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Fargesyn: Fra sansning til vitenskap

Arne Valberg’
Seksjon for biofysikk og medisinsk teknologi, Norges teknisk-naturvitenska-
pelige universitet, 7491 Trondheim, Norge

Sammendrag

Opp igjennom tidene har det veert mange forskjellige teoretiske tilnaerminger
til forstaelsen av farger og fargesyn, avhengig av hvilke fenomener en ensket a
forklare. Isaac Newton analyserte fargespekteret og utferte omfattende studi-
er av sammenhengen mellom fargefenomenet og optiske (fysiske) prosesser.
De tilsynelatende uforenlige tre- og fire-fargeteoriene til henholdsvis Young-
Helmholtz og Ewald Hering belyste ulike sider ved fargepersepsjon. I dag
ser vi at bade Thomas Young og Hermann von Helmholtz gnsket & si noe om
fargekvaliteter, men med hjelp av James Clerk Maxwell ble tre-fargeteorien
etter hvert redusert til en tre-reseptorteori som beskriver additive fargeblan-
dinger og fargelikheter (fargematcher). Den opprinnelige tre-fargeteorien,
med primeerfargene red, grenn og fiolett, hadde vist seg a veere en blindvei.
Tre-reseptorteorien derimot skulle vise seg a vaere meget fruktbar. Den la
grunnlaget for fysiske, trikromatiske fargemalinger i CIE-systemet og en av-
ansert fargeteknologi. Ewald Hering synes a ha innsett at det var nedvendig &
skille mellom persepsjon og reseptorstimuleringer, og hans opponent-farge-
teori involverte nevrale prosesser som grunnleggende for de fire elementeaere
fargekvalitetene gul, rod, bla og grenn. I dag er det generell enighet om at far-
gene verken har sete i tappene selv eller i de etterfolgende tappe-opponente
cellene i netthinnen og i knekroppen (eng.: lateral geniculate nucleus eller
LGN).Ilys av et manglende samsvar mellom aktiviteten til tappe-opponente
celler hos primater og persepsjonen av elementeaerfargene, er det blitt enda
mer interessant a finne ut av organiseringen og behandlingen av de nerve-
signalene som korrelerer med fargepersepsjonen pa heyere niva i hjernen.
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Innledning

I over hundre é&r, helt opp til slutten av det 20. d&rhundre, var det
vesentlig to konkurrerende teorier for fargesyn: den opprinne-
lige tre-fargeteorien til Young-Helmholtz og opponent-fargete-
orien (ogsa kalt fire-fargeteorien) til Hering. Begge teoriene var
basert pa observasjoner og eksperimenter, men de var likevel av
ulik karakter. Vi skal se litt pa rekkevidden av disse to teoriene og
hvilken status de har i dag. Tre-fargeteorien har ledet til mange
kontroverser og misforstdelser pa grunn av en sammenblanding
av fenomen, biologi og fysikk — av fargepersepsjon, nevrale me-
kanismer og fargestimulus. Den er na forlatt og har fatt en mo-
derne form i tre-reseptorteorien. Opponentteorien er like aktuell
som fer, selv om en fremdeles leter etter de bakenforliggende
nevrale prosessene som kan gi opphav til elementeerfargene gul,
bla, red og grenn.

Newton og spekteret

Isaac Newton (1642-1727) var overveiende opptatt av sam-
menhengen mellom lys- og fargefenomener i optiske prosesser
som lysbrytning, refleksjon, transmisjon, interferens, regnbuen,
fargeblanding, etc. Hans eksperimenter med prismatiske farger,
hvor hvitt lys ble spredt ut til et spektrum av farger, er antake-
lig de viktigste i fargevitenskapens historie (Newton, 1979/1704;
Kaiser & Boynton, 1996). Det var klart for Newton at lysstralene
som reflekteres fra overflaten til et objekt ikke selv var farget,
og han oppfattet den spektrale sammensetningen av de samme
stralene som det fysiske fargestimulus. Inspirert av musikkens

toneskala ordnet Newton spektralfargene i syv fargetoner, eller
som syv sektorer i en fargesirkel.

Opponent-fargeteorien

Det blir vanligvis antatt at Leonardo da Vinci (1452-1519) var
den forste til & peke pa at der er seks enkle farger i naturen
(da Vinci, 1906/1651; Miescher et al., 1961). I dag arrangerer vi
disse enkle, elementaere eller unike fargene i opponente farge-
par: gul-bla, red-grenn og sort-hvit. En elementeer gul farge,
for eksempel, er en farge som synes verken redlig eller gronlig.
Et lignende kriterium kan brukes for & bestemme de tre andre
kulerte unike fargene. Da Vincis observasjon ble videreutviklet
til en fire-fargeteori (eller egentlig en seks-fargeteori) av den
tyske fysiologen Ewald Hering (1964/1920) og av W. Trendelen-
burg (1943). De assosierte elementeerfargene direkte med foto-
kjemiske prosesser i synssystemet. Det synes som om Hering
var oppmerksom pa at en tre-reseptorteori godt kunne eksis-
tere side om side med hans opponent-fargeteori, forutsatt at en
”...skilte den eksitatoriske prosessen strengt fra en persepsjonsprosess”
(Hering, 1920, p. 47). Det ser imidlertid ut som om den person-
lige fiendskapen mellom Helmholtz og Hering gjorde en slik til-
neerming umulig (Howard, 1999).

11925 viste Erwin Schrodinger hvorledes en kunne forene en
tre-reseptorteori med tappe-opponens i et tredimensjonalt vek-
torrom, for eksempel ved & danne en differanse av signalene fra
to forskjellige tappetyper. En reseptortype aktiverte cellen, mens
en annen reseptortype minsket dens aktivitet gjennom hem-
ming. Dermed ble trikromasi og tappe-opponens teoretisk for-
ent som avledete egenskaper ved et tredimensjonalt vektorrom.
Schrodinger apnet for muligheten til at tappe-opponens kunne
oppsta pd et eget nevralt nivd, selv om det fremdeles var usikkert
hvorvidt Herings kvalitative farge-opponens oppsto pa samme
niva og om den samsvarte med tappe-opponens.

Denne, og andre teorier som kombinerte et trikromatisk niva
med et heyere tappe-opponent niva, viste seg senere a veere
serdeles godt egnet til & forklare resultatene av noen originale
psykofysiske eksperimenter som var blitt utfert av det amerikan-
ske psykologekteparet Dorothea Jameson og Leo M. Hurvich
(Hurvich & Jameson, 1955; Hurvich 1981). Disse to synsforske-
rene blaste nytt livi Herings ideer i det de s& pa elementeerfargen
gul, for eksempel, som et uttrykk for at hjernen var i en slags
balanse mellom en “rgd-prosess” og en “grenn-prosess”. Det
slar en at denne forestillingen er fundamentalt forskjellig fra at
gult er et resultat av en additiv blanding av et redt og et gront lys
slik Helmholtz hevdet. Samme resonnement kan brukes for de
andre elementeerfargene.

Tre-fargeteorien

og tre-reseptorteorien

Over 300 ar etter da Vinci, i 1801, foreslo den britiske fysiker og
lege Thomas Young (1773-1829) en tre-komponentteori for far-
gesyn, med primaerfargene red, gul (senere endret til grenn) og
fiolett (Young, 1802). Alle andre farger kunne i prinsippet blandes
av disse tre fargene. I samsvar med tidligere ideer til George Pal-
mer, en handelsmann for fargede glassvarer (Lee, 1991; Mollon,
1995), ble disse tre fargene knyttet til aktiveringen (eksitasjonen)
av tre reseptortyper i netthinnen. I dag er disse reseptorene kjen-
te (Stockman & Sharpe, 2000). Vi kaller dem for L, M, og S-tap-
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per, siden de absorberer lys i henholdsvis den langbglgede (L)
mellombglgede (M) og kortbelgede (S for det engelske “short”)
delen av spekteret, med felsomhetsmaksima ved henholdsvis
570 nm (gul), 545 nm (gul-grenn) og 445 nm (fiolett). Beromte
vitenskapsmenn som Hermann Grassmann (1853), James Clerk
Maxwell (1970/1872) og Hermann von Helmholtz (1911/1860)
utviklet denne trikromatiske teorien videre og la grunnlaget for
trikromatiske fargemalinger. Dette skjedde ikke uten sterke pro-
tester fra Ewald Hering og hans tilhengere som foretrakk oppo-
nent- eller fire-fargeteroien. I lys av Herings antatte aksept av
skillet mellom eksitasjon av reseptorene (aktivering) og persep-
sjon (sansning; se ovenfor), synes denne uoverensstemmelsen
mellom Helmholtz og Hering a ha veert unedvendig. Men ved
naermere ettersyn, viser det seg at bade Young og Helmhotz had-
de fokusert pa en forklaring av det kvalitative aspektet ved far-
gene (Farbempfindungen). Helmholtz forsgkte altsa & etablere
en trekomponentmekanisme som kunne frembringe fargekvali-
teter (eng.: “qualia”). Dette fremgér av hans referanser til Young
i setninger som “Det er tre typer av nervefibre i pyet. Stimulering
av den forste vekker persepsjonen (Empfindung) av redt, stimulering
av den andre (persepsjonen) av gront, stimulering av den tredje per-
sepsjonen av fiolett” (Helmholtz, 1911, p.119). P4 neste side fort-
setter han ”...det vesentlige i Youngs hypotese er at en kan forestille
seg fargepersepsjonene (Farbempfindungen) som sammensatt av tre
gjensidig fullstendig uavhengige prosesser i den nevrale substansen”.
Disse sitatene viser atYoung-Helmholtzteori opprinnelig var en
tre-fargeteori som handlet om kvalitativ persepsjon, og ikke en
tre-reseptorteori slik vi liker & oppfatte den i dag. Det er uklart
om Maxwell var helt pé linje med Helmholtz i dette. Hans meget
omfattende erfaring med fargematcher (likhet basert pa addi-
tive fargeblandinger) ledet han til & innse at et hvilket som helst
sett av tre uavhengige farger kunne tjene som grunnfarger for
fargemaling. Han skrev blant annet: ”[... teorien] antar at det fin-
nes tre elementeere persepsjoner som i kombinasjon kan produsere alle
virkelige persepsjoner av farge. Jeg skal vise at det ikke er nodvendig d
angi hvilke gitte farger som er typiske for disse primeere persepsjonene.
Young har kalt dem rod, gronn og fiolett, men hvilke som helst av tre
farger kunne blitt valgt, forutsatt at hvit kunne blandes av dem i pas-
sende proporsjoner” (Maxwell, 1970/1856). Helmhotz synes deri-
mot & ha akseptert Youngs valg, av redt, gront og fiolett. Selv om
han bemerket at Youngs "valg av grunnfarger hadde noe vilkdrlig
ved seg” (Helmholtz, 1910/1860, p. 121).

Trevarians syntes a veere et faktum, men den forklaringen pa
dette som ble gitt i tre-fargeteorien var en for enkel tolkning.
Bekreftelsen av trevarians var ikke tilstrekkelig stotte for Young-
Helmholtz sin tre-fargeteori og forvirringen var stor (Le Grand,
1968). I dag er det helt pa det rene at en ikke kan koble kvali-
tative fargeopplevelser til stimulering av tappene alene. Vi kan
for eksempel ikke si, slik som Helmholtz gjorde, at en fargesvak
person som mangler M-tappene (en deuteranop) er gronnblind,
og at en som mangler L-tappene (en protanop), er redblind. Vi
foretrekker derfor en mer begrenset versjon av teorien: en ver-
sjon som ikke blander trikromatiske fargematcher med et lyssti-
mulus’kvalitative utseende (bortsett fra under strengt normerte
betingelser i fysikerens marke laboratorium). Dette betyr at vi
begrenser oss til 4 si at like stimuleringer av de tre tappetypene
leder til like fargeopplevelser — uten a si hvilke de er. Dette prin-
sippet ligger til grunn for det internasjonale X,Y,Z malesystemet
for farge som CIE (Den internasjonale belysningskommisjonen)
innferte i 1931. Det som tidligere var en tre-fargeteori var na blitt

til en tre-reseptorteori (vi kunne kanskje kalle den for Young-
Helmbholtz-Maxwells teori). CIE har nylig tatt skrittet fullt ut og
innfert et nytt, fysiologisk begrunnet malesystem basert pa de
tre spektrale tappe-folsomhetene til Stockman & Sharpe (2000;
Valberg, 2005).

Rundt 1960 utferte Edwin Land noen oppsiktsvekkende de-
monstrasjoner av fargekonstans, hvor blant annet en banan be-
holdt sin gule farge til tross for at den i folge Young-Helmholtz’
teori burde sett bla ut (Land, 1959). Land viste dessuten at en
kunne fa frem mange uventede fargenyanser i en additiv lys-
blanding av bare to farger. Deane B. Judd (1960) forklarte dette
med kjente fakta om simultan fargekontrast — hvor et fargesti-
mulus endrer sin farge avhengig av hvilke farger som befinner
seg i omgivelsene — et fenomen som heller ikke kan fores di-
rekte tilbake til tappe-reseptorenes eksitasjoner. Likheten mel-
lom retinex-teorien som Land utviklet noe senere (Land, 1983),
og adaptasjonshypotesen til von Kries (1905), bekreftet pa nytt
tre-reseptorteoriens begrensede gyldighet, og at den i likhet
med tre-fargeteorien, ikke kunne forutsi en belyst flates farge. I
sin kritikk av Helmholtz synes det som om Land her gikk i den
samme fellen.

Soneteorier
I tiden for nevrofysiologer var i stand til direkte & male aktiviteten
til enkeltceller i netthinnen og i synsbanene, eller a avlede den
spektrale folsomheten til tappereseptorene selv, vokste det fram
forestillinger om en todeling av de fysiologiske prosessene bak
fargesyn — i en retinal tre-komponent prosess og en mer sentral
opponent prosess. Av disse teoriene er kanskje teorien til Miiller
(1930) den mest omfattende. I likhet med mange av de andre
soneteoriene (Ladd-Franklin, von Kries, Schrédinger, Adams),
hadde ogsa Miillers teori et forste tre-reseptortrinn og et siste
nevralt fargeopponent- med et hvitt-sort trinn (se Judd, 1951).
Disse tidlige enkle soneteoriene bygget pa psykofysikk og
knyttet en direkte forbindelse fra reseptorer til tappe-opponente
celler, uten & bry seg sa mye om hva som skjer pa og mellom
disse nivaene. Skal vi yte synssystemet rettferdighet, ma vi nok i
dag operere med mange flere trinn hvor tappesignalene blir be-
arbeidet og modifisert. Allerede i netthinnen skjer det en kom-
plisert spektral, spatial og temporal bearbeidelse av tappenes
signaler. Overforingen av signaler fra reseptorene til netthinnens
ganglieceller blir modifisert av egenskapene til de mange andre
celletypene i netthinnen (bipolarceller, horisontalceller, ama-
krinceller). Seerlig innvirkningen fra amakrincellene er enna lite
kjent. Dessuten er det vanskelig & forsta at ikke store individuelle
forskjeller i antall tapper av hver type (L, M, og S) skal ha noen
innvirkning pé fargesynet. Det hevdes for eksempel at forholdet
L : M mellom antallet av L- og M-tapper kan variere fra 17 : 1 til
1: 3 uten at det synes a ha noen betydning for fargepersepsjon
(Hofer et al., 2005). Nedenfor skal vi se litt neermere pé hva vi i
dag vet om det som skjer i knekroppen (LGN) og pa hayere niva
i hjernen.

Samvariasjon mellom persepsjon

og nevrale prosesser

Elementeerfargene fungerer som de fire kompassretningene for
en kartleser. Forestillingen om at enhver elementeerfarge fordrsa-
kes av malbare fysisk-kjemisk-nevrofysiologiske prosesser eller
tilstander i hjernen, har holdt seg fram til i dag. Noyaktig hvor og
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hvorledes vet vi enna ikke. Vi vet at fargekvalitetene selv er noe
annet enn disse prosessene, og at en naturvitenskapelig avklaring
av forutsetningene for fargepersepsjon krever grundig kjennskap
til samvariasjonen (korrelasjonen) mellom fargenes kvalita-
tive egenskaper (persepsjon) og nerveaktiviteten i hjernen. Pa
1960-tallet gjorde nevrovitenskapen mange store fremskritt pa
dette feltet. Russell de Valois (1965) og Nobelprisvinnerne Thor-
sten Wiesel og David Hubel (Wiesel & Hubel, 1966) og hadde for
eksempel begynt & male aktiviteten til enkeltceller i synsbanene
til primater (aper). Disse malingene syntes til & begynne med a
bekrefte ideen bak soneteoriene, men det skulle senere vise seg
a bli nedvendig med en sterre grad av nyansering.

Inspirert av Edwin Lands demonstrasjoner, ble fargesyn et
aktuelt tema i nevrobiologiske laboratorier rundt om i verden.
Laboratoriene til Otto Creutzfeldt og Barry B. Lee ved Max
Planck-instituttet for biofysikalsk kjemi i Gottingen i Tyskland
var ett av dem, og her ble det nevrale grunnlaget for fargeko-
dingen undersgkt. I 1981 hadde jeg det privilegium a bli invitert
til Gottingen for a slutte meg til denne gruppen. Vare malinger
av aktiviteten til opponente celler i netthinnen og i knekrop-
pen (LGN, en kjerne midt mellom netthinnen og det visuelle
korteks) til makakkapen (macaca fascicularis) la grunnlaget for
en fysiologisk modell for fargesyn. Denne modellen kombinerte
reaksjonen til de tappe-opponente cellene i LGN til nevral ak-
tivitet som ga meningsfylte samsvar med psykofysiske data, og
som en derfor kunne forestille seg forekom pa hoyere hjerneniva
(Valberg et al., 1986a; Lee et al., 1987; Lee et al., 1988; Valberg
& Seim, 2008). Det viste seg blant annet at mange psykofysiske
terskler samsvarte med terskelfelsomheten til de mest folsomme
cellene. I tillegg kunne Bezold-Briicke fenomenet (det at farge-
tonen til et lys endrer seg med intensiteten) og fargeskalering
beskrives ved hjelp av en kombinasjon av ulike celletyper. Ter-
skler og supraterskel-skaleringer av fargeforskjeller ble i model-
len beskrevet som aktiviteten i et nevralt nettverk satt sammen
av seks ulike opponentceller.

Dette ledet til ny forstdelse av sammenhengen mellom far-
genes perseptive egenskaper, celletyper og fyringsfrekvenser hos
primater som skissert nedenfor (for detaljer, se Valberg, 2005):

1. Inetthinnen og i knekkroppen hos mennesker og aper
(primater) finnes fire tappe-opponente parvocellulaere (PC)
celletyper som kombinerer signaler fra L- og M-tappene.
Dette er 'L-M’ inkrementceller, 'L-M’ dekrementceller,
"M-Linkrementceller og "M-L dekrementceller
(fire celletyper). I tillegg finnes det to tappeopponente
koniocelluleere (KC) celletyper hvor S-tappene er knyttet
til 'M(+L)-S’ celler og 'S-L(+M)’ celler. Inkrement- og
dekrementceller blir ogsa kalt ON- og OFF-type celler.

2. Fyringsfrekvensen til de fleste parvocelluleere tappe-
opponente cellene kan bli simulert matematisk ved hjelp
av input fra aktiverende (+) og hemmende (-) tappesignaler
(proporsjonale til reseptorpotensialer) fra minst to
forskjellige tappetyper.

3. For tappene gjelder linearitet mellom stimulus- og
responssterrelser bare over et relativt lite stimulusomrade,
mens en kan anta at gangliecellene summerer aktiverende
og hemmende tappe-input linezert. En ikke-linezer
hyperbolsk funksjon benyttes til a beskrive tappenes
respons (polarisering) over fem til seks logaritmiske enheter
av intensitet i dagslys.

4. For opponente celler, eller en kombinasjon av ulike
opponente celler, vil fyringsfrekvensen til et kromatisk
stimulus, relativt til fyringsfrekvensen til et akromatisk
stimulus, samsvare med fargestyrke eller chroma.

5. Sterrelsen av responsen (fyringsfrekvensen) til disse cellene
kan betraktes som lengden pa en vektor i et opponent
fargediagram.

6. Ingen av aksene i et slikt fargediagram, definert av
responsen til de seks celletypene under punkt 1, samsvarer
med retningene til elementaerfargene.

7. Nar fargerenheten (eng.: purity) endres, vil et konstant
forhold av fyringsfrekvenser (responser) mellom celler av
ulik opponens (for eksempel mellom 'L-M’og "M(+L)-5’
celler) samsvare godt med persepsjonen av en konstant
fargetone (med en bestemt oransje fargetone i dette
eksemplet). Dette forklarer Abney-effekten (det at en
additiv blanding av et kromatisk stimulus med hvitt ferer til
en endring i fargetonen).

8. Naér luminansen til et kromatisk stimulus ogkes, vil
storrelsen og forholdet mellom fyringsfrekvensene til de
ortogonale opponente cellene endre seg ikke-linezert.
Denne endringen samsvarer med den endringen av
fargetone og fargestyrke som en skulle forvente fra
Bezold-Briicke fenomenet.

9. Lyshet kan beskrives ved hjelp av en kombinasjon av "L-M’
og ‘M-L’ inkrementceller, mens sorthet (det motsatte av
lyshet) beskrives av en kombinasjon av ‘'L-M’ og ‘M-
dekrementceller (Valberg & Seim, 2008).

Newton sa at “(lys)strilene er ikke farget” (the rays are not coloured).
Med all respekt for Helmholtz ma vi tilfeye at “farger verken opp-
stir i reseptorene eller i de tappe-opponente cellene i netthinnen og
knekroppen (LGN)” (punktene 6.-8. ovenfor; se for gvrig Valberg,
2001). Den bevisste, kvalitative persepsjonen oppstar ikke i foto-
reseptorene, ei heller i de tappe-opponente cellene i netthinnen
og i LGN. Derimot synes samme perseptive egenskap (slik som,
for eksempel, en bestemt oransje fargetone uavhengig av met-
ning; pkt.7), & samsvare med et konstant forhold mellom respon-
sene i tappe-opponente nevroner. P4 samme mate kan konstant
fargestyrke (chroma) samsvare med en konstant vektorlengde fra
hvitpunktet i et vektorrom basert pa nevrale responser (pkt.4).
De siste arenes studier av fargesyn har i det alt vesentlige
konsentrert seg om nevrofysiologiske studier av celler i de ulike
kanalene fra netthinne, via knekroppen, til de ulike omradene
i visuell korteks. Funksjon har sttt sentralt, og det har veert en
okende tendens til & behandle nervecellers fyringsaktivitet med
fysisk-matematiske signalbehandlings-metoder (Fourierana-
lyse). Innenfor en slik ramme blir nerveceller pé alle niva gjerne
betraktet som spesielle filtre av optisk informasjon. De blir for
eksempel karakterisert ved hjelp av sin respons og felsomhet for
kontrast som funksjon av temporale og spatiale frekvenser. En
slik systemanalytisk metode har den begrensningen at den, ide-
elt sett, bare kan uttale seg om lineaere systemer. Innenfor syns-
vitensskap ma slike studier derfor begrenses til det som foregar
pa og i naerheten av terskelen for synlighet, og her kan signal-
analysen gi en nyttig og rask oversikt over cellers funksjonelle
egenskaper. Metoden er derfor et nyttig supplement til mer tra-
disjonelle undersekelser av nevrale korrelater (samvariasjoner)
til perseptive fenomener som spenner over flere logaritmiske
enheter i intensitet. I normalt dagslys, og for en gitt adaptasjon,
ma jo reseptorene og nervecellenes aktivitet variere over minst
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fem logaritmiske enheter av luminans, dvs. et forhold mellom
laveste og hoyeste luminans pa 1:100 000, noe som viser seg &
innebeerer store avvik fra linearitet.

Nye eksperimentelle teknikker har kastet nytt lys over det
som skjer pa reseptorniva i netthinnen. Adaptiv optikk er en slik
teknikk som gjor det mulig a visualisere tappe-reseptorene med
en hittil uoppnadd spatial opplesning. Dette gjor en ved a kor-
rigere for gyets optiske avbildningsfeil. Kombinert med selektiv
adaptasjon av de ulike tappetypene, kan en ved hjelp av denne
teknikken gjenkjenne identiteten til de tre ulike tappetypene i
den trikromatiske mosaikken av reseptorer pa netthinnen (Hofer
et al., 2005). Slike studier har vist at klassiske typer av genetisk
betinget red-grenn fargesynsdefekt kan skyldes en av to ting;
enten at det manglende pigmentet blir erstattet av et annet (for
eksempel at L-pigmentet blir erstattet av M-pigment uten at an-
tall reseptorer blir mindre), eller at en pigmenttype (for eksempel
M) blir erstattet av et ikke-funksjonelt pigment. I det siste tilfel-
let oppstar det blinde flekker pa netthinnen der det funksjonelle
pigmentet mangler (Carroll et al., 2004).

Et annet nytt og oppsiktsvekkende resultat er at genterapi
kan kurere rod-grenn fargesynsdefekt hos voksne aper som har
veert rad-grenn blinde siden fodselen (Mancuso et al., 2009).
Dette skjedde ved at genet for en tredje tappetype ble tilfeyd
netthinnen til en ape, som dermed endret seg fra & veere dikro-
matisk til & bli trikromatisk. Dette ble vist ved at apen, ca. 20
uker etter behandlingen, kunne skille mellom farger som den
ikke hadde adskilt tidligere. Dette er et resultat som antakelig
kan fa konsekvenser for geneterapeutisk behandling av andre
synsforstyrrelser hos voksne.

Det er ca. 30 ar siden en fant at celler med opponens mellom
L- og M-tapper (sakalte 'L-M’eller '"M-L celler) tilhorte en egen,
parvocelluleer vei, mens det er mindre enn 15 ar siden en fant
at opponens mellom S-tapper og en kombinasjon av L- og M-
tapper, tilhorte en annen, koniocelluleer vei (Martin et al., 1997).
Disse veiene bidrar begge til fargesyn, mens en annen vei med
magnocelluleere celler som summerer signaler fra L- og M-tap-
per, ikke kan bidra til fargesyn. Derimot synes det som om disse
meget raskt reagerende og kontrastfelsomme magnocelluleere
cellene er ansvarlige for kontrastfelsomhet og ayets spektrale
lysvirkningsgrad, V(4) (Lee et al., 1988). Stimuli med en lumi-
nans som ligger over terskelen for deteksjon for magnocellu-
leere celler, men under kromatisk terskel for parvocelluleere og
koniocelluleere celler, har et fargelest, akromatisk utseende. Det
er derfor blitt spekulert i om magnocelluleere celler kan bidra til
persepsjonen av hvitt (Hofer et al., 2005).

Etter oppdagelsen av at signaler fra S-tappene folger sine
egne baner fra netthinnen, via knekroppen, til korteks (de ko-
niocelluleere synsbanene), er mye tid blitt viet studiet av celler
med S-tappeinput. Det viser seg at retinale ganglieceller som
aktiveres av S-tapper har et meget spesielt dendritisk felt (for-
greininger av utlgpere) som er annerledes enn for de parvocel-
luleere cellene. Forgreiningene ligger i to lag, tilsvarende ON-
og OFF-lagene til andre celletyper (Dacey & Lee, 1994). Det
var inntil ganske nylig gjort sa fa funn av opponente celler med
hemmende S-tappebidrag at en var begynt 4 tvile pa om slike
celler overhodet kunne spille noen rolle for fargekodingen, men
det ser na ut til at denne tvilen er ryddet av veien (Valberg et.
al., 1986b; Dacey & Packer, 2003; Tailby et al., 2008). Celler med
hemmende S-tappeinput skiller godt mellom stimuli langs en
hvit-gul dimensjon, noe parvocelluleere og "M-L og "L-M’oppo-

nente celler ikke kan. Celler med aktiverende S-tappebidrag kan
skille stimuli langs en hvit-bla dimensjon.

Et annet spersmal som fremdeles diskuteres, er hvorvidt
reseptive felt i netthinnen mottar input fra kun en tappetype i
senter og en annen i omfeltet. To leire star mot hverandre; de
som mener det er rene tappeinput og de som mener at ethvert
reseptivt felt noe til siden for fovea mottar signaler fra alle tappe-
typene i naerhet av cellen. Den siste lgsningen vil bety en mindre
grad av opponens enn den forste, og den kan synes a veere noe
mer fremtredende i netthinnens periferi enn i og i naerheten av
fovea (synsgropen).

De reseptive feltene i omradet V1 i korteks synes a ha ulike
egenskaper fra de reseptive feltene i LGN. De fleste cellene iV1
reagerer pa fargelose konturer og kontraster, og er relativt ufel-
somme for endringer i farge, selv om det synes & veere en opp-
hopning av fargefelsomme celler i de sdkalte “blobs”som danner
sentrene i de orienteringsfelsomme kolonnene i omrade V1. Det
synes na klart at disse blob-cellene projiserer til de tynne stri-
pene i V2 (Sincich et al., 2007) slik Livingstone og Hubel (1984)
tidligere har hevdet. Cellene i V1 som reagerer pa kromatiske
endringer av stimulus, gjor imidlertid dette med andre og mange
flere fargetonepreferanser enn cellene i LGN (Wachtler et al.,
2003; Solomon & Lennie, 2007; Conway, 2009). Dette er van-
skelig a forklare hvis de kortikale reseptive feltene skyldes en
konvergens av signaler fra LGN.

Utfordringer

Det er kanskje overraskende at forsek pa a forklare alle sider ved
fargepersepsjon ut fra en nedenfra-og-opp betraktning av infor-
masjonsoverferingen fra netthinne til hoyere hjernesentra (nett-
hinne-LGN-V1) ikke synes & fore fram. De kan for eksempel
ikke redgjere for elementeerfargenes eksistens (punkt 6. ovenfor;
Valberg, 2001). Det ser ut som om det kan vaere verdt a forfelge
en alternativ vei fra persepsjon til nevrovitenskap — en vei som
innebeerer at vi ma prove a korrelere den kvalitative naturen
til farger ("qualia”) med nevrale prosesser. Hvis vi klarer dette,
har vi oppnadd noe som er naermere Helmholtz’ gnske enn det
Young-Helmholtz’ tre-fargeteori var. Et fatall slike studier hevder
a ha pavist korrespondanse mellom, for eksempel, rekkefalgen
av fargetonene i en fargesirkel og en spatial organisering av det
som kan vise seg & veere farge-spesifikke celler i de tynne stripe-
ne i omradet V2 (Xiao et al., 2003). Zemir Zeki (1983) har lenge
hevdet at omrade V4 er spesialisert for farge, mens nyere under-
sokelser finner fargespesifikke celler i det de kaller V4-komplek-
set, et omrade som er noe storre enn V4. Fargefolsomme celler er
her organisert i sdkalte ”globs”, omrader med hay konsentrasjon
av fargefelsomme celler som viser seg under cytochrome oxidase
markering, analogt til de fargespesifikke cellene i V1 ("blobs”).
Den hoye kromatiske aktiviteten i glob-cellene kan ogsa regis-
treres vha funksjonell magnetisk resonans avbildning (fMRI;
Conway, 2009). Disse glob-cellene synes & projisere videre til
inferotemporal korteks (IT). Dette omradet blir av noen betrak-
tet som det sentrale i utviklingen av perseptive fargekategorier
(Komatsu, 1997; se ogsé Gegenfurtner & Kiper, 2003).

Det gjenstar imidlertid & demonstrere dette samsvaret sa
tydelig at der ikke er tvil. Blant annet gjenstar det a vise at en
"fargecelles” reaksjon endrer seg parallelt med den perseptuelle
endringen som skjer under simultan og suksessiv fargekontrast.
Nar for eksempel ett og samme fysiske stimulus endrer sin far-
ge fra rodt til gront under simultankontrast, ma den hypotetisk
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rodfelsomme cellen slutte a fyre og den grennfelsomme cellen
overta. Slike celler ma i tillegg reagere med fargekonstans nar
belysningens farge endres uten at det har nevneverdig innfly-
telse pa en overflates fargekvalitet (som i Edwin Lands demon-
strasjoner av fargekonstans).

En annen mulighet er at “qualia” er noe som oppstar i samspil-
let mellom mange celler pa ulike trinn i synssystemet. Enna har
ingen kunnet si hvorledes nevrale farge-spesifikke enheter kan
oppsta fra tappe-opponente celler pa lavere niva.

Konklusjon
Det kan lgnne seg a skille mellom tre forhold nar en snakker
om farger:

For det forste, fargematcher og lovene for additiv fargeblan-
ding er empiriske kjensgjerninger som kan sammenfattes viten-
skapelig av tre-reseptor hypotesen. Dette er forhold som herer
inn under det G. S. Brindley har kalt for klasse A eksperimen-
ter. Klasse A eksperimenter uttaler seg bare om identitet eller
ikke-identitet av to sansefornemmelser, for eksempel om fysiske
og fysiologiske forhold som gir opphav til den samme fargen.
Klasse A eksperimenter omfatter fargematcher, terskler og evne
til & skille farger (Brindley, 1960).

Det andre forholdet omhandler fargepersepsjon, inklusive
en tredimensjonal orden og skaleringen av farger i slike farge-
systemer. Egenskaper som fargetone, metning, fargestyrke, lys-
het/sorthet, hvitt og svart, er perseptive dimensjoner som vil std
i fokus her, likeens skaleringen og dimensjonene (koordinatene)
i fargesystemer (Ostwald, NCS, Munsell, etc). (Brindleys klasse B
eksperimenter). A finne samvariasjon mellom nevrale prosesser
og fenomenologiske egenskaper ved lys og farge er fremdeles en
stor utfordring.

Det tredje forholdet er mer krevende og kan vise seg & veere
uegnet for en logisk, vitenskapelig behandling. Det omfatter
forholdet mellom ”qualia” og nevral aktivitet sd som de umid-
delbart erfarte kvalitetene til farger (for eksempel eplets radhet),
elementeerfargene, og andre kvalitative perseptuelle fenomener
som en kan nerme seg ovenfra-og-ned (V1-LGN-netthinne).
Kommunikasjon og vitenskap krever beskrivelser hvor de per-
septive kvalitetene blir erstattet med symboler i et logisk sprak.
Det er derfor viktig & veere klar over hvilke begrensninger den
logisk-vitenskapelige metoden palegger oss i behandlingen av
”qualia” (bl.a. gjennom bruken av Brindleys klasse A eksperi-
menter) og & erkjenne at noen vesentlige kjensgjerninger gjen-
stdr.

Takk
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