryc. 13).
Widoczny na rycinie 13 prototyp kamery, w sktad
ktorej wehodzi 180 soczewek, charakteryzuje si¢ sze-
rokim polem widzenia (160°) i niemal nieskonczong
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glebig ostrosci. Kamera taka dziata podobnie jak
oko apozycyjne owadow dziennych. Tworzy wpraw-
dzie tylko czarno-biate obrazy, ale za to bez efektu

Ryc. 13. Prototyp kamery przypominajacej oko ztozone (wielko$¢ kame-
ry uwidoczniono poprzez poréwnanie z unoszaca si¢ nad kamera pszczo-
Ya; fot.: University of Illinois and Beckman Institute). Kamera zbudowana
jest ze 180 elastycznych soczewek (strzalka)-malenkich ,,oczek”. Gdy
w polu widzenia kamery pojawi si¢ jaki$ obiekt, mikrosoczewki, ktore na
niego ,,patrza”, wytwarzaja maty obraz tego obiektu, a lezace pod nimi fo-

rozmycia na brzegach, gdyz kazde z budujacych ja,
sztucznych ommatidiéw dziata niezaleznie. Nieste-
ty, podobnie jak oko owada, charakteryzuje si¢ ona
stosunkowo staba rozdzielczoscig. Wynika to przede
wszystkim z malej liczby ,,ommatidiow” (180),
z ktorych kazde przekazuje tylko jeden piksel obra-
zu. Zwickszenie rozdzielczosci poprzez zwigkszenie
ich liczby powoduje jednak znaczny spadek czutosci
sztucznego oka. Dotozenie kolejnych soczewek wy-
wotuje konieczno$¢ zmniejszenia powierzchni po-
jedynczej soczewki, a to z kolei znacznie ogranicza
iloé¢ §wiatla pobieranego przez pojedyncza soczew-
ke. Pomimo tego mankamentu uwaza si¢, ze tego
typu kamery mogg znalez¢ zastosowanie nie tylko
w medycynie, jako mikroskopijne kamery przeka-
zujace obraz z wnetrza ludzkiego ciata (endoskopy),
ale tez w samochodach osobowych, jako $wiatto-
czule czujniki utatwiajace sterowanie pojazdem lub
w maszynach szpiegowskich. Czy sztuczne oko
ztozone znajdzie tak szerokie zastosowanie takze
w codziennym zyciu cztowieka pokaze niedaleka
przysztosc.

todiody generuja prad (zmienione za http://www.thehindu.com/sci-tech/
technology/camera-with-compound-eyelike-lenses/...).
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