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VRAAGSTELLING

Dit proefschfift dient beschouwd te worden als een voortzet-
ting van het onderzoek verricht door LEGEIN (1969} en neer-
gelegd in zijn proefschrift 'De postnatale ontwikkeling van
het electroretinogram bij de cavia en het konijn'. Alvorens
de ﬁraagstelling voor :-het huidige onderzcek te formuleren
zullen enkele van de resultaten waarop werd voortgebouwd
werden geresumeerd.

Het bleek daft de in het donker geboren en opgegroeide cavia
op -de leeftijd van drie maanden een electroretinogram {in
het vervolg aangeduid als ERG) vertoont waarin wel een nor-
male a-golf voorkomt, maar geen normale b-golf. Deze laalste
was aangzienlijk kleiner dan blj dieren van dezelfde leeftijd,
opgegrcelid conder normale verlichtingscondities. Het bleek
dat deze kleinere b-golf niet het gevelg is van: een in de
ontwikkeling achterblijven van de retina.

Bij cavia's, geboren onder normale omstandigheden is het
"ERG 24 uur na de geboorte al vrijwel gelijk aan dat van het
volwassen dier (BORNSCHEIN, 1959, VAN HOF en USAMI, 1968). -
EESS (1959) vond dat de pasgeboren cavia ook 'imprinting'
vertoonde. Met andere woorden, dit dier wordt meft cen
funktioneel goed ontwikkeld visueel systeem geboren.:

LEGEIN {(l.c.) vond dat 4 dagen cude cavia's, ongeacht of

zlj dn-het donker cof in het licht gsboren en opgegroeid waren,

een normazl 'volwassen' IERG vertoconden. Dat betekent dus dat



de Kkleiner dan normale b-golf bij de drie maanden oude, in’
het donker opgegroeide cavia's het gevolg was van een secun-
daire funktionele verandering na een aanvankelljk normale
ontwikkeling. Deze gegevens werden verkregen bij de cavia,
een dler dat geboren wordt na de voor een knaagdier van deze
grootte lange dracht van ongeveer 63 dagen. In dit proefschrift
komt nu de vraag aan de orde of er invloed van lichtonthou-
ding is op het ERG van het konijn. Dit dier wordt geboren

na een dracht van ongeveer 28 - 30 dagen. .De oogleden zijn
bij de geboorte nog gesloten en, zcals bij het literatuur-.
overzicht beschreven zal worden, de morfologische en electro-
fysiologische ontwikkeling vindt grotendeels na de geboorte
plaats. De kern van de vraagstelling is: Wordt de normale
postnatale ontwikkeling van het ERG van het konijn beinvlced
door lichtonthouding.

Dat wvoor dit onderzoek speciaal het konijn bestudeerd werd
vindt zijn oorzaak in het felt dat in de afdeling waar het
proefschrift bewerkt werd zowel met gedrags- als met electro-
fysiologische fechnieken het vermogen tTof patroonherkennen
van normale en van in het donker opgegroeide konijnen werd
onderzocht. De hier Te beschrijven resultaten hebben slechts
betrekking op de invioced van lichtonthouding op het netvliies
en vormen een onderdeel van het gehele onderzoekprogramma.
Het wvalt bulfen het bestek van dit proefschrift de vraagstel-

ling die aan het gehele programma ten grondslag ligt te be-



3

spreken. Hiervoor kan o.a. verwezen worden naar HEBR's klas-
gsieke 'Organization of behavior' uit 1949. In wezen is de
vraagstelling al omschreven in LOCKE's 'Essay .concerning
human understanding'. (1690). Hierin wordt de vraag gesteld:
"Suppese a man bern blind, and now adult, and thaught by his
touch to distinguish between a cube and a sphere of the same
metal. Suppose then the cube and sphere were placed on a
table, and the blind man made to see: Query, whether by his
sight, before he touched tThem, could he distinguish, and

tell which was The globe, which the cube?



LITERATUUR OVERZICET

Het literatuur overzicht van BROWN (1968) geeft de huidige
stand van zaken betreffende de interpretatie van de verschil-
lende componenten van het ERG uitvoerig weer. Enkele aspekten
betreffende de genese van de a-, b- en ¢-golf zullen, voor
zover zlj met betrekking tot de volgende hoofdstukken rele-
vant zijn, in het kort worden besproken. Wanneer met micro-
electroden op verschillende diepften van het netvlies afgeleid
wordt blijkt dat zowel de a- als de c-golf de grootste ampli-
tude vertonen in de laag van de receptoren, terwijl de b-golf
maximaal is in de binnenste nucleaire laag. Dat de a-golf
inderdaad het gevolg is van processen dile zich afspelen in de
receptorcellen wordt naast de argumentatie weergegeven door
BROWN (l.c.) o.a. sterk gesuggereerd dcor een recent artikel
van PENN en HAGINS (1969). Gezien de oorsprongsplaats van de
b-goif kan men veilig stellen daft deze golf het gevolg is van
processen die zich in het nsuronale gedeelte van het netvlies
afspelen, zonder dat duidelijk is of er een bepaalde cel of
een bepaald synapstype in het bijzonder voor dit fenomeen
verantwoordelijk gehcouden kan worden.

De c-golf is evenals de b-golfl cornea positief. Het verlocp is
schter veel langzamer. De top ligt ongeveer 0,4 - 1,0 seconde
na het begin van de lichtflits. De genese is nog betrekkelijk
onduidelijk. In de eerste plaats is het opvallend dat de

c-golf niet voorkomt bij zuivere staafjes ogen (eekhoorn:



ARDEN en TANSLEY, 1¢55, CRESCITELLI, 1961; gehoornde pad:
CHAFFEE en SUTCLITFE, 1030).

Bij onderzoek me® microelectroden op verschillende diepten
in het netvlies is gebleken dat de amplitude van‘deze golf,
evenals van de a-golf, maximaal is in het gebied van de re-
ceptorenlaag . (BROWN en WIESEL, 1961). Verder is gevonden
bij de kikker (GRANIT en MUNSTERHJEIM, 1937) en bij het ko-
nijn (DODT, 1957) dat de spektrale geveceligheidscurve van de
c-golf overeenkomt met die van de lichtresorptiecurve van
rhocdopsine. Tezamsn pleliten deze gegevens er voor dat de
c-gelf copgewekt werdt door de inwerking van licht op de
staafjes. Toch iz de c¢c-golf niet een reakiie van de staafjes
zonder meer. NOELL {(1954) bheschreef dat Na-jodaat selektief
de c-golf dcet verdwijnen en bovendien selektief de pigment-
cellaag destrueert. Hi] concludeecrde dan ook dat de c-golf
een resultaat is van processen die zich in de pigmentoellaag
afspelen. Dit past bij YAMASHITA's (1959) bevindingen. Deze
auteur kon alle ERG componenten van het geisoleerde netvlies
afleiden, behalve de c¢~-golf. In een meer recent onderzoek
(CRESCiTELLI en SICKEL, ?959) werd dit bevestigd. Bovendien
wisten BROWN en WILSEL {(1961) intracellulair af te leiden
van celleh in de pigmentlaag. Inderdazad vonden zij, gesuper-
poneerd op het membraanpotentiaal, gelven van een gelijk
tijdsverloop als de c-golf. Zoals bij intracellulaire aflei-

dingen te verwachten valt waren de poitentialen tegengesteld
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van teken aan die bl] extracellulalire afleidingen en boven-
dien groter van amplitude. Het bovenstaaride pleit er voof
dat de c-golf het direkte gevolg is van processen die zich
afspelen in de pigmentéellaag, maar dat deze in gang gezet
worden door de inwerking van licht op de staafjes.

Dit neemt niet weg dat ook een direkte reaktie van pigment-
cellen op lieht voorkomt. Na verwijdering.van het netvlies
kunnen lichtflitseﬁ potentiaalveranderihgen opwekken in de
pigmentcellaag (BROWN, l.c.). Het pigment zelf (melanine)
speelt hierbij een belangrijke rocl, want bij albino’s

(ARDEN et al. 1966, BROWN et al. 1966, 1667b) treden deze
verschijnselen niet ¢op. Dat deze direkte reaktie van de plg-
mentcel niet bijdraagt tot de c-golf Dlijkt uit het feit dat
de direkte reaktie niet zoals de c-golf een spektrele gevoe-
ligheidscurve vertoont gelijk aan de resorptiecurve van
rhodopsine. Een ander verschil is dat de direkte pigmentcel
reaktie niet adapteert, de c-golf wel (lichbadaptatie gaat

gepaard met verkleining van de c-golf).

Wat betreft de postnatale cntwikkeling van het retinogram
bij dieren die met gesloten ocgleden geboren worden blijkt
in het aigemeen dat gedurende, ongeveer, de eerste week na
de gebeoorte geen ERG afgeleld kan worden. Daarna begint een
ontwikkeling waarbi] in het algemeen eerst de a-golf, daarna

de b-golf optreedt.
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muis: KEEIER et al. (1928); BONAVENTURA & KARLI- (1968)

~konijn: NOELL (1958)

rats BONTING et al. (1981); HELLNER & UTERMANN (1965);
WEIDMAN & KUWABARA (1969)

hond: PARRY et al. (21955); HEORSTEN & WINKEIMAN (12860)

kat: ZETTERSTROM (1955)

Voor een korte samenvatting van deze artikelen zl] verwezen

naar pag. 3 - 6 van het proefschrift van LECGEIN.

Hoewel er diverse studies verrlcht zijn over het verband Tus-
-sen ae morfologlaohe onthyke;lng van hét hetvlies en dle van
het ERG waren tot voor kort deze beschrldv1ngen relatief
welﬂlg verhelderend Met het Toenemend gebruilk van het glec-
tronenmlcroscoop kan men verwachten dat grote voorultgang
gemaakt zal worden.

Dit mogé blijken uit net zeer recente onderzock van NILSSCON

en CRESCITELLI'(1969)° Deze éuteﬁrs beschreven de ontwikkeling
'vaﬁ hetrERG'Van de'bullfrog en trachtten een verband te leggen
met de electronen micréééopisohe pevindingen.

Zij beschrijven hdé zich eerst'éen uitsluitehd corneé~nega_
tieve fassz (a-golf) ontwikkelt. Dit‘valt samen met ﬁét grbﬁep-
deels ontwikkeld zlgn van de receoto”en Het gedeelte van de
receptorcel dat het 1aatsv gevormd wordt is het "synaps uit-
einde' dat het contact vormt met uitlopers uit de tuiﬁensfe
plexiforme iaag. Het tot ontwikkeling komép van dit 'syﬁéﬁ;

tisch uiteinde' d.w.z. het 5ot stand komen van een verbinding



met het neuronale gedeelte van de retina, gaat gepaard met

het ontstaan van een b-gelf. 0Of deze ontwikkeling ook bij de
zoogdieren zo verlcopt zal ncg moeten blijken. Het zeu in le-
der geval passen blj de zienswijze dat de b-golf ontstaat in
de achter de receptoren geschakelde zenuwcellen.

Het effekt van lichtonthouding is onderzocht nij de kat.
ZETTERSTROM (1955) vond dat lichtonthouding in de postnatale
periode het ontstaan van de b-gelf wat vertraagde, maar dat
wanneer de lichtonthouding duurt tot 4-5 weken na de geboorte
heé ampiitudeversohil spontaan ingehaald werd. Op die leeftijd
was de grootte van de b-gol?f van in het donker en onder nor-
male omstandighedén opgegroeide dieren gelijk. Verder bhleek

dat wanneer er op lets Jongere leeftijd een achterstand Iin
b-golflamplitude was, deze met behulp van ongeveer dertig
lichtflitsen ongedaan kon worden gemaakt. D.w.z. onder invlced
van enlge lichtflitsen bereikte de b-golf een waarde die gelijk
was aan die van onder normale omstandlgheden opgegroeide dieran
van dezelfde leeftlgd BAXTER en RIESEN (1961) bestudeerden
het ERG van katten die tot op de leeftijd van 12 maanden in het
donker ﬁerbléven en ook hier bleek het effekt betrekkelilijk ge-
ring en bovendien réversibel. Z2i3j registreerden ERG’é bij ver-
schillende lichtsterkften en flitsinterval duur. Het bleek dat
de b-golf bij de in het donker opgegrceide dieren niet ver-
schilde van die blj de controle dieren wanneer de intervallen

tussen de flitsen één minuut bedrceg. Anders werd dit bij



flitsintervallen van 10 seconden: de laagste flits intensi-
telten gaven dan nog wel overeenkomstige b-golf amplitudes,
bij de hogere intensitelten was de amplitude significant la-
ger bij de in het donker opgegroeide dieren dan hilj de contro-
le dieren. Verder bleek dat, ook al was de b-goclf kleiner

dan normaal, de a-golfl nief verkleind was.

De b-golf afwijkingen konden tet verdwijnen gebracht worden
door de dieren 2 dagen onder normale verlichtingscondities

te brengen. Deze b-golf verkleining werd ook beschreven door
GANZ, FITCH en SATTENBERG (1968). Katten die opgroeiden tot

de ‘leeftijd van 1-6 maanden met eenzijdig dichtgehechte ocog-
lecden toonden een sterk verkleinde b-gelf aan die kant. Deze
verkleining was zelfs zeer aanzienlijk: na 14 weken monocu-
laire lichtonthouding b.v. werd een amplitude reduktie van
ongeveer 60% gevonden.

Langduriger lichtonthouding (katten opgegroeid in het donker
tot de leeftijd van 15 tot 18 maanden) geeft behalve de ampli-
tude verkleining nog een verlenging van de refractaire période
van de b-golf. Er bleek echter geen latentieverschil of vorm-
verschil te bestaan. De auteurs sTellen nadrukkelijk dat de
a-golfl onder alle omstandigheden normaal van amplitude bleef
en concluderen dan cok dat de iichtonthouding niet op de
receptoren zelf, maar op de laag van bipolaire cellen, dan wel
op de overgang van receptor naar bipolaire cellen ingrijpt.

Ult een onderzoek van CORNWELL en SHARPLESS (1968) bleek boven~



10

dien dat deze b-golf verkleining ook optrad wanneer normaal
opgegroeide dleren enige tijd in het donker werden gebracht.
PDe verschillen in de door de dlverse auteurs gebrulkte proef-
opstellingen zijn echter van dien aard.dat het niet mogelijk
is na te gaan of het eff=kt van lichtonthcouding op volwassen
leeftijd gelijk 1s aan dat in de postnatale periode.

Dit werd wel vergeleken bij de cavia door LEGEIN (l.c.).

Uit zijn onderzoek bleek dat het effekt van drie maanden
lichtonthouding aanzienlijk groter is bij cavia's die in het
donker geboren wolrden en daarna in het donker verblijven, dan
bij cavia's die normaal opgegroeid zijn en op de leeftijd van
drie maanden gedurende esen zelfde pericde in het donker ge-
bracht worden.

Wat betreft de morfologische gevolgen van lichtonthouding op
de refina bestaabt er een ultvoerige studie van WEISKRANTZ
(1958) bij de kat. Hij beschreef de binnenste plexiforme laag
als de enige plaats waar afwijkingen testonden bij katten waar
van één oog vanal de geboorte dichtgehecht was. De retina's
werden bestuaeerd toen de dieren 17 weken oud waren. Het bleek
dat de binnenste plexiforme laag dunner (ongeveer 15%) was dan
bij de controle retina’s. Bovendien bleek er een sterke afname
van de dichtheld van de Miller vezels in het netvlies te be-~
staan. Deze vondsten zijn in cvereenstemming met het feit dat

de a~gelf niet en de b-gelf wel verkleind bij iichtontheuding.
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METHODIEK
Tenzij anders aangegeven waren de gebruikte konijnen steeds
zgn. Hollandertjes. De rulmte waarin de lichfonthouding plaats
vond was totaal donker. Schoonhouden van de koolen, voederen
e.d. werd zonder licht verricht.
Voor controles werd af en toe een Sniper Scope (Merk: L.E.T.,
Belgi#) gebruikt. De dieren die onder zgn. normale verlich-
tingscondities opgroeiden verbleven in een ruimte waarin het
licht per etmaal 12 uur zan was. De verlichtingssterkte bedroecg
ongeveer 300 lux.
Behalve konijnen werden nog andere proefdieren gebruikt. Dit
werd gedaan om d.m.v. vergelijking bepaalde aspekten van het
konijne ERG te kunnen interpreteren. De volledige proefdier-
1ijst was als volgt:
1. Konijn: Cryctolagus cunicﬁlus (Iinnaeus, 1758)

(TLagomorpha, Leporidae)

(gedomesticeerde vorm)
2. Eekhoorns Séiurus vulgaris Lihnaeus, 1758

(Rodentia, Sciuridae)
3. Chipmunk: Futamias Spec.
(Rodentia, Sciuridae)

L. Hamsﬁer:‘Cricetus cricetus (Linnaeus, 1?58)

(Rodentia, Cricetidae)
5. Goudhamster: Mesocricetus auratus (Waterhouse, 1839)

(Rodentia, Cricetidae)
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6. Chinese hamster: Cricetulus Spec.
(Rodentia, Cricetidae)
7. Woestijnrat: Meriones spec.
(Rodentia, Cricetidae)
8. Cavia: Cavia porcellus {(Linnaeus, 1758)
(Rodentia. Caviidae)
- {gedomesticeerde - vorm)

9. Rat: Ratitus norvegicus (Berkenhout, 1769)
(Rodentia, Muridae)
(gedomesticeerde vorm)

De In dit precefschrift verwerkte gegevens van de cavia en de

rat werden overgenomen uit het onderzoek van LEGEIN.

Heﬁ ERG wéfd in aile gevallen afgeleid ﬁussen een.naaldelec—
trode in de vcorste oogkamer en één aan het oor.

Tenzlj anders aangegeveﬁ werd steeds urethéan narcose gebrulkt
{1500 mg/kg lichaamsgewich®, intraperitdneaal). Alvorens de
electroden in te brengen was de pupll met atropine verwijd.
Blj dieren die uit het donkef kwamen werden de electroden aan-
gebracht bl]j diep rode verlichting. Twee socorten van licht-
flitsprikkels werden gebrulkt: |

ritmische lichtflitsen en sinusoidaal gemoduleerd licht.

A) HET ERG CPGEWEKT MET RITMISCHE LICHTFLITSEN.
De lichtflitsen werden verkregen m.b.v. een Grass fotostimu-

lator (PSe). De individuele flitsduur bedroeg ongeveer 19asec.
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Het apparaat is zo uvitgevoerd dat vijf lichtinftensiteiten
(aangeduid als 1, 2, 4, 8 en 16) ter beschikking staan. Bij
iedere hogere intensiteit 1s de hoeveelheid licht ongeveer het
dubbele van dat van de voorgaande.

De flitslamp stond steeds 40 cm voor het occg, terwijl zich een
wit Transparant scherm viak voor het cog bevond. BEvenals bij
de docr LEGEIN onderzochte cavia's werd hier gevonden dat ver-
zwakking van de lichtintensiteit "1’ m.b.v. een pakket grijs-
filters dat 2.43 x :LO-'3 van het licht doorlaat, leidde tot een
luminantie van nhet scherm dle juist onvoldoende was om bij

normale kconijnen een ERG cp te wekken.

De potentialen werden geregistreerd met behulp van een (Grass
Polygraaf. De gebruikte frekwentie karakteristiek was bij alle
experimenten 0.22 - 300 c.p.s. (-3 dB). Steeds werden series
van ruim honderd onderling gelijke lichtflitsen aangeboden. De
flitsfrekwentie was steeﬁs 1 per seconde. Per serie werd een
gemiddeld ERG uit 100 flitsperiodeﬁ bepéald met behulp van een
Nuclear Chiéago Data Retrieval Computer (D.R.C.). Tenzij éndefs
aangegeven‘werd van liedere flitsperiode de eerste 250 msec ge-
analyseérd. De D.R.C. werd gesbart door een impuls afkomstig
van een naast het oog geplaatste fotocel. De gemiddelde curve
werd tenslotte door een X-Y schrijver ultgeschreven.

Fig. 1 geeft schematisch de opstelling weer.
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In het algemeen werd een vaste procedure voeor het vastleggen
van de flits ERG's gebruikt. Nadat de electroden aangebracht
waren verbleef het dier een half uur in het donker. Ook bi]

de dieren die ult de donkere ruimte kwamen werd, om de om-
standigheden zoveel mogelljk gelijk Te houden, deze tijd in
acht genomen.

Daarna werden 5 fliftsseries, van opklimmende Intensiteit aan-
gekoden. Van ledere serie werd m.b.v. de D.R.C. een gemiddeld
ERG bepaaid.

Fig. 2 geeft een voorbeeld van de aldus bij één dier verkregen
gemiddelde ERG's. Per curve werden nu 4 grootheden gemeten,
aV, bV, at en bt (voor verklaring zie Fig. 3).

Van een groep qua precefomstandigheden vergelilijkbare dieren
werden deze gegevens gemiddeld en gerangschikt in graficgken
zoals Pig. 6 en Fig. 8.

Nadat dé flitsseries met opkliimmende lichtintensiteit gegeven
waren, werden vijf flitsseries (1 t/m 5) gepresenteerd van
gelijke lichtintensiteit (int. '8'). De bedoeling was na te
gaan in hoeverre het ERG blij langdurig prikkelen veranderde en
of ecen 'uitputting' min of meer analocg aan die beschreven door
KNAVE (1969) bestond. De gegevens van deze flitsseries werden

verwerkt als in Fig. 10.

Vervolgens werd nog een werkwijze gevolgd die het mogeliijk
maakte om na te gaan in hoeverre de ecerste flitsen van een

reeks een 'activerende' werking op het netvlies hebben in de
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fig. 3.

av: cpanni%gyvc”schil tuzszen het O-niveau en ée'top
van de =erste cornes negatieve deilectis (a gon

bV e spapnlngﬁxmrccn¢7 ISen ue top van de cowﬁea
negatzeve.deTlectlu en die van de hocgste daarop
volgende cornea positieve def’ sctie (b-golf).

cV: spanningsverschil. t“ssen‘het diepste punt van
het zfdalende been van de b-gzolf en de hoogste
top van de daarop volgende cornea positieve deflectiel
at: tijd tussen het aanb ieden van de Llichtflits en de
top van de eerste cornez ne gaurbve deflechie.
Bt: £ijd tussen het aanbieden van de 1lichtflits en de
top van de hoogste cornea p031t¢eme def;er#v.
By bg, ete.: bi3d tussen het zanbieden van de )

llcbcflwcc en de top va an de le. Ze,
ete. wavelet'i ' '
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zin van het door ZETTERSTROM (1955) beschreven effekt bij de
in het donker opgegroeide katten (zie pag. 8). De werkwijze
bestond hieruit dat in de inktschrijver curve de bV waarden
per periode gemeten werd. De eerste 20 bV waarden werden uit-
gezet tegen het rangnummer van de flits. Voor een groep ge-
lijkwaardige dieren kan men dan een curve ultzetten zoals in

Fig. 1&.

B) HET ERG OPGEWEKT MET SINUSVORMIG GEMODULEERD LICHT.
Sinusvormig gemoduleerd licht werd in een deel van de te be-
schrijven experimenten gebrulkt.

De hiervocr gebrulkte proefopstelling was ontwikkeld door
VAN DER MARK en beschreven in het proefschrift van LEGEIN
{(L.c.).

Hier zullen slechts enkele hoofdpunten van de opstelling wor-
den aangegeven.

Het oog bevindt zich op 5 cm afstand van een 35 X 35 cm .
'Helio scherm' waarvan de luminantie sinusvormig varieert. Dit
wordt bereikt door een achter het scherm geplaatste halogeen
lamp waarvoor een aantal condensorlenzen en een electromagne-
tische sluiter ziJn geplaatst.

Twee gemiddelde luminantie niveaus werden gebruikt. Het hoog-
ste, '100%", was zo dat op de plaats van het oog een verlich-
tingssterkte van 15 lux gemeten werd, de laagste, 0,36%, werd
verkregen door tussenplaatsing van een grijsfilter pakkst dat

0,36% van de lichtstroom naar het scherm doorliet. Deze laagste
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luminantie lag voor het menselijk cog in het scotopisch
gebied. De gebruikte modulatie diepte bedroeg bij,alle exXpe-
riménten 50%. Fig. 4 geeft de gehele opstelling weer. Met
behﬁlp Van.een funktiegenerator en een éervobesturing wordt

de electromagnetische slulter bewogen. Via het Helioscherm
viel het.liébt op het oog en op een fotogel. Dé signalen

uit het oog_passeerden na versterking (Grass Polygraaf:
frekwentiebereik 0.22 - 300 c.p.s. (-3 d4B), een‘quhn;Hite
bandpass filter (Q = 2).

Met behulp van de Nuclear Chicago Data Retrieval Computer werd
uit dit gefilterde signaal een gemiddeld ERG over 100 pericden
bepaald en uitgeschreven op de X-Y schrijver. De D.R.C. werd
gestart vanult de funktiegenerator. Tijdens het experiment
werden zoals het voorbeeld in Fig. 5 laat zien tegelijkertijd
geregistreerd het signaal uit de fotocel (A), tijdsmarkering
in seconden (B), signaal van de servobesturing der electro-
magnetische sluiter tussen halogeenlamp en proefdier (C),
signaal uit het ocog na versterking (D), signaal na filteren (E).

Fig. 5 is afkomstig van een konijn.

Uit de gegevens aldus verkregen werden curven samengesteld waar-
in de amplitude van het door de D.R.C. gemiddelde signaal uit-
gezet werd tegen de modulatie frekwentie (in het vervolg aan-
geduid als A-MF curve).

Bij testen van de apparatuur was gebleken, dat de versterking

door de opstelling constant was in het frekwentiegebied van
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1 %ot 50 per seconde. (c.p.s.).

Allé‘proefdieren adapteerden élvorens het experiment te be-
ginnen gedurende een half uur aan het gemlddelde luminantie
niveau. In die experimenten waar beilde luminantie niveaus
gebruikt werden, werd‘eerst de A-MF curve voor het laagste
niveau bepaald. Alle dieren die niet aan langdurige licht-
cnthouding blootgesteld warén geweest werden gedurende 36

uur zan het donker geadapteerd.
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Voorbeeld van de direkte pen registratie tijdens
net stimuleren met sinusvormig gemoduleerd licht.
Voorbeeld van stirulatie van een konijne-cog.
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signzal van ds fobocel nasst de kop van het
proefdier.

: tijdmarkering in secondesn.
: signaal van de servobesturing der electromegne-

tische sluiter ftussen halogeenliamp en proefdier.

: signazl afgeleid van het oog, na versterking.
: signaal B, na Tilteren.



HET MET LICHTFLITSEN OPGEWEKTE ERG VAN NORMAAL OPGEGROEIDE
VOLWASSEN KONIJNEN

Om als referentie te dienen voor de gegevens verkregen bij
konijnen opgegroeid in het donker worden hier eerst de re-
sultaten weergegeven verkregen blj 30 volwassen konijnen
(ouder dan 3 maanden). Bovendien werden 30 konijnen bestu-
deerd die normaal opgegroeid waren tot de leeftijd van
minstens 3 maanden en daarna gedurende lange tijd (6 maanden)
in het donker verbleven.

De gemiddelde aV en bV waarden en de biljbehorende standzard-.
fouten zijn weergegeven in Fig. 6 en Fig. 7. In Fig. B en 9
de bijbehorende at en bt waarden. Vervolgens in Fig. 10 en 11
de av en bv waarden verkregen met vijf opeenvolgende series
met intensiteit '8'. Behalve dat hiermee de waarden van vol-
wassen dieren verkregen werden die in het vervolg als relfe-
rentie kunnen dienen blijkt bovendien dat bij een normaal op-
gegroeild volwassen dier zelfs langdﬁrige lichtonthouding niet
tot duldelijke ERG veranderingen leilidt. Verder toont Fig. 12
dat de eerste flits een grote b-golf veroorzaakt,.Dat deze
beduidend groter is dan le de niet ult het donker komende
dieren kan verklaaWd worden ult het felt dat blj de flits
ERG's slechts een half uur donker geadapteerd werd alvorens

met het experiment te beginnen.
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5 series bij intensiteit '8°'.
Normale, volwassen konijnen. N = 30.
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(tenminste 3 maanden) en daarna & maanden in het
donker. W = 30.
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31

DE POSTNATALE CNTWIKKELING VAN HET ERG BIJ KONIJNENAbIE IN
HET' DONKER OPGROEIEN

Ter bééntwoordiﬁg van de vraag of 1ichtoﬁth0uding in de post-
natale fase invloed heeft op de ontwikkelihg van.het-ERG |
werden konijnen die ondef norméle omstandigheden dﬁgroeiden
vergeleken met dieren die in . het donker opgroeiden.

De vergelijkingen werden gemagkt bij 4 en 6 weken oude dieren.
De 1eeftijd.van 4 weken Werd gekozen op grond van het felt
dat LEGEIN gevonden had dat bi] normaal cpgroeiende dieren het
ERG zich ontwikkelde tussen de 2e en de Ye week na de geboorte.
De leeftijd van 6 weken werd gekozen om een eventueel achter-
blijven van de ontwikkeling verder te kunnen vervolgen.

De uitkomsten van aV en bV waarden bij 4 weken oude dieren bij
verschillende lichtintensiteiten zijn weergegeven in Fig. 13
en 14, de bijbehorande at en bt waarden in Fig. 15 en 16.

Fig. 17 en 18 tonen de aV en bV waarden verkregen in vijif op-
eenvolgende series met intensiteit '87.

De curven laten zien ten eerste dat er geen verschil bestaat
tussen de uitkomsten verkregen bilj de vier weken ocude in het
donker en in het licht opgegroeide dieren en bovendien dat de
verkregen waarden goed overeenstemmen met dle verkregen bij
volwassen dieren (zie Fig. 6 - 11).

In Fig. 19 zijn de b-golf amplitudines opgewekt docr de eerste
20 flitsen van de intensiteit '1' serie uit Pig. 13 en 14 ver-

geleken. Het blijkt dat de b-golf amplitude alleen tengevolge
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van de eerste flits beduidend gfoter is bij de 'donker' die-
ren dan bij de 'licht' dieren: een duidelijke aanwijzing dat
de normale waarden die de gemiddelden over een hele serie te
zien geven niet het gevolg zijn van een 'aktiverende' werking

zoals beschreven door ZETTERSTROM (1955) bij Jjonge katten.

Nu de vier weken oude dieren blijkbaar geen verschil te zien
geven 1s het weinig waarschijnlijk dat dit bi] de zes weken
Qude dieren wel het geval zal ziJjn. Dit wordt bevestigd in
de Figuren 20 - 26.

Uit 41t alles blijkt dat lichftonthouding geen vertraging te
zien geeft van de postnatale ontwikkeling van het netvlies

met betrekking tot het ERG.



\l
A\

ampliude (LV)

350+
T
300+
,’r//’lffk
oy I”//Jrazf
200«
100+
v
av
? 2 4 g 16
ntensiteit
Pig. 13.

Gemlddelde aV en W waarden en hun standaardfout.
Konijnen, 4 weken oud, normaal. N = 29,



34

ampittude (pV)

350+

300+
bV

200-

100+

aV

- . € L 1

1 2 4 8 16

mlensien

Gemiddelde aV en bV waarden en hun standazardfout.
Konijnen, 4 weken in donker opgegroeid. N = 31.



35

msec

bt
40 |

30 .

20 .

at

10 4

v L * ¥ [}
1 2 4 g 16

intensiten

Gemiddelde at en bt waarden behorende bhij fig. 13.
Standazardfouten vallen binnen de lijndikte.
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5 series bij intensiteit '8°.
Konijnen, 4 weken oud, normaal. N = 29.
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Gemiddelde a2V en bV waarden en hun standaardfout.
Konijnen, 6 weken oud, normaal. N = 30.
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Gemiddelde at en bt waarden btehorends bli] fig. 20.
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HET ERG BIJ'KONIJNEN OPGEGROEID IN HET.DONKER TOT DE

LEEFTIJD VAN 17 WEKEN

Zoals uit het voorgaande blijkt heeft de lichtonthoﬁding

geen invlced op de contwikkeling van het ERG. Een bevinding

in overeenstemming met hetgeen door LEGEIN (l.c.) bij de

cavia beschreven werd. De vraag rees nu in hoeverre langdu—
pige lichtonthouding secundair de ERG amplifude doet vermin-
deren. Bij de cavia bleek dat 12 weken poStﬁatale lichtont—
houding de b-golf amplitude sterk reduceerde. Om gegeveﬁs te
verkrijgen van het konijn die vergelljkbaar zilin met—die van
de cavia 1lijkt het cnjulst om 12 weken oude in het donker
opgegreeide konijnen te béstuderen{ Immers het netviies vah
het konijn (met een dracht van + 4 wekén) ontwikkelt zich in
belangrijke mate postnataal, Tterwijl diezelfde ontwikkeling
i de cavia (dracht + 9 weken) zich in utero afspeelt (zie
inleiding). Zou men 12 weken oude, in het doﬁker opgegréeide,
cavia's en konijnen vergelijken dan was het“licht in feité
langer aan de zich ontwikkelende retina van de cavia dan aan
die van het konijn onthouden. Om de duur van lichfonthouding
aan de zich ontwikkelende retina's gelijk te trekken zou men
de konijnen langer in het donker moeten laten. |

Een redelijke correctieduur llet 5 weken: nl. het verschil in
duur der dracht fTussen cavia en konljn. Dlt is ulteraard alleen
verantwoord wanneer men mag aannemen dat de retina van de cavia

zich inderdaad in de laatste 5 weken van de dracht voltrekt en
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niet eerder,ﬁDat.dit inderdaad met grote waarschijnlijkheid
het geval is moge blijken ult enkele voorlopige gegevens-van
een nog in gang zijnd onderzoek naar de ontwikkeling van het
cavia oog in uterc. Bij een aantal cavia's (14) waarvan de
dekkipgsdatum bekend was, werden de foeten verwijderd en het
hersenf, cog- en lichaamsgewicht bepaald, hetzelfde werd Te-
vens bij een aantal jonge caviaTS gedaan. In Fig. 27 werden
dezé gewichten uilbgezet tegen de tijd (d.w.z. aantal dagen na
dekking). Zowel ocog- als hersengewicht nemen in de laatste B
weken zeer sterk toe. Hel opengaan van de cogleden vindt bij
de cavia in uteroc plaats en wel omstreeks de 56e - 58e dag in
utero. Dit blijkt uit Fig. 28 waarin foeten in de leeftijd van
55 tot 61 dagen onderzocht werden op al dan niet geopende cog-
ledén. Zwarte blokjes geven gesloten, witte blokJes open cog-
leden aan.

Worden nu de ERG's van 17 weken ocude in het donker opgegroeidse
konijnen geregistreerd, dan blijkt dat cck in dit geval de ver-
kregen uitkomsten overeenkomen met die van ncrmeal opgegroeide
volwassen dieren.

Fig. 29 toont de aV en bV waarden blj verschillende lichtin-
tensitelten, Fig. 30 de bijbehorende at en bt waarden; terwijl
in Flg. 31 de aV en bV waarden weergegeven zijn bl] aanbieden
van 5 series met intensiteit 8.

Uit deze gegevens blijkt dus dat er verschil bestaat tussen het
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netviies van de cavia en het konijn, nil. dat, wat het ERG be-
trefft, de retina van het konijn niet die gevceligheld voor

lichtonthouding vertoont die voor de cavia door LEGEIN werd

beschreven.
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59 60 61

fig, 28.

Het a2l dan niet open zljn van de cogleden van
cavia's in utero. Horizontaal: aantal dagen na
de paring; vertikaal: aantal dieren.

= linker- en R = rechterocog.
wit = open: gearceerd = gesloten.
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Gemiddelde aV en bV waarden en nun sbandaardfout.
Konijnen 17 weken in donker opgegreceid. N = 16.
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"WAVELETS' GESUPERPONEERD OP DE B-GOLF

Gezien het feit dat in het donker opgegroeide cavia's

(USAMT en VAN HOF, 1068) wel zgn. 'wavelets' op de b-golf
gesuperponeerd vertonen. maar van duildelijk afwijkende laten-

te tijden in vergelijking tot normaal opgegroeide dieren,

werd een onderzoek hiernaar ingesteld bij de verschillende
groepen onderzochte konijnen. In het algemeen kan gezegd

worden dat de zgn. 'wavelets’, d.w.z, kleine golfjes gesuper-
poneerd op de b-golf, bij de meeste dieren en de mens voor-
kxomen (COBB & MORTON, 1953; YONEMURA, MASUDA & HATTA, 1963;
HONDA, 1969). In het algemeen zijn zij het duidelijkst bij zeer
hoge intensiteifen. De wavelets zijn zeer gevoellg voor O2
gebrek (HONDA l.c.). Volgens BROWN {(1968) is het niet uitgeslo-
ten dat de ganglicncellen in de generatie van deze wavelets

een rol spelen.

Cver de plaats van en wijze waarop deze wavelets gegenereerd
worden is nilets met zekerheid vekend. Men vermoedt dat neuronale
feed-back systemen een rol spelen.

In Fig. 32 zijn nu de latente tijden aangegeven van de 4 bij

het kenijn het duidelijkst te onderscheiden wavelets, fterwijl op
een arbitraire schaal de rangnummers van de toppen zijn aange-
geven. Zoals Pig. 32 toont zijin er geen verschillen tussen de
diverse groepen konljinen. M.a.w. ook in dit opzicht vertoont het
konijne ERG vergeleken mel <at van de cavia een sterke ongevoe-

ligheid wvoor lichbtenthouding.
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DE AMPLITUDE-MODUTLATIE PREKWENTIE CURVE VAN HET KONIJN

De zgn. A-MF curven van het konijn werden ultvoerig bestu-
deerd door LEGEIN (l.c¢.). Geconcludeerd werd dat de frekwen-
ties waarbi] de amplitudes de hoogste waarden bereikten
lagen tussen die waarbij de rat (overwegend staafjes reti-
na) en de esekhoorn (overwegend kegeltjes retina) de hoogste
waarden vertoonden. |

De gegevens van de rat en de eekhoorn werden echfter primair
verkregen uit de literatuur (GOURAS en GUNKEL, 1962). Allcen
die veoor de rat werden door LEGEIN geverifieerd en hleken
met die uilt de literatuur overeen te stemmen.

In de nu volgende bladzijden wordt de A-MF curve van een
aantal knaagdieren onderzocht en onderling vergeleken (Fig.
34 - 39). De bedceling hiervan is om na te gaan of er een rela-
tie bestaat tussen de ligging der maxima in de A-MF curve
enerzijds en het domineren van resp. staafjes of kegeltjes
anderzijds.

Allereerst werd de A-MF curve van volwassen, normaal opge-
groeide konijnen ncgmaals bepazld en wel bij 10 dieren bij
de zgn. 100% luminantie van het scherm. Fig. 33 geeft het
resultaat weer.

In de nu volgende bladzijden worden de ondergochte diersoocr-

ten besproken en de gevonden A-MF curven weergegeven.
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EEKHOORN

De eekhoorn hewoont bij voorkeur naaldhoutbessen waar deze
dieren gedurende de vroege ochtend en late middag de meeste
aktiviteit verfonen, met een rustpauze daar tussen in. Van
geen van de Lot de tribus Sciurini kehorende eckhoorns is be-
kend dat ze ‘s nachfts aktief zijn. De 5-7 jongen worden naakt
en blind geboren, na een gestatieperiode van 38-39 dagen. De
ogen gaan pas 30-32 dagen na de geboorte open (WALKER, 1368,
LENDELL COCKRUM, 1962).

De retina bevat kegeltjes en staalfjes. De kegeltjes zlijn zeer
groot. Het buitenste lid van de kegeltjes 1s klein. Het aan-
tal staafjes is veel groter dan dat der kegeltjes, maar in
verse preparaten biijkt het oppesrvlak beslagen door de staafl-
Jes minder dan een tiende te zijn van het opperviak beslagen
door de kegeltjes. De buitenste nucleaire laag is minder
dieht dan de binnenste, fterwijl de gangliocncellen over een

groot oppervlazk in twee lagen liggen (ROCHON-DUVIGNEAUD, 1943).

Het zantal onderzochte dieren bedrceg zes. A-MF curve in

rig. 34,
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CHIPMUNK

De tot het tribus Marmetini der Sciuridae behorende Chip-
munk's zijn voornamelijk grond bewonende dieren die af en
toe wel klimmen. Ze komen in Noord- en Zuid-Amerika en in
Noord-~Azi€ voor in vrijwel elke habltat. Ze zljn overdag
akbief. (WALKER, 1968, LENDELL COCKRUM, 1962). In het net-
vliies domineren de kegeltjes. Negen dieren werden onderzocht.

A-MF curve in PFig. 35.
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Gemiddelde A-MF curve en standaardfouten van ¢
chipmunks. iluminantie: 100%.
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WOESTIJNRAT

Het uit 12 species bestaande genus Meriones heeft een ver-
spreiding van Noord-Afrika tot Centraal-Azi&. Het zijn die-
ren van vooral droge gebieden, waar zi] kolonies vormen.

‘s nachts

Deze herbivoren schijnen overdag maar vooral
aktief te zijn. De gemiddeld 3-8ljongen worden voornamelijk
ftussen april en september naakt en blind geboren na cen
gestatieperiode van 21-29 dagen. (WALKXER, 1968, LENDELL
COCKRUM, 1962, UFAW HANDBOOK, 1967). De ogen gaan, afhanke-
1ijk van de soort, open tussen de 12e en 19é dag na de ge-
boorte. (UFAW HANDBCOXK, 1967). Staafjes domineren het net-

vlies. Tien dieren werden onderzocht.

De A-MF curve is weergegeven in Fig. 36.
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EAMSTER

De hamsfTer komt in ons land in de lOssgebieden voor. Deze
dieren zijn vooral 's nachts aktief, hoeWel”ook overdag
van enige aktiviteit sprake is (DEMOULIN,:VAN LOO, VAN
MOURIK, WALKER, 1968). De fetina‘bgéit zeer veel kleine
staafjes en maar heel weinig kegeitjes. De ganglioncellen
liggen in één lazg (ROCHON-DUVIGNEAUD, 1943).

Tien dieren werden onderzocht. Fig. 37 geeft de A-MF curve

weer.
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Gemiddelde A-MF curve en standaardfouten van 10
hamsters. luminantie: 100%.
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GOUDHAMSTER

De enige socrt van het genus Mesocricetus leeft in Zuid-
Oost-Europa en Klein-Azi&€ in steppeachtige gebieden. Ze

zijn overwegend 's nachts aktief, maar zijn dat soms ook
overdag (WALKER, 1068). |

De 4-15 jongen worden na een gestatieperiode van 15-16

dagen naakt en blind geboren. Na 6-8 weken zijn ze volwassen.
(UFAW HANDBOOK, 1967). In de retina worden vnl. staafjes
aangetroffen. De A-MF curve werd bepaald (Fig. 38) bij 12

dieren.
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CHINESE HAMSTER

Het genus bewoont open, aride gebleden van Zuid-Oost-Europa
tot in Noord-Azié&.

De dieren zijn in het voorjaar en in de zomer zowel overdag
als 's nachts aktief, maar verleggen hun aktiviteit naar

de nachtelijke uren gedurende de winter (WALKER, 1968). De
Jongen worden naakt en bliné geboren na een gestatieperiocde
van 20-21 dagen.

In de retina domineren de staafjes. De A-MF curve (Fig. 39)

werd bij 14 dieren bepaald.
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Chinese hamsters. luminantie: 100%.
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De A-MF curven #an alle door ons geteste dierscorten zijn

in Pig. 40 verzameld. Het valt direk:t op dat bij de twee
diersoorten met overwegend kegeltjes retina's (eekhoorn en
chipmunk) het maximum der A-MF curven (Fig. 40, nr. 5 en 9)
valt omtrent de ©-23 c.p.s. Dit is in goede overeenstemming
met de door GOURAS en GUNKEL (1962)lgegeven waarde bij de
ground squirrel.

De maxima der A-MF curven van diersocrten met overwegend
staafjes retina's liggen onder de 3 C,p-S. (hamster, goud-
hamster, Chinese hamster, rat, Woestijnrét, cavia) (Fig. 40,
nr. 2, 3, 7, 8, 1 en 6). De A-MF curve van het konijn

(Fig. 40, nr. &) vertoont een maximum van ongeveer 2-12
C.p.S. |

De veronderstelling lijkt gerechtvaardigd'dat de ligging van
het maximum der A~MF curve iets zegt over de funktiocnele
participatie van staafjes en kegeltjes aan de vofming van de

response op sinusvormig gemoduleerd licht.
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RELATIE TUSSEN 'FLITS' ERG EN 'SINUS' ERG

Nadat in het voocrgaande onderzoek waarschijnlijk gemaaktT
werd dat het verloop van de A-MF curve verband houdt met
het domineren van resp. staafjes en kegeltjes, rees de
vraag of het flits ERG bepaalde parameters bezit dle samen-
hangen met de ligging van het maximum van de A-MF curve.
Fig. 41 geeft representatieve voorbeeld van met lichtflitsen
cpgewekte gemiddelde ERG's van resp. eekhoorn, chipmunk,
woestijnrat, Europese hamster, goudhamster en Chinese ham-
ster.

Tedere curve is een gemiddelde uit 100 flitsperioden. In de
figuren 42-53 zijn de aV en bV waarden alsmede de at en bt
waarden veoor deze dieren uitgezet. Noch de latenfte tijden,
noch de amplitudes vertonen kenmerken die systematisch ver-
schillen tussen de staafjes en kegeltjes dieren. In Fig. 54
werd de latente tijd van de zgn. wavelets voor de verschil-
lende dieren uitgezet (op een wijze analcog aan die bij
Fig. 32). 0ok hier komt geen systematisch verschil tussen

kegeltjes en staafljes dieren tevoorschijn.

Samengevat komt het bovenstaande erop neer, dat de eigenschap-
pen van de a- en de b-golf geen verband met ligging van de
topwaarden van de A-MF curven vertoonden. Een mogelijkheid

die in de toekomst nog onderzocht dient te worden is of er
parallellen te vinden zijn tussen het verloop van de A-MF

curve enerzijds en de grootte van de c¢-geclfl anderzijds. Het
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bleek in de curven die met de elektronische lichtflitsen
verkregen werden dat in het algemeen gezegd kan worden dat de
overwegend staafjes ogen een duldelijke cw-golf hebben en de
kegeltjes ogen (eekhoorn en chipmunk) niet. Dit is in overeen-
stemming met wat CRESCITELLI (1961) en ARDEN & TANSLEY (1955)
bij eekhoorns hebben beschreven. Een verdere kwantificering

van de ¢-golf is op het ogenblik nog in werking.
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Gemiddelde aV en hV waarden en hun standaardfout.
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PHOTOPISCHE EN SCOTCPISCHE A-MEF CURVE

Wanneer men veronderstelt dat het konijne-oog een gemengd
staafjes en kegeltjes cog is ligt het voor de hand dit te
verifiéren door A-MF curven e bepalen bi] verschillende lumi-
nanties. Immers, ult psychofysisch werk is bekend dat scoto-
pische DE LANGE (1964) curven een lager optimale frekwentie
hebben dan de photopisohe..”yw

De hier weer te geven resultaten werden verkregen met twee
luminantiess: 100% en 0.36% (zie beschrijving van de methodiek).
" De lage luminantie lag voor het menselijk oog in het scotopisch
gebied.

In Fig. 55 zijn de A-MF curven verkregen met beide luminan-
ties weergegeven., Van alle dieren (30) werd na, 36 uur donker
adaptatie eerst de 0;36% A-MF curve bepaald, daarna de 100%
curve. Zoals de figuur éangegftlis het verloop van de 0.36%
curve inderdaad zogls men zou verwachten, het heeft een nsar
links verschoven maximum t.o.v. de 100% A-MF curve.

Verder valt op dat de 0.36% A-MF curve gua verloop gzeer grote
overeenkomst vertoont met die van de verschillende overwegend
staafjes ogen (Fig. 36, 37, 38, 39, 40).

Deze bevinding steunt o.i. eens te meer de veronderstelling dat

het konijne-~cog een gemengd stazafjes en kegeltjes ocg is.

Uiteraard kan men het gebrulk van de termen 'staafjes en kegel-
tjes'aanvechten. Juister is het wellicht te spreken van

"scotopische' en 'photopische' elementen, in die zin dat hiermee
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bedoeld wordt elementen die zich onderscheiden wat betreft
hun drempelwazarde na maximale donker adaptatie. Zoals in
het voorgaande reeds ig opgemerkt zijn er duldelijk morfo-
logische aanwijzingen (0.a. SJOSTRAND & NILSSON, 1964) voor
twee verschillende soorten receptoren bij het konijn. Oock:
is uit gedragsexperimenten van BROWN (1836, 1937) gebleken
dat de luminantie curve onder photopische condities verscho-

ven is t.o.v. die onder scotopische condities.
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DE ‘A-MF CURVEN BIJ IN HET DONKER OPGEGROEIDE KONIJNEN

Zoals reeds door LEGEIN (l.c.) gevonden werd, ontwikkelt

de A-MF curve zich, bij zich onder ncrmale omstandigheden
ontwikkelende konijnen, evenals het ERG opgewekt met licht-
flitsen, tussen de 2e en 4e week na de geboorte.

In het vocorafgaande werd beschreven dat het met lichtflitsen
opgewekte ERG bij 4 weken oude, in het donker opgegroeide,
konijnen zich normaal ontwikkeld bleek te hebben.

Hier worden nu de A-MF curven weergegeven verkregen bij 4
weken oude, in het donker opgegroeide dieren en 4 weken

oude in het licht opgegroeide dieren (Fig. 5% en 57). leder
van dege curven werd verkregen bij 10 dieren. Het algemeen
verloop, zowel van de 100% als de 0.36% curve komt overeen
met dat van de volwassen dieren (Fig. 55).

In de eerste plaats toont deze bevinding nog eens te meer
dat het ERG zich normaal ontwikkelt, ondeanks lichtonthouding.
Het feit dat ook de 0.36% A-MF curve bij 4 weken oude dieren
overeenkomt met die van volwassen dieren plelt o.i. tegen de
opvatting dat de staafjes bij het konijn eerst bij 90 dagen

oude dieren volledig ontwikkeld zouden zijn (NOELL, 1958).

Vervolgens werd de A-MF curve pepaald bij 17 konijnen die
Ttot de leeftijd van 17 weken 1in het donker opgegroeid waren.
Ook hier weer (Pig. 58) blijkt dat zowel de 100% als de 0.36%

curve een met die van normeal ontwikkelde dieren oversenkomend
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verloop hebben. Een bevinding die overeenstemt met hetgeen

m.b.v. lichtflitsen werd gevonden.
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Gemiddelde A-MF curve en standaardfouten.
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BESPREKING. VAN DE RESULTATEN |

Zowel met lichtflitsen als met sinusvormig gemoduleerd licht
bleek dat de ontwikkeling van het ERG door lichtonthouding
bij het konijn niet geremd wordt. Dit is in grote lijrnen

in cvereenstemming met wat reeds voor de kat door ZETTERSTROM
(1955) werd beschreven, en komt ook oversen met LEGEIN'Ss
bevindingen blj de cavia.

Een duldelljk verschil komt echfer naar voren wanneer we Jde
geveeligheid voor lichtonthouding nd de ontwikkeling bestu-
deren. Het ERG van de kKat blijkt wel degelijk gevoelig voor
lichtonthouding. Een periode van 14 weken donker postnataal
reduceert de amplitude van de b-~golf in aanzienlijke mate
(GANZ, FITCE & SATTENBERG, 1068). Hetzelfde geldt, zoals in
de inleiding hesproken werd, voor de cavia. Dit dus in ftegen-

stelling tot het konijin.

Ook in gedragsexperimenten levert de kat die postnataal in
het donker verbleef (GANZ & FITCH, 1968) duidelijik mindere
prestaties dan normaal opgegroeide dieren.

Bij het konijn is dit anders. Zoals beschreven door VAN HOF
(Exp. Neurcl. 196%) is het orientatie discriminatie vermogen
bij konijnen, die de eerste zes weken na de geboorte in het
donker verbleven op de leeftijd van 6 maanden even goed als
van cnder normale omstandigheden opgegroeide dieren.

Tolgens sommigen is het diskutabel of scortverschillen met
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betrekking tot lichtonthouding bestaan. (WIESEL & HUBEL,
1966, . 4th ISCERG symp., p. 332).

Op.grond van het bovenstaande Lijkt ons dit echter wel
degelijk het geval. Het fenomeen van het bestaan van -

' soortverschillen in dit opzicht zou mogelijkerwijs in de
toekomst éen bruikbaar gegeven kunnen blijken bij de ana-
lyse van de neurochemische achtergrond van de gevolgen van

lichtonthouding. -
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SAMENVATTING

1.

De postnatale ontwikkeling van het konijne ERG -opgewekt
met lichtflitsen blijkt niet te veranderen onder invloed

van lichtonthouding.

- Postnatale lichtonthouding gedurende 17 weken doet het

lichtflits ERG niet veranderen.

De op de b-golf gesuperponeerde 'wavelets' blijken bi]

het konijn niet beinvlioed fTe worden door lichtonthouding.

Het ERG opgewek?t met behulp van sinusvormig gemoduleerd
licht en uitgezet als 'Response Amplitude vs. Modulatie
Frekwentie®' (A-MF curve) vertoont een maximum dat bij

een hogere frekwentie ligt dan dat van een aantal eveneens
onderzochte ‘staafjes~dominante’ dieren (hamster, goud-
hamster, Chinese hamster, rat, woestijnrat, cavia) en
lager dan bij ‘kegeltjes-dominante' dieren (eekhoorn en

chipmunk ).

Bij zeer lage luminantie (scotopisch voeor het menselijk
cog) verschuift de top van de A-MF curve van het konijin
naar links en vertoont hetzelfde verloop als dat van de
dieren met overheersend staafjes ogen. Het ligt dus voor
de hand het konlijne-ocog als een gemengd staafljes-kegeltjes

ocg Te beschouwsn.
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]

100

Het met sinusvormig gemoduleerd licht opgewelkte ERG%is
eveneens niet gevoelig voor lichtonthouding gedurende
17 weken na de geboorte. Dit geldt zowel voor de

"vhotopische' als 'scotopische' A-MF curve.

De resultaten wijzern er op dat er met beﬁrekking tot de

gevolgen van lichtonthouding soortverschillen bestaan.



SUMMARY
1. The postnatal development of the electroretinogramn

in the rakbkit is nog affected by 1ight deprivation.

2. Postnatal dark rearing for 17 weeks does not influence

the ERG.

3. The so-called 'wavelets', superimposed on the b-wave

do not alter during light deprivation.

4. Electrical responses to sinusoidally modulated light
were plotted as 'Response-~-Amplitude vs. Modulation-
Frequency' curves (A-MF curves). The optimal response
freguency in the rabbit is higher than that found in
a number of rod-dominant eyes {(guinea pig, rat, hamster,
golden hamster, Chinese hamster, jird) and lower than
that in Tthe cone-dominant eyes of the chipmunk and the

squirrel.

5. With low luminance (scoteopic to a human observer) the
peak value of the A-MF curve in the rabbit shifts fo a
lower freguency and becomes more or less ldentlical to
the curves cbtained in rod-dominant eyes. From this it

ig concluded that the rabbilit retina is of a mixed nature.

6. Neither the high-luminance A-MF curve nor the low-luminance
one are affected by a pestnatal light deprivation period

of 17 weeks.
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7. It is argued that species differences {rabbits vs.
guinea pigs and cats) with regard to the effect of

light deprivation exist.
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Apvendix T

De conclusie getrokken uit de resultaten van ons onderzoek
naazr een effect van llichtenthouding cop het netvlies van het
konijn, luidde dat, in tegenstelling tot de cavia en tot de
kat, bij dit dier geen vermindering van amplitude van a-.
of b-golf optreedt.

Ook de latenfte tijden van a- en bh-golf vertoonden geen
verandering. De nu volgende gegevens hebben betrekking op
een aanvullend onderzoek, gedaan bij konijnen die in het
donker opgegroeld waren tot de leeftijd van 7 maanden.

Uit de in de figuren Al - Al weergegeven resultaten blijkt,
dat een zo lange lichtonthoudingstijd geen invlced heeft

op de grootte van de a- en de b-golf. De in figuur Al
weergegeven resultaten wijzen er evenals de in het proef-
schrift beschreven resultaten op, dat de grootte der
amplitude van de b-golf in de response op de eerste flits
veroorzaakt wordt door een betere donker adaptatie.

In fig. A5 is de A-MF curve van deze konijnen weergegeven
op de in het proefschrift reeds beschreven manler. Jok deze
resultaten zijn in overeenstemming met het iIn het proef-
schrift gestelde.

Deze resultaten verkregen bl 7 maanden oude en in donker
opgegroeide dileren zijn hierom zo van belang, omdat bij
recent onderzoek (VAN HOF, in publikatie) was gebleken, dat
orientatie discriminatle bi] dergelijke langdurig in het
donker opgegroeide dieren volkomen overeenkomt met dat wvan
normale dieren.

Deze gegevens, zowel die verkregen ult het ERG, als het
gedragsexperiment, tonen duidelijk dat het konijn m.b.t. de
kat (HUBEL & WIESEL, 1970; DEWS & WIESEL, 197C) zeer onge-




voelig is vocr lichtonthouding.

Wij menen, dat de vraag of scortverschillen met betrekking
tot de effectén van lichtonthouding op het visuele systeem
bestaan, hiermede positief beantwoord is.

Hubel, D.H. & T.N. Wiesel (1970). The period of sbscepti-
bility to the physiological effects of unilateral eye closure
in kittens. J. Physiol. 206, 419-436

Dews, P.B. & T.N. Wiesel (1970). Consequences of monocular
deprivation on visual behaviour Iin kittens.
J. Physiol. 206, 437-455



amplitude (V)

300

.bv. I’;;/,/’

200

1002

aV

(] ] 1 Ly 3

1 2 4 g 16

intensiteit

A1 Gemiddelde aV¥ en bV waarden en hun standzardfout.
Konijnen. 7 mzanden in donker opgegroeid. N = 15




msec

50

bt

T.
40 : \I

30

20
at

10

T 13 T 13 3

3 2 4 8 16

intensiteit

A2 Gemiddelde at en bt waarden behorende bij fig. 47, Standaard-
fouten van at waarden vallen dbinnen de lijndikte.



amplitude (V)
200
7
bV T ?__._——-"" I"--—-_._I
) N 3
200
100 .
av | m I —: e >3
1 2 3 4 5

A% Gemiddelde zV en bV waarden en hun standasrdfout.
5 series bij intemsiteit '8¢
Konijnen, 7 maanden in donker opgegroeid. N = 15




I /I’I‘_‘]( I) =
T RNER

Y T ¥ T ] 4 L] 1 ) 11

1 3 5 7. 9 1N 13 15 17 i?

flits nummer
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N = 13 normale en 1% in het donker opgegroeide dieren.
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A5 Gemiddelde A4~MF curve en standaardfouten. Xonijnen, 7 maanden
in donker opgegroeid. Luminantie: bovenste curve 100%,
onderste curve 0,36%. N = G,




Appendix IT

In de figuren A6 - A9 zijn weergegeven de resultaten van
onderzoekingen bij de Europese haas (Lepus europasus (L.),
een dier dat evenals het konijn in ﬁet bezit is van een
duplex retina (ROCHON-DUVIGNEAUD, 1943). ,
De verschillen der responsen op flifsen tussen het konijn
en de haas zijn gering. De A-MF curve (fig. AQ) vertoont
dezelfde vorm als die van het konijn, n.l. een maximale
response bij 2-12 ¢.p.s.
Dat de amplitude der responsen bij de lagere frekwenties
hoger zijn, kan zijn corsprong vinden in het feit dat
ROCHON-DUVIGNEAUD {l.c.) stelt, dat er meer staafjes aan-
wezlg zijn dan in het konijneoog.
De in deze appendix vermeslde resultaten van onderzocekingen
bij een konijn, dat tot volwassen'leeftijd in het donker
gezeten heeft, en een tweede species met een duplex retina,
bevestigen de in het proefschrift getrokken conclusies dat:
a. er socrtverschillen zijn met betrekking tot de gevoelig-
heid voor lichtonthouding
k. dat bovenstaande geldt voor zowel de flits als de sinus
ERG's
c¢. het steunt de mening dat de p laats van het maximum in de
A-MF curve bepaald wordt door de ﬁate van participatie
van het vhotorische en scotopische systeem.
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