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INLEIDING

De cntwikkeling van het electroretinogram (in het vervolg
aangeduid als ERG) in de postnatale periode is bij een

aantal zoogdieren onderzocht.

KEELER, SUTCLIFFE en CHAFFEE (1928) vonden dat bij de muis
op de 13e dag na de geboorte het ERG nog weinig ontwikkeld
is: een a-golf met daarcp gesuperponecerd een brede vlakke
h-golf. Pas op de 2le dag na de gebcorte bleek het beeld

vrijwel overeen te komen met dat van het volwassen dier.

BONTING, CARAVAGGIO en GOURAS {1961 ) vonden dat bij de rat
op de 12e cdag na de geboorte een ERG - van ncg geringe
amplitude - afgeleid kon worden. Tot de 2le dag volgde een
sterke toename van zcwel de a- als b-golf, daarna een lang-
zamere toename tot ongeveer de 35e dag. Iets socortgelijks
vonden HELINER en UTERMANN {1965): op de Se - i0e dag een
a-goclf, op de 1Je dag een b-gcif, gevolgd door een

amplitude toename tot de 30e dag.

Het konijn werd uitvoerig onderzocht door NOELL {1958). Op
de 8e dag na de geboorte kon een ERG opgewekt worden, zij
het alleen een cornea negatieve poftentiaal. Tussen de lie

en 18e dag ontwikkelde zich pas een b-golf.



b
Bij de kat (ZETTERSTRZM, 1955) bleek op de be tot 10e dag
voor het eerst een ERG afgeleid tTe kunnen worden. § -~ 10

weken na de gebccrte was de ampllitude gelijk san dle van

het velwassSen dier.

Volgens PARRY, TANSLEY en THOMSON (1955) duurt het bij de
hond vanaf de geboorte 21 dagen alvorens cer. ERG te regig-
treren valt, fTerwijl de amplitude toename doorgaat tof de
40e -~ 5Ce dag. HORSTEN en WINKEIMAN (1980) echter vonden

met zeer sterke lichtflitsen aanzienlijk kortere tijden.

De bovengenoemde dieren hebben dus gemeen dat er na de
geboorte eerst een periocde van tenminste een week bestaat
waarin geen ERCG opgewekt kan worden, gevolgd door een
periode waarin de amplitude toéneemt. Al deze dleren werden
met gesloten oocgleden geboren en deze openen zich ecrst
enige tijd na de geboorte (bv. bij het konijn na 8 dagen)
hetgeen betekent dat het visuele.systeem in ieder geval

ftot die t1]J4d niet kan funktioneren.

Geheel anders 1s de situatie bij de cavia. Dit dier wordt
na éen vooyr een knaagdier lange dracht van 9 weken gelkoren.
De Qogleden zilJn biJ de gewnoorte reeds gecopend. De retina
1s in vergelijkingrtot die van de pasgeboren kat, rat en

konijn reeds sterk ontwikkeld. Het pasgeboren dier is in
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staat voedsel Tot zlch te nemen en zonder de moeder tot
volwassenheid Te komen. Gezlen de imprintings experimenten
van HESS (1959) funktioneert het visuele sysﬁeem reeds Op
de eerste dag na de geboorte. BORNSCHEIN (1959) beschreef
dat na de geboorte reesds een normeaal ERG opgewekt kon
worden. VAN HOF en USAMI (1968) bvevestigden dit bij 24 uur
cude dieren, maar vonden bovendien dat 0 - & uur na de

grboorte nog geen normaal ERG afleldbaar was.

In de lifteratuur zijn talrijke onderzoekingen, gebruik-
makend van gedrags- en elektrofysiologische methoden,
beschreven dile betrekking hebben op de betekenis die het
aanbkhleden van licht en beelden op het netvlies vocr de
ontwikkeling van het visuele systeem heeft. Bi] dergelijke
onderzoekingen heeft men in het algemeen de vraag voor
ogen in hoeverrs een zintuig met het daarachter geschakeld
neurcnaal apparaat gua structuur en werking endogeen gege-
ven zijn dan wel, althans vcor een deel, Zich vormen onder
invloed van prikkels aangeboden aan het zintuig. Relatief
weinlg onderzcoek is er in dit opzicht verricht met betrek-

king tot de postnatale ontwikkeling van het ERG.

ZETTERSTRZM (1955) beschreef dat bij katten in donker
geboren en opgegroeld de ontwikkeling van het ERG aanvanke-

lijk vertraagd is. Op de leeftijd van 4 - 5 weken echter
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blijkt er geen verschil te bestaan ften opzichfte van onder
normale omsftandigheden opgrociende dleren. Bovendien bleesk
dat in de perliode hiervoor het ERG met behulp van een aan-
Tal lichtflitsen gelijk gemaakt kon worden aan dat van
normaal opgroelende dieren van dezelfde lesftijd.

BAXTER en RIESEN (1961) wvonden, eveﬁeens bij.katten, dat
zeer langdurig verbliif in het donker (1 jaar) het ERG

deed verkleinen.

Uit een voorlopig onderzoeck van VAN HOF en USAMI (l.c.)
bleek dat een in het donker geboren en opgegroeide cavia

op de leeftijd van drie meanden een ERG vertoont sanzienlijk
kleiner dan dat van een in het licht cpgegroeid dier van

dezelfde leeftijd.



PROBLEEMSTELLING

Het nu te beschrijven onderzoek heeft betrekking op het
effekt van lichtenthouding op het ERG van de cavia.
Getracht zal worden de resultaten in relatle te brengen tot

de bovengenoemde gegevens ult de literatuur.

De volgende vragen werden bestudeerd:

1. Welke zijn de gevolgen van lichtonthouding op het ERG
van de cavia 1in de postnatale periocde en in hoeverres
zljn deze gevolgen reversibel?

2. Z1jn de waargenomen veranderingen het gevclg van een
primaire remming van de normale ontwikkeling van het
ERG of treden de veranderingen secundalr Op na &en aan-
vankelljk normale ontwikkeling?

5. Heeft lichtonthouding een grctere invloed cp het ERG in

de postnatale fase dan ¢p volwassen leeftijd?



METHODIEK

Het ERG werd algeleld Tussen een naaldelektrode in de
voorste cogkamer en een elektrode bevestigd aan het cor.

De dieren waren genarcctiseerd met urethaan {1500 mg per kg
lichaamsgewicht intraperitonaal). De pupil was verwijd mst
een mydriaticum. De exXperimenten begonnen na een hall uur
donker adaptatie. Deze £iJd werd ock aangehouden bkij de
dieren afkomstig uit het donker om de condities van de
disren gedurende het experiment zoveel mogelijk gelijk te

doen zijn.

Zowel biJ dieren die blj normale kamerverlichting ovpgegroeid
waren (12 uur licht, 300 Lux, per etmasl) als bij dieren

die een bepaalde pericde in het absclute donker hadden .
vertcefd werden ERG's geregistreerd. Bij de dieren die uit
het donker kwamen werd de naaldelektrode 1n de voorste

cogkamer gevracht bij rood licht.

Fig. 1 geeft een schematisch overzicht van de proefopstel-
iing. De lichtflitsen aangeboden zan het cocg waren afkomstig
van een Grass fotestimuliator type PS2, de duur van de
lichtflits bedraagt ongeveer 10useo; Dit apparaat is in te
stellen op vijf verschillende lichtintensiteiten, aangeduid

als intensiteit 1, 2, 4, 8 en 16, die zo zijn gekozen dat
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hij ledere hogere intensiteif ongeveer de dubbele hoeveel-
heid licht afgesgeven wordt als bij de voorgaande.

De afstand tussen flitslamp en oog bedroesg 40 cm; vlak voor
het cog was een wit transparant scherm geplsatst.

De luminantie van het vcor het cog geplaatste scherm kan al-
dus gekwantifiseerd worden: bij gebruikmaking van intensi-
teit 1 van de Grass fotostimulator verlaagt een pakket grijs-
filters, dat geplaatst véor de lamp slechts 2.43 x 10_3 van
het aangeboden licht doorlaat, de luminantie van het scherm
zodanig Jdat onder de gegeven preefomstandigheden juist geen
ERG meer meethazr is.

De potentiaal verschillen werden geregistrezsrd metl een

Grass rolygraafl, frekwentie karakbteristiek 0,22 - 300 c.p.s.

(-34B).

De werkwiliize was altijd zc dat vijf series van ruim honderd
lichtflitsen aangebcden werden. Begonnen werd stesds met

een serie lichtflitsen met lichtintensitelt 1, daarna 2 enz.
De flitsfrekwentlie bvedroeg 1 per seconde. Van iledere flits-
serie werd ult 100 flitsperiocden met behulp van een Nuclear
Chicago Data Retrieval Computer (D.R.C.) een gemiddeld ERG
verkregen. De analyse perlode bedroeg steeds 250 msec. De
D.R.C. werd gestart met een Impuls afkomstizg van een fotocel
naast het oog. De gemiddelide curve werd uitgeschreven door

een X - ¥y sehrijver.
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Fig. 1. Schematische weergave van de proefopstelling

gebruikt voor het afleiden van het ERG.
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HET EZRG VAN DE ONDER NORMALE CMSTANDIGHEDEN CPGEGRCEIDE
CAVIA

Pig. 2 geeft een vocrbeeld van de curven verkregen bl] een
volwassen cavia. Dit voorbheeld 1s representatiéf in die zin
dat bi] de laagste lichtintensiteit de cornea negatieve
potentiaal nauwelijks te zien 1s en dat een cornea
positieve potentiaal, de zgn. b-golf domineert. Naarmate de
intensitelt teoeneemt wordt de a-golf duidelijker en wordt
bovendien het patroon van de b-golf gecompliceerder door
het optreden van kleine in de literatuur als "wavelets"
aangeduide golfjes. Teneinde kwantitatief deze elekfrcreti-
nogrammnen te kunnen beschrijven werden de in Pig. 3 aange-
geven grootheden gemeten. Hierbi] geeft aV het maximale
spamningsverschil aan tussen de basislijn en het laagste
punt van de eserste cornea negatieve deflectie (a-golf),

bV het maximale spanningsverschil tussen het laagste punt
van de a-golf en het hoogste punt van de b-golf, at stelt
het tijdsverloop voor tussen het moment waarop de licht-
flits werd aangeboden en het moment waarop het laagste punt
van de a-golf wordt bereikt, bt het tijdsverszchil tussen
het moment van aanbileden van de 1ichtflits en het bereiken
van het maximum van de b-gelf. Bij een grcep normale vol-
wassen cavia's werden bij de verschillende lichtintensi-

Telten zowel aV als bV waarden bepaald.
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Het meten van de tijdverschillen tussen het moment van de
lichtfiits en de maximale uitslag van a~ 2n b-gell bleek
niet bij alle lichtintensiteilten mogellijk gezien de veelal
geringe amplitude van de a-golf bij de laagste lichtinten-
siteiten. Vandaar dan cok dat in het vervolg deze tijden
uitsluitend bepzaald werden biJ een intensiteit waarbi] in
alle gevallen de toppen duldelijk teveoorschijn komen, te
weten intensiteit 8. Bij normale cavia's bedragen deze

tijden resp.: 15 msec en 38 msec.

In Fig. 4 zijn de gemiddelde aV en bV waarden en de bijbe-

horende standaardfouten van deze grosp ultgezet.
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Fig. 2. Voorbeelden wvan het ERG van de normale cavia
afgeleid met verschillende lichtintensiteiten.
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spamnmingsverschil Tussen het O niveau en de
top van de eerste cornea negatieve deflectie
(a-golf).

spanningsverschil tussen de top van de eerste
cornea negatieve deflectie en die van de
hoogste daarop volgende cornea positieve
deflectie (b-golif).

tijd ftussen het aanbieden van de lichtflits
en de top van de eerste cornea negatieve
deflectie.

Tijd tussen het zanbieden van de lichtflits
en de top van de hoogste cornea positieve
deflectie.
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een groep van 20 normale volwassen cavia's.
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HET EFFEKT VAN LICHTONTHOUDING OP HET ERG GEDURENDE DE
POSTNATALE PERICDE

Zoals reeds vermeld in de inleiding is door VAN HCF en
USAMI (1968) beschreven dat de amplitude van het ERG van

3 maanden oude cavia's die geboren en opgegroeid zijn in
het donker, kileiner is dan die van normaal opgegroeide 3
maanden ocude cavia's. Wanneer men de dieren na hun verblijf
in het donker eerst gedurende 4 dagen aan normale kamer-
verlichting blootstelde bleek dat er slechts van een ge-
deeltelijk herstel sprake was. In bovengencemd cnderzoek
werd alleen de amplitude gemeten bij intensiteit "8". In

de nu te beschrijven experimenten werd bij de intensiteiten
1, 2, 4, 8 en 16 het retinogram geregistreerd. Zowel de
amplitude van de a-golf als van de b-gdlf werd van lieder
gemiddeld retinogram bepaald en bovendien de latente tijd
van de top van de a-golf en de b-golf bij intensiteit "8".
Fig. 5 toont de gemiddelde aV en bV waarde met standaard--
fout uitgezel tegen de lichtintensiteit van een grecep van 20
cavia's - 3 maanden oud en geboren en opgegroeid in het
donker. Vergellijking van deze figuur met de controle groep
in Fig. 4 toont dat de amplitude van de a-golf bij de
hogere intensiteiten welliswaar iets kleiner is dan blJ de
in het donker opgegroeide dieren maar dat het meest opval-

lende wverschil wordt gevonden in de amplitude van de b-golf.
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Fig. 6.toont dezelfde gegevens met befrekking tot =zen

groep van 20 drie maanden oude cavia's geboren en cpgegroeid
in het donker, maar die alvorens het ERG werd afgeleid eerst
gedurende 10 dagen (een arbitair gekozen periode) blootge-
steld werden aan een normale kamerverlilichting. Het hlijkt
dat er een duldelljk herstel van de amplitude van de b-golf

is, maar dat er bij de hogere intensiteiten nog een verschil

is met de controle groep.

Hoe moet nu de relatief lage amplitude van de b-gelf na

drie maanden lichtonthouding geinterpreteerd worden?

Twee mogelijkheden dienen overwogen Te worden.

1. Er 1s sprake van een primaire ontwlkkelingsremming. De
retina van deze dieren funktioneert niet normaal doordat
bij gebrek aan licht de normale ontwikkeling belemmerd

- 1s. |

2. Er is sprake van een secundalr effekt, d.w.z. aanvanke-
1ijk ontwikkelt het netvlies zich normaal maar daarna
treden onder invloed van lichtonthouding veranderingen

op dic leiden tot een gedeeltelljk funkbtie verlies.

Om uit te maken welke van de twee genoemde mogelijkheden de
juiste is werd een onderzoek verricht bij twee grospen 4

dagen oude cavia's. De ene groep onder normale ocmstandig-



-18-

heden geboren en copgegroeid, de andere groep geboren en
opgegroeld in het donker. Iedere groep bestond uit 20
dieren. De periode van 4 dagen werd gekozen omdat de dieren
dan in een goede conditie verkeren en de normaal opgegroeide
dieren een in alle opzichten "volwassen” ERG vertonen

(VAN HOF en USAMI, l.c.). PFig. 7 toont de gegevens van de
normale 4 dagen oude cavia's, Fig. 8 toont die van de 4
dagen oude cavia's geboren en opgegroeid in het donker.
Zoals de figuren laten zien is de b-gclf in beide figuren
gellik.

De kleinere b-golf bi] drie maanden oude dileren die geboren
en opgegroeid ziin in het donker moet dan niet gezien worden
als een achterblijven in ontwikkeling maar als een secundalr
funktieverlies ten gevolge van lichtonthoudling veclgend op
gen aanvankelljk normale ontwikkeling.

Fig. 9 toont gegevens met betrekking tot de latente tijden
van de toen van de a-golf en e top van de b-gelf wvan de
besproken groepen dieren. Er blijken geen duidelijke ver-

schillen fe bestaan fTussen de diverse groepen.



~19-

150-
1004
T
50- T
—— l é‘v""
bVE/':E' - ",-'i
. ; '-T.‘o"‘
3 3 e Saat
3 et
o J o,
£ avi©
(=1
% o
1 2 4 8 16

intensiteit

Fig. 5. Gemiddelde waarden en standazrdfouten van aV en bV

' ultgezet tegen de lichtintensitelt verkregen bij
een groep van 20 in het donker geboren en opge-
groeide cavia's op de leeftijd van 3 maanden.
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Fig. 6. Een groep van 20 cavia's groeide in het . donker op
tot de leeftijd van 3 maanden. Daarna werden de
dieren 10 dagen blootgesteld aan normale kamerver-
lichting. Vervolgens werden ERG's afgeleid. In de
curve zlijn de gemiddelde aV en bvjwaarden en de
standaardfouten uitgezet-tegen de lichtintensiteit
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Fig. 9. Gemiddelde at en bt waarden met bijbehorendé

standaardfouten ulitgezet tegen de leeftijd van de
dieren in de verschillende groepen. Aangegeven zijn
twee groepen die in het licht opgroeiden (4 dagen
en 3 maanden oud op het moment van afleiden wvan

het ERG) en drie grcoepen die in het donker op-
groeiden (4 dagen, 3 maanden en 3 maanden met
daarna 10 dagen kamerverlichting).
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HET EFFEKT VAN LICHTONTHOUDING OP HET ERG VAN DE VOLWASSEN
CAVIA

Om de vraag te kunnen beantwococrden of het netviies in de
postnatale periode gevoeliger is vocor lichtonthouding dan
in een latere periode werden 3 maanden oude cavia's die
onder normale verlichtingscondities opgegroeid waren
gedurende een periode van 3 maanden in het donker gebracht.
In Fig. 10 zijn de aV en bV waarden verkregen onmiddellijk
na het eind van het verblijf in het donker weergegeven.
Vergelijking met Fig. 4 toont slechts geringe, zij het
significante, verschillen. QOok de at en bt waarden bleken
onveranderd. Het is duidelijk dat het effekt van drie
maanden lichtonthouding aanzienlijk groter 1s in de post-

natale periode (Fig. 5) dan op de volwassen leeftijd.
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Fig. 10. CGemiddelde aV en bV waarden met bijbehorende
standaardfouten uitgezet tegen de lichtintensitelt.

De ERG's werden verkregen van cavia's die op . vol-
wassen leeftijd 3 maanden in het donker gebracht
waren. '
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BESPREKING VAN DE RESULTATEN

In bovenbeschreven experimenten werd vastgesteld dat de
kleine b-golf bij cavia's geboren en opgegroeid in het
donker tot de leeftijd van 3 maanden niet een uiting is
van een geremde ontwikkeling wan het ERG. Uit esen onderzoek
van VAN HOF en USAMi (1.c.) bleek dat cavia's minder dan 6
uur na de geboorte vrijwel geen ERG vertonen. Hoe moet dat
in verband gebracht worden met de bevinding dat 4 dagen na
de geboorte ondanks lichtonthouding een ncrmaal ERG afge-
leid kan worden? Het meest voor de hand liggend 1lijkt dat
de algemens conditie van het enige uren oude, met urethsan
genarcotiseerde, dier zo slecht 1s dat hierdcor het normale

funktioneren van de retina belemmerd wordt.

Vervolgens willen wij ons nu bezighouden met de vraag in
hoeverre onze bevindingen overeenkomen met andere gegevens
uit de literatuur. Het dier waarblj de invliced wvan licht-
cnthouding het meest onderzocht is, 1s de kat. Zoals in de
inleiding reeds vermeld, wordt dit dier geboren met geslo-
ten ogen en esn nog verre van volgroeide retina (HELLSTREM
. en ZETTERSTREM, 1956 en ZETTERSTRZM, 1955). Het ERG ont-
wikkelt zich bi] de kat wat de b-golf betreft in de eerste
Q & 10 weken na de geboorte. In de experimenten van

ZETTERSTRZM werd de lichtonthouding gedurends maximaal
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Tien weken toegepast. Het bleek nu dat in de serste vier
weken het ERG achter bleel ten opzichte van dat bi] in het
licht opgroeilende dieren, maar dat daarna geen verschil te
vinden was. Met andere wocrden, de verschillen tussen nor-
mazl en in deonker opgegroeide dieren waren gering want

werd een dier van bv. 3 weken oud uift het donker gehazld
dan bleken 30 lichtflitsen (toegediend in een periode van
10 tot 20 minuten) reeds voldoende om het ERG "te normali- .
seren’. Lichtonthouding gedurende de ontwikkelingsfase van
net ERG leidt dus ten hoogste Tet geringe, met 1lichtflitsen
op te heffen, afwijkingen en dit dan nog slechts gedurende

de eerste vier weken na de geboorte.

De hierboven beschreven bevindingen bij de cavia zijn
hiermee in cveresnstemming, immers het vermdgen van het
netvlies om op lichtflitsen te reageren in de vorm van een
ERG ontwikkelt zich kennelijk in utero gedurende de wvoor
een knaagdier relatief lange dracht van 9 weken. Noch bij
de cavia, noch bij de kat interlereert lichtonthouding met
de ontwilikkeling van deze vorm van funktioneren van het
netvilies.

De techniek van ZETTERSTREM wijkt af van die die door ons
werd gebrulkt. ZiJ bood 30 lichtflitsen aan en mat de
amplitude opgewekt door de eerste lichtflits van deze serie.

Op deze wilijze werd het achfterblijven in contwikkeling
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gedurende de eerste 4 weken geconstateerd. Wanneer de cavia
een scortgelijke ontwikkelingsfase doormaakt dan zal deze
vallen in de inftrauterine periode, want BORNSCHEIN (1959),
die vrijwel dezelfde methode als ZETTHERSTREZM gebruikte, vond
reeds bij 5 tot 24 uvur oude cavia's een in alle opzichten

normaal ERG.

BAXTER en RIESEN (1961) bestudeerden eveneens katten maar
na een lichtonthoudingsperiocde van zeer lange duur (1 jaar).
Bij 1 jaar oude in het donker opgegroeide dieren was het
ERG duldelijk verklelnd. Twee dagen blootstelling aan licht
waren nodilig om een normaal ERG te kunnen cpwekken. Deze
aanvankell jke verkleining was te zien biJ frekwenties van

1 lichtflits per seconde, echter niet wanneer de frekwentie
1 per minuut bedroeg. De afwijkingen werden niet in de
a-golf gezien, maar ultsluitend in de b-golf. Zowel dit
gelijk blijven van de a-golf als wel het verkleind zijn
van de b-golf stemt overeen met onze bevindingen bhlj de
cavia. Echter, bij de cavia blijkt 10 dagen additioneel
licht nog niet voldoende om een in alle opzichten normaal
ERG te verkrijgen. Aangezien BAXTER en RIESEN venden dat de
. verschillen tussen normale en in donker opgegroeide katten
duldelijk waren bij 1 lichtflits per 10 seconden en niet
bij 1 flits per minuut en dan nog wel bij "hoge" en niet

bij "lage" lichtintensiteiten, mag men niet Uit onze expe-
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rimenten copcluderen dat de cavia retina zich langzamer
herstelt dan de retina van de kat. Immers het laat zich op
grond van wat deze auteurs vonden zeer wel denken dat de aflf-
wijkingen duidelljker worden naarmate de lichtflitsen met
hagere frekwentie en in langere series worden gegeven. In
dit verband bezien wordft het zeer plausibel dat bij de aan
10 dagen additioneel licht blooftgestelde cavia het julst de
hoogste lichtintensiteiten zijn die de afwijkende ERG's

opleveren.

Zo bezien stemmen de resulftaten verkregen biJ de kat en de
cavia althans kwalitaetiefl goed overeen, namelljk dat de
retina ontwikkeling die wvoor het ERG noodzakelijk is zich
ook voltrekt bij het in het donker opgroeiende dier, maar
dat wanneer de normaal cntwikkelde retina daarna langdurig
licht wordt onthouden heft vermogen tot het produceren van
een normale b-golf afneemt. Terwlijl voor zover nu te zeggen
enkele dagen additioneel licht tot temminste gedeeltelijk

herstel leidt.

Wat betreft lichtonthcuding bij volwassen onder ncrmale

-omstandigheden opgegroeide dieren is een vergelijking met
de kat moeilijker. Weliswaar hebben CCRNWELL en SHARPLESS
(1967) aangetoond dat de volwassen kat na lichtonthouding

een afname van het b-golf amplitude te zien geeft en dat
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deze b-gclf vermindering reversibel 1s maar hun proefom-
standigheden ziJn zo anders dan die van BAXTER en RIESEN
dat niet te zeggen valt of de volwassen kat minder gevoelig
voor lichtonthouding is dan het jonge in donker opgegroeide

dier.

Zoals hierboven beschreven manifesteert het effekt van
lichtonthouding zich het duidelijkst in het kleiner worden
van de b-golf. Uit de literatuur (DAVSON 1963) is bekend

dat de a-golf het gevolg is van aktiviteif op het niveau

van de receptoren, de b-golf daarentegen wordt gelocali-
seerd tussen de laag van receptoren en ganglioncellen. In
dit verband zijn de bevindingen van WEISKRANTZ (1958) bij de
kat ‘en van RASCH, SWIFT, RIESEN en CHOW (1961) eveneens bij
de kat van belang. Zij vonden o.a. dat dieren vanaf de ge~
boorte opgegroeid in het donker in de retina een versmalling
van de binnenste plexiforme laag vertoonden. In het licht
van deze gegevens ligt het voor de hand aan té nemen dat
lichtonthouding meer invloced heeft op het neuronale systeem

van de retina dan op de receptoren.

In de literatuur (RIESEN, 1966) wordt met betrekking tot

"eritische fase”,

lichtonthouding wel gesproken van een
waarmee bedoeld wordt een periode in de postnatale ont-

wikkeling van het individu waarin lichtonthouding het
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meeste effekt heeft.

Voor het bestaan van een dergelijke fase plelt het feit dat
lichtonthouding in de postnatale periode de b-golf sferk
verkleint, terwi]l dit nauwelijks het geval is bhi] licht-
onthouding op de volwassen leeftijd. Het begin van deze
critische Tase behoeft echter niet samen te vallen met het
tijastip van de geboorte, gezien het felt dat de ontwikke-
ling van het ERG zowel bij de cavia als de kat ook zonder
licht plaats vindt. Het 1ijkt dan ock Jjulster te veronder-
stellen dat de critische fase aanvangt op een tijdstip
waarop een bepaalde mate van ontwikkeling bereikt 1is, een
moment dat, afhankelijk van de dierscort, korter of langer
na de geboorte kan vallen. Dat iets dergelijks cok in het
meer centraal gelegen deel van het visuele systeem het ge-
val. is blijkt uit het werk van WIESEL en HUBEL (1963). Zij
leidden aktiepotentialen af van enkele cellen in de visuele
schors van pasgeboren nog niet aan lichtpatronen blootge~
stelde katten af en vonden dat de reakties van deze corti-
cale cellen op lichtpatronen merkwaardig sterk overeenkwa-
men met die van veolwassen dieren. Daarna vonden zij (1965)
dat zeer vele celien bij dieren van drie maanden oud opge-
groeid met dichtgehechte oogleden niet reageren en dat van
diegene die reageren vele hun specificiteit voor de orien-
tatie van lijnstukken hadden wverloren.

Hiermede is ook -in overeenstemming het felt dat konijnen
& , :
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die de eerste zes weken na de geboorte in het donker waren
opgegroeid (VAN HOF, 1069) ¢en normale orientatie discrimi-
natiec op de leeftijd van zes meaanden bezaben vergeleken met
konljnen die onder normale omstandigheden opgegroeld waren.
Zoals beschreven dcor SCHADE c.s. (1964) vindt de voor-
naamste ontwikkeling wvan het kenijnezenuwstelsel plaats
gedurends de serste zes weken na de geboorte. Deze felten
plaliten ook voor de geringe inviced van lichntonthouding

op de . ontwikkeling wvan het visuele systeem.



CONCLUSIES

1. Cavia's geboren en opgegroeid in het donker gedurende
2 maanden veritonen cen ERG Waarvan'de-bugolf aanzienlijk
Kleiner in ampliftude is dan die bi]) dieren van degzelfde
leeftijd, maar opgegrcoeid conder ncormale verlichtings-

condities.

2. Cavia's van 4 dagen oud, ongeacht of ze onder normale
verlichtingscondities dan wel in het donker opgrceien
vertonen een ERG waarvan de b-golf amplitude overeen-
komt met die van normazl opgegroelde volwassen dieren.
De kleine b-golf bij drie maanden oude, 1in donker ge-~
boren en opgegroeide disren moet dan berusten 0p een
funktie vermindering volgend op een aanvankelijk norma-
le ontwikkeling en niet op een primaire ontwikkelings-

remming.

3. Een periode van 10 dagen kamerveriichting na 35 mzanden
lichtonthouding hersteltf grotendeels de onder 1. ge-

noemde afwijking van de b-golf.

4, De gevolgen van 3 maanden lichtonthouding op het ERG
zijn veel groter in de postnatale fage dan c¢p volwassen

leeftijd.
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-De wverkregen resultaten alsmede gegevens uit de litera-
tuur steunen de zlenswijze dat de fase waarin het
netvlies het meest gevoellg is veor lichfonthouding
niet nocdzakell jkerwljze begint cop het moment van de
geboorte, maar op een tijdstip waarop'een bepaalde mate

van funkticnele ontwikkeling bereikt is.
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INLEIDING

Na het baanbrekend werk van DE LANGE (1957) is het gebruik
van sinusvormig gemoduleerd licht vooral in psychofysische
experimenten naar voren gekomen. In de zgn. De Lange . curves
wordt het wverband ulteengezet fussen de modulatiediepte wvan
het sinusvormig gemoduleerd licht en de flilkkerfusie fre-
kwentie. Het verloop van dergelijke curves hangt af van een
aantal faktoren o.a. de gemiddelde helderheid en grootte
van het fTestobjekt, de spektrale samenstelling van het licht,
de lckalisatie van het beeld op het netvlies.

In de literatuur zijin ook conderzoekingen beschreven waarin
sinusvormig gemcduleerd licht Ttoegepast werd biJ het bestu-
deren van het electroretincgram (in het vervolg aangeduid
als ERG). In navolging van VAN DER TWEEL- en VISSER (1960)
en VAN DER TWEEL (19€1) wordt dan niet de modulatiediepte
tegen de flikkerfrekwentie ultgezet maar de amplitude van
de response opgewekt met sinusvormig gemoduleerd licht, bij
ceonstante modulatiediepte, tegen de modulatiefrekwentie.
Een dergelijke ”amplitude-modulatiefrekwentie” curve van
het ERG. in het vervclg aangeduid als A-MF curve, kan de
funktionele eigenschappen van het netvlies weergeven. Zo
vonden GOURAS en GUNKEL (1964) dat het verloop van derge-
lijke curves bij normale prcefpersonen, staalfjes achromaten

en nachtblinden op karakteristieke wijze verschilden. De-
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zelfde auteurs beschreven (1962) dat de A-MF curve van het
overwegend staafjes cog van de witte rat een top vertoont
i een veel lagere frekwentle dan die van het kegeltjes
oog van de eekhoorn. Dit is in overeenstemming met hebt felt
dat de top van de psychce-fysisch gevonden scotopische De
Lange curves bi] een lagere frekwentie ligt dan die van de
pnectopische curves. De verwachting ligt dan ook voor de
hand dat in het algemeen zal gelden dat het verloop van een
A-MF curve van het ERG in belangrijke mate bepaald zal wor-
den door de mate waarin staafjes en/of kegeltjes geprikkeld

worden.

In de werkgroep, waarin het hierna te beschrijven onderzoek
werd verricht, is één van de onderwerpen van studie de in-
vioed wvan lichtonthouding op de eigenschappen van het vi-
suele systeem. Bij een dergelijk onderzock wordt de net-~
vlies funktie meestal bestudeerd aan de hand van het docr
lichtflitsen opgewekte ERG. Nu blijkt uit het onderzoek van
NCELL (1958) dat, althans bij het konijn, de ontwikkeling
van het scotopische en photopische ERG in de postnatale
periocde niet parallel lcopt. Op de leeftijd van 18 dagen
wordt een "volwassen" photopisch ERG verkregen, het scoto-
pisch ERG is pas na 90 dagen vergelljkbaar met dat van een
volgroeid dier. Dit feit in combinatie met de bovenomschre-

ven verwachting dat het verloop van de A-MEF curve Lepaald
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wordt door de verhouding waarin staaljes en kegelfjes ge-~
prikkeld worden léidde tot de .gedachte dat dergelijke curves
gen aanzienlijke kbljdrage zouden kunnen leveren tot het
concluderen of een netvlies op een bepaald moment al dan.
niet tof normale ontwikkeling 1s gekomen en gebruikt kunnen
wordeﬁ bij onderzoekingen cver het effekt van lichtonthou-
ding. De bovenstaande overwegingsn leidden tot het hier te
beschrijven onderzoek, dat bedeoeld is als een noodzakelijke
voorberaiding wvcoor het toepassen van sinusveormlg gemoduleerd
licht bi] het bvestuderen van het effekt van lichtonthouding

op het visuele systeem.
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VRAAGSTELLING

1. Hoe 1is het verloop van de A-MP curve bi] de volwassen

cavia en het vclwassen konijn?

2. Hoe is de postnataele ontwikkeling van deze curves in
vergelijking tot die van het met lichtflitsen opgewekte

glectroretinogram”

3. Kunnen de ult 1. verkregen resultaten in verband gebracht
worden met de uit de literabtuur hekende gegevens ocmtrent
de A-MF curve van de witte rat -~ een dier met een ovepr-
wegend staafjes retina - en van de eekhoorn - ecen dier

met een kegeltjes oog?
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METHODIEK

In dit onderzcek worden zoals in de inleiding vermeld de
resultaten van lichtflits prikkelen vergeleken met die van
prikkelen met sinusvormig gemoduleerd licht. De methode
gevelgd bij het lichtflits prikkelen is ildentiek met die
uit deel A en vocor de beschrijving zlj dan ook verwezen
naar pag. S8-11.

De proefdieren werden bil] het onderzcek melt sinusvormig
gemcduleerd licht op dezelfde wijze als aangegeven op pag.
8-11 voorbereid. Fig: 11 geeft in schematische vorm weer de
opstelling zcals die bij deze experimenten werd gebrulkt.
Het dier werd zodanig voor de later te beschrijven foto-
stimulator opgesteld dat het te onderzoeken oog zich op

een afstand van 5 cm middsen voor het scherm (35 x 35 cm)
beveond. Elecftroretinogrammen werden afgeleid Tussen een
naaldelectrode in de voorste ocogkamer en een electrode aan
het ocor. Met deze afleidingen werd pas begonnen nadat het
dier gedurende een half uur geadapfeerd was aan de Tevoren
ingestelde luminantie van het scherm. Deze gemiddelde lumi-
nantie was zodanilig dat de verlichtingssterkte gemeten cop de
plaats van het ocg 15 Lux bedroeg.

Door middel wvan cen unktliegenerator werd met sinusvormige
spanningen van verschillende frekwentie de servogestuurde

lichtintensiteitsmodulator gecommandeerd. Bij ieder experi-
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ment werden aan het preceldier de volgende frekwentiles aan-
geboden 1, 2, 3, 4 1/2, 6, 9, 12, 18, 23, 28, 32 en 42 perio-
den per sekonde. Behcudens bij enkele vocr-experimenten werd
er met een constante modulatiediepte van 50% gestimuleerd.
Ter Vefduidelijking zij nog vermeld dat onder modulatie-

diepte verstaan wordt (zie Fig. 12):

4

Modulatiediepte (%) = %I % 100

waarin met I bedoeld wordt de gemiddelde lichtintensitelt
van het aangeboden licht sn met 4 I de maximale waarde van

de lichtintensiteiftsvariatie wvanaf het niveau I.

Betreffende de in het schema aangeduide modulator ') het
volgende (Fig. 13): Licht afkomstig van een halogeenlamp
(24v, 150W) passeert via een condensor ecn elektromechanisch
aangedreven sluilter. Het optisch systeem na de sluiter be-
vat sen gedeelﬁelijk doorlatende spiegel, een tweede conden-
sor, een projektie objektief (B-IKOR, Anastigmat 1:3,5,

£:35 mm) en een zgn. "Helio® scherm (Optische Industrie
"Oude Delft"). De luminantie van het scherm is continu re-
gelbaar en werdt bepaald door des poéitie van de sluiter.
Voor de elektronische'positiesturing van de sluiter wordt

") cntwerp F.van der Mark, Fysiologisch Laboratorium, M.F.R.
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als referentie element een fotocel (Ferranti MS 1AE) toege-~
past. Belicht via de gedeelifelijk doorlatende spiegel geeft
deze fotocel een stroomsterkte in de "summing junction™ van
de operationele versterker (op. ampl. I) linealr evenredig
met de luminantie op het "Helio" scherm, resulterend in een
eveneens lineair evenredlge spanning op de cutput van deze
versterker. De als servoversterker geschakelde tweede ver-
sterker (op. ampl. II) stuurt de electromechanische slui-
teraandrijving via de energieversterker (driver amplifier),
terwlijl de cuftput van de cperaticnels versterker T als ne-
gatlefl terugkoppelsignaal in de servoversterksr wordt inge-
voerd.

Het op deze wijze verkregen teruggekopprelde systeem ver-
toont een lineair verband tussen ingangsstuurspanning en
luminantie van het‘scherm. Door invcering van een gelljk-
spanning (DC-level) kan vanaf een daarmes svenredig lumi-
nantieniveau continu gemoduleerd worden op commandce van

een elektrische spanningsfunktie {(input waveform).
Hysteresis als gevolg van wrijving in de slulteraandrijving
wordt geélimineerd door inveering van eénlwisselspannings—
signaal van hoge frekwentie t.o.v. de modulatiefrekwentie
(800 ¢.p.s. "dither"). Bij sinusvormige moduldtie over het
volle luminantiegebied is het frekwentiebereik 0-15C perio-
den per sekonde (-ZdB). De stijgtijd over het volle hel-

derheidsgebied, bij cptimaal ingestelde snelheidsterugkop-
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peling (overshoot max. 2%), bedraagt 2,5 msec

Van het ocg afgelelde potentislen passersn na versterking,
(Grass Polygraafl: frekwentiebereik 0.22 - 300 c.p.s.
(=3dB)), een bandpass filter {Krohnhite, Q@ = 2) en door mid-
del van een Nuclear Chicago Data Retrieval Computer (D.R C.)
wordt esn gemiddeld ERG over 100 perioden bepazld. Dit ERG
wordt uitgeschreven door een x-y sSchrijver. De D.R.C werd
gestart door de funktiegenerator.

Cp de Grass Polygraafl werd geregistreerd:

A  tijdsmarkering {sec)

B referentiesignaal van de Ferranti fotocel

C signasl afgeleid van het oog

D idem, na passage van het bandpass filter

Voorbeelden hiervan worden zegeven in Pig. 14 en 15.

Fig. 14 toont een dergelijke registratie verkregen bij een
cavia {(modulatiefrekwentic 2 perioden per sckonde).

In Fig. 15 is dezelfde registratie weergegeven bi] een
konijn (medulatiefrekwentie 18 periocden per sekonde)

Uit de gegevens - na middeling verkregen - werd een A-MF
curve samengesteld. De hierna te volgen methodiek bestaat
uit het uitzetten van de gemeten amplitude als funktie van
de modulatiefrekwentie (dit bij constante I en al).
Alvorens de experimenten e beginnen werd eerst ter con-

trcle gen A-MF curve van dc meetopstelliling bepasld, waarbi]
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het verzwakte (door middel van een General Radio Microvol-
ter) output signaal van de funktiegenerator als ingangs-
signaal werd tcegevoegd. Het resultaat is weergegeven in
Fig. 16. Hieruit »lijkt de constante versterking in het

door cns cnderzochte frekwentiegebiled.
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met sinusvormig gemoduleerd licht.
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HET MET LICHTFLITSEN OPGEWEXTE ELECTRCRETINOGRAM VAN HET

VOLWASSEN EN PASGEBOREN KONIJN

Het konijrn wordt geboren met geslobten ocogleden en een nog
niet volledig ontwikkelde retina (NOELL, 1958). Omstreeks
de 1C0e dag openen zich de oogleden, de cornea is dan vaak
nog enlgszins troebel maar klaart binnen enkele dagen op.
In het hier verrichte onderzoeck werd het ERG behalve bi]
volwassen konijnen ook afgeleid bhij konijnen van 2, 4 en

€& weken oud. De procedure die bij het registreren van het
ERG gevolgd werd was geheel gelijk zan die beschreven voor
de cavia (pag. 8 e.v.). Icdere leeftijdsgroep bestond ult
20 dieren. De gencemde leeftijden werden zo gekozen omdaft
het werk van NOELL zanduidt dat de retina ontwikkeling op
de leeftijd van + weken grotendeels voltooid is.

Fig. 17 geeft voorbeelden van het ERG verkregen blj een
volwassen dier met behulp van lichtflitsen van opklimmende
lichtinftensiteit. Ook hier blijkt weer dat vooral de a~-golf
bij vergroten van de lichtintensitelt tosnesemt. Verder
geeft de figuur weer dat de o§ de b-golf gesuperponeerde
"wavelets" aanzienlijk minder uitgesproken Zijn dan bij

de cavlia.

De gemeten grootheden (Fig. 18) zijn dezelfde als bij de
cavia nl. aV en bV (gemeten bij lichtintensiteit 1, 2, 4,

8., 16) at en bt (alleen gemeten bij intensiteit "8"; wvoor



=55

de argumentatie hiervan zic pag. 12).

Fig. ¢ geeft voorbeelden van ERG's van 4 konijnen, ieder
behorend tof een verschillende leeftijdsgroep. De figuur
illustreert dat bl] het 2 weken oude dier het ERG klein van
amplitude is en dat de toppen van zowel a- als b-golf
aanzienlijk later wvallen dan bl] de oudere dieren.

Fig. 20 geeft de gemiddelde waarden en standazardfouten van
aV en bV aan, verkregen bij een groep volwassen dieren, ulb-
gezet tegen de lichtintensiteit. Om de ERG's van dezs dieren
met.die van de andere leeftijdsgroepen te kunnen vergelijken
werden van de 2, 4 en & weken oude dieren de gegevens op
analoge wijze uitgezet (Fig. 21, 22 en 23). Vergelijking

van deze figuren toont dat de aV en bV waarden van het 4
weken. oude konijn vrijwel overesnkomen met die van het
volwassen dier.

De at en bt waarden verkregen bij de verschillende leef-
tijdsgroepen zijn weergegeven in Fig. 24. Oock deze waarden
blijken duildelijk te veranderen tussen de 2e en 4e week.
Verder toont deze figuur dat de bt wvan de volwassen dieren
iets groter is dan die van de 6 weken oude dieren. In de
individuele curves (vergelijk Fig. 9) manifesteert dit zich
in een iets minder steill oplopends flank van de b-golf.
Hoewel gezien dit laatste punt kennelijk na de 6e week nog
wel enkels verandsringen optreden kan toch gezegd worden

dat het ERG zich grotendeels ontwikkelt in de eerste 4
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weken na de geboorte. Deze bevinding komt in grote 1lijnen

overesen met wat door NOELL (1958) werd beschreven.
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Fig. 18. Gemeten grootheden.

aVv maximale spanningsverschil tussen het O
niveau en de eerste cornea negatlieve
deflectie (a-golf)

bV ahzolute spanningsverschil tussen het
maximum van de a-golf en het maXimum van
de cornea positleve deflectie (b-golf)

at tijdsverlioop tussen aanbieden van de
lichtflits en het maximum van de a-golf

bt tljdsverloop tussen zanbieden wvan de

lichtflits en het maximum van de b-golf
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HET MET SINUSVORMIG GEMODULEERD LICHT OPGEWEKTE ELECTRO-

RETINCGRAM VAN HET VOLWASSEN EN PASGEBOREN KONIJN

L-MF curves werden verkregen, op de wijze zoals in de inlei-
ding en methodiek bheschreven, van volwassen konijnen als
ook van konijnen van 2, 4 en 6 weken oud. Van iedere leef-
tijdsgrcep werden zes disren aan de experimentele procedure
onderworpen. Ult de per groep gemeten gegevens werd ean
gemlddelde A-MF curve samengesteld. Alvorens dit fe doen
werden enkele voor-experimenten gedaan om te komen tot een
verantweocrde keus van de modulatisdiepte. In Fig. 25 zijn
de A-MF curves behorend bi] modulatiesdiepten van 25%, 50%
en 75% verkregen bij édén dier bijeengezet. De gemiddelde
luminantic van het scherm werd niet gewlizigd. Bij al deze
voor-cxperimenten bleek dat de modulatisdiepte weliswaar

de amplitude sterk belnvlcedde maar geen duldelijke invlced
had cp de ligging van de optimale frekwenties. Arbitralr
werd toen 50% modulaticdiepte gekozen voor het vergelijkend
onderzoek van de verschillende leeftijdsgroepen. De gemide-
delde A-MF curves van dec dieren ult de.-vier leeftijdsgroe-
pen zijn ultgezet in de Figuren 26-29.

Bij wvergelijking van deze Tiguren valt op dat ook hier de
voornaamste ontwikkeling wvalt wvoor de leeftijd van 4 weken.
De curves verkregen bij de 4 en 6 weken oude, alsook Dij

de volwassen dieren tonen ecen amplitude maximum bij 3 ~ 4,5
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Herz. De grootbe van de amplitudines stemt ook goed overeen.

Vastgesteld kan dus worden dat zowel voor het "lichtflibs"”
ERG als het "sinusvormig gemodulecerd licht” ERG geldt dat
de ontwikkeling gro%endeels_pléats vindd gedurende de

cerste 4 weken na de geboorte.
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Fig. 27. Gemiddelde amplitude-modulatiefrekwentie curve

van 2 weken oude konijnen.
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HET MET SINUSVORMI~ CEMODULEERD LICHT OPGEWEKTE ELECTRO-

RETTNCORAM VAN DE VOLWASSEN EN DE 4 DASEN QUDE CAVIA

A-ME curves Hii de volwassen en de 4 dagan cude cavia war-
den op analoge wiize verkregen als in de hisrvoor besproken
experimenten Hij het konijn De 4 dagen oude cavia werd
zekozen omdat het "lichtflits" ER™ van de 4 damen oude cavia
ook wat de detzils in vorm betreft ('wavelets”) overeenkomt
met dat van het volwassen dier (VAN HOF en USAMT, 1068Y.

Om vergeliliking met het konijn mogeliik Te maken werden
hisr eveneens de 50% medulatiediepte sgekozen an dezelfde
modulatiefrekwenties

De A-MF curve voor de volwassen cavia is afgebeeld in Fig.
30, die voor de 4 dagen oude cavia in Fig. 31, Beide ziin
zemiddelden verkresan Hij & dieren

Uit het verloop van deze en vorige curves bliikt in da
gerste plaats dat de optimale frekwentie van de volwassen
cavia lager 1Tigt dan die van het koniin. Verder »1ijkt

dat het verloop van de curve, alsmedes de amplitudines, bij]
net volwassen en 4 damen oude dier vrijwel oversankomen

Dat wil dus zeggen dat ook hier oversenkomst hestaat met de

resultaten verkregen met lichtflitsen.



- "(3_

60+

501

404

L]
<

amplitude (V)

o

1 2 3 456 S 12 Bxux
frequentie

Flg. 30. Gemiddelde amplitude-modulatiefrekwentie curve
van volwassen cavia's
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Fig. 31. Gemiddelde amplitude-modulatiefrekwentie curve
van 4 dagen oude cavia's
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VERGELIJKING VAN DE RESULTATEN VERKREGEN BIJ DE CAVIA EN

HET KONIJN MET DIE VAN DE WITTE RAT

GOURAS en GUNKEL (1962) beschreven dat de A-MF curve van
de albinc-rat (esen dier met een voornamslijk staafljes
retina) en van de eekhoorn {een dier met een kegeltjes
retina) een optimale frekwentieresponse hebben bi] resp.

1 en 9 Herz. Teneinde hun resultaten met die van ons te
vergelljken zou het wenselljk geweest zijn met onze proef-
opstelling zowel van de witte rat als van de eekhoorn
L-ME curves te maken. Helaas stonden eekhcorns niet ter
beschikking en werden uitsliultend witte ratten ter verge-
lijking hestudeerd.

Van een groep van 5 witte ratten werd esn gemiddelde A-MF
curve gemazakt. Flg. 32 geeft deze curve weer. De hoogste
waarde ligt althans biJ de hiler gebruikte frekwenties bij
1 per sekonde. Heoewel GOURAS en GUNKEL cok beneden 1 per
sekonde metingen verrichtten en dus onze resultaten verge-
leken bij die van hen onveolledig zijn, stermen ze,

voor zover de frekwentiegebieden elksar dekken, overean.
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Eig. 32. Gemlddelde amplitude-modulatiefrekwentie curve
van volwassen albinoratten.
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BESPREKING VAN DE RESULTATEN

Het werk wvan GOURAS en GUWKEL maakt het aannemelijk dat de
A-ME curve, blj een bepaald diersoort verkregen, onder meer
afhankellijk is van de aard van rcceptoren. Het coverwegend
staafjes oog van de rat heeff een cptimale frekwentie bij]
1 Herz. het kegeltjes ocog van de eekhoorm bilj 9 Herz.
Uiteraard zullen deze waarden mede bepaald worden door
andere fakterern, zoals o.a. de gebruilkte luminositelt.

De curve van de witte rat gemaakt met cnze proefopstelling
stemt echfter goed overecen met die van GOURAS en GUNKEL.
Voor het moment aannemend dat de in de toeckomst te bepalen
eekhoorn-curve ook zal overeenstemmen ') dan mag gezegd
worden dat de optimale frekwentie van he® konijn 1igt
tussen die van de witfte rat en cavia enerzijds sn die van
de eekhoorn anderzijds. Dit zou kunnen hetekenen dat het
netvlies van het konijn ecen groter percentage kegeltjes
bezit dan dat van de cavia en de rat Ulteraard is deze
interpretatie nog sterk speculatiel en verelst wverdere
morfologische studie, maar wel maken de hisr gedane bevin-
") Uit het inmiddels voortgezet onderzoek van Drs. J.H.
Reuter (Fysiclogisch Laboratorium M.F. Rotterdam) blijkt
dat cok melt onze prcefepstelling de optimale frekwentlie van

de eekhoorn A-MF curve bij 9 Herz ligt.
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dingen het nog eens duildelljk dat onderzoek met sinusvormig
gémoduleefd licht een belangrijke biljdrage kan leveren

voor vergelijkend fysiologisch onderzoek.

Van belang is dat de A-MF cufve van het 4 weken oude konijn
hetzelfde verloop vertoont als die van het volwassen konijn.
In e literatuur (SHEPPARD, 1968) komen beschouwingen voor
over een verschillende ontwikkelingssneiheid in de postna-
tale periode van de staafjes en de kegeltjes. Het "kegel-
tjes BRG" zou bij het konijn reeds op de 20ste dag na de
geboorte volledig ontwikkeld ziin, het "staafjes ERG" pas
op de QUste dag. Wanneer dit juist zou zijn, zou men‘ép‘
grond van de overwegirigen in de eerste alinea verwachten,
dat de A-MF curve wvan het 4 weken oude konijn naar hogere
frekwenties verschoven zou zijn ¢ o.v. die van het volwas-
sen konijin.

De hewering dat er van een ongelijke ontwikkeling wvan

"staaf jes" eﬁ "wegels" sprake is, is echter een onjuiste
interpretatie van experimenten verricht door NOELL (1958}.
Wat NOELL beschreef was dat lichtflitsen die een intensiteit
hadden die voor het menselijk oog in het photopisch gebiled
lagen bij het konijn van 20 dagen oud reeds een ERG oplever-
den, dat ook qua amplitude met dat van het volwassen konijn
overeenkwam; Verder heschreef hij dat lichtflitsen die wvoor

het menselijk ocog als scotopisch geklassificeerd moeten
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worden pas bij het 90 dagen oude dier een ERG opleverden dat

overeenkwam met dat van het volwassen dier. Ons inziens

rechtvaardigt dit nog niet de conclusie van een ongelijke
ontwikkelingssnelheid van "staafjes en kegeltjes'; een in-

Terpretatie die NOELL dan ook niet geeft.



CONCLUSIES

1. Het met lichtflitsen copgewekte ERCG van het konijn ver-
toont bij 4 weken oude dieren reeds een ampliftude die

overeenkomt met die van volwassen dieren.

2. De A-MF curve van het volwassen konijn heeft een top bi]
frekwentie 3 - 4,5. De curve van het 4 weken oude dier
vertoont een identiek verloop.

Deze resultaten wijzen erop dat bi] het konijn de post-
natale ontwikkeling van de A-MF curve gelljke tred
houdt met die van het met lichtfliftsen opgewekte elec-

troretinogram.

% De A-MF curve van de 4 dagen cude en de volwassen cavia
Zzijn gelijkvormig en hebben in het door ons onderzochte
frekwentiegebiced ecen maximum bij frekwentie 1.

Gezlien de in een vorig onderzoek verkregen resulftaten
over de postnatale ontwikkeling van het met lichtflitsen
opgewekte electroretinogram ligt de conclusie voor de
hand dat ook b1j de cavia de postnatales ontwikkeling

van het met sinusvormig licht opgewekte electroretino-

gram hiermee parallel loopt.

4 Op grond van het verloocp van de A-MF curves wordt ge-
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argumenteerd dat het cavia oog minder kegelTjes bevat dan

dat van heft kenijn
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SUMMARY

The first part of this thesis deals with the effect of
light deprivation on the electroretinogram (ERG) of the
guinea~-plg.

1. It is found that in animals born and reared in darkness
for three months tﬁe amplitude of the ERG 1is conside-
rably smaller than that in animals of the same age but
reared under normal conditions. This phenomenon is most
marked in the b-wave. 4 ten-day period of normal illu-
mination gives incomplete recovery.

2. As described in other studies the 4 days o0ld guinea-pig
shows an ERG identical with that in adult animals. This
finding is confirmed in the present investigation. In 4
days ¢ld animals born and reared in darkness, tThe ERG
shows no differences with that found in animals reared
under normal condifions. From fthis is concluded that the
relatively small amplitude of the ERG after a three

months postnatal light deprivation period is not due to

an impailirment of the functional development of the retina.

Studies in normally raised adulf animals showed that the
retina is more sensitive to light deprivation during the

postnatal period than at adult age.

In the second part of this thesis a series of experiments
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is described in which the ERG's evoked with light flashes

are compared with thoge obtained with sinusoidally modula-

ted light. This was done in guinea-pigs and rabbits. The

average luminance and the modulation depth (50%) was the

same 1in all exXperiments in which sinuscidally modulated

11ght was applled

1. In adult rabbits the resoonse to the 31nu301dal light
stimulus is maximal at -a frequency of 3-4,5 cyecles per
second. The same stvmull were applied to new-born rabblts
(2, 4 angd 6 weeks a;ter blrth) at the age of 4 weeks
the response is The same as in adult animals. This
coincides with findings obtained with light flash stimu-
lation: the ERG in 4 weeks old rabbiﬁs éhows the same
amplitude and latency of the a- and b<wave as that in
adult animals. |

2. Adult and 4.day§ 01d guiﬁea—pigs show“fhe‘same response
to sinusoidally modulated light. The optimal freguency
is lower than that in the rabbit. The largest response
was found at the lowest frequency used in these experi-
ments: 1 per second.

5. From these results two tentative conclusicns are drawn:
a) In the rabbit the percentage of retinal cones is

higher than in the guinea-pig.

b) Postnatally the rabbit's rod and cone system develop

at the same rate.
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