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"...: gy sten maer door de hoescken

Van "t een en 't ander oogh, die betde staen en soecken
Op =y en achter om, ..."
CONSTANTIJN HUYGENS, Oogentrocst, 1847

Hoofdstuk 1

ALGEMENE INLEIDING

Onder opteokinetische oogbewegingen verstaat men in het alge-—
meen volgbewegingen, opgewekt door continu bewegende objecten., Vindt
de objectbeweging voortdurend in een zelfde richting plaats, dan
wordt de volgheweging onderbroken door snelle slagen in tegengestelde
richting.

De langzame volghbeweging leidt er toe dat de projectie van het
bewegende object op de retina in meerdere of mindere mate gestabili-
seerd wordt. De snelle terugslagen voorkomen dat de volgbeweging ge-
blokkeerd raakt door de mechanische grenzen van de oogbeweging in de
orbita. In dit proefschrift wordt uitsluitend aandacht geschonken aan
de langzame component van de optokinetische volgreaktie.

In het optokinetisch volgen vallen twee niveaus te onderschei-
den: 1) het globaal stabiliseren van de cmpeving als geheel op de re-
tina; 2) het stabiliseren wvan een bepaald klein object op de fovea
centralis,

Bij dieren zonder fovea centralis, zcals bv, het konijn, maar
ook blj evertebraten zoals insecten en crustaceeen treft mea alleen
het eerste systeem aan., Deze situatie wordt gekarakteriseerd door de
prikkel welke vereist is voor het opwekken van een optokinetische
nystagmus (OKN): de hele visuele omgeving of tenminste een zeer groot
deel daarvan moet ten opzichte van het proefdier roteren; kleine be—
wegende voorwerpen worden, ook als ze "interessant” zijnm, niet opto—
kinetisch gevolgd. Uiteraard zal relatieve rotatie van de gehele om—
geving onder natuurlijke omstandigheden het gevolg zijn van eigen
kopbewegingen van het dier, niet van omgevingsbewegingen. De laatste

worden in een laboratoriumsituatie veelal gecrezerd met een concen—



trisch om het dier roterende cylinder, voorzien van een strepenpa-—
trocm.
Bij diersoorten met een fovea centralis, zoals de aap en de
mens, worden ook klelne bewegende voarwerpen, mits de aandacht er op
gevestigd blijft, met een continue beweging dan wel nystagmus gevolgd.
Hierbij is dus sprake wvan het fixeren van een bewegend voorwerp. Voor
deze vorm van optokinetisch wolgen, die deor Ter Braak "fixatienys-—
tagmus' werd gencemd, is dus niet alleen een fovea, maar ook de aan-—
dacht nodig. Voor de meer globale OKN, ook wel "staarnystagmus' ge-—
noemd, is de aandacht van minder belang: de reacties verlopen betrek-
kelijk dwangmatig. Bij soorten met een fovea zal men in principe beide
vormen van OKN kunnen aantreffen. Een scheiding tussen de twee syste-—
men is echter niet eenvoudig, daar het foveale systeem bij alle prik-—
kels zal meespelen en wellicht zelfs overheersen. Voor een doeltref—
fende experimentele scheiding is een effectieve optokinetische prik-
keling van de fovea dan wel van de periferie van de retina vereist.
Aan de andere kant is het onzeker of het onderscheid tussen fovea en
perifere retina wel zo absoluut is. De vraag is of de perifere retina
van de mens in optokinetische potentie wel homogeen is, en evenzeer
is het de vraag of de retina van een niet~foveaal georganiseerd dier,
zoals het konijn wel als een optokinetisch homogeen reagerend opper-
vlak mag worden beschouwd.
De input-output relaties van de OKN zijn tot nu toe vrijwel
alleen bestudeerd voor het systeem als geheel. In dit proefschrift
wordt onderzoek beschreven van de OKN opgewekt door prikkeling van
circumscripte delen van de retina. De bestudeerde species zijm het
konijn en de mens.
De volgende vragen zullen in het bijzonder aan de orde komen:
1) In hoeverre is de cptokinetische oogbeweging afhankelijk van de
plaats op de retina en de grootte van het stimulusoppervlak?

2} In hoeverre komt de twee—dimensionale richting van de volgbeweging
overeen met die van de stimulus?

3) Welk verband bestaat er tussen de snelheder van stimulus en volg-

beweging?



Hoofdstuk 2

INLEIDING KONTJN

De eerste uitvoerige experimenten omtrent de CKN bij het konijn
ziin beschreven docr Ter Braak (1936). De geringe spontane aktiviteit
van de ogen maakt het konijn builtengewoon geschikt als proefdier voor
vestibulalr en optokinetisch onderzoek. Het gefixeerde konijn volgt
geen voorwerpen met de ogen. Kleine "interessante" bewegende cbjekten
kunnen echter bij vrij beweeglijke dieren saccadische, maar nooit
gladde langzame oogbewegingen opwekken. De snelle oogbewegingen gaan
dan tevens gepaard met bewegingen van de kop (Cellewijn, 1977). Hoe-
wel de vetina van het kenijnecog een langgerekt gebiad met een grote
dichtheid aan ganglioncellen bevat, de visual streak (Hughes, 1971),
ontbreekt bij dit dier klaarblijkelijk het foveale zien.

Toch lukte het Ter Braak (1936) gladde volgbewegingen op te
wekken in de vorm van een OKN. Een voorwaarde daartoe was evenwel dat
de hele optische omgeving moest bewegen. Eerdere onderzoekers die be-
weerden dat bij het konijn geen optokinetische nystagmus kon worden
opgewekt, gebruikten een te klein stimulusoppervlak. Nader onderzoek
leerde Ter Braak dat desalniettemin grote gedeelten van het gezichts-
veld konden worden afgeschermd zonder dat de nystagmus verdween. Zo—
wel een afscherming van een gebied wvan 90° diameter in het centrale
gezichtsveld, als een afdekking van grote gedeelten van de periferie
waren niet in staat om blj monecculair zien de nystagmus te doen ver-
dwijnen.

Ter Braak's redenering dat het volgen van een klein bewegend
voorwerp een tegengestelde retinale beweging zou opwekken van een

stilstaande achtergrond, waardoor de volgbeweging wordt gestopt, en



dat het voor het opwekken van een nystagmus nodig is dat alle of in
ieder geval de meeste van de zich in het gezichtsveld bevindende kon-
trasten zich in dezelfde richting bewegen, gaat er implicier van uit
dat de bewegingsgevoeligheld over de hele retina gelijkmatig verdeeld
is.

Bij een aantal van zijn experimenten heeft Ter Braak het ge-—
stimuleerde cog gelmmobiliseerd, terwijl de optokinetische aktivitelt
van het andere ocog werd gemeten. Deze proefopstelling is in primncipe
bultengewoon geschikt om de gevoeligheid cover de retina voor optoki-
netische stimuli te bepalen. Zeer waarschijnlijk was Ter Braak niet
op de hoogte van de reeds in 1891 door Chievitz beschreven inhomogene
struktuur van de konijneretina met de visual streak.

De lokalisatie van deze visual streak is op basis van celtel-
lingen nauwkeurig bepaald door Hughes (1971). Het gebied met de groot~
ste dichtheid aan receptoren en ganglioncellen (7000/mm2) projekteert
ongeveer 5° boven de horizon wvan het gezichtsveld en wel wvan ongeveer
60° anterieur tot 30° posterieur. Hughes definigert als visual streak
ket gebied met meer dan 2000 ganglioncellen per mmz. Deze area strekt
zich uit van 5° onder de horizon tot ongeveer 15° erboven en van 90°
anterieur tot 90° posterieur van de optische as.

In het anterieure gezichtsveld is de visual streak enigszins
naar inferieur uitgebogen. Dit gedeelte zou mogelijk bij het binocu-
laire zien zijn betrokken. Het gebied in de retina dorsaal van de vi-
sual streak wordt gekenmerkt door de papil en een horizontaal langge-—
rekte strock met gemyeliniseerde vezels. In deze "blind streak" van
de retina zijn relatief zeer weinig ganglioncellen gereld.

Op grond van deze inhomogene en sterk asymmetrische struktuur
lijkt het zeer onwaarschijnliik dat de bewegingsgevoelige cellen en
daarmee de optokinetische gevoeligheid wel gelijkmatig over de retina
zouden zijn verdeeld. Latere onderzoekers hebben geen aandacht be-
steed aan het mogelijke belang van een juiste stimuluspositie in het
gezichtsveld bij het opwekken van optokinetische cogbewegingen bij
het konijn. Wel hebben Levick (1967) en Oyster (1968) gekeken naar de
verdeling over de retina van richtinggevoelige ganglioncellen. Deze
units zouden verantwoordelijk kunnen zijn voor het tot stand komen

van de OKN, In de visual streak bedraagt hun percentage 17,5; in de
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perifere retina 26%.

De retinale slipsnelheid vormt de eigenlijke stimulus voor de
ocogbeweging (Collewiin en Van der Mark, 1972). Deze slipsneiheid is
het wverschil tussen stimulussnelheid en oogbewegingssnelheid. De op—
tokinetische volgbeweging wordt geregeld door een mnegatief feedback-
systeem, dat corrigeert voor de bewegingssnelheid op de retina van de
projektie van de visuele omgeving als geheel. Wanneer het oocg wordt
gelmmebiliseerd, wordt de terugkoppeling tussen cogbeweging en sti-—
mulus verbroken. In deze opeun loop situatie is de retinale slipsnel-
heid gelijk geworden aan de stimulussnelheid.

De relatie stimulussnelheid-oogbewegingssnelheid is bij het
konijn goed onderzocht. Onder normale omstandigheden werden in een
strepentrommel stimuli van verschillende snelheden aangeboden. Ter
Braak (1936) ontdekte dat de langzame fase van de nystagmus de essen-—
tie uitmaakt van het systeem. De hoeksnelheid van de langzame fase
gebruikte hij als kwantitatieve maatstaf. Zijn vernuftige registra-
tietechniek - het fotografisch wvastleggen van de verplaatsing van een
lichtbundel via een op het cog geplakt spiegeltje - was uitermate
nauwkeurig. Hij vond dat na het begin van de stimulatie de cogsnel-
heid toenam totdat een evenwicht tussen prikkel en nystagmus werd be-—
reikt; daarbij bleef de smelheid van de langzame fase iets achter bij
de stimulussnelheid. Een minimale hoeksnelheid kon niet worden be-
paald: zelfs een stimulus van slechts 6 boogseconden/sec (&&n omwen-—
teling van de strepentrommel im 60 uur) leverde ncg een duldelijke
nystagmus op. De maximale snelheid waarbij nog een volgbeweging kon
worden geregistreerd bedroeg 20 - 40 Ofsec (soms tot 70 O/Sec).

Ter Braak geeft geen nauwkeurige waarden voor de relatie tus-—
sen de oogbewegings— en stimulussnelheid. Collewijn (1969) wvond over
het snmelheidstrajekt van 0,03 ~ 30 ®/sec een relatie van bijna 1 tij-
observatie van Ter Braak. Deze relatie coghewegingssnelheid~stimulus-—
snelheid wordt voortaan aangeduid als gain. Hoewel de stimulusrichting

pas later zal worden besprcken, moet hier vermeld worden, dat bij



goed opgewekt wordt, wanneer het strepenpatroon zich beweegt naar an-
terieur: dat wil dus zeggen van bovenaf gezien rechtsem voor het
linkeroog en linksom voor het rechteroog.

In de open loop situatie zoals beschreven door Ter Braak had~
den de in het gezichtsveld aanwezige stilstaande kontrasten geen be-
tekenis meer, terwijl nu zeer kleine bewegende stimuli in staat waren
een nystagmus op te wekken, Bovendien waren de opgewekte cogbewegings-—
snelheden bij lage stimulussnelbeden aanmerkelijk hoger dan in de nor-—
male situatie. Ter Braak vond dat in de open loop situatie een prik~
kelsnelheid van 10 - 30 boogminuten/sec de sterkste optokinetische
prikkel vormde, d.w.z. de hoogste coghbewegingssnelheden kon opwekken.

Nadat twee typen richtinggevoelige ganglioncellen in de retina
waren aangetoond en beschreven (Barlow, Hill en Levick, 1964), be-—
paalde Oyster (1968) daarvan de snelheidsgevoeligheid. De cn—type cel-
len vertoonden de hoogste vuurfrekwentie bij lage stimulussnelheden
met een maximum bij ongeveer I ojsec. Het on-offtype werd maximaal
gestimuleerd bij snelhedern van 5 Olsec. Oyster, Takahashi en Colle-
wijn (1972) vonden een wat hogere waarde voor de on-offcellen (10 -

15 G/sec). Bovendien wisten zij een duidelijke relatie te leggen tus-—
sen de unitaktiviteit van beide typen en de oogbewegingssnelheid. De
door Ter Braak aangegeven optimale stimulussnelheid voor het opwekken
van een optokinetische nystagmus ligt binnen het gevceligste trajekt
van de on-type ganglioncellen.

Om de koppeling tussen stimulus en respons uit te schakelen en
een €8nduidig effekt te zien van de retinale prikkeling is het zinvol
de open loop tot stand te brengen. In het hier beschreven onderzoek
is gebruik gemaakt van de immobilisatie techniek, maar ook van een
meer elegante versie, waardoor ook bij mensen de terugkoppeling tus-

sen stimulus en ocogbeweging verbroken ken worden (zie Methoden).

2.3 De Stimulusrichting.

De inhomogene verdeling van de ganglioncellen in de retina
zou wellicht ook van invloed kunnen zijn op de reactie van het oocg op
verschillende stimulusrichtingen. In de vorige paragraaf is al ver-
meld dat bij moncculair ziem een stimulus in anterieure richting door

het konijn beter gevolgd wordt dan in posterieure richting. Zowel Ter
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Braak (1936) als Collewijn (1969) hebben dit gekonstateerd. Deze voor-—
keur blijkt afhankelijk te zijn van de stimulussnelheid. Collewijn
vond dat in de normale situatie een stimulussnelheid hoger dan !} Dfsec
naar posterieur duidelijk minder effektief gaat worden. In de open
loop was de oogbeweging over het gehele snelheidstrajekt beduidend
trager. Collewi]in en Noorduin (1972a) vonden in de normale situatie
bij vertikale stimulatie een verhouding langzame fase oogsnelheid/
trommelsnelheid van 0,7 - 0,9 tot snelheden van 1 0/sec van de trommel;
daarboven nam deze gain sterk af. Daarbi] maakte het geen verschil of
de monoculaire stimulus naar superieur of naar inferieur was gericht.
Zij] stimuleerden niet in open loop. In een poging de afhankelijkheid
van de stimulusrichting van optokinetische reakties bij het konijn

te verklaren is veel onderzoek naar de richtinggevoelige ganglion-
cellen in de retina gedaan. Oyster en Barlow {1967) vonden dat de
on-off richtinggevoelige cellen gegroepeerd waren in 4 voorkeurs-
richtingen die overeenkwamen met de mm. recti van de ogen. Bovendien
bleken de cellen met een anterieur gerichte gevoeligheid in overmaat
aanwezlg, waarmee de voorkeur voor een nystagmus naar anterieur ver—
klaard zou kunnen worden. Uit later onderzoek wan Oyster, Takahashi
en Collewijn (1972) bleek dat juist de on—cellen een zeer belangrijke
rol spelen in het tot stand komen van de langzame fase van de OKN.
Deze cellen hebben hun voorkeursrichtingen in 3 groepen t.w. naar
anterieur, naar posterieur-superieur en naar pcsterieur—inferieur.
Uit deze richtingen zijn zeker met beide ogen cpen alle cogbewegings-—
richtingen te reconstrueren. Aan de hand van de eigenschappen van de
richtinggevoelige cellen kwamen Collewijn, Oyster en Takahashi (1972)
rot het opstellen van een analoog model dat de meeste ingangs-uit-—
gangsrelaties van het optokinetische systeem van het konijn kon simu-
leren. In het pretectum van het konijn zijn door Collewijn (19753) in
de nucleus van de tractus opticus richtinggevoelige units aangetoond.
Deze vertoonden een hoge spontane aktiviteit. Van veruit de meeste
hiervan nam de ontladingsfrekwentie toe bij toemame wan de stimulos—
snelheid van 0,01 - 20 Ofsec naar anterieur. Zij werden echter geremd
bij stimulatie naar posterieur. Elektrische stimulatie veroorzazkte
eenn sterke horizontale nystagmus, waarvan de langzame fase naar ipsi-

lateraal gaat., Een gelijksoortige nystagmus zou worden cpgewekt door



een anterieur bewegende stimulus, gezien door het contralaterale oog.

De vertikale nystagmus loopt waarschijnlijk langs een andere baan.

2.4 Grootte van het srimulusopperviak.

Over de invloed van de grootte van het stimulusoppervlak op
de optokinetische oogbewegingen is In het voorafgaande reeds een en
ander gezegd. Gezien de inhomogene struktuur van de retina kan de
betekenis van de grootte matuurlijk niet onafhankelijk wvan de plaats
van de stimulus worden beschouwd. Aangezien echter in de meeste
proefopstellingen gewerkt wordt met een trommel die vrijwel het ge-—
hele gezichtsveld stimuleert, komt dit probleem nauwelijks ter sprake.
Wanneer in het hele gezichtsveld kontrasten aanwezig zijn moet hier-—
van onder normale omstandigheden een aanzienlijk deel draaiem wil
een optokinetische reaktie worden opgewekt (Ter Braak, 1936; Colle-
wijn, 1969). Kleine stimuli, hoe interessant ook, kunnen dan geen
nystagmus opwekken.

Wanneer stilstaande kontrasten afwezlg waren, bv. in het don-
ker, lukte het Ter Braak {1936) wel om een nystagmus op te wekken
met behulp van slechts &&n lichtpunt. Hetzelfde effect kon ook ver-—
kregen worden deoor het kijkende oog te immecbiliseren.

Bij zijn onderzoek naar de richtinggevoelige units in de nu-—
cleus van de tractus opticus vond Collewijn (1975) dat een opparvlak
van 2 x 2° reeds effektief was. Middeling over een periode wan 100
sec was wel noodzakelijk om een verandering in de frekwentie waar te
nemen. Bij vergreoting wan het oppervlak nam de aktiviteit toe. Deze

. . : o
was maximazl bij een stimulus van 15 x 157 en groter.



Hoofdstuk 3

METHODEN KONIJN

3.1 Oogpositiemeetsysteem.

De ovogpositie werd bepaald met een door Robinson (1963) ont-
wikkelde methode. Een spoeltje werd bevestigd om de cornea wan het
oog. Hierin werd met behulp van een elektromagnetisch wisselveld een
induktiespanning opgewekt, die afhankelijk was van de stand van het
spoeltje in het veld.

Het elektromagnetische veld werd gegenereerd door middel van
twee parallel geplaatste veldspoelen. De veldfrekwentie bedroeg 10
kHz. Voor de horizontale oogbewegingsregistratie werd gebruik gemaakt
van twee spoelen evenwijdig aan het frontale vlak, dus anterieur en
posterieur van het ocog. De krachtiijnen lopen dan in horizontale
richting vrijwel evenwijdig met het vlak van de spoel in het cog.
Voor het meten van de vertikale ocogpositie stonden de spoelen boven
en onder het oog. De fase wvan het horizontale veld was 90Y verschovesn
ten opzichte van die van het vertikale veld. Het oog zelf bewvond
zich op de snijlijn van de twee assen van de spoelenparen.

Elk van de spoelenparen was draaibaar opgesteld om de as,
waarom cok de te meten ocogbeweging plaats vond. Een schaalverdeling
in graden waakte het mogelijk het meetsysteem nauwkeurig te kalibre-—
ren.

Het signaal van het induktielusje op het cog werd door eem
fasegevecelige synchroonversterker (PAR Model 128A) omgezet in een
gelijkspanning die evenredig was met de sinus van de hoek tussen de
meetspoel en de krachtlijnen van het veld. Voor oogbewegingen tot
ongeveer 20° uit de middenstand kon het signaal beschouwd worden als

avenredig met de hoekstand. Verdraziing van het oog wvanuit het midden



naar &&n richting gaf een positieve, naar de andere kant een negatieve
spanning.

Dit signaal werd geregistreerd op een meerkanalenschrijver
{Grass Polygraph M 7). De kalibratie werd meestal zodanig uitgevoerd,
dat een verdraaiing wvan 10 van het elektromagnetische wisselveld
vanult de middenpositie cvereenkwamen met een penuitslag van 10 mm op
het papier. De meetmethode was zeer stabiel: in de loop van een ex—
periment trad vrijwel geen verloop op van de kalibratie.

Om de cogsnelheid te bepalen werd de verandering van de oog-
positie in de tijd grafisch geanalyseerd. Alleen de langzame fase
werd gemeten. Dit gebeurde zowal voor het vertikale als voor het ho-
rizontale kanaal, waarna de uitkomsten vektorieel werden opgeteld.

Uit deze resultaten konden de ware richting en de snelheid wan de cog~
bewegingen worden verkregen. Per stimulussituatie werden drie nys-
tagmusslagen gemeten en gemiddeld; de meting werd verricht nadat de

OKN zo goed mogelijk tot ontwikkeling was gekomen.

3.2 Het proefdier.

De registraties werden verricht aan de ogen van jong-volwassen
konijnen van het ras Hollandertje met een gewicht van ca. 2 kg.
Aanvankelijk werden de metingen in een acuut experiment verricht,
waarvoor de preparatiemethoden reeds eerder beschreven zijn door
Collewiin (1969}, Baarsma {1973) en Kleinschmidt (1574). Het bezwaar
van deze experimenten was dat de dieren na afloop moesten worden op-
geofferd.

Het grote aantazl metingen dat per dier verricht zou moeten
worden maakte het wenselijk, dat eenzelfde dier meerdere malen ge-
bruikt kon worden. Dat leidde tot een andere fixatiemethode, waar-
voor gebruik gemaakt werd van drie kopbouten, die van te voren onder
anaesthesie op de schedel waren aangebracht. Om de krachtige bewe-
gingen van het dier scepel te kunnen opvangen werd het konijn tijdens
het experiment in een hangmat geplaatst, terwijl de kop onbeweeglijk
aan een statief was bevestigd. Onder lokale anaesthesie (Novesine)
werd het induktielusje op de limbus van het oog vastgemaszkt met vier
sklerale hechtingen. Het meten van reakties in de open loop situatie

maakte het noodzakelijk bij de wvoorbereidende experimenten het gesti-
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muleerde cog te immobiliseren. Dit geschiedde eveneens conder lokale
anaesthesie waarbij met vier sklerale hechtingen het oog aan een
metalen ring werd gefixeerd. In alle situaties werd het linkercog
gestimuleerd terwijl van het afgedekte rechtercog dat vrij beweeg-
baar was de bewegingen werden geregistreerd.

Het vastgezette oog werd voorzien van een kontaktlens van 0 D
om het uitdrogen van de cornea te voorkomen. Na een herstelperiocde
van enkele dagen konden dezelfde dieren opnieuw worden gebruikt.

Voor de uitvoering van de definitieve experimenten werd het
preparaat nog meer vervolmaakt. De sklerale induktielus werd chro—
nisch geimplanteerd om de cogbol, volgens een methode beschreven
door Fuchs en Robinson (1966) voor het meten van ocogbewegingen bi}
apen.

De bij het konijn toegepaste cogspoel (Collewijm, 1977} be-
stond uit vijf windingen van zeer dun gevlochten staaldraad met tef-
lon mantel (Minilature Bioflex Wire AS 632, Cooner Sales Company,
Chatsworth, Califcornia). Deze windingen werden onder Fluothane—anaes—
thesie aangebracht onder de conjuctiva achter de m. rectus superior,
de m. rectus inferior en de m. obliquus inferior. De getwiste uit-—
einden van de lus werden via het foramen supraorbitale posterior wvan
het os fronmtale onderhuids naar een miniatuur connector geleid, die
tesamen met de drie kopbouten door middel van kunsthars (dental
acrylic) op de schedel was bevestigd.

Na een herstelpericde van 2 & 3 weken werden de dieren in de
proefopstelling gebruikt. De levensduur van de chrenische gelmplan-
teerde lussen varieerde van ongeveer twee maanden tot meer dan een
jaar.

De oogbeweging bleek geheel neormaal. Met behulp van een der-
gelijk preparaat was het mogelijk op elk gewenst moment gedurende
enkele uren aan hetzelfde oog metingen te verrichten. Na de implan—
tatie bleven de proefdieren vrij van farmaca, ook tijdens de experi-

menten.

3.3.1 Optokinetische trommel.

Tijdens de eerste serie experimenten werd het konijn met zijn
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linkeroog in het midden van de trommel geplaatst. De bewegingen van
het afgedekte rechteroog werden geregistreerd. In de normale situatie
was het linkeroog vrij beweegbaar; in de open loop situatie werd het
linkeroog azan een stijve metalen ring gefixeerd. De stimulus werd ge-
geven door middel wvan een om zijn vertikale as drazalende optokineti-
sche trommel, azn de binnenzijde voorzien van elkaar afwisselende wit-
te en zwarte strepen van elk 4% breed of ven een random schaakbord-
patroon met eenheden van | x 1°.

De diameter van de trommel bedroeg 140 cm, de hoogte 125 cm de
draaisnelheid was in 10 stappen instelbaar wvan 0,06 tot 60 ®/sec.

In de open loop situatie was het mogelijk gedeelten van het
gezichtsveld van het linkeroog af te schermen. Zo kon onderzocht
worden welke gedeelten van dit veld invlced hadden bij het tot stand

komen van een optokinerische nystagmus.

3.3.2 Tangentiéle projektie.

Op een semi-transparant scherm dat zich op 57 c¢m afstand van
het linkercog bevond, werd wan achteren een patroon geprojekteerd via
een spiegel die op een galvanometer was gemonteerd. Het geheel van
projektie—eenheid en scherm was niet alleen draaibaar om zijn optische
as, maatr kon bovendien langs bolkoordinaten bewegen om het linkeroog.

Elk gebied van de konijneretina van het vastgezette oog kon
op die manier geprikkeld worden. Het stimulusoppervlak van 30 x 367
kon met maskers verkleind werden. De stand van de spiegel werd ge-
stuurd door een zaagtandsignaal waarvan de frekwentie en amplitude

instelbaar waren, zodat elke snelheid ingesteld kon worden.

3.3.3 Spiegelstimulatie.

Figuur 1 geefr een schematisch overzicht van de opstelling
waarmee de laatste serie experimenten werd uitgevoerd. Het konijn
werd op 74 cm afstand voor een groot scherm geplzatst (3 m breed %
2,5 m hoog), waarop van achteren de stimulus werd geprojekteerd via
twee loodrecht op elkaar staande spilegels. Het induktielusje was ge-
implanteerd in het gestimuleerde linkeroog. Het cogpositiesignaal kon
gebruikt worden om de spiegels te sturen. Het horizontale cogpositie-

signaal stuurde de horizoatale, het vertikale oogpositiesignaal de
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vertikale spiegel (General Scanning, Watertown, Mass.). Een juiste
instelling van de spiegelamplitude maakte het mogelijk het stimulus-
beeld op de retina te stabiliseren. Dat betekende dat de stimulus—
positie op de retina cnafhankelijk van de oogbeweging kon worden
gehandhaafd.

De bandbreedte van het gehele systeem - cogpositiemeting en
spiegelsturing - bedroeg 100 Hz (-3 dB) voor het horizontale kanaal
en 30 Hz {-3 dB) woor het vertikale kanaal. Het verschil tussen beide
kanalen vond zijn oorzaak in het noodzakelijke werschil in grootte
tussen beide spiegels.

Binnen het beeldkader konden verschillende patronmen geprojek-—
teerd worden., Door de gemodificeerde diaprojektor kon een eindloze
fllmstrook met het stimuluspatroon lopen met een in 10 stappen in—
stelbare snelheid (ratio 1: 1000}. De gehele projektie-eenheid, die
voorzien was van een extra koeling was 360° draaibaar om zijn optische
as. Hierdoor was het mogelijk de stimulus op het schierm in alle ge-
wenste richtingen te laten bewegen. Met maskers in de diaprojektor
kon het stimulusoppervlak worden verkleind of van vorm veranderd (bv.
in een vierkant of cirkel}.

De vertikale positie van de stimulus op de retina werd inge-—
steld door een positieve of negatieve gelijkspanning bij het oogpo-
sitiesignaal op te stellen. De horizontale positie kon ingesteld
worden door het hele dier te draasien om de vertikale as door het ge-—
stimuleerde oog. Bij de bepaling van de juiste positie van de sti-
muius op het scherm werd uiltgegaasn van de ophthalmoscopische projek-
tie van de papil in het gezichtsveld. Deze papil projekteert volgens
Hughes {1971} op 10° anterieur van de vertikaal door de optische as
en 13° inferieur van de horizontale lijn door de optische as. Een
mogelijke torsie naar anterieur of posterieur kon moeilijk bepaald
worden en daarmee is dan ook geen rekening gehouden. Wel werd geve-
rifieerd dat de bleoedvaten op de retina een vrijwel horizontale
stand hadden. Tijdens de registratie van de bewegingen van het
linkeroocg, werd het rechteroog afgedekt.

Deze proefopstelling had een aantal grote voordelen boven de
immobilisatietechniek, waarvan wel het belangrijkste was dat direkt

gemeten werd aan het gestimuleerde vog. Hoewel beide ogen in het al-
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gemeen gelijkgerichte bewegingen maken, zijn eventuele vergentiebe-
wegingen niet uit te sluiten. Bovendien werd in deze open loop situ~
atie een mogelijke sbnormale proprioceptieve terugkoppeling vermeden.
Hoewel echte spierspoelen niet zijn aangetoend in de extraoculaire
spleren van het konijn, vermcedde Fukuda (1958) dat een aantal dunne
gemyeliniseerde vezels met "terminations en grappe' semsorisch zija.
Het verhinderen van de cogbeweging zou bi) stimulatie deze verels
kunnen aktiveren. In de spiegelopstelling kan het gestimuleerde oog
vri] en ongehinderd bewegen. De gelmplantesrde spoel heeft dan cok
nog het grote voordeel dat de akute sklerale hechtingen ontbreken,
die wellicht de cogbeweging enigszins beinvloeden.

Voor de ultvoering van een experiment, waarbij de oogbeweging-
en zowel onder normale omstandigheden, als in de open loop situatie
werden geregistreerd, had deze opstelling de mogelijkheid dat de
koppeling tussen het cogpositiesignaal en de positie van de stimulus
met een schakelaar verbroken kon worden. Bij &8n proefdier konm der-—
halve in £&n experiment, vlak na elkaar in beide situaties gemeten

worden.

Naast het gebruikelijke vertikale strepenpatroon van de opto-
kinetische trommel werd ook gestimuleerd met een random schaakbord-
patroon naar Julesz (1964) met elementen van 10. Dit laatste patroon
bleek bij alle snelheden zeer effektief, zoals ook door Collewijn
{1975) was gekonstateerd bij het stimuleren wvan richtinggevoelige
neuronen in de nucleus van de tractus opticus.

Aangezien het bepalen van het optokinetische gezichtsveld met
een nogal klein stimulusoppervlak diende te geschieden, was een zo
sterk mogelijke prikkel gewenst. Datzelfde geld natuurlijk ook bij
de bepaling van de relatie stimuluscppervlak - ocogbewegingssnelheid.
Derbalve werd bij alle definitieve metingen dit randompatroon ge-—
bruikt.

Een ander belangrijk voordeel was dat bi] het onderzoek naar
de invioed van de stimulustichting op de richting van de oogbeweging
het randompatroon een &énduidige richting toont. Bij het gebruik wvan

strepen kan langs de beeldrand een illusoire beweging evenwijdig aan
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het strepenpatroon ontstaan, dus loodrecht op de stimulusrichting.
Dit bleek zeer sterk bij het gebruik van een cirkelvormig stimulus-

oppervlak.

3.5 Refraktie.

Een systematische refraktie-afwijking zou de resultaten kun-
nen beinvlceden, zeker wanneer deze niet homogeen voor het hele ge—
zichtsveld is. Uit een onderzeek in ons laboratorium bleek dat ko-
nijnen emmetroop zijn in het grootste gedeelte van hun gezichtsveld,
maar myoop in het frontale gebied {De Graauw, persocnlijke mededeling).
Daarom en omdat op een afstand van slechts 74 cm werd gestimuleerd,
is het effekt van korrigerende lenzen onderzocht op de optokinetische
nystagmus bi} stimulusposities wvan centraal tot 50° anterisur. De

gebruikte lenzen hadden een sterkte van +53 tot -5 dioptrie.
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RESULTATEN KONLIJN

4.1 Betekenis van het stimulatiepatroon.

In de optokinetische trommel werd begonmnen met het vergelij-
ken van het effekt wan het strepenpatrcon en het random schaakbord—
patroon als visuele stimulus. Het eerste bestond uit vertikale stre-—
pen, alternerend wit en zwart, van elk 40 breedte. Het tweede was
opgebouwd ult eenheden van 1°. Bij vier konijnen werd met elk van
beide patronen over het gehele snelheidstrajekt van 0,06 tot 60 ®/sec
gestimuleerd. In Figuur 2 zijn de gemiddelde cogsnelheden in open
loop van deze konijnen weergegeven.

De resultaten met het strepenpatroon laten twee maxima zien
gén bij 0,6 D/sec en &&n bij 12 “/sec. Deze waarden komen goed over-
een met de resultaten van Collewijn (1969).

Het effekt van het randompatroon verschilde hier duidelijk
van. Behalve bij de hoogste snelheid was het effekt wan dit patroon
veel sterker. Over het gehele snelheidstrajekt was gemiddeld de
snelheid van de langzame fase 1,94 maal zo hoog. Bovendien waren
de twee toppen vervangen door slechts &&n top bij 3 O/sec, op de
logarithmische schaal precies tussen de 0,6 en 12 O/sec in en juist
op de plaats waar het strepenpatroon minder effektief was.

Daar de probleemstelling het gebruik van vrij kleine prik-
keloppervlakken vereiste, was een zo effektief mogelijk prikkel-
patroon gewenst. Gezien de bijna tweemaal zo grote gain voor het
random patroon werd dit laatste in vrijwel alle verdere metingen

als prikkel gebruikt.
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patroon op de snelheld van de Langszame fase van de
optokinetische nystagmus in de open loop situatie als
Funktie van de stimulugsnelheid. Gemeten in de opto—
kinetische trommel; stimulusrichiting naar anterieun.

Gemiddelde van 4 konijnen,



De invloced wan de stimulusgrootte op de smelheid van de lang-
zame fase van de optokinetische nystagmus is onderzocht in de defi~
nitieve opstelling met de spiegelprojektie. Als stimuluspatroon werd
het randomschaakbord gebruikt met een snelheid wvan 0,55 O/sec naar
anterieur. Als stimuluspositie werd het (zoals verderop wordt beschre-
ven) meest gevoelige gedeelte van de visual streak genomen: 10° ante-
rieur en 15° superieur van de optische as in het gezichtsveld. De
stimulusdiameter liep op van 4 tot 57° diamerer. Bij drie konijnen
werd de open loop galn bepaald. In Figuur 3 zijn de resultaten te
zien. Tot en met de diameter van 5,6O kon bij geen van de dieren
een meetbare nystagmus worden opgewekt, bi] 8° en 11° diameter slechts
bij twee koni]nen. De grotere diameters waren effektief bij alle

dieren.

open loop gain

O ! T T 1
0 10 20 30 40 50
stimulus diameter in®

Figuur 3. - Snelheid ven de longzame fose van de optokinetische
nystagrus 1n open loop als funktie van de stimulus—
diemeter. Random schackbordpatroon; swelheid 0,55 /sec

naar anterteur. Gemiddelde en S.D. van 3 disren.
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Cpvallend was de relatief sterke stijging van de gain bij sti-
muli tussen 11° en 30° diameter. Het oppervlak nam toe met een faktor
7, terwijl de gemiddelde gain ruim 18 maal zo hoog werd. Boven de ag®
diameter nam de gain veel minder sterk toe. Het was duidelijk dat de
relatie tussen stimulusdiameter en gain een niet-lineair verloop
heeft. Ook wanneer de gain tegen het stimulusoppervlak werd uitgezet
werd een S-vormige curve verkregen.

Voor het aftasten van de optokinetische gevoeligheid in het
gezichtsveld leek (daarom) een stimulusoppervlak van 30° diameter
een goed compromis tussen een zo klein mogeliik opperviak en een

voldoende groot effekt.

In elk van de drie gebruikte opstellingen is het optokineti-
sche gezichtsveld van het konijneoog onderzocht. De verkregen resul-
taten kwamen onderling zeer goed cvereen. Deze bepalingen werden alle
in open loop conditie uitgevoerd.

In de optokinetische trommel, vocorzien van een randompatroom,
strekte de stimulus zich in horizontale richting onbeperkt uit en in
vertikale richting wvan 45° onder de horizon tot 43° erboven.

Het gezichtsveld werd gedeeltelijk afgedekt met kontrastloze
schermen. In Figuur 4 zijn de effekten van afdekking op de mate wvan
nystagmus weergegeven voor €én konijn. De trommelsnelheid bedroeg
0,6 “/sec in anterieure richting. De afgedekte gedeelten van het
gezichtsveld zijn gearceerd, terwijl de getallen een relatieve maat
ziin voor de snelheid van de langzame fase van de nystagmus. Deze
snelheid werd op 100 genormeerd voor het niet afgedekte oog. Het is
duidelijk, dat een kleine afdekking van 30 x 30° (b, ¢} en zelfs van
30 % 90° {d) in de visual streak geen grote verandering in de ocoghe-
weging vercorzaakte. Een vermindering trad pas op bij de bedekking
van veel grotere gebieden, waarbij de positie van de afscherming
een duidelijke rol speelde. Bedekking van het gebied tussen de hori-
zon en 30° superieur van 90" anterieur tot 90" posterieur (e) was
nauweliiks van invlced. Afdekking van eenzelfde oppervlak, echter 5°
naar inferieur verschoven, verminderde de nystagmus aanzienlijk (£f}.

0
Wanneer het scherm nog 10 lager werd geplaatst en tevens het nasale
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gezichtsveld van 10° inferieur tot 30° superieur werd bedekt (g) kon
vrijwel geen nystagmus meer worden opgewekt (37). De inferieure af-
dekking beneden de 10° onder de horizom was daarvoor niet essentisel,
zoals bleek wanneer het hele gezichtsveld van 10° onder tot 45 boven
de horizom wordt afgeschermd (h). Hierbij was de optokinetische nys—
tagmus vrijwel totzal onderdrukt. Een opening van slechts 30 x 30°

in het centrum van afdekking (g) was echter voldoende om de nystag-—
mus weer toe te laten nemen tot 57% van de uitgangswaarde {(i).

Ongeveer gelijke vesultaten werden bi] de andere konijnen ver-
kregen. Hieruit bleek dat de gevoeligheid voor de optokinetische sti-
mulatie niet homogeen over het gezichtsveld is verdeeld, maar dat er
een duidelijke hogere gevoeligheid in de visual streak bestond. Het
inferieure gezichtsveld lager dan 10° onder de horizonm was in het
geheel niet gevoelig voor optokinetische stimulatie. Bovendien werd
het duidelijk dat stimulatie van een relatief klein oppervlak wvan
30 x 30° van de visual streak voldcende was om een duidelijke nys-
tagmus op te wekken. Bij £én konijn was de cogbeweging in die siru-
atie zelfs gelijk aan die in de niet afgedekte situatie.

In de opstelling met de tangentiele projektie werd een sti-
mulusoppervlak van 30 x 30° gebruikt voor een complementaire bena-—
dering. De snelheid van het randompatroon bedroeg 0,1 ®/sec. Met
deze stimulusconfiguratie werd het gehele gezichtsveld afgetrast en
de optokinetische reaktie per positie bepaald.

Figuur 5 laat de resultaten van drie konijnen zien. De ooghe-
wegingssnelheid die bereikt werd met het midden van de stimulus op
de positie 0° horizontaal en 0% vertikaal werd per konijn gelijk ge~
steld aan 100. Met de stimulus op 30° inferieur kon nauwelijks enige
reaktie worden opgewekt in het hele gebied wvan 110° anterieur tot
90° posterieur. Op 10° superieur was de reaktie wat duidelijker
vooral op de posities 0 en 30° anterieur. Met het centrum van de
stimulus op de horizen kon zeer goed g¢en nystagmus opgewekt worden
op 60 en 30° anterieur, op 0 en op 30° pesterieur, terwijl ook de
posities 90° anterieur en 60° posterieur nog een redelijk oogbewe-
ging te zien gaven.

De relatief lage waarde op 30° anterieur kon niet worden ver~

klaard, In de experimenten met de spiegelopstelling werden op die
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Figuur 5. — Bepaling van het optokinetisch-gevoelige gebied. Tangen-
tidle projekiie met een stimulusopperviak ven 30 x 50°.
De getallen geven de gemiddelde oogsnelheid van 3 ko-—
nijinen weer als percentage van de snelheld bij stimu—
latie in het centrum op de posiitie GO, 0°. Random
schaakbordpatroon; swelheid 0,1 O/sec naar gurterieu?.

&p projektie van de papil.

positie juist hoge waarden gemeten, hoger dan op 60° anterieur. Oock
in deze situatie blijkt dus weer dat het gebied van de visual streak
de grootste optokinetische gewoeligheild toont.

Tenslotte werd ~ in de vertikale richting meer in detail -
het optckinetisch gevoelige gezichtsveld bepaald in de open loop si-
tuatie verkregen met de servo-gestuurde spiegels, waarbi] het gesti-
muleerde oog geheel vri] was. De gemiddelde resultaten van zes ko-
nijnen zijn grafisch weergegeven in Figuur 6. Gestimuleerd werd met
een random schaakbordpatroon van 30 x 300, waarvan de &&nheden een
grootte hadden wvan 1°. De stimulusenelheid bedroeg 0,55 0/sec naar
anterieur. De verhouding ocogbewegingssnelheid/stimulussnelheid (gain)

is uitgezet als funktie van de vertikale positie van de stimulus.
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op 75° posterieur reageerden slechts drie konijnen en op 100°
anterieur vier. Hierbij waren twee dieren die in beide van deze
uiterste posities nog optokinetisch te prikkelen waren. De meer cen—
trale posities waren effektief bij alle konijnen. Wanneer het centrum
van de stimulus zich bevond tussen 10° inferieur en 45° superieur kon
een optokinetische reaktie worden opgewekt. Deze was het sterkst tus-—
sen 107 en 30° boven de horizon. De uiterste grenzen van het gestimu-—
leerde gebied lagen 5° onder en 45° boven de horizon. Eem lichte
helling kon worden waargenmomen in het meest gevoelige gedeelte, waar-—
bij posterieur het optimale gebied wat lager em anterieur wat hoger
in het gezichtsveld ligt.

Opvallend was dat in het inferieure gezichtsveld de grens tus-
sen het wel em niet optokinetisch gevoelige deel zeer scherp was,
terwijl deze grens in het superieure gezichtsveld vri} moeilijk te
bepalen was. De gevoeligheid liep naar boven toe slechts langzaam

s =0 .
af en was bij 45 nog niet helemaal nul,

4.4 Refraktie.

De tamelijk lage gain die gevonden werd inm het anterieure
gezichtsveld was niet in overeenstemming met de vrij grote dichi-
heid aan ganglioncellen in het corresponderende gedeelte van de re-
tina (Hughes, 1971). Dit gedeelte is bovendien betvokken bij bino-
culaire zien en 1ijkt daarom van groot belang ook veor het waarnemen
van bewegingen, De refractometrisch bepaalde emmetropie in het late-~
rale en de myopie in het frontale gezichtsveld (De Graauw, perscon—
1ijke wededeling) zouden mogelijk van invliced kunnen zijn op deze
verminderde optokinetische reaktie,

o3 o [w) . .
, 5807 en 90 anterieur op de horizon

Op de posities OO, 30
van het gezichtsveld werd gestimuleerd met een 2° strepenpatroon
van 30° diameter. De smelheid bedroeg 0,46 °/sec naar anterieur.
Lenzen van -5 tot +5 D werden voor het oog geplaatst, altijd even-—
wijdig azan het scherm.

De gemiddelde resultaten gevonden bij vijf konijnen =zijn
weergegeven in Figuur 7. Op de posities OO, 30% en 60” bleek de op—

timale lenssterkte +1 D te bedragen. Deze waarde was zeer aanvaard—

baar voor een emmetroop cog dat op 74 cm afstand gestimuleerd werd.
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Figuur 7., — Open loop gain op 4 posities In het anterieure gesichis-—

veld als funktie van een voglenskorvektie van +5§ tot -5
D. Stimulussnelheid 0,55 0/338 naar gnterieur, strepen—

patroon, gemiddelde van 3 konijnen.

Alle andere lenzen, ook die van 0 D, gaven een verminderde respons.
De afname van de gain bleek vrijwel symmetrisch wvoor negatieve en
positieve lenzen. Dit 1s in overeenstemming met de algemene mening
dat het konijn niet of slechts zeer weinig zou kunnen akkommoderen
{Prince, 1964). De respons bij 0 D was echter niet zodanig minder

dat de experimenten met een oogkorrektie zouden moeten plaatsvinden.
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Op de stimuluspositie 90° anterieur bleef ondanks de refrak-
ties de gevoeligheid voor optokinetische stimulatie betrekkelijk laag.
Wel leverden de lenzen van -2 tot -5 D een iets betere respons (een
verbetering van + 30%7) dan verkregen kon worden zonder korrektie.

Toch mag daaruit niet gekonkludeerd worden dat de myopie van het an-
terieure gezichtsveld de belangrijkste corzaak van de lage optokine—
tische reaktie in dit gebied is. De invlced van de korrektie was daar-

voor niet groot genoeg.

4.5 Stimulusrichting en- spelheid.

Tijdens voorbereidende experimenten bleek dat de richting en
de snelheid van de langzame fase van de optokinetische nystagmus als
funktie van de stimulusrichting en— snalheid moeilijk als onafhanke—
1ijke parameters konden worden benaderd. Alleen reeds het verschil
tussen stimulatie naar anterieur en naar posterieur bij verschillende
snelheden maakte dat duidelijk.

In het meest gevoelige gedeelte van de wvisual streak (ongeveer
20° naar anterieur en 10° boven de horizon) werd gestimuleerd met een
random schaakbordpatroon met een diameter wvan 30° dat kon bewegen
naar anterieur, posterieur, superieur, inferieur en de vier tussen—
liggende schuine richtingen. De stimulussnelheden bedroegen 0,092;
0,463 2,3; 4,6 en 9,2 ®/sec. De registraties werden verricht zowel
in de normale situatie als in open loop. Het effekt van de plotse-
linge koppeling van de stimulus positie aan de oogpositie door het
activeren van de servo-gestuurde spiegels is geilllustreerd im Figuur
8, wvoor een stimulus van 0,46 ®/sec in anterieure richting. Het ope-
nen van de optokinetische loop resulteert onmiddelijk in een ver-
hoogde oogsnelheid; bovendien is de richting van de oogbeweging niet
langer zuiver horizontaal.

In Figuur 9 zijn de resultaten van 5 konijnen samengevat tij-
dens de normale situatie, waarbij de positie wvan de stimulus dus niet
gekoppeld is aan de positie van het cog. De pijlen geven de richting
en de grootte van de responsie aan, de letters de stimulusrichting
(A = anterieur, A5 = anterieur-superieur enz.). De cirkelomtrek geeft
een gainwaarde van | aan.

Slechts wvoor de laagste stimulussnelheden (0,062 en 0,46 9 /sec)
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Figuur 8. — Polygraafregistratie van de horizontale (A-P) en verti-

kale (I-5) oogbeweging bij plotselinge omschakeling van
de normale naar de open loop stimulatie. Stimuius: ran—

dom patroon van a0 diameter, (,46 o/sea naar anterdeur.

volgde de langzame fase van de nystagmus de stimulus tamelijk goed
wat betrof de snelheid en de richting. Naarmate de snelheid wvan de
stimulus toenam werd de betekenis van een beweging naar posterieur
snel minder en had nauwelijks nog effekt bij snelheden wvan 2,3 °/sec
en hoger. Hetzelfde gold, zij het in mindere mate, voor bewegingen
in vertikale richting. Van de stimuli in een schuine richting naar
posterieur werd alleen de vertikale component gevolgd. Bij de snel-
heden varn 4,6 en 9,2 ®/sec nam ook de vertikale oogbeweging sterk

af en bleef alleen de stimulus naar anterieur nog effektief.
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Het bleek dus dat alleen bij lage snelheden (minder dan 1 ®fsec)
een optokinetische oogbeweging kon worden opgewekt in alle richtingen.
Bij hogere snelheden daarentegen was slechts een stimulus naar ante—
rieur nog effektief.

In Figuur 10 staan de resultaten van de open lcop stimulatie.
De cirkels geven hier een oogsnelheid azan van 9,2 ®/sec. Dat komt
overeen met een gain van 100 voor de laagste en van 1 voor de hoogste
stimulussnelheid.

In deze situatie gold dat bij alle stimulussnelheden de bewe-
ging van het cog naar posterieur beperkt blijft tot slechts enkele
tienden van een graad per seconde. In de andere richtingen was de
gain hoger. Van de naar posterieur gerichte component van de schuine
stimulusrichtingen werd in de ocogheweging vrijwel niets teruggevonden.
De vertikale richtingen werden vrij goed gevolgd. De naar anterieur
of schuin nazar anterieur lopende stimulus resulteerde in een cogbewe~
ging die voornamelijk naar anterieur gericht was. 4lleen de beweging-
en naar superieur, inferieur en anterieur werden door het ocog wat de
richting betrof wrij goed gevolgd. De ocogbewegingssmnelheid in verti-
kale richting was wel veel lager.

Tijdens normaal zien, waarbij de twee ogen samenwerken, mag
verwacht worden dat in beide horizontale richtingen een goede volg-
reaktie zal optreden. Ook in vertikale richtingen zullen onder die
omstandigheden de cogbewegingen de stimulus met de verwachte snelheid
volgen.

Figuur 10 doet weronderstellen dat de respons in de open loop
situatie bestaat ult een ongeveer konstante, maximale ocogbewegings-—
snelheid onafhankelijk van de stimulussnelheid. Wanneer de cpen loop
gain wordt vitgezet als funktie wan de stimulussnelheid in een dubbel
logarithmische grafiek, blijkt voor de verzameling meetpunten inder-
daad bij benadering lineaire relatie met een helling van -1 te be-—
staan tussen de logarithme van de gain en de logarithme van de sti-
mulussnelheid. Voor responsies in elk van de vier hoofdrichtingen
werd een lineaire regressielijn bepaald voor alle meetpunten wvolgens
de relatie

log, gain= a log10 stimulussnelheid + b.
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Figuur 9. — Richting en snelheid van de oogbeweging in de normale
situatie, afhankelijk van de richting en snelheid van
de stimilus. Per cirkel zign de resultaten van siimi—
latie biJ één snelheid (0,092; 0,46; 2,3; 4,8 of 9,2
O/sec) ververkt. De pijlen geven de richting en groot-
te van de oogsnelheid weer. De cirkelomirek komt over—
een met een gain—waarde van 1. De stimulusrichtingen
zijn anterieur (4), inferteur (I), posterieur (P},
superieur (5) en de vier richtingen daar precies

tuUSsenti.
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Figuur 10. — Richting en snelheid van de oogbeweging in de open loop
situatie, afhankelijk van de richiing en snelheid van de
stimulus., Per oirkel zijn de resultaten van stimulatie
bij één snelheid verwerkt. De pijlen geven de richting
en grootie van de oogsnelheid weer. De cirkelomtrek
komt oversen met een cogbewegingssnelheid van 9,2 ?tsec.

Stimulusrichtingen als in Figuur 8.
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1og10 gain= a 1og10 stimulussnelheid + b

Stimulusrichting a b

correlatiecoefficient

Gemeten open loop waarden

anterieur -1,11 0,75
posterieur -1,21 -{,55
superieur -1,09 0,28
inferieur -1,12 0,29

Theoretische open loop waarden

anterieur ~1,01 0,35
posterieur -1,21 -0,53
superieur -1,10 0,08
inferieur -0,86 0,00

0,87
0,95
0,96
0,91

0,91
0,84
0,87
0,93

Tabel I. Cemeten en berekende relaties voor de open loop gains als

funktie van de stimuilussnelheid.



In Figuur 11 zijn deze vier lijnen getrokken, waarvoor de pa-
rameters vermeld staan in Tabel I. Het bleek dat de waarden voor a
nauwelijks wverschillen wvan —1. Dat betekent dat de cogsnelheden voor
het gehele snelheidstrajekt in een bepaalde richting ongeveer gelijk
waren aan ]Ob O/sec. Deze regressielijnen laten zien dat de respon-—
sies op een naar anterieur gerichte stimulus 2-3 maal groter zijn dan
die op een vertikale en ongeveer 20 maal sterker dan op een stimulus
naar posterieur.

De theoretische responsies in de open loop zljn ock berekend
uit resultaten van de experimenten in de normale situatie dcor uit te
gaan van de slipsnelheid {stimulussnelheid - ocogsnelheid). Het quo-
tieént van stimulussnelheid en slipsnelheid geeft de theoretische open
loop gain. Slipsnelheden van minder dan 0,05 ®/sec werden bij de be-
rekening weggelaten wegens de mogelijke grote relatieve fout bij het
bepalen wvan deze waarden. Ook de verdeling van de zo gevonden gains
maakte een lineaire benadering mogelijk tussen de logarithmen van de
gain en de stimulussnelheid (Figuur 12). Ook deze theoretische waar-—
den zijn vermeld in Tabel I. De hellingen van deze theoretische lijn-
en komen goed overeen met de empirisch bepazlde (ongeveer -1}, maar
zij liggen ongeveer een faktor twee te laag. Alleen naar posterieur
komen de twee lijnen goed overeen. Dit vindt ziin ocrzaak in het feit
dat zowel in open loop als in normale situatie de gain erg laag is

en derhalve de slipsnelheid hoog.

Bij drie konijnen werden telkens.bij hetzelfde dier de twee
methoden voor open loop meting vergeleken. Zowel de resultaten met
het gelmmobiliseerde oog als die met de optisch gestabiliseerde sti-
mulus werden gemiddeld. Zij zijn grafisch weergegeven in Figuur 13.
Blj een stimulussnelheid wvan ! O/sec kwamen de resultaten in beide
situaties goed overeenm. Voor hogere snelheden resulteerde het spiegel-
systeem in een hogere gain, bij lagere snelheden was de stimulatie
met het vastgezette oog meer effektief. Tijdens de spiegeistimulatie
was het mogelijk om ook de beweging van het afgedekte oog te meten.
Daartoe werd gebruik gemaakt van een konijn dat om beide ogen een ge-

implanteerde lus had. In overeenstemming met vroegere resultaten van
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Flguur 11. - Regressielijnen berekend voor de cpen loop gains van de

ocogbewegingen voor elk van de komponenten: anterieur

{4); superieur (S}; inferieur (I} en posterieur (F).
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Figuur 12. — Regressielijnen voor de wit de slipsnelheid in de nor—

male situatie berekende open loop gains voor elk van
de komponenten van de cogbewegingen; anterieur (A);

superiewr (8); inferieur (I) en posterieur {P).
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Figuur 14, — Registraties van horizontale beweging van linker— en

rechteroog tijdens cpen Loop stimulatie.

A - Beide ogen vrij, rechteroog afgedekt.

B — Rechtercog vastgezogen en afgedekt.

Stimulus: random patroon van 307 diameter, 1,1 O/sec

naqr gnterieur.

Collewijn en Noorduin (1972b) bewogen beide ogen niet geheel gelijk,
waarbi] het gestimuleerde linkeroog een weinig sneller was dan het

rechteroog.
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Figuur 13. — Vergelijking van vastgeset en vrij bewegend gestimuleerd

oog. Open loop gain van het vrijbewegende gestimulesrds
ooy () en van het afgedekie kontrglaterale cog (@) en
cpen loop gain gemeten aan het afgedekte kontralaterale

cog tijdens stimulatie var het gefmmobiliseerde ovg (k).

Ock het tegenovergestelde experiment werd uitgevoerd. In de
spiegelopstelling werd het linkercog gestimuleerd, terwijl het ef-—
fekt van het al dan niet geimmobiliseerd zijn d.m.v. een aangezogen
contactlens van het afgedekte rechtercog werd onderzocht (Figuur 14).
Er bleken geen systematische effekten op de open loop reaktie van het
linkeroog aanwezig te zijn. Een invloed van het immobiliseren van een
oog op de loop gain tengevolge van een abnormale proprioceptieve te-—

rugkoppeling kon dus met dit experiment niet worden aangetoond.



Hoofdstuk 5

DISKUSSIE KONIJN

5.1. Stimuluspatroon.

Wanneer gestimuleerd werd met een strepenpatroon, vertoonde des
relatie tussen de stimulussnelheid en de snelheid van de langzame fa-
se van de optokinetische nystagmus twee maxima: &&n tussen 0,5 en
1 O/sec en &in bi] ongeveer 10 0/Sec. Collewijn (1969) vond een ge—
lijksoortig verband bij gebruik van het strepenpacroon. Oyster, Taka-
hashi en Ceollewijn (1972) legden een verband tussen deze oogbewegings-—
snelheid en de aanwezigheid van twee typen richtinggevoelige gang—
licncellen in de retina: het on~type en het on/ofiftype. Het eerste
type wordt vooral geprikkeld door beweging van een patroon met lage
snelheid in de voorkeursrichting en vertoont sen maximale responsie
bij 0,3 tot 0,6 */sec.

Door het samenvoegen van de responsiekurven van beide typen
ganglioncellen, elk met een eigen gewichtsfaktor, kon een totale re-
sponsiekarakteristiek verkregen worden, die gelijkvormig was met die
van de ocogsnelheid.

In Figuur 15 geeft de getrokken lijn de gemeten snelheid wan
de gladde volgbeweging azan bij stimulatie met een strepenpatroon in
de huidige experimenten. Deze is gelijkvormig aan de som van de ge-
schaalde aktiviteiten van de on-type ganglioncellen (streeplijn) en
van de on/off-cellen (stippellijm). Deze cellulaire kurves zijn ge-—
baseerd op de gegevens van Oyster (1968). Deze twee samenstellende
kurves geven dus de snelheidsafhankelijke aktiepotentiaalfrekwentie
van respektievelijk de on— en on/off-cellen weer, doch zij zijn elk
op een verschillende wertikale schaal getekend. Door het invoeren van

deze gewichtsfaktor kan de totale optokinetische reaktie geed benaderd
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Figuur 15. ~ Relatie tussen richtinggevoelige ganglioncelresponsics

en vogbewegingssneiheld in open loop bij stimuilatie
met een gtrepenpatroon. — — - — on~cellen; . . . . on/
off-callen naar gegevens van Uyster, Takahashi en
Collewijn (1372},

worden.

De relatie tussen beide typen ganglioncellen en de optokine—
tische nystagmus is eveneens in het pretectum aantoonbaar. Collewijn
(1975} vond in de nucleus van de tractus opticus cellen, die wanneer
zij elektrisch werden gestimuleerd een nystagmus konden opwekken. Deze
cellen waren zelf te stimuleren met bewegende patronen in het gezichts-
veld. De ontladingsfrekwentie was afhankelijk van de stimulussnelheid.
Cok hier konden twee kategorieén worden onderscheiden: &&n met een
maximale frekwentie bij stimuli van ongeveer | 0/sec en een ander die
maximaal respondeerde bij snelheden wan 10 ®/sec. Er bestonden echter

vele overgangsvormen.
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Bij stimulatie met het randompatroon, dat wveel sterkere oogbe-—
wegingen opwekte, werden niet de twee toppen bij 1% en 10 %/sec zicht-
baar, doch werd slechts €&n top bij ongeveer 3 Y/sec waargenomen. Wan-—
neer wordt aangenomen dat de gevoeligheid van zowel de on- als de on/
offrype ganglioncellen groter is voor een random schaakbordpatroon
dan voor vertikale strepen alleen, dan zou de responsiekurve voor elk
van beide typen een hogere frekwentie kummen vertonen, eventueel zelfs
over een breder snelheidstrajekt.

De grotere effektivitelit van het randompatroon in vergelijking
met het strepenpatrcon zZou veroorzazkt kunnen worden door de aanwezig-—
heid wan horizontale zowel als vertikale comntrasten, of door een gro-
tere totale lengte van het contrast, Een regelmatig schaakbordpatroon
bleek tijdens enkele experimenten vrijwel even goed te werken als een
randompatroon; de patroom-afhankelijkheid is echter niet in detail be-
studeerd. Een aantal van de afleidingen in de nucleus van de tractus
opticus (Collewiin, 1975) vertoonde eveneens zen betere respons op
een random— dan op een strepenpatroon.

In Figuur 16 is de gladde volgbewegingssnelheid als funktie
van de stimulussnalheid voor een random schaakbordpatroon weergegeven.
Deze is ontleed in twee theoretische responsiekurves voor de on— en
on/offtype richtinggevoelige ganglioncellen. Hierbij zijn de maxima
ten opzichte wvan de horizontale schaal onveranderd gelaten in verge-
lijking met Figuur 15, doch de hoogte van de toppen en de breedte wvan
het responsieve snelheidstrajekt zijn aangepast. Hoewel deze kurves
niet rechtstreeks gemeten zijn en geverifigerd zullen moeten worden
zan afleidingen van retinale units, zijn de zanpassingen in eerste
instantie plausibel. Deze figuur illustreert in ieder geval duidelijk,
dat de twee bekende retinale komponenten verenigbaar zijn zowel met
een &8n- dan wel tweetoppige totaalkurve, afhankelijk wvan de schaling

en de breedte van de samenstellende kurves.

De invloed van de grootte van het stimulusoppervlak op de mate
van optokinetische nystagmus kon niet geheel onafhankelijk wan de
plaats van stimulatie in het gezichtsveld bepaald worden. De publika-

ties van Ter Braak (1936) en Brecher (1936) maakten een einde aan de
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Figuur 18. — Relatie tussen richtinggevoelige ganglioncelresponsies
en coghewegingssnelheid in open loop bij stimulatie
met een random schaakbordpatroon. — — — — on~sellen;

. . . onfoff-cellen.

veronderstelling dat bij het konijn geen optokinetische nystagmus zou
kunnen worden opgewekt, Stimulatie wvan vrijwel het hele gezichtsveld
met een strepenpatroon was daarvoor echter wel noodzakelijk. Toch
lukte het Ter Braak ook om in afwezigheid van achtergrond van kontras-
ten een nystagmus op te wekken met slechts &&n lichtpuntje. Bij de
huidige experimenten in de open loop situatie, kon in het gevoeligste
gedeelte van de visual streak met stimuli kleiner dan 8° in diameter
geen meetbare volgbeweging verkregen worden. Mogelijk was het strooi-

licht afkomstig van het semi-transparante scherm ervoor verantwootrde-—
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1ijk dat toch nog veoldoende achtergrond-keontrast (van bv. veldspoel-
en) door het konijn kon worden waargenomen om bij stimuli kleiner
dan 8° de oogheweging te onderdrukken. Bovendien konden zeer lang~
zame oogbewegingen in de registraties niet onderscheiden worden wvan
een spontane drift van het oog, welke ook zonder stimulatie soms
aamwezlg was.

In de nucleus van de tractus opticus slaagde Collewijn (1975}
erin om bij stimulatie en middeling over 100 sec frekwentie verande—
ringen waar te nemen bij stimuli van 2 x 2°. Toename van de stimulus-—
grootte tot 15 x 15° maakte de respons van de gemeten units maximaal.
Bij de optokinetische stimulatie in de hier beschreven experimenten
bleek een stimulus van 30° in diameter nog niet helemaal de maximale
coghbeweging te kunnen opwekken. De S—vormige kromme in Figuur 3 heeft
nog geen plateau bereikt. Het verband tussen de ocogbewegingssnelheid
en het stimulusoppervlak i1s wel ongeveer gelijkvormig met dat tussen
de frekwentie van de units in de nucleus van de tractus opticus en
het oppervlak. Waarschijnlijk mceten er tenminste enkele van deze

units geaktiveerd worden alvorens een waarneembare nystagmus optreedt,

Uit de resultaten kwam duidelijk naar voren dat van het bij~
zonder grote monoculaire gezichtsveld, dat zich in vertikale rich-
ting over 180° uitstrekt en in horizontale richting over 192° {(Hughes,
1971) slechts uit een betrekkelijk klein gedeelte (ongeveer één der—
de) een optokinetische nystagmus 1s op te wekken met een stimulus
van 30 x 30°.

De in de optckinetische trommel uitgevoerde experimenten lieten
zien, dat een afdekking wvan het gezichtsveld van 90° anterieur tot
90° posterieur en van 45° superieur tot 10° onder de horizon vereist
was om de nystagmus vrijwel geheel te onderdrukken. De resultaten
van dit "negatieve' experiment kwamen zeer goued overeen met die van
latere experimenten, waarbij de stimulus op 10° inferieur juist geen
reaktie meer kon worden opgeroepen. Op 45° guperieur was nog net eni-
ge mystagmus waar te nemen.

Er moet wel rekening mee gehouden worden dat deze posities

het centrum van een stimulus van 30 x 30° aanduiden. Afhankelijk van
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de invloed van de grootte van het patroonopperviak in deze grensge-—
bieden zou de werkelijke grems tussen het centrum en i5° hoger of
lager in het gezichtsveld kunnen liggen. Wanneer het oppervlak aan
de kleine kant 1s zal de werkelijke grens meer naar de periferie in
het gezichtsveld gelegen zijn; wanneer het oppervlak groter was dan
strikt noodzakelijk zal de grems van het optokinetisch—gevoelige ge-
bied meer centraal in het gezichtsveld gelagen zijn dan de gemeten
posities.

Zoals blijkt uit Figuur 17 komt het gebied van de optokineti-
sche-gevoeligheid zeer fraal overeen met het door Hughes (1971) be-
paalde gebied met een dichtheid van meer dan 1000 ganglioncellen per
mmz.

De centra van 39 door Collewiin (1875} bepaalde receptieve
velden wvan de cellen in de nucleus van de tractus opticus liggen al-
lemaal binnen het optokinetisch-gevoelige gebied. De grootte van de
receptieve velden was soms zeer aanzienlijk, maar de uiterste grenzen,
waarbuiten geen aktiviteit in de cellen meer kon worden opgewekt be-
droegen 105° anterieur; 90" posterieur; 50° superieur en ongeveer 15°
inferieur. Heoewel het niet bekend is in hoeverre de distributie van de
tamelijk kleine steekproef wvan de receptieve velden representatief is,
komen deze grenzen goed overeen met die van het optokinetisch-gevoel=
ige deel van het gezichtsveld. Wel valt hat op dat de ligging van dit
gebied zich iets meer in dorsale richting uitstrekt dan de door Hughes
{1971) gedefinieerde visual streak. Dit is overigens niet in tegen-
spradk met Oyster {1968}, die een hoger percentage richting—gevoelige
ganglioncellen telde in de periferie van het gezichtsveld (26%) dan
in de visual streak (17,5%), waarbij alleen de bovenste helft van het
gezichtsveld werd onderzocht. Het wvalt op, dat terwijl in het anteri-
eure, bincculaire gezichtsveld het optokinetisch—-gevoelige gebied
iets naar boven 1ijkt te lopen, de grens van het gebied met meer dan
1000 ganglioncellen per mm2 juist sterk naar inferieur uitbuigt. De
myopie van -5 D (De Graauw, persconlijke mededeling) in het anterieure
gezichtsveld doet vermoeden dat dit gebied bestemd is om voorwerpen
op korte afstand veor de mneus te bekijken. Hiervoor pleit ook de gro-—
tere dichtheid azan ganglioncellen in het korresponderende deel van de

retina.
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Figuuy 17. ~ Gedeslte van het monoculaire gezichisveld van het kowijn met daarin geprojekteerd het gebied
2

met meer dan 1000 ganglioncellen/mm” (~-—-), het optokinetisch-gevoelige gebied (——) en de

centrg (@) van de receptizve velden van cellen in de nucleus van de tractus opticus, zoals

bepaald door Collewijn (1875}, P ig de projekiie van de papil.
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In een normale situatie veroorzaakt de beweging van een stimu-
lus in het gezichtsveld een iets langzamere volgheweging van het oog,
zodat op de retina een verschilsmelheid (slipsnelheid) overblijft.
Deze slipsnelheid is de feitelijke bewegingsprikkel veor de retinale
elementen.

Wanneer de resultaten van de huidige experimenten bij stimu-
latie in acht richtingen vektoriéel naar vier hoofdrichtingen, ante-
rieur, superieur, inferieur en posterieur worden geanalyseerd blijkt
dat er een goede overcenkomst bestaat tussen de werkelijke gemeten
open loop gain en de uit de slipsmelheid van de normale situatie be-
rekende open loop gain (zie Figuren 1! en 12). De hellingen van de
lineaire regressielijnen voor de vier richtingen ontlopen elkaar niet
veel. In het onderzochte smelheidstrajekt lijkt een rechtlijnig ver-—
band te bestaan tussen stimulussnelheid c.q. retinale slipsnelheid
en de ooghewegingssnelheid, ongeacht de azard van de stimulatie. Wel
zijn er drie niveau's ten zanzien wan de gain te onderscheiden: sti-
muli naar anterieur geven een hoge gain, die in vertikale richting
een minder dan half zo grote gain, terwijl de effektiviteit van sti~
muli naar posterieur ongeveer slechts een twintigste bedraagt.

Wanneer de tangens van de hellingen precies -1 zou bedragen
zou over het stimulustrajekt van 0,1O tot 10 %/sec de voghbewegings-
snelheid constant moeten zijn. Hoewel de hellingen woor alle regres-—
sielijnen niet ver van de ~1 afligt kan een kleine verandering van
de logarithme van de gain een grote verandering in de ocogsnelheid
betekenen. Wanneer deze resultaten vergeleken worden met die in de
volledig omhullende trommel (Figuur 16) zou de relatie tussen ocog-
snelheid en log stimulussnelheid in het trajekt van 0,1 tot 10 °/sec
(stimulussnelheid) betrekkelijk vlak moeten verlopen (helling onge-
veer nul). Figuur 16 laat zien dat de resultaten hier inderdaad niet
ver van afwijken.

Oyster {(1968) veronderstelde aanvankelijk dat de on/off-gang—
lioncellen de richting en de snelheid van de retinale beeldverschui-
ving signaleren. Deze informatie zZou gebruikt worden bij het opwekken
van de visuele volgreflexen bij het konijn, in het bijzonder van de

langzame fase van de optokinetische nystagmus. Elk van de groepen van
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richtingvoorkeur van de on/off-cellen korrespondeerde met de richting
van de retinale beeldverschuiving veroorzaakt docr de kontraktie van

€&n van de rechte cogspleren. De richtinggevoelige cellen zouden dan

het verschilsignaal verschaffen aan een servosysteem dat de oogbewe-—

ging stuurt. De vondst van Ter Braak {1936) dat bij moncculaire sti-

mulatie naar anterieur een sterkere optokinetische reaktie kon worden
opgewekt dan bij stimulatie naar posterieur kon uit de verhouding van
de aantallen on/cff—ganglioncellen enigszins verklaard worden. Oyster
vond dat er ongeveer tweemaal zoveel waren met een voorkeursrichting

naar anterieur dan naar elk van de drie andere richtingem.

Over de funktie van de on—type ganglioncellen was Oyster aan~
vankelijk niet zo beslist, al sloot hij de mogelijkheid niet uilt dat
zij bij zeer lage snelheden van de retinale beeldverschuiving hun bij-
drage leveren aan de optokinetische nystagmus. Gezien de wverschillen
tussen on- en onfoff-cellen met betrekking tot hun gevoeligheid voor
stimuluskontrasten, organisatie wan receptieve velden, wverdeling van
de voorkeursrichtingen, snelheidsgevoeligheid en mechanisme voor rich-
tingsgevoeligheid was het voor Oyster de vraag in hoeverre hun infor-
matie op overeenkomstige wijze wordt gebruikt bij de tot standkoming
van oogbewegingen. Later bleek {(Oyster, Takahashi en Collewijn, 1972)
dat waarschijnlijk juist het signaal afkomstig van de on—cellen het
meest van belang was voor een zo klein mogelijk houden van de beeld-
verschuiving; pas bij slipsmelheden hoger dan 3,5 0/sec worden de on/
off-cellen belangrijk.

De drie groepen van voorkeursrichtingen van de on-cellen komen
bij benadering overeen met bewegingen naar anterieur, superieur en
inferieur. Oyster (1968} vond als gemiddelde richtingen respektieve-
1ijk 342,60; 105,3O en 244,40 (anterieur = 0° = 3600). de overeen-—
komstige mm. recti zouden door &&n groep van de on—type richtingge-
voelige ganglioncellen geaktiveerd kunnen worden., De rectus poste-
ricr zou echter zijn input moeten krijgen uit de twee meer vertikaal
gerichte groepen van on—cellen. Oyster vond per groep cngeveer ge-—
lijke aantallen cellen.

In eerste instantie leek het zeer aantrekkelijk een direkte
relatie te leggen tussen de specifieke gevoeligheden van de twee

typen ganglioncellen en de aard van de oogbeweging. Bij nadere be-
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schouwing bleken er echter nog teveel gegevens te ontbreken om zelfs
maar een veronderstelling omtrent dit verband te uiten. Niet duidelijk
is welke inhibitoire effekten aanwezig zijn en in hoeverre horizontale
en vertikale komponenten van een stimulus worden samengevoegd. Al wij-
zen de resultaten bij lage stimulussnelheden in de normale situatie
ercp dat zi] vektorieel worden opgeteld, bij hogere smelheden en in
de open loop lijkt dat miet meer het geval. Collewijm (1975} wvond dat
in de nucleus van de tractus opticus de meerderheid van de neuronen
geéxciteerd werd door bewegingen maar anterieur, doch tevens gelnhi-
beerd door beweglingen naar posterieur. Cellen met een overwegend ver—
tikale polarisatierichting werden niet gevonden. Elektrische stimula-—
tie van deze kern leidt tot een vrijwel zulver horizontale nystagmus
{langzame slag naar ipsilateraal}. De vertikale optokinetische reak-

ties verlopen vermoedelijk over een ander circuit.
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Hoofdstuk &

INLEIDING MENS

Het onderzoek naar het effekt van selektieve retinale stimula-—
tie bij de mens, of althans van die optokinetische stimulatie, waarbij
onderscheid gemaakt wordt tussen foveale en perifere prikkeling, is
moeilijk los te zien van de theorieen betreffende het tet stand komen
van de optokinetische nystagmus. Deze gaan ervan uit dat die beweging
van de ogen ofwel voornamelijk een corticale aangelegenheid 1s, ofwel
voornamelijk subcorticaal geregeld wordt of dat zowel hersenstam als
grote hersenen bij de nystagmus betrokken zijn. Onderzoek aan proef-—
dieren heeft aangetoond dat er onderscheld gemaakt zou kunnen worden
tussen de staarnystagmus, waarbij niet de aandacht voor een bepaald
objekt in het gezichtsveld een rol speelt, maar waarbij het bewegen
van een groot gedeelte van de optische omgeving als geheel de prikkel
vormt, en de fixatienystagmus, waarbij de afbeelding van &&n uit een
rij van "interessante' voorwerpen zo goed mogelijk op de fovea gehou-—
den wordt. Eén objekt wordt zonodig tot de ulterste grens van het ge-—
zichtsveld gevolgd. Er treedt dan wel een volgbeweging, maar geen nys-
tagmus op.

Een konijn dat geen voorwerpen fixeert, zou slechts een staar—
nystagmus vertonen. Ter Braak (1936) vond dat ook bij honden, katten
en apen, die wel cogbewegingen afhankelijk van de opmerkzaamheid kun—
nen maken dit type nystagmus aanwezig was. Het verschilde echter in
€&n opzicht: de hoogste werkzame stimulussnelheid bedroeg bij het ko=
nijn slechts bij uitzondering 70 D/sec; bij honden en apen was een
snelheid 360 “/sec nog effektief. Geen metingen konden verricht worden

bij zeer lage snelheder aangezien honden, apen en katten i.t.t. konijn—
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en teveel spontane snelle oogbewegingen vertocnden. Na verwijdering
van de beide hemisferen kon de staarnystagmus nog worden opgewekt. De
fixatienystagmus daarentegen kon miet bij het konijn, maar wel bij
andere dieren worden opgewekt, met zich in het gezichtsveld bewegende
voorwerpen die de aandacht trekken. Zij hoeven slechts een klein ge-—
deelte wan het kontrast in het gezichtsveld te omvatten. Hoewel met
fixatienystagmus getracht wordt het voorwerp op de fovea af te beelden
is de direkte periferie voor het opwekken van de beweging niet zonder
belang.

Bij menmsen bleek het niet moeilijk beide typen nystagmus op te
weklken. Maar het was onmogelijk om zoals bij apen met zekerheid de
staarnystagmus als subcorticasl te bestempelen. Stimulatie van alleen
de periferie of alleen het gebied van de fovea zou hiersomtrent nadere
informatie kunnen verschaffen.

Hood (1967) meende twee afzonderliike mechanismen te kunnen cn-—
derscheiden voor het totstandkomen van optokinetische nystagmus bij de
mens. Een daarvan had betrekking op het perifere, de ander op het fo-
veale zien. Bij vergelijking van de optokinerische en vestibulaire
nystagmus, was het Hood opgevallen dat bij plotseling omkeren van de
stimulusrichting in het eerste geval eerst cen snelle slag plaatsvond
in de richting tegengesteld aan die van de nieuwe stimulus. Een lang-
zame slag kon daarbij worden onderbroken. Bovendien devieerde de oogas
in dezelfde richting als de snelle slag. Bij een vestibulaire nystag-
mus daarentegen vond de overgang gelijkmatig plaats en devieerde de
oogas vrijwel niez.

Volgens Hood betekende de eerste smelle slag bij de optokine-
tische stimulatie dat voorwerpen die de aandacht trekken in de perife-
rie omnmiddellijk op de fovea worden afgebeeld. Er zou &&n mechansime
betrokken zijn bij het perifere zien en &2n betrokken bij het foveale
zien. Door een optokinetische trommel te gebruiken die aan de binnen-—
zijde zowel normaal verlicht kon worden voor stimulatie van het hele
gezichtsveld, als zeer zwak ultraviolet voor stimulatie van alleen
de staafjes {dus de perifere retina) kon onderscheid gemazkt worden
tussen cogbewegingen opgewekt uit het hele gezichtsveld en uit alleen
de periferie, In dit laatste geval werd een ocogbeweging verkregen die

sterk leek op die van de reflexmatige vestibulaire nystagmus.
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Bij een patiént met een centraal scotoom vond Hood gelijksoor-
tige verschillen tijdens afzonderlijke stimulatie van het normale en
het aangedane oog. Bovendien kon het normale cog snelheden tot onge-
veer 40 7/sec goed volgen, het ocog met scotoom kon maximaal ongeveer
90 O/sec halen. Dit werschil in snelheden deed Hood veronderstellen
dat een hoger centrum, nl. de frontale visuele schors een regulerende
{(remmende) invlced heeft op de vogbeweging.

Bij rhesusapen onderzochten Kormer en Schiller (1972) een aan-—
tal eigenschappen van de optokinetische nystagmus onder normale en
oper loop omstandigheden. De open loop reakties werden tot stand ge-—
bracht door visuele prikkels azan te bieden aan &&n cog, dat gelmmobi-
iiseerd was door doorsnijding van de oculomotorische zenuwen. De reak-
ties werden aan het andere afgedekte cog geregistreerd. Met deze me-
thode kon de retina van het vastgezette oog selektief worden gestimu-~
leerd. Met hetzelfde preparaat konden ook onder normale omstandigheden
de oogbewegingen van het vrije oog worden onderzocht. Zowel horizonta—
le zls vertikale bewegingen werden elektrooculografisch vastgelegd.
Stimuli van 1° in diameter komden in het foveale gebied nog een duide-
lijke nystagmus opwekken. Naarmate meer in het perifere gezichtsveld
gestimuleerd werd moest de diameter exponentieel toenemen met de ex-—
centriciteit om nog een significante beweging op te wekken. Een toe-—
nemende diameter van een kunstmatig aangebracht centraal scotoom deed
de optcokinetische nystagmus afnemen.

Cheng en Outerbridge (1975) onderzochten bij de mens de optoki-
netische nystagmus gedurende selektieve retinale stimulatie. Zij ge-
bruikten het elektrooculografisch gemeten horizontale oogbewegingssig—
naal om een door een rekenmachine gegenereerd optokinetisch stimulus—
patroon te beinvloeden.

Uit het patroon kon een 1in grootte variabel gedeelte worden
weggelaten dat overeenkwam met het centrum van het gezichtsveld; de
positie van dit gebied was gekoppeld aan de oogpositie. Het op deze
wijze gepresenteerde "centrale scotcom bleek bij een diameter van 5°
nog nauweliiks invloed te hebben, doch bij 10° was de oogheweging dras-
tisch afgenomen en bij 30° kon nauwelijks enige oogbeweging meer wor~
den waargenomen. Een puntvormige stimulus wvan 0,6° in diameter was

anderzijds in staat om in het centrale gezichtsveld een nystagmus op
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te wekken.

Opgemerkt moet worden dat in de opstelling van Cheng en Outer-
byidge slechts de positie van het scotoom aan de oogpositie gekoppeld
was, nlet de positie wvan het perifere prikkelpatroon. Op deze wijze
werd dus wel een perifere prikkeling, doch geen open loop situatie
gecregerd.

Uit de experimenten van Korner em Schiller {1972) bij de aap
en van Cheng en Outerbridge (1975} bij de mens bleek dat zowel in de
centrale als in de perifere retina afzonderlijk een optckinetische
nystagmus kon worden opgewekt. Er werden geen verschillende typen on-—
derscheiden. Een tweevoudig mechanisme, zoals door Hood (1967) onder-
kend, kwam in deze experimenten niet naar voren. Wel kon gekonstateerd
worden dat de snelheid van de langzame fase van de nystagmus afneemt

met toenemende excentriciteit van de stimuzlus.

Hoewel de relatie tussen de stimulussnelheid en de cogbewegings-—
snelheid tijdens normale optokinetische stimulatie eenvoudig te bepa-
len is, zijn er maar weinig onderzockers geweest die deze relatie over
een groot snelheidscrajekt bij de mens hebben bepaald. Hood {1967)
geeft een kurve voor snelheden tussen 20° en 120 “sec bij &en proef-
perscon in ¢en strepentrommel die laat zien dat snelheden tot ongeveer
40 0/sec door het normale oog goed wordem gevolgd (gains > 0,7). Daar—
boven nam de gain af maar de oogsnelheid nam nog toe tot ongeveer 40
©/sec bij een stimulusnelheid wan 80 ®/sec. Bij hogere stimulussnel-
heden nam de oogsnelheid af. Het andere oog, dat een centraal scotoom
had, volgde de snelheid van de trommel goed tot boven de 90 ®/sec;
bij 120 O/sec was zelfs nog geen maximale oogsnelheid bereikt. Dich~
gans, Korner en Voigt (1969) vonden bij &&n proefpersoon, dat tijdens
stimuli van 10° tot 130 “/sec tot ongeveer /70 ®/sec nog goed gevolgd
werd door het oog en dat bij 130 ®/sec de snelheid van de langzame
fase van de nystagmus nog ongeveer $0 0/sec bedroeg. Het stimulusop-—
pervliak was 140 x 65°.

Bij rhesusapen vonden Korner en Schiller (1972) in het stimu-—
ilustrajekt van 1° tot 70 “/sec dat de gain dichtbij 1 bleef tot 50°

i 60 ®/sec. Het stimulusoppervlak werd niet vermeld, maar besloeg
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waarschijnlijk wel een groot gedeelte van het gezichtsveld. Im een
zulvere open loop situatie zijn bij de mens geen systematische me-—
tingen verricht. Hoewel Cheng en Outerbridge (1975} met hun opstel-
lingen in staat warenm zuiver perifeer te stimuleren over een gebied
van 80 x 60°, hebben zij niet naar de relatie stimulussnelheid - ocog-
bewegingssnelheid gekeken. De open lcop metingen wvan Kormer en Schil-
ler (1972) bij 4 rhesusapen geven sen zeer inhomogeen beeld wanneer
stimulussnelheid en oogsnelheid lineair tegen elkaar worden uitgezet.
Vooral bij lage stimulussnelheden kon de oogsnelheid sterk wisselen.
Bij bv. 1 °/sec liep de oogsnelheid uiteen wvan 10 - 120 o/sec. Per
dier echter bleek een ongeveer lineair verband te bestaan tussen de
logarithme van de gain en de logarithme van de stimulussnelheid. Even-—
als bij het konijn bleek dat lage stimulussnelheden in open loop een
hoge gain (> 1) konden opwekken., De hoogste cogsnelheden bij de aap
werden echter bij stimuli wan 30 - 40 O/sec bereikt, terwijl bij het
konijn de oogsnelheid maximaal was bij een stimulus van minder dan

1 0/sec.

Tijdens menoculaire stimulatie bij de mens werd gekomstateerd
dat de horizontale nystagmus bij dezelfde smelheid vrijwel symmetrisch
is (Jung en Kornhuber, 1964). Een uitgesproken voorkeur voor &én rich-—
ting, zoals bij het konijn werd aangetroffen, kom niet worden aange-
toond. Door veel auteurs wordt zelfs geen ondevscheid gemaakt tussen
stimulatie naar links of rechts.

Bij de rhesusaap stimuleerden Kérner en Schiller onder open
loop omstandigheden met een stimulus van 7° diameter op 15° links,
rechts, boven en onder het fixatiepunt. De stimulus werd naar links
en naar rechts gegeven. Op de plazats van de biinde vlek kon geen nys-—
tagmus worden opgewekt., Bij 3 dieren werd zo de blinde vlek objektief
bepaald. Op drie andere excentrische stimuluspesities kon naar beide
richtingen een optokinetische oogbeweging worden opgewekt.

Vertikale oogbewegingen zijn wel geregistreerd, doch uitgewerk-—
te resultaten van zowel de normale als de open loop stimulatie ont-
breken. Jung en Kornmhuber (1964} stelden vast dat een kwantitatieve

evaluatie moellijk is vanwege de met de vertikale cogbeweging samen-
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hangende beweging wvan de cogleden. Deze ooglidbeweging zouden bij toe-
passing van de elektrooculografie verantwoordelijk kunnen zijn voor de
dikwijls waargenomen asymmetrie van de nystagmusregistraties tiljdens
prikkeling naar boven of naar beneden. In hoeverre deze ongelijkheid
inderdaad door coglidbewegingen wordt verocorzaakt of dat er sprake is

van een fysiologisch verschil, was niet duidelijk.

6.4 Aandacht woor de stimulus.

Ter Braak (1936) wees er reeds op dat bij de fixatie~nystagmus
de betekenis van een objekt niet zozeer door de optische prikkel be~
paald wordt als wel door een relatie tot de proefpersoon {c.q. het
preoefdier). De aandacht voor een stimulus is van belang voor de mate
van volgen door het oog. Bij het konijn ontbreekt deze gerichte aan—
dacht, die wel bij mensen, apen, honden en katten ganwezig is.

Ook Jung en Kornhuber (1964) hanteerden het begrip attentie.
Zii vonden dat in tegenstelling tot de vestibulaire nystagmus de opto-—
kinetische nystagmus afhankelijk was van de medewerking en de attentie
van de preefpersoon.

Cheng en Outerbridge (1975) vroegen hun proefpersonen om ge-—
durende een experiment geen willekeurige oogbewegingen te maken doch
slechts naar het scherm te staren en alleen onwillekeurige ocogbewe-—
gingen te laten plaatsvinden. Bij perifere stimulatie varieerde de
nystagmus van persoon tot persoon, maar ook bij €&n proefperscon wis-
selde de resultaten van verschillende experimenten sterk. Cheng en

Quterbridge verklaarden deze variaties door verschillen in aandacht.

64



Hoofdstuk 7

METHCDEN MENS

Optokinetische ocogbewegingen kunmen worden opgewekt door aan
een proefpersocon een bewegend visueel patroon aan te bieden. Meestal
is het stimulusoppervlak tamelijk groot en wordt aan de proefperscon
geen strikte opdracht gegeven bij het kijken nzar het patroon. Hoewel
het bij getrainde persomen mogelijk is bij gebruikmaking van een re-
latief klein oppervlak het centrum en de periferie van de retina te
stimuleren afhankelijk van de verstrekte opdracht, is bij ongeocefende
personen perifere stimulatie vrijwel onmogelijk omdat toch telkens
de fovea in de richting van de prikkel afbuigt.

Ook bij getrainden is het op deze wijze onmogelijk &én bepaald
gebied van de retina te stimuleren ten gevolge van de opgewekte cogbe-—
weging. De retinale positie van de stimulus verschuift wanneer het cog
beweegt.

Aangezien de immobilisatie van het mensencog op een voor proef-
personen aanvaardbare wijze niet mogelijk leek, is evenals in de laat~
ste serie experimenten tij het konijn gebruik gemaakt van het cogpo-
sitiesignaal om de stimulus op de juiste plaats op de retina te houden
{open loop situatie). Afgezien van de veldspoelen was dezelfde opstel-
iing ook voor mensen geschikt {(zie Figuur 1). Er kon met 10 snelheden
gestimuleerd worden van 0,016 - 16 o/sec naar alle richtingen in het
vlak van de projektie.

De afstand van het cog tot het scherm bedroeg 2,3 m. Een ge-
zichtshoek wvan IGO kwam overeen met 40,5 cm op het scherm. Het scherm
zelf besloeg een gezichtshoek van 65° in horizontale en vanm 55° im

vertikale richting. Met maskers in de diaprojektor kon de grootte van
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de stimulus gevarieerd worden. De maximale diameter bedroeg 25°.
Meestal werd met een stimulus van 16° diameter gewarkt. Afdekkingen
van het centrum van het stimulusveld maakten het mogelijk gesimuleer-—
de centrale scotomen te presenteren. De effekten van foveale en peri-
fere stimulatie op de cogbeweging konden zo worden vergeleken. Boven-—
dien kon de stimulus in zijn geheel in alle richtingen buiten de fo-
vea worden geplaatst.

De aanvankelijk gebruikte strepenpatrcon (streepbreedte ]0)
werden vervangen door een random schaakbordpatroon met eenheden van
0,40 toen bleek dat de strepen een illusoire bewegingssensatie op-
wekten loodrecht op de stimulusrichting. De helderheid van de donkere
en lichte gedeelten van het patroon bedroeg resp. O en 7 cd/m2 geme-

ten met een Tektronix J 16 fotometer.

7.2 Dogpositiemeetsysteen.

De mogelijkheid om het ocogpositiesignaal te gebruiken om een
open loop situatie te bewerkstelligen stelde hoge eisen aan de kwali-
teit van het oogpositiesignaal. Zowel horizontale als vertikale bewe-
gingen dienden een goed lineair signaal op te leveren. Het ruisniveau
mocht niet te hoog zijn want dat zou een trillende stimulusbeeld ten-
gevolge hebben. Een goed stabilitelt was gewenst ten einde zo min mo-
gelijk tijd aan ijkprocedures te hoeven besteden. Deze drie eisen maak-
ten de gebruikelijke methode van cogbewegingsregistratie door middel
van elektrooculografie, waarbij de elektrische wveldpotentiaal van de
corneoretinale dipool wordt geregistreerd, onbruikbaar.

De reflektiemethode waarbij een lichtstraal wordt teruggekaatst
door een spiegeltje op een kontaktlens geeft een voortreffelijke weer—
gave van de oogpositie, maar is erg onkomfortabel en vergt een zeer
sekure uitlijning. De resolutie van de reflektiemethode die gebaseerd
is op verschillen in absorptie van infrarcod licht door de iris en
sklera, is onvoldoende om een betrouwbare open loop projektie te waar-
borgen.

Een door Collewijn, Van der Mark en Jansen (1975} aangebrachte
verbetering in de methode van Robinson {(1963) (zle Methoden konijn)
maakte zeer nauwkeurige metingen zan het menselijk oog mogelijk, zowel

in horizontale als in vertikale richting. In een siliconenrubberring
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die om de cornea op de sklera vastgezogen wordt zijn 10 windingen ge~
Ifsoleerd koperdraad van 0,05 mm diameter ingebed, waarvan de getwiste
ulteinden naar de fasegevoelige versterker geleid worden. Een zeer
laag ruisniveau mazkt het mogelijk ocogbewegingen van minder dan !
boogminuut met deze methode te registreren. Het ultgangssignaal is
vrijwel lineair tot 20% uit de middenpositie. Bovendien bleek de sta-—
bilitelt zeer betrouwbaar. Geen bijstellingen waren nodig tijdens de
duur van een experiment {30 — 45 min.). De ring werd opgebracht nadat
de limbus ongevoelig gemaakt was met twee druppels Novesine 0,2%. Het
gestimuleerde oog werd voorzien wan een ring, terwijl het andere oog
werd afgedekt. Een geringe ondexrdruk hield de lus stevig op z'n
plaats. De kalibratieprocedure verliep bij de mens veel eenvoudiger
dan bij het konijn. Een ijkspot met een diameter wvan 0,30 geprojek-
teerd op het midden van het scherm, werd gefixeerd. Door het verdraai-
en van met de cogspoel in serie geschakelde kompensatiespoeltjes wer—
den de uitgangsspanningen van de fasegevoelige versterkers voor het
horizontale en vertikale kanaal op 0 gesteld. Vervolgens werd de ijk-—
spot op 10° links, rechts, boven en onder geplaatst en door het oog
gefixeerd. De uitgangsspanning op die posities werd op + of -1 wvolt
afgeregeld afhankeliik van de positie. 1 volt aan de uitgang kwam
overeen met 10 mm penuitslag op de polygraaf. De snelheden van de
langzame fase van de optokinetische coghbewegingen werd grafisch ge-
analyseerd, zowel van het horizontale als wan het vertikale kanaal.
De vektoridle som leverde de richting en de werkelijke snelheid van
de beweging.

De registraties werden alleen daar gemeten waar de optokine-
tische reaktie zo goed mogelijk tot ontwikkeling was gekomen. Per
stimulussiruatie werden telkens 3 slagen gemeten en de uitkemsten

daarvan gemiddeld.
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Hoofdstuk 8

RESULTATEN MENS

8.1 Invioced van de aandacht.

Tijdens de optokinetische experimenten bij het konijn was mooit
gebleken dat meer of minder zandacht van het dier voor de stimulus wvan
invleed was op de snelheid van de langzame fase van de nystagmus. Bij
lage stimulussnelheden kon plotseling geluid (handen klappen) soms wel
ecen saccade opwekken, maar de snelbeid van de langzame fase werd niet
belinvloed.

Bij de eerste experimenten met mensen werd aan de proefpersocon
verzocht zowel tijdens normale als open loop stimulatie ongeveer recht
vooruit te kijken en de ogen de opgelegde bewaging te laten uitvoeren.
Er mocht dus niet worden gefixeerd of bewust extra sunel worden bewo-
gen. Deze opdracht voldeed goed b1 centrale stimulatie. Opvallend was
dat tijdens perifere stimulatie de snelheid van de ocogbeweging bij een
proefpersoon in &8n experiment drastisch kon variéren. Deze variatie
bleek samen te hangen met de mate van aandacht die de proefpersoon
gaf aan de stimulus. Tijdens open loop stimulatie in de periferie
werd de proefpersoon dan ook opgedragen zijn aandacht goed op de prik-
kel te richten. Hoewel het niet mogelijk was de stimulus op de fovea
af te beelden, bleek het verleggen van de attentie van de ongestimu—
leerde foveaz naar de wel gestimuleerde periferie duidelijk van invlced
te zijn op de langzame fase van de nystagmus.

In Figuur 18 is een stuk registratie te zien waarult de bete-
kenis van de plaats van aandacht goed zichtbaar is. De proefpersoon
werd gestimuleerd met een strepenpatroon van 20 x 15° voorzien van
een centraal scotoom van 4° diameter. Niet alleen nam de snelheid van

de langzame fase duldelijk toe, maar ook de frekwentie van de nystag-

68



links
[H—HH\"MHr_bH%"(fHfJﬁH,Jﬁf4*v\ﬁv\hJ\J‘J\f\ﬁv\\\\\Jﬁna‘&‘\\\\J—

rechts
20°
s 1 ' . Jo. A\ A 1 i M
o seconden
inferieur
t -
gypemeur i f
aandacht aandacht
periferie scotoom
Flguur 18. ~ Inviced van aandacht. Polygraaf-regietratie van horizon—

tale en vertikale ocogbewegingen tijdens instructies:
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mus slagen steeg, wanneer de aandacht wvan het scotoom verlegd wexrd
naar de bewegende periferie.

Dit voorbeeld laat zien, dat een kwantitatief en kwalitatief
moellijk te vatten fenomeen als attentie een grote invlioed op de re-—
sultaten kan hebben wanneer niet de experimenten telkens onder zo ge-—
1lijk meogelijke omstandigheden werden uitgevoerd. Omdat de continue,
niet beinvlcedbare stimulus de interesse van de proefpersonen niet
bepaald stimuleerde, moest geregeld gevraagd worden of de aandacht
nog steeds op de stimulus gericht was. Dikwijls nam op zo'n moment
de snelheid van de langzame fase in de registratie zichtbaar toe.

In het algemeen nam de oogsnelheid sterk toe na het openen van
de locp en bereikte afhankelijk van de stimulussnelheid binnen 1 tot
5 seconden een maximum. Bij voldoende aandacht van de proefpersoon

kon dit maximum worden gehandhaafd; meestal echter nam de cogsnelheid
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wat af. Mondelinge stimulatie van de zijde van de experimentator kon-
den de snelheid weer tot het maximum doen toenemen.

Gezien de soms sterk wisselende oogsnelhield tijdens &an stimu~
lussituatie werd besloten telkens de slagen met de hoogste snelheid
van de langzame fase te meten. Het werken met deze maximazle oogsnel-

heid gaf in het algemeen een tamelijk consistent resultaat.

8.2 Centrale stimulatie.

Evenals bij de experimenten bij het komijn tijdens de splegel-
stimulatie, kon ook bBij de mens gedurende de prikkeling plotseling
overgeschakeld worden van de normale naar de open loop situatie. Bij
een stationaire stimuwlus kon in het laatste geval een vervaging van
het beeld worden waargenomen (perceptual fading), wat wijst op een
goede koppeling tussen ocogpositie en stimuluspositie. In deze situatie,
waarin het stabiliserende effekt wvan de OKN is opgeheven, vertoonden
enkele proefpersonen enige spontane drift of =melfs een spontane nys-
tagmus, die soms van richting kon omkeren.

In Figuur 19 is te zien hoe de ocogbeweging tijdens de stimula-
tie van het centrale gezichtsveld veranderde door het overschakelen

van de normale situatie naar open loop en vice versa. Een random

I inferieur

2%&;L‘Jperieur

a1 ] Lo P Y gyl —— il

ht | seconden
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|
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Link { :
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Figuur 18. — Polygraaf-registratie van vertikale en horizontale oog—
bewagingen tijdens normale en open loop stimulatie, Sti—
multus; randompatroon van 207 diamater; snelheid 1,8 O/Sec

naar tinks.

70



gchaakbordpatroon van 10° diameter dat met cen snelheid van 1,6 0/sec
naar links bewoog, werd in de neormale situatie met vrijwel gelijke
snelheid door het oog gevolgd; een vertikale komponent was nauwelijks
aanwezlg. Zodra echter de loop geopend werd, nam de cogsnelheid sterk
toe (tot meer dan 10 o/sec) en bovendien was de langzame komponent
enigszins naar beneden gericht (ongeveer 2 O/sec). In de open loop
situatie kon de cogsnelheid een veelvoud van de stimulussnelheid be-—
dragen.

De relatie tussenm de stimulussnelheid in horizontale richting
en de smelheid van de langzame fase van nystagmus is in de normale
situatie bepaald tussen 0,16 en 16 0_/sec. Lagere snelheden werden
door de proefpersocon niet meer waargenomen, terwijl ook de registra-—
ties vertroebeld werden door veel spontane cogbewegingen, voorname-
1ijk saccades., De oogsnelheid was over het gehele trajekt bijma gelijk
aan de stimulussnelheid (gain = !)}. De stimulus bestond ult een ran—
dompatroon van 10° diameter. Figuur 20 laat een gemiddelde zien wvan
3 proefpersonen.

In de open loop situatie kom de gain bepaald worden tot een
veel lagere snelheid {0,032 0/sec). De gain bedroeg daar ongeveer §0
en nam bijna rechtlijnig af tot 1,8 bij 16 o/sec, ongeacht of er naar
links dan wel naar rechts werd gestimuleerd.

Gezien de grote invleoed van de stimulusrichting op de oogbewe-
ging bij het konijn werden de resultaten van de vertikale stimulatie
met grote belangstelling tegemoet gezien. In de mnormale situatie was
geen verschil met de horizontale stimulatie te onderkenmen, terwijl
ook de resultaten van de open loop stimulatie vrijwel gelijk waren.
Alleen lagen de gains bij snelheden boven de 1 O/sec wat lager. De
punten in Figuur 2! zijn de gemiddelden berekend uit de gains van de~
zelfde 3 persomen als in Figuur 20, nu echter tijdens stimulatie naar
boven en naar beneden met een randompatroon van 10° diameter.

Er dient vermeld te worden dat er soms nogal grote verschillen
tussen de proefpersomen onderling werden gekonstateerd. Deze verschil-
len waren kenmerkend voor de proefperscpon congeacht welk oog werd ge-
stimuleerd. Zo kwam het voor dat &&n proefpersoon bij centrale sti-
mulatie een duideliike voorkeur aan de dag legde voor stimuli naar

superieur, terwijl een ander juist een stimulus naar inferieur scheen
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Figuur 21. -
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Gain als funktie van de stimulussnelheid bij vertikale

atie. Random schaakbordpatroon van 10° diameter. Gemid-
delde van 3 proefpersonen (dezelfden aqle in Figuur 30)

en stimulaties naar superieur en inferieur.
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te prefereren, wanneer de ocogsnelheid voor de respektievelijke rich-
tingen daarvoor tenminste als maatstaf gencomen mag worden.

De relatle tussen de stimulussnelheid en de oogsuelheid in open
loop afhankelijk van de stimulusdiameter (1,40; 5,6D en 150) is weer—
gegeven in Figuur 22. Als stimulus werd een zeer fijn zwart-wit stre-
penpatroon {(streepbreddte 4 boogminuten) aangeboden om bij de kleinste
diameter nog voldoende bewegende contrasten te kunnen zien. Tijdens de
lage stimulussnelheden (er werd alleen horizontaal gestimuleerd) was
de stimulusdiameter niet van invlced op de gain. Bij snelheden bowven
de 1 %/sec nem eerst de gain tijdens stimulatie met een patroon van
1,40 diameter sterk af, bij toenemende snelheid vervolgens die voor
een stimulus van 5,60, daarna die voor een stimulus van 15°. Het ver-
schil in effekt tussen de stimuli van 5,60 en 15° diameter was overi-

. o 0 . .
gens niet zo groot als dat tussen 1,4 en 5,6 . Een eenvoudige relatie
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Figuur 22. - Relatie tussen stimulussnelheid en cpen loocp gain afhan-

keligh van de stimulusdiameter (1,405 5,60 en 150}. Ver—
tikaal strepenpatroon met strepen van elk 4 boogminuten,

Horizontale stimulatie.
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tussen de diameter en de gain was dus niet aanwezig, evenmin wanneer
de betrekking tussen het oppervlak en de gain werd gekeken (de opper—
vlakte-verhouding tussen die stimuli bedroeg | : 11 : 120},

Naast de zuiver horizontale of wvertikale richtingen werd ook
gestimuleerd onder hoeken van 45% en 135°. Daarbi]} kwam duideliik naar
voren dat de stimulusrichting in de open loop situatie beter gevolgd
werd met een randompatroon dan wanneer een strepenpatroomn (streep—
breedte 1°) met de lijnen loodrecht op de bewegingsrichting werd ge-—
bruikt (Figuur 23). Overigens was er tussen belde patromen geen ver-—
schil in gain te komstateren, noch In de normale, noch in de open loop
situatie. De tamelijk lage gains in Figuur 22 vonden mogelijk wel hun
corzaak in het gebruikte zeer fijne strepenpatroon. Hiernaar is geen

systematisch onderzoek verricht.
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Figuur 23. — Stimulatie in & richtingen (w---) met gtrepenpatroon (——-)
en random schaakbordpatroon (——). Stimulusdiamaeter 100,
snelheid 1,6 “/sec in open. loop. De corsprong van de
pidlen geeft de stimulusrichiing aon, de lengte en de
richting komen cvereen met de snelheid en de richting

van de oogbaweging.
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STIMULUSRICHTINGEN

Filguur 24. — Oogbewegingen van § proefpersonen afsonderlijk bij stim—

76

latie in & richtingen. De ocorsprong van de pijlen geeft
de etimulusrichting weer, hun lengte en richting komen
overgen met de snelheid en richting van de cogbeweging.
Stimilussnelheid: 1,6 O/sec. Lengte kalibratiepiflen

o
komt overeen met 1,6  /sec.



Figuur 25. = Gemiddelde oogbewegingen tijdens stimulatie in 8 rich-—
tingen van de & proefpersonen uit Figuur 24. De getallen

geven de oogsnelheid in O/sec. Stimilussnelheid: 1,6 °/sec.

Ook tijdens dit experiment was het goed merkbaar dat er voor
wat de stimulusrichting betrof per prcefpersoon een duidelijke voor-
keursrichting bestond. Deze centrale stimulatie in 8 richtingen werd
bij &&n snelheid (1,6 °/sec) uitgeveoerd. Figuur 24 geeft de afronder-
1lijk resultaten van 5 proefpersonen. De stimulus van 10° diameter werd
in 8 richtingen bewogen, aangeduid met de ocorsprong van de pijlen. De
richting van de pijlen geeft de richting van de oogbeweging weer, ter-
wijl de lengte ¢en maat is voor de snelheid van de langzame slag. De
getallen geven die snelheid weer in “/sec. De sterke onderlinge ver-
gschillen tussen proefpersconen komen in de figuren goed uit.

In Figuur 25 zijn de cogbewegingen van de 5 proefpersomen in
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elk van de 8 richtingen gemiddeld. Hier komt duidelijk naar voren dat
tijdens centrale stimulatie alle richtingen goed gevolgd werden met
snelheden van ongeveer gelijke grootte. Dat stimulatle naar links en
rechts een iets hogere ocogsunelheid opwekte, was geheel in overeenstem—
ming met de resultaten vermeld in de Figuren 20 em 21. Hieruit werd
gekonkludeerd dat bij stimulussnelheden hoger dan 1 O/sec de vertika-

le gain wat achterbleef bij de horizontale.

8.3 Perifere stimularie.

Ter onderscheiding van de in 8.4 te behandelen effekten van een
centraal scotoom wordt hier met perifere stimulatie bedoelt dat de sti-
mulus in zijn geheel aan &E&n kant van de fovea is geprojekteerd door
in de open loop situatie een positieve of negatieve spanning bij het
horizontale en/of wvertikale cogpositiesignaal op te stellen. Daarbij
werd een onverwacht fenomeen waargenomen. Niet alleen de excentriciteit
maar ook de bewegingsrichting van de stimulus bleek een sterk effekt
op de snelheid van de ocogbeweging te hebben. Een stimulusbeweging in
de richting van de fovea was aanmerkelijk minder effektief in het op-
wekken van een oogbeweging dan een beweging van de fovea af.

In Figuur 26 (gemiddelde waarden van 3 proefpersonen) is op de
vertikale as de oogsnelheid in O/sec aangegeven, op de horizontale as
de excentricitelt van het midden van random stimuluspatroon van 10°
diameter., Als stimulussnelheid werd 1,6 ®fsec naar links en naar rechts
gebruikt. Wanneer het centrum van de stimulus op de fovea werd afge-—
beeld, maakte het niet weel ult naar welke kant het patroon werd be-
wogen., Wanneer echter de stimulus zich met het centrum 5% rechts van
het fixatiepunt bevond nam de cogsnelheid bij een beweging naar rechts
sterk toe en werd hoger dan wanneer in het centrum werd gestimuleerd.
Een beweging naar links deed de oogsnelheld afnemen en lager worden
dan in het centrum. Op 10° van het midden was het effekt van de bewe-
ging naar rechts duidelijk minder geworden en zelfs lager dan in het
centrum, maar het verschil tussen een stimulus naar links en naar
rechts bleef zeer duidelijk aanwezig evenals op 15° rechts van het
midden.

Wanneer de stimulus links van het midden werd gepositioneerd

was de patroonbeweging naar links het meest effektief. Aan de linker-
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stimulusrichting. Stimuius: randompatroon van 10° dia-
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zijde laat deze figuur bij stimulatie naar rechts een negatieve oog-—

snelheid zien. Hiermee wordt aangegeven dat ondanks de stimulatie naar

rechts een optokinetische oogbeweging werd waargenomen met de langzame

fase naar links. Oock in vertikale richting werden bij] sommige proef-—

personen tijdens excentrische stimulatie oogbewegingen waargenomen

waarvan de richting tegengesteld was aan die van de stimulus. Door de

proefperscon en de spoelenconfiguratie om de vertikale as te draaien

was het mogelijk tot 40° naar perifeer te stimuleren. Hetzelfde expe-

riment als hierboven beschreven werd uitgevoerd, maar met een strepen—

patroon van 20° breed en 15° hoog. De stimulussnelheid bedroeg 1,6

“/sec naar links en rechts. Figuut 27 lazat het gemiddelde resultasat
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Figuur 27. - Als Figuur 26, doch tot 40° links en 40° rechts: Stimu—
lus: strepenpatroon van 20° horizontaal x 15° vertikaal,

sneltheid 1,6 O/sec naar rechts (@) en naar links (B).

van 3 proefpersonen zien. Het veel grotere stimulusoppervlak is waar-—
schijnlijk verantwocrdelijk voor de hogere snelheden. Oogbewegingen
tegengesteld aan de stimulusrichting kwamen niet voor. Afgezien wvan

de vrij lage oogsnelheid op de positie 10° ¢ bij stimulatie naar links,
bleef het effekt van stimuluspositie en— richting ook tot 40° perifeer
onmiskenbaar.

Na deze experimenten werd op 8 plaatsen op 10° vond de fovea
gestimuleerd met een randompatrocn dat met een snelheid van 1,6 0/sec
naar de fovea toe of van de fovea af kon worden bewogen. In Figuur 28
is daarvan het resultaat voor &&n proefpersoon afgebeeld. De cirkels
(niet op schaal) geven de positie wvan de stimulus weer. De origines

van de pijlen geven de stimulusrichting zan, de richtingen van de
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Figuur 28. - Excentrische stimulatie op 8 posities rondom de fovea.
Het centrum van de stimulus van 10° diameter bevond zich
telkens op 10° van de fovea (niet op schaal getekend).
Stimilus: randompatroon, enelhetid 1,6 O/sec naar de fo-
veq toe en van de fovea af. De corsprong van de pijlen
geeft de stimulusrichting weer; hun lengte en richiing
komer overeen met de snelheid en de richting van de oog-

bewegingen. De getallen geven de smelheid in O/sec aan.
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pijlen de richtingen van de oogbewegingen en hun lengtes, evenals de
getallen, de snelheden van de langzame fase van de nystagmus. Op alle
posities was de centrifugale stimulus meer effektief dan die naar de
fovea toe. Ook bij deze stimulatie werden sterke interindividuele ver-
schillen gekonstateerd, maar het richting-effekt was bij de 3 onder-

zochte proefpersonen altijd aanwezig.

8.4 Centrale scotomen.
In de proefopstelling was het zeer eenvoudig centrale scotomen
te simuleren. Zoals in 8.1 reeds werd aangegeven was het zaak dat de
proefpersoon zijn aandacht niet op het scotoom fixeerde, maar op de
perifeer zichtbare stimulus. In Figuur 29 zijn de resultaten van een
groot aantal stimulus~configuraties elk gemeten bij 6 proefpersonen
o, 140’ 7°

. . . o o
samengevat. In stimuli met diameters wvan 25, 20 en 3,5

e, 10° en 20° aange-

werden voor zover mogelijk scotomen van 2,50, 5
bracht, terwijl ook zonder scotoom werd geprikkeld. Als stimulussnel-
heid werd steeds 1,6 O/sec aangehouden. Bewegingen naar links en rechts
werden bij elkaar genomen.

Hoewel ook bij deze stimulatie sterke onderlinge verschillen
tussen de proefpersonen werden waargencmen, was het duidelijk dat de
aanwezigheid van een scotoom van 2,50 reeds voldoende was om ongeacht
de stimulusdiameter de oogsnelheid drastisch te doen verminderen. Bo-
vendien bleek deze afname niet afhankelijk van de stimulusdiameter,
doch van de scotoomdiameter. Een vergroting van de diameter wvan het
scotoom deed de ocogbeweging niet naar verhouding minder worden, ook
niet wanneer in plaats van de diameter het oppervlak van het scotoom
of het cppervlak van de resterende stimulus in aammerking werden ge—
nomen .

Ook in dit experiment kwam naar veoren dat de afname van de sti-
mulusdiameter slechts een niet evenredig kleine vermindering van de
cogsnelheid ten gevolge had. De invloed van een scotoom van 2,5O dia-
meter in een stimulus van 25° was ongeveer even sterk als de verminde-
ring van de stimulusdiameter (zonder scotoom) van 25O naar 3,50.
Kleinere stimuli dan 3,5O in diameter zijn in dit expeviment niet on-
derzocht. Bij 3 proefpersonen werd de relatie stimulussnelheid ~ oog-

snelheid onderzocht over het snelheidstrajekt van 0,032 - 16 O/sec
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Figuur 28, - Oogenelheid als funktie van de stimulusdiameter zonder
scotoom |- ) en met scotomen van 2,5 (=), 5 [(wwn s
207 (—mimnm  en 20° (). Gestimuleerd werd met een ran-

dompatroon en met een snelheid van 1,6 O/éec naar Linke

en naer rechts. Gemiddeld resultaat van 6 proefpersonen.

. o . o
met een stimulus van 10  diameter zonder en met een scofcom van 2

diameter (Figuur 30)}. Tot een stimulussnelheid van ongeveer | %/sec

ontliepen de ocogsnelheden in beide situaties elkaar niet veel. Daar-

boven nam de cogsnelheid bij stimulatie zonder scotoom relatief ster—

ker toe.

Het effekt van een scotoom wordt dus sterker naarmate de

stimulussnelheid hoger is.
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o .
tug van 10 diameter sonder (

) en met scotoom van 2°
(— — —). Randompalroon, stimulatie naar Iinks en rechts.
Gemiddelde van 3 proefpersonsn.

8.5 Perifoveale stimulatie.

In deze serie experimenten is getracht de richtinggevoeligheid
van de retina rond de fovea nog nader te onderzoeken. Van een stimulus
van 157 diameter die zich met een snelheid van 1,6 O/sec naar links
of naar rechts kon bewegen, werden gedeelten afgedekt, zoals te zien
is
de
de

in Figuur 31, Ook in deze figuur geeft de oorsprong van elke pijl
stimulusrichting aan, terwijl de richting en lengte respektievelijk
richting en snelheid van de cogheweging aanduiden. De getallen ge-—
ven de cogsnelheld in ®/sec. Alle metingen werden natuurlijk in open
loop verricht. In Figuur 31A was de stimulus niet afgedekt; de geringe

aymmetrie met een voorkeur naar rechts was kenmerkend voor de proef-
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Piguur 31. - Perifoveale stimulatiz. Vevklariwng zie tekst.

persoon. In 31B was de rechter helft midden over de fovea afgedekt.
Stimulatie naar rechts gaf een lagere oogsnelheid, dan een beweging
naar links. Wanneer echter de linkerhelft wvan de stimulus werd afge-
dekt, was de stimulus naar links minder effektief dan die naar rechts.
Ten einde de betekenis wvan de (halve) fovea in deze stimulussituaties
te achterhalen, werd ock de fovea afgedekt. In Figuur D werd alleen
de fovea afgeschermd met een scotoom van 3O diameter. Een sterke ver-—
mindering van de ocogsnelheid wond plaats in vergelijking met Figuur
314. De effekten bij afdekking van de helft van het stimulusveld en
de fovea zijn weergegeven in de Figuren 31E en F. In vergelijking met
de situatries van 31% en C is de invloed van de stimulusrichting nog
drastischer geworden. Het effekt van de beweging naar links in E en

naay rechts in F was zelfs aanmerkelijk sterker dan in D. Stimulatie

85



a8

8.3

2.8

1.8

1.2 ] 2.4

7.1

1.0 9.8

Figuur 32. - Perifoveale stimulatie volgens 8 orientaties. De ocorsprong van de pijlen geeft de stimulus-—

richiing aan; hun lengte en richiing komen overeen met snelheid en richting van de ocgbeweging.

De getallen geven Y fsec aan. Randompatroon van 16° diameter, scotoomdiameter 3°, stimulus-
snalheid 1,6 O/Sec.



in de tegenovergestelde richtingen wekte nauwelijks meer een ocogbewe™
ging op.
Iin hoeverre dit effekt van de stimulusrichting bij afdekking

van de fovea en het halve veld concentrisch gericht was is te zien in

Figuur 32. De afdekking van het centrale stimulusveld vond plaats vol-

gens 8 orientaties, terwijl in elke situatie de stimulusbeweging ge-
richt was in de twee richtingen loodrecht op de gremslijn van de af-
dekking.

Ook in deze stimulussituatie kon een onderling verschil tussen
de 3 proefpersonen worden waargenomen, maar het resultaat was altijd
zodanig dat een beweging van de stimulus in de richting van de afdek-
king een aammerkelijk kleinere cogsnelheld kon opwekken dan een die
zich van de afdekking af bewcog. Dit effekt kan dus als symmetrisch

naar alle richtingen rondom de fovea beschouwd worden.
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Hoofdsruk ¢

DISKUSSTIE MENS
9.1 Invloed van de aandacht.

Er is geen poging ondernomen om met psychofysische experimen-
ten het begrip aandacht te kwantificeren. In het bijzonder tijdens de
experimenten met perifere stimulatie werden de registraties op de pen-
schrijver nauwkeurig geobserveerd. Direkt na het omschakelen naar
open lcop liep de oogsnelheid in het algemeen sterk op tot een maxi-
male waarde. Door verminderde aandacht kon de snelheid teruglopen.
Een geringe aansporing van de proefpersoon was meestal voldoende om
weer de maximale ocgsnelheid te bereiken. Deze maximale smelheid bleek
het meest consistent en werd daarom in de resultaten verwerkt. Deze
methede werd eveneens door Kornmer en Schiller (1972) toegepast voor
het kwantificeren van de coghbewegingen bij apen. De in afzonderlijke
experimenten waargenomen intra-individuele verschillen in cogsnelheid
zouden door verschil in aandacht wvercorzaakt kunnen worden.

Bij proefpersonen die tijdens de registraties reeds waarneem-
bare asymmetrie vertoonden werd in het bijzonder op hun attentie veor
de stimulus gelet. De ongelijke richtinggevoeligheid bleek echter
niet deor de mate van aandacht beinvliced te worden.

Dat de aandacht van de proefpersoon voor de (monotone) stimu-—
lus naar believen intens en minder intens kan zijn, wijst op een sys—
teem dat de snelheid van de langzame fase van de nystagmus beinvlcedt
en dat in meerdere of mindere mate kan worden ingeschakeld onafhanke-
1ijk wvan de aard van de stimulus. Dit is in overeenstemming met Mur-—
phy, Kowler en Steinman (19735), die aantoonden dat mensen maar be-—
lieven al dan niet konden volgen, wanneer zowel stilstaande als be-—

wvegende patronen tegelijkertijd in het gezichtsveld aanwezig waren,
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Voor gecefende proefpersonen was het zelfs mogelijk met een bepaalde
fraktie van de stimulussnelheid te volgen. De snelheid van de lang-
zame fase was dus instelbaar, maar konm niet hoger worden dan de sti-

mulussnelheid (Steinman, Skavenski en Sansbury, 1969).

De stimulussnelheden die tijdens deze experimenten werden ge-—
bruikt, lagen zeer laag in vergelijking met andere in de literatuur
vermelde snelheldstrajekten voor zover het de nermale stimulussitu-
atie betrof. Stimulatie in open loop bij] mensen is elders nlet eerder
gedaan. De effekten van de stimulussnelheden in de open loop situatie
mogen vergeleken worden met die van de slipsnelheden (stimulussnel-
heid minus cogsnelheid) in de normale situatie. De retinale slipsnel-
held vormt de eigenlijke stimulus voor de cogbeweging (Collewijn en
Van der Mark, 1972). Indirekt werd dit door Kdéruer en Dichgans (1967)
aangetoond bij twee patienten met een unilaterale ophthalmoplegie.

Het geparalyseerde oog werd monoculair gestimuleerd en was niet in
staat te kompenseren voor de bewegende retinabeelden. Dit vercorzaak-

te een sterke OKN van het afgedekte contralaterale ocg. Bovendien was
de subjektief waargencmen snelheid hoger dan wanneer het normale oog
werd gestimuleerd. Kormer en Dichgans (1967) vonden dat bij normale
proefpersonen de subjektief waargenomen snelheid kon variéren met de
aandacht voor de stimulus. Hoe beter de stimulus gevolgd werd, des.te
lager was de slipsnelheid en des te lager ock de subjektieve snelheids-—
ervaring. Dit effekt trad echter pas-op bij snelheden hoger dan 5 %fsec.

Zowel bij het konijn als bij de mens verliep de relatie log
gain / log stimulussnelheid in het onderzochte trajekt ongeveer recht-
lijnig (zie Figuren 11 en 20} . Toch bleek tussen beide species een
groot verschil te bestaan, wamneer de oogsnelheid als funktie van de
log stimulussnelheid werd uitgezet {zie Figuren 2 en 30). Eij het ko~
nijn werd een maximale cogsnelheid gemeten bij een stimulussnelheid
van ongeveer 3 O/sec in open loop met het randompatroon en bij onge-
veer 0,6 en 12 O/sec met het strepenpatroon. In hoofdstuk 5.1 1is de
relatie oogsnelheid - stimulussnelheid in verband gebracht met de
twee Cypen retinale ganglioncellen.

Bij de mens was de maximale cogsnelheld bii een stimulussnelw
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heid wvan 16 D/sec in open loop (de hoogst haalbare in deze opstelling)
nog niet bereikt. Dit is in overeenstemming met bv. Hood {1967} en
Dichgans, Kormer en Voigt {i969), die aantconden respektieveliik met
een optokinetische trommel en een groot stimulusvlak (140 x 650), dat
de slipsnelheid kon toenemen tot meer dan 40 °/sec voordat de maximale
cogsnelheid werd bereikt. Bij rhesusapen vonden Kornmer en Schiller
(1972) dat de gain lager werd dan | bi} stimulussnelheden in open loop
van 30 - 40 O/sec.

In de normale situatie worden bij de mens tijdens stimulatie
met een groot oppervlak snelheden tot ongeveer 40 O/sec nog goed ge-
volgd (bv. Fox en Hoimes, 1926; Dodge, Travis en Fox, 1930; Hood, 1567
en Cheng en Quterbridge, 1975). De rhesusapen van Korner en Schiller
(1972) volgden stimulussnelheden tot ongeveer 50 ®/sec met bijna ge-
lijke oogsnelheid. Bij alle gencemde experimenten vond slechts hori-
zontale stimulatie plaats. Van stimulatie in vertikale richting zijn
voorheen geen systematische onderzoeken naar het snelheidseffekt ver-—
richt. De in dit proefschrift vermelde resultaten bij vertikale stimu-
latie gaven bi] de hoogste stimulussnelheden in open loop een lagere
gain aan dan tijdens de horizontale stimulatie. De stimulussnelheden
liepen echter niet ver genceg op om te kunnen konkluderen dat een ho-—
rizontale stimulus tot hogere snelheden werd gevolgd dan een vertikale.

Het geringe effekt wvan de stimulusdiameter op de OKN werd ook
door Kdrner en Schiller (1972) waargenomen bij apen. Een stimulusveld
van 17 diameter was nog effektief, mits het patroon voldoende fijn was.
Een relatie tussen de diameter, scimulussnelheid en oogsnelheid werd

door de auteurs niet gegewven.

Anders dan het konijn bleek de mens in staat bij monoculaire
prikkeling de stimulus naar alle richtingen goed te volgen. Bi] de ge-
bruikte stimulussnelheid van 1,6 o/sec werden horizontale bewegingen
iets beter gevolgd dan vertikale. Gezien de resultaten zoals weerge~
geven in de Figuren 20 en 21 zou men verwachten dat bij hogere snel-
heden het verschil tussen horizontale en vertikale stimulatie nog gro-—
ter zal worden, bij lagere snelheden daarentegen kleiner.

Bij monoculaire stimulatie werd geen systematisch verschil ont—
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dekt tussen het effekt van stimulatie naar links en rechts of naar
inferieur en superieur. Wel wavren deze verschillen soms sterk aanwezig
bij individuele proefpersonen. De voorkeursrichting, indien aanwezig,
was kenmerkend voor de proefperscon en kwam tijdens elk experiment
naar voren ongeacht welk cog werd gestimuleerd. Zulke individuele
voorkeursrichtingen komen in alle richtingen voor (Figuur 24). Het
verschil zoals dat met elektro-oculografische registratie (zie Jung
en Kornhuber, 1964) bij vertikale stimulatie gevonden 1s tussen bewe-
ging naar inferieur enm naar superieur {waarbij de OKN naar superieur
sterker was dan paar inferieur) is bij gebruik van de induktieve me-
thode niet systematisch naar voren gekomen. Het interindividuele ver-

schil was in elk geval sterker.

9.4 Perifere stimulatia.

De sterke invleoed van de stimulusrichting op de mate van volgen
door het cog tijdens moncculaire perifere stimulatie was geheel onver-
wacht. Korner en Schiller (1972) hebben bij de azp in open loop gesti-
muleerd op 15° van de fovea met een stimulus van 7° diameter en konden
hiermee oogbewegingen opwekken, doch over enige asymmetrie werd door
hen niets vermeld, terwijl ook in de gepubliceerde registraties geen
asymmetrie is te onderkennen. Alleen stimulatie op de plaats van de
blinde vlek was niet in staat bewegingen te verocorzaken.

De vermindering van de cogsnelheid bij toenemende excentrici-
teit van de stimulus was wel in overeenstemming met gegevens uit de
literatuur. Narazaki, Gutmann en Kornhuber (ongepubliceerd, vermeld
door Kormer en Schiller, 1972) blokkeerden een gedeelte wvan het ge—
zichtsveld met een kontaktlens voorzien vam een centraal scotoom en
konden nog, z1] het onregelmatige, optokinetische responsies opwekken
tot een scotoomdiameter van 27°. Optimale OKN werd slechts verkregen
door stimulatie van de fovea. Korner en Schiller vonden zelf bij de
aap dat een scotoom van 5° diameter reeds een sterk remmende invloed
had op de oogbeweging. Onze resultaten bij de mens zijn hiermee geheel
in overeenstemming.

Bij het komijn is het mogelijk gebleken verband te leggen tus-—
sen de coghbewegingen en de snelheidsgevoeligheid van retinale ganglion-

cellen. De relatie tussen richtinggevoeligheid van deze units en de
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richting van de oogbeweging was minder duidelijk. Aangezien er betref-
fende de snelheids— en richtingvoorkeur van de retinale units bij de
mens geen gegevens bestaan moet voor een beschouwing van de resultaten
gebruik gemazkt wordem van wat bekend is ten aanzien van de optokine-
tische ocoghewegingen bij foveale dieren zoals kat en aap.

Ten aanzien van het richtingeffekt is bij de kat relatief veel
onderzoek verricht op single unit niveau. Straschill en Hoffmann (1968)
vonden tussen receptieve velden en voorkeursrichtingen van untis in
het tectum opticum een verband dat zeer goed te rijmen valt met onze
resultaten, voorzover dergelijke units gerelateerd zijn aan oogbewe-
gingen. De wvoorkeursrichtingen liepen alle (&&n uitrzondering) van de
fovea af. Cok Sterling en Wickelgren (1969) vonden een zodanige rich-
tingsvoorkeur voor driekwart van de 123 onderzochte units in de col-
liculus superior. Dreher en Hoffmann (1973) kwamen eveneens tot de
konklusie dat de meerderheid van de richtinggevoelige colliculus units
ean voorkeur hebben voor stimulusbewegingen van de fovea af. Bovendien
ontdekten zij drie groepen cellen met een verschillende snelheidsvoor—
keur.

De richtinggevoeligheid van de colliculuscellen wordt in sterke
mate bepaald door de ipsilaterale visuele cortex (Wickelgren en Ster-
ling, 1969). Wa occipitale lobectomie reageerden de units alleen nog
op statiomaire stimuli aangeboden aan het contralaterale oog.

Verwlijdering van de gehele visuele cortex deed bij binoculaire
stimulatie de OKN niet verdwijnen {Wood, 8pear en Braun, 1973); mono-
culaire stimulatie onthulde wel een sterke richtingsvoorkeur (uitge-
drukt in frekwentie wvan de OKN) voor stimulatie van temporaal naar na-
saal.

Deze woorkeur trad ook zan het licht bij monoculair gedepri-
veerde katten (Van Hof-van Duin, 1976) en bleef ook na reverse closure
aanwezig ten gevolge van het ontbreken van een geniculo—corticale wver-
binding.

De richtinggevoelige units in de nucleus van de tractus opticus
van de kat vertoonden eenzelfde richtingsvoorkeur (Hoffmann en Schopp-
man, 1975). Deze cellen reageerden tonisch op bewegingen naar de fovea
toe en werden geaktiveerd, noch geinhibeerd door bewegingen van de fo-

vea af. Slechts een geringe mate van responsie op wvertikale stimuli
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werd verkregen, Het blesk dat de grote stimuluspatronen die optimaal
waren voor deze units slechts zwak of inhiberend werkten op de cellen
in de colliculus. In hun diskussie wijzen de auteurs op de cvereen-
komst met de resultaten van Collewiin (31975) bij het konijn. De OKN
bij het konijn wordt monoculair opgewekt door de beweging van grote
patronen van posterieur naar anterieur. Uit de resultaten van Hoffmann
en Schoppmann (1975) blijkt echter dat de receptieve velden van de
units in de tractus opticus in de kat alleen gelegen zijn in het con-
tralaterale gezichtsveld tussen de U-meridizan en de blinde wvlek. Sti-
mulatie van het contralaterale ocog was veel effektiever dan stimulatie
van het ipsilaterale.

De literatuur over het single-unitonderzoek in samenhang met
oogbewegingen bij de aap is bijzonder uitgebreid. Het betreft voorna-
melijk werk aan de colliculus superior en de visuele cortex.

In de oppervlakte-lagen van de colliculus superior van de rhe-
susaap vonden Schiller en Kormer (1971} units die alleen reageerden op
visuele stimuli, maar die niet specifiek waren ten aanzien van de rich-
ting van de beweging. In diepere lagen werden cellen gevonden die een
vuurfrekwentie hadden afhankelijk van de richting van de ocogbeweging.
De meeste van deze units hadden hun receptieve veld in dat deel van
het gezichtsveld waarheen de fovea gestuurd werd na een met een sac-—
cade samenhangende ontlading. Sommige van deze units die hun receptieve
veld vlakbij de fovea hadden liggen vuurden ook tijdens gladde volgbe-
wegingen. Schiller en Kdrmer konkludeerden deaaruit dat deze units die
hun receptieve vealden in alle richtingen rond de fovea hadden van be-
lang zouden zijn bij het korrigeren van de fout gedurende het volgen.
De colliculus supericr zou een belangrijke rol vervullen bij het af-
beelden en afgebeeld houden op de fovea van doelen in het gezichtsveld.

Cynader eun Berman (1972) vonden bij hun onderzoek naar de orga-
nisatie van de receptieve velden in de colliculus slechts 5% richting-
gevoelige cellen. In tegenstelling tot units bij de kat vertoonden zij
ten opzichte van de fovea geen systematische voorkeursrichting.

Recent onderzoek (Mohler en Wurtz, 1976; Wurtz en Mohler, 1976;
Mohler en Wurtz, 1977) heeft aangetoond dat de colliculus eén belang-
rijk aandeel heeft in het saccadisch bereiken wvan een bepaald doel in

het gezichtsveld. Hierbij is echter ook de visuele cortex (area stri-
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ata) onontbeerlijk.

Bilaterale laesies van frontale, parietale en temporale cortex
var de aap (Pasik, Pasik en Krieger, 1959) zouden de OKN niet beln-
viceden, terwijl een bilaterale occipitale lobectomie daarentegen een
langdurige werking zou hebben. Afgezien van de pupilreflex zou er een
minimale visuele perceptie mogelijk moeten zijn voor een herstel van
de optokinetische reaktie. Ter Brasak en Van Vlier (1963) toonden echter
aan dat na een bilaterale occipitale lobectomie nog een duidelijke OKN
aanwezig was in een overigens blind schijnende aap, die niet essentisel
verschilde van een normale reaktie. Deze nystagmus werd door de auteutrs
subcorticaal genoemd.

Het onderzoek bij de kat en de aap brengt tenminste 3 centra
naar voren, die elk op hun eigen wijze, bij de optokinetische reakties
betrokken zijn: 10 de units in de nucleus van de tractus opticus wvan
de kat worden geaktiveerd door bewegingen in horizontale richting naar
de fovea toe; 2% cellen in de colliculus superior, die een althans bij
de kat voorkeursrichting hebben van de fovea af en 3° de visuele cor-
tex, zonder welke een OKN echter wel mogelijk zou zijn. Hun onderlinge
samenhang is echter noch bij de kat, noch bij de aap geheel duidelijk.
De verschillen ip ricktingvoorkeur van de units in de tractus opticus
en van die van deé colliculus laten zien dat er tussen de verschillende
centra in het oogbewegingssysteem geen ecenvoudige relaties gelegd kun-—
nen worden.

Aangezien bij de mens soortgeliike experimenten tot de ommoge-
iijkheden behoren, is de verkrijgbare informatie beperkt tot gegevens
afkomstig van neurologische patienten. Een geval van langdurige corti-
cal blindheid werd beschreven door Ter Braak, Schenk en Van Vliiet,
(1971). Afgezien van de pupilreflex vertoonde de patient na enkele
maanden een zwakke OKN naar links, terwijl hij ontkende iets te kunnen
zien. Bij het post mortem onderzoek werd een vrijwel totale bilaterale
destructie van de area striata gevonden. In dit geval zou sprake ge-
weest zijn van een subcorticale nystagmus van het staar— of passieve

type.

9.5 Centrale scotomen.

Een relatief klein centraal scotcom bleek in onze experimenten
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reeds een vrij sterke afname van de optokinetische reaktie te bewerk=
stelligen. De totale diameter van de stimulus was daarbij nauwelijks
van invloed. Deze resultaten komen overeen met die van Korner en Schil-
ler (1972) bij de aap. Cheng en Quterbridge vonden daarentegen dat
bij de mens een centraal scotoom van 5% diameter nog geen invlced had
op de oogbeweging. Aangezien echter hun scotoom via een computer ge-
stuurd werd was er mogelijk van enige fase-achterstand sprake. Hun
hoge stimulussnelheden (15 — 45 Olsec) en de daarmee samenhangende
cogsnelheden zouden er toe kunnen bijdragen dat de effektieve diame-
ter van het scotoom veel kleiner zou zijn, dan het op het scherm ge-
genereerde.

Het door Hood (1967) ontworpen systeem voor afzonderlijke sti-
mulatie van de periferie leverde een ander type nystagmus op (zie
hoofdstuk 6.1} dan bij normale stimulatie in een optokinetische trom-
mel. Dit type kwam overeen met dat van een proefperscon met een uni-
lateraal scotoom tijdens monoculaire stimulatie. Een verschil werd
ook gevonden in de rvelatie tussen stimulussnelheid en oogsnelheid.
Het oog met het centrale scotoom bereikte veel hogere snelheden (tot
meer dan 9C Dfsec) dan het normale ocog (tot 45 O/sec). Hoewel in onze
experimenten niet met dergelijke gnelheden is gestimuleerd, is in Fi-
guur 30 te zien dat juist het cog met een centraal scotoom in snelheid
achterbleef. Een verklaring voor deze tegenspraak kan niet worden ge-

geven.

3.6 Perifoveale stimulatie.

Van perifoveale stimulatie door afdekking van het halve ge—
zichtsveld al dan niet met afdekking van de hele fovea zijn uit de
literatuur geen experimenten bekend, noch bij proefdieren, noch bij
mensen. Onderzoek naar de ooghbewegingen bij patienten met een hemian-
opsie of een hemisferectomie leek in eerste instantie het meest over-
een te komen met de door ons uitgevoerde experimenten.

De resultaten van cptokinetische nystagmus bij 35 patienten
met een homonyme hemiancpsie (Gassel en Williams, 1963) en van een
patient met cen hemisferectomie (Troost et al., 1972) maken de zin
van een vergelijking op zijn minst twijfelachtig aangezien 1In het

geval van hemianopsie soms een symmetrische OKN wordt gevenden, ter-—
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wijl zonder hemianopsie een asymmetrische OKN niet onmogelijk is. Een
causaal verband tussen hemianopsie en een asymmetrische OKN 1ijkt niet
te bestaan. Bovendien bleek dat indien de hemianopsie ¢.q. hemisferec-—
tomie een asymmetrische OKN ten gevolge hadden, dat deze dan juist
tegengesteld was aan de door ons waargenomen richtingsafwijking.

De experimentele situatie verschilt echter in temminste twee
opzichten van de natuurlijke hemianopsie. In de eerste plaats 1s de
stimulusdiameter slechts 15° en ten tweede is de fovea gedealtelijk
(B en C in Figuur 31) of helemaal (E en F) afgedekt. Bij een hemian~
opsie is tenminste de halve fovea en mogelijk zelfs de hele (macular
sparing) nog functioneel. Hoewel door gebrek aan gegevens betreffende
de richtinggevoeligheid van vetinale ganglioncellen biji de mens geen
afdoende verklaring gegeven kan worden voor het fenomeen dat centrifu-
gale stimulatie een sterkere optokinetische ocogbeweging kan opwekken
dan een ceatripetale, lijkt het gevonden bewegingspatroon wel zinvol.
Het ¢og wacht in het laatste geval als het ware af tot het patroon
naar de fovea toe gebracht is, terwijl in het eerste geval het oog
zijn best doet de fovea naar de stimulus te brengen.

Nogmaals dient bhenadrukt te worden, dat de proefpersoon zijn
aandacht"&ient te richten op de stimulus voor het verkrijgen van de
gegeven resultaten. De geregistreerde oogbewegingen zienm er als een
optokinetische nystagmus uit. Er is voor dit onderzoek echter alleen
gebruik gemaakt van de langzame fase. Daarom leek het juister om van

optokinetische volgheweging dan van een nystagmus te spreken.
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SAMENVATTING

Optokinetische cogbewegingen, opgewekt door beweging van (de-
len van) het gezichtsveld zijn o.a. bij het konijn en de mens veel-
vuldig geregistreerd. De retina van het konijn wordt gekemmerkt door
de afwezigheid van een fovea centralis; optokinetische reakties worden
slechts opgewekt door een beweging van een zeer groot deel van de vi-
suele omgeving. Het oog volgt een dergelijke beweging; de projektie
van de omgeving als geheel wordt min of meer gestabiliseerd op de re-—
tina. Het menselijk cog kan {(evenals dat van andere dieren met een
fovea) daarnaast ook selektief een klein bewegend objekt volgen, zo-
danig dat dit objekt zoveel mogelijk op de fovea afgebeeld blijft.

De globale vorm wan volgen zou meer aan de perifere retina gebonden
zijn.

In vrijwel al het onderzoek tot nu toe werd het optokinetische
systeem als geheel gemeten. De specifieke prikkeling van bepaalde de-
len van de retina vormt het belangrijkste deel van dit onderzoek. Zo-
wael bi) het konijn als bij de mens werd de oogpositie zeer nauwkeurig
gemeten met behulp van een op de sklera bevestigde induktielus in een
magnetisch wisselveld. Alleen de langzame volgbewegingen zowel in hori-
zontale als in vertikale richting opgewekt door een continu bewegende
stimilus werden in beschouwing genomen.

Van de op een scherm geprojekteerde stimulus bestaande ult een
met instelbare snelheid bewegend strepen—- of randompatroon van varia-—
bele grootte kon de positie met behulp van 2 servo—gestuurde spiegels
nauwkeurig op een bepaalde plaats op de retina worden ingesteld en
onafhankeliijk van ocogbewegingen op die plaats worden gehouden {(open

loop stimulatie}.

Resultaten Kenijn:

Alleen het horizontale langgerskte gebied (visual streak) met
meer ganglioncellen dan de rest van de retina bleek optokinetisch
prikkelbaar. Met een stimulus van 30 x 30° konden reakties worden op™
gewekt tussen ongeveer 10° onder en 45° boven de horizon en tussen
100° anterieur en 60° posterieur. Deze grenzen worden door optische
refraktie niet beinvloed. Een random schaakbordpatroon was effektie-

X . s 109 s
ver dan een strepenpatroon. Een stimulus van tenminste 8 & 107 diame-
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ter was mocdzakelijk veor het opwekken van oogbewegingen. Tijdens mo-
noculaire stimulatie naar anterieur vertoonde het ocg de sterkste op-
tokinetische reaktie; deze was ongeveer tweemazl zo sterk als tijdens
stimulatie naar inferieur of superleur en 20 maal zo sterk als bij
prikkeling naar posterieur. Een relatie kon worden gelegd tussen de
ligging wvan het optokinetisch prikkelbare gebied en die van de recep-
tieve velden van units in de nucleus tractus opticus. Ook de richtings-
voorkeur stemde overeen. Een verband tussen de verdeling van de rich-
tinggevoeligheid van de on- en on/off-ganglioncellen en de richting

van de optokinetische ocogbewegingen kon niet worden aangetoond.

Resultaten Mens:

De kwaliteit van de stabilisatie van de stimulus op de retina
kon worden geverifiegrd doordat zonder opgelegde beweging "perceptual
fading" optrad. Een bewegende prikkel werd altijd geziem. Met een op
de fovea gecentreerde stimulus wvan 100 diameter werden volgbewegingen
opgewekt in alle richtingen en bij snelheden van 0,032 - 16 ®/sec.
Maskering van de fovea (centraal scotoom) deed de reaktie sterk ver-—
minderen, sterker dan evenredig met de afname van het stimulusopper-
vlak. De invleoed van het scotcom bleek groter te worden bij hogere
snelheden. Een opvallende asymmetrie kwam naar voren tijdens excen~
trische stimulatie. Een beweging van het patroon van de fovea af in-
duceerde een sterke volgbeweging, een beweging naar de fovea toe was
veel minder effektief, Funktioneel is deze asymmetrie goed te inter-—
preteren. Een perifere prikkel die zich van het centrum af beweegt
wordt zo veel megelijk gevolgd om hem op de fovea te brengen. Een ob-
jekt dat echter reeds in de richting van de fovea beweegt wordt nlet
gevolgd. Een volgbeweging zou de foveatie alleen maar vertragen. Tij-
dens alle perifere stimulaties werd gekonstateerd dat de mate van
"aandacht" voor de prikkel een grote invloed heeft op de snelheid van
een volgreaktie. De aangetoonde asymmetriegn waren door de aandacht
echter niet te korrigeren. Een systematische richtingsvoorkeur van de
optokinetische nystagmus bi} de mens kon niet wordem aangetoond. De
afzonderlijke proefpersonen vertoonden echter soms eenr voor de betref-

fende persocon konstante voorkeur voor &&n richting.
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SUMMARY

Optokinetic eye movements elicited by movements of (parts of)
the visual field have been recorded many times before in rabbit and
man. The rebbit's retina is characterized by the absence of a fovea
centralis; optokinetic reactlons are evoked only by movement of a very
large part of the wisual surroundings. Such a movement is followed by
the eye; the projection of the visual field as a whole 1s stabilized
on the retina. Moreover, the human eye (as well as that of other fo-
veate speciles) is able to follow selectively a small moving chbject and
keeping its projection close to or on the fovea. The more global way
of following as found in a foveate species might be a function of the
peripheral retina. Until now the optokinetic system has been usually
investigated as a whole. The specific stimulation of restricted parts
of the retina forms the most important aspect of the present work. Both
in rabbit and in man the eye position was determined accurately by
means of a scleral induction coil in an a.c. magnetic field., The velo-
city of the slow compenent of the induced vertical and horizontal eye
movements were measured. The stimulus pattern was projected on & trans—
lucent screen with two perpendicular servo-controlled mirrors in the
light pathway. By connecting the horizontal and vertical eye position
signals with proper scaling to the mirror control systems, the stimu-—
lus outline could be stabilized on the retina in such a way that eye
movements did not change retinal stimulus position (open loop stimu-

lation).

Results in rabbit

Cnly the visual streak, a horizontally elongated area containing
more ganglion cells than the other parts of the retima and the adjacent
area showed optokinetic sensivity. A stimulus of 30 x 30° was able to
evoke reactions between 10° below and 45° above the horizon and from
1007 anterior to 60° posterior in each eye. These limits were not due
to refraction errors. A random checkerboard pattern proved to be more
effective than a grid. A stimulus diameter of at least 8 to 10° was
required to generate eye movements. During monocular stimulation in
anterior direction the eye showed the most powerful response. Anterior

movement was about twice as effective as vertical stimulation and 20
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times as effective as posterior moticn. The optcokinetically sensitive
area corresponds well to that of the receptive fields of the units in
the nucleus of the tractus opticus and also the directional preference
is similar. No relzation could be shown between the spatial distribu-
tion of the directional sensivity of the on- and on/off-type ganglion

cells and the direction of the optokinetic eye movements.

Results in man

The quality of the retinal stabilisation of the stimulus was
shown by the occurence of perceptual fading when ne motion was imposed.
A moving stimulus was always seen. Following movements of the eye in
all directions were elicited by a fovea—centered stimulus of 10° in
diameter moving at 0,032 to 16 O/sec. An artifical central scotoma
reduced the reaction more than proportional to the stimulus area.
The influence of the scotoma increased with stimulus velocity. A
striking asymmetry was seen during eccentric stimulation, Motion of
the pattern away from the fovea induced a strong following mcvement
of the eye, motion rtowards the fovea was much less effective. Although
no physiological explanation can be given, this asymmetry appears to
be functional. A peripheral stimulus moving away from the centre is
followed as well as possible to bring it to the fovea. An ¢bject al-
ready moving towards the fovea is not followed. A feollowing movement
in this case would slow down foveation. During all peripheral stimu-
lations the amount of attentlom to the stimulus proved to be of great
influence on the velocity of the following reaction. However, the a-—
symmetries showed could not be abolished by attention. There was no
evidence for a systematic directional preference of the optokinetic
nystagmus in man. Subjects sometimes showed an individual preference

for c¢ne direction.
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