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Kleurenzien en de antenneulerking unn de netulies receptorett

Toen Ne\,vton de eigenschappen van het licht loskoppelde van dc ge.r'aarwording deed hij
een revolutionaire stap. Tot dan was de 'OPTIKA' de ongedeelde leer van het zien va¡r

licht geweest. Goethe hecft deze scheiding nooit kunnen aanvaardcn in het besef dat licht
vafr te vitael belang is voor het menselijk leven om er purlr objektief over te kururen praten.

In die zin moct de grore bclangstclling vur biofysici vandaag voor de fysiologie vatr hct
zien worden verstaan. Het hieronder bcschrcve¡re bcoogt een rypisch voorbeeld te ge\¡cn

van verstrengelcl fysisch en fysiologisch denken zoals dit l¡innen dc Stichcing voor Bio-
fysica rvordt beoefend.

In deze gedachtensfeer is de vergelijking tussen he t oog en de kamera rvelhaast een gelneen-

plaats. De vergelijking is echtcr toch leerzaam omdat hij gelegerrheid biedt de vcrschillen

in een duidelijk kader te plaatsen. Een van die verschillen werd in het begin der jarcn '3o

door Stiles eu Crawforcl ontdekl Tot dan was als vanzelfsprckend aangcnomen dat, net

als bij de kamera, lichtstralen dezclfde uirwerking zouden hebben, wat ook hun plaats van

intree was via de lens. Dit nu bleek geenszins hct geval. Licht, via de rand vur de pupil
invallend, bleek zo'n f'aktor 5 x minder effektief te zijn als centraal intredcnde stralen. Dit
effekt vvordt het eerste Stiles-Crawford effekt genoemd. Aanmerkelijkc individuele ver-
schillen, zolvel in sterkte vil1 de aftal als in plaats vur de topgcvoeligheid, blcken voor te

komen (Fig. r).
Het effekt trad uitsluitend op bij kegeltjes zien (daglicht-zin) en rvas geheel of zo goed

als añvezìg bij staafjes zien (schenrer-zini. Daaruic bleelc rvel dat dc oorzaak niet moet

wordeu gezocht in een véiboogde absorptie in cle ooguredia nabij de rancl van de pupil,

ntaar in een richtingsgevoeligheid van het kegeltjessysteem. Absorptie in de oognredia

speelt, naar later is gebleken, hooguit in het extrene blauw een ienvar komplicerende rol.
In rXZ beschreven Stiles en Crarvford nog een tlvcede cffekt: een verurclering in kleur

bij excentrische intree van hct licht. Het efièkt is nor¡naal niet groot en zeker minder
dramatisch dan het helderheidseffekt (Fie. z).

Maar'Walravcn en Leebeek ontdekten dat het effekt rvel dranratisch groot karl rvolden
bij bepaalde typen kleurzienstoornis. Daarnree zijn deze rwee 'stiles-Crarvford Effekten',

in de u'andeling korrweg aangeduid als SCE I en SCE II, een belmgwekkende kompli-
katie gaan betekenen in het reeds bekendc patroon van visuele wetrnatigheden - al is men
zich daarvan pas geleidelijk de onrvang gaan realisereu. 'Want tot nog toe heefr gecn

theorie een'rverkelljke bevredigende verklaring van het totale komplex van Stiles-Craw-

ford verschijnselen ktrnnen geven.

Kort na de outdekking suggereerden'Wright en Thomson als verklaringsmogelijkhcid
de invang van licht in de trechtervormige receptoropening van het kegeltje door nridclel

van totale reflekde (Fig. ¡).
Daar de verschillen in brekingsindcx tussen bì¡uren en buiten de receptor slechts klein

ztjt, zou deze trechtcring slechts binnen eel beperkte invalshoek werken. Dcze verklaring
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Frg. r. Verschillende t]rpen van het Stiles-Crawford helderheidseffekt (SCE I). In de pupillcn van
toevallig twee linker ogen zijn lljnen vâr konstente lichtefrektiviteit,4, ingetekend. In pupil .\ ligt
de meximalc gevoeligheid ver excentrisch, met als gevolg eerr groot verloop in r¡, over een faktor
3o; in pupil B ligt het maximurn vrijwel centraal.
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wordt thans vrij algernecn âangehangen ondanks het toch wel grote bezwaar dat de kegel-

tjes slechts in de periferie hct typisch toelopend nodel hebbeu waa¡aan zij hun naam

danke¡. In de fovea zijn ze in vornr nauwelljks van de staafjes te onderscheiden, etl waer-

vandaan dan de duidelijke rweedeling in SC-gedrag van staîfjes versus kegeltjcs?
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Fþ. z. Sriles-Crawford kleurverschuiving (SCE II) voor een normale weememer en voor twee

anonale trichromateu. Vatl de grootte van het eftèkt van kleurzien gestoorden krijgt men een

indruk wrrmeer men bedenkt dat centraal invallend licht va¡l 525 nm, dat door normalen als diep-

groen wordt ervaren, door een deuteranornaal gelijk in kleur wordt gezien met excentrisch door

de pupil invallend licht van 575 nm, r¡/at voor normalen geel/groen heet'
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Fíg, 3. Lichttrechtering door totale reflektie in het binnensegment van een kegeltje, gekombineerd

,tr.tli.tttt.t uit het met visueel segment gevulde buitensegment biedt een redelijke verklarings-

mogelijkheid voor de Stiles-Crawford effekten'
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Eel tweede verklaringsmoge[jlúeid - of kornponent? - kan men vinden in het met het

visuele pigrnent gevulde buitensegment. Scheef invallend licht zal dit slechts ten dele

doorlopen, langs de as invallend licht te¡r volle. Walravcn heeft erop gewezcn dat deze

verklaringsmogelijkheid exrra aantrekkelijk is wameer nlell bovendien zou mogen reke-

ne¡r dat het visuele pigmenr een hoge piekabsorptie zotl vertonen. Dan zou de effektieve

absorptielengte van het buitensegmcnt in cle absorptiepiek korter zijn dan op de absorptie-

flanken, en dit zou kumen verklârcn waaron (Fig' +) het S CE I sterker is aan de uiteinden

van het spektrum dan in het middengebied.
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Fg.4. Afhankelijkheid van her Stiles-Crawford helderheidseffekt van de golflengte volgens

,oiring.rrlr.o Stilcs. De theoretische k¡omme is gebaseerd op de aanname dat cle piekabsorPtie van

het visuele pigment voor centraÀl invallend licht ongeveer 8oo/o rs'

Als dit de verklaring is, zou men moeten verwachten dat bleking van het pigrnent het

SCE I in het nriddengebied van het spektrum zou doen bijtrekken. Dit kon inderdaad

experimenteel worden bevestigd.

Mogelijk nog cePtorrYPe

toegepest (Fig. 'W'al¡aven

toonde aan dât oldoendeis

om deze kletrrverschuiving kwantitatief te beschrijven
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niet zo onwaarschijnlijk meer. Maar als het buitensegment een eigen S CE I heeft' waarom
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III Verslagen en beschouwingcn

leceptor afspeelt, zodat een voortdenkcn langs geornetrisch-optische lijnen vooralsnog niet
onveranrwoord lijkt.

' gotflengte À ."ntr.ln.l

Flg. 5. Experimentele gegevens over de Stiles-Crawfo¡d kleu¡verschuiving voor normalen,
tezamen met de op 8oo/o piekabsorptie gebaseerde theo¡etische k¡omme.

Een twecde uitweg zou kunnen worden gevonden in de gedachte dat de richtings-
gevoeligheid per receptor nog veel scherper is dan hct gemeten s cE I, orndat dit ge¡1eren
effekt veeleer het resultaat zou zljnvan een niet geheel ordelijk gericht zijn van de recep-
toren. voor deze opvatringen zijn steekhoudende argunenten aan te voeren - o.a. op
grond van het feit clat men, met via verschillende plaatsen van de pupil bimentredend
licht, verschillende receptorpopulaties lijkt te adapteren. Neemr men dan tevens aan dat de
kegeltjes beter gericht staan dan de staafjes - een onbewezen, maat niet uit te sluiten
mogelijkheid - dan zou op slag het verschil russen kegeltjes- en staafjesgedrag begrijpelijlc
worden. Een nog onopgelost probleern blijft dan hoe de uitersc scherpe richtingsgevoelig-
heid van de individuele kegeltjes- en staafjesreceptoren te verklaren.

Met dit al lijkt het uiterst waarschünlijk dat de basis van de S CE'en een kleine versmal-
ling van de effekdeve receptor-absorptiekarakteristiek is - ook al is de mik¡eoptische
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verklaring daarvan nog verrc v¡r rond. En daarrnee is het SCE niet meer alleen een te

verkla¡enverschijrscl, maar is hct ook een hulpmiddcl ter verkla¡ing aan het worden' A'ls

voorbeeld rnoge dienen dc inrcrpretarie van het anouraal SCE II (Fig. z) bij kleurzien-

Bezier men het SCE uimluirend als een aan de pupil meetbare variatie in helderheid- en

kleurwerking dan ¡roet het anrwoord negarief zijn. Want dat de verschillen in gevoelig-

heid voor licht via her cenrn¡m va¡ de pupil en via de rand een funktie zou hebben kan

nrtrwelijks word edenkt dac he voor kegel-

tjes zien, dat is: b als de pupil kl geen toeval

dat dit effekt pas Slechts onder omstandig-

heden kan hct op zich zclf niet zo kleine effekt pas gemeten worden'

Uit Vos' werk over inrra-okulaí¡e lichtven¡rooüng is echter gebleken dat men het S CE

wellicht beter kan zien als her uinvendig meerba¡e nevenprodukt van een sterlc naar de

pupil gerichte gevoeligheid, vân een anterurerverking van de receptoren' die zeker zljn nut

heefr om strooilicht, vooral van naburige, ste¡k belichte newlies-gebieden te onderdruk-

ken.

De onderzoeker valt het geluk te beurt her nevenprodukt te nrogen hanteren om verder

door te dri¡gen tot de geheimenissen va¡ de rverking van het visuele e2púaa;t.
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