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Hoofdstuk i: Inleiding :

Bij het korijn zijn willekeurige oogbewegingen (dat wil zeggen fixstie
bevegingen van het saccade-type) zeldzaem of afwezig. Dit maakt het dier onder
de mammalis zeer geschikt voor de studie van elementaire oog stabilisatie me-
chanismen, die in het grensgebied liggen van de posturele regulatie, de spati-
ele origntatie en het zien. Het doel van dit proefschrift is de bestudering
van de vestibulaire stabilisabiemechanismen ven het konijneocog en de Intersktie
ervan met optokinetische ocogbewegingen alsmede de invloed van lebyrintectomie
(unilateraal en bilatersal) ercp. De vestibulaire stabilisatie systemen vallen
niteen in twee typen:

1) de booggang-oculaire reflex ultgaande van de halfeirkelvormige kanalen
die ertoe dient biJ rotatles ven de kop {(of het 11chaam als geheel) verplaat-
sing van het metvliesheeld tegen te gaam.

2) de statoliet-oculaire reflex uitgaande van de statolietorganen die er-
toe dient de richiings- (en grootte-) verandering van de resultante van alle
lineaire versnellingen (ook de gravitatie) te kompenseren, b. v.vtladens of
na positieveranderingen.

De vestibulair opgewekte oogbewegingen werken in de nstuuriijke situatie
samen met optokinetische oOcgbewegingen en ocogbewegingen opgewekt uit de nek-
proprioceptoren. Het optokinetisch systeem.bij het konijn is uitgebreid bestu-
deerd en de input~output relgties zijn bekend. Dit geldt echter niet voor de
vestibulaire oogbeweglngen, zoals uiteengezet zal worden in Hoofdstuk 2.

De wTestibulalr geinduceerde oogbeweg_ngen vormen verder een goed voorbeeld
van gensori-motorische integratie, aangezien de input en output beléen goed
kwantificeerbaar zijn. De intersktie met de ontoklneu1sche oogbeweglngen vor-
men een mool voorbeeld van een zintuigelijke integrabtie. De invliced ven een-
zijdige labyrintectomie levert gegevens over de samenwerking van beide lsby-
rinten, en de nauwkeurige bestudering van de gevolgen hiervan zou mogelijk
vruchten kumnen afwerpen voor het vestibulair klinisch onderzoek.

Het onderzoek dat besproken zal worden velt in drie delen uiteen:

1) &e bestudering van de horizontale booggang-oculaire reflex onder in-
vlioced van sinuscoidale angulaire versnellingen van verschillende frekwentie
en amplitude onder verschillende proefkondities., en de interaktie met harmo-
nisch inwerkende dan wel konflikterende optische bewegingsinformetie.

2) de bestudering van de statoliet-oculaire reflex onder 1nvloed ven si-
nusoidale en ‘konstante’ lineaire versmellingen.

3) de bestudering van het effekt ven unllaterale en bilaterale labyrint-
ectomie op de horizontale vestibulo-oculaire reflex en de interakitie van deze.
ocogbewegingen met harmonische optische bewegingsinformatie.

Voorafgaande azn de beschrijving van de eigen experimenten wordt in
Hoofdstuk 2 een beknopt overzicht van de relevante literatuur gegeven.




-

Hocfdstuk 2: Literatuuroverzicht ‘ .
A: De vestibulo-oculaire reskties op angulaire versnellingen R

Naast de rol die het vestidulaire systeem vervult bij de posturele regula~
tie en {bewuste) ruimte—oriBntatie heef: het vestibulair systeem nog een belang-
rijke funktie, namelijk de stzbilisatie van het oog in de ruimte. In al deze
Tunkties werkt het vestibulair appsrast samen met andere resreisystemen.

Voer de ‘stebilisatie van het oog 1s er een neurcmusculair kontrolesysteem
met inputs ult ret1na;e-'ves itulaire en proprioceptisve 21ntu1geiemenuev en

utputs op verschillende nivesus: oog fen opzichte van de schedel, de schedel
ten opzichte ven lichaam en het lichaam in de ruimte. Vooral de ontlsche en
vestivuleire -afferentie zijn voor de stebilisatie van het o0g van oela“b. De
oogbevegingen opgewekt docr halsreflexen (proprloceytlef)_21dn in de dynamische
situztie wasrschijnlijk klein {(Meiry, 1965). _

De vestibulo-oculaire reflex dient ertoe de verplaatsing van een beeld
over het netvlies te verminderen gedurende een aktieve of passieve drsaiing
van het dier. Voor helder zien moet het beeld van de bultenwereld 1] benadering
op de retina gestebiliscerd worden, tenminste intermitterend. Een belangrijke
bron van beeldverplaatsing is de hoofdbeweginc. Door een verandering ven de po-
sitie ven het oog in het hoofd in een richting tegengesteld aan de ho"fdoewe—
ging voorkomt ge vestibulo-oculaire reflex dit.

Het oculomotorische systeem is asnzienlijk simpeler dan andere neuromus-
culaire syszemen er is geen strekreilex, ieder oculomotorisch subsysteem is”
slechts in staszt een enkel stereotiep bewegingspatroon te verrichien en er is
een onveranderlijke mechanische belasting die vriJ is van externe invioceden.
Het cculomotorisch apparaat is dus erg geschikt voor ae bestudering van senscr1~
motorische processen.

De booggangen reageren vooral op angulaire versnellingen var het hoofd.

De booggangen zijn hoekversnellingsmeters en wel integrerende sccelercmeters.
De halfeirkelvormige kenalen zijn elk voor zich gevoelig veor drasiing in &2n
vlak. Asn weerszijden bevinden zich drie booggangen namelijk een voorste
(canalis semicircularis anterior), een achtersie {canglis semicircularis
posterior) en cen horizontale {canalis semicircularis lateralis). Ze zijn ge-
rangschikt in dris onderling locdrechte vliakken en VOI”EH tezarmen een systeem
dat in staat is elke willekeurige drasiing in de ruimte te ontleden in drie
onderling loodrechte vectoren. In overeenstemmlng hiermee is dat de kinoeilia
van de haarcellen in de crista a¢pu laris van een halfczrkelvormlg kanzal allen
in %8n zelfde richting gerieht zijn (Lindeman, 1969). De richting van &e kino-
iliz geeft wearschijniijk de funktionele polarisatie van de haarcellen weer:
b13 afouiging ven de stereocilis in de richiing van de kinceilia treedt maxl—
male excitatie op. Bij afbuiging in tegengestelde richting treedt inhibitie omg
in rust vindt men een sponteane ontladingsfrekwentie {b.v. 100 sktiepotentizlen
per sec). ‘

De semicirculaire kanalen {evenals de statclietorganen ) oefenen een krach-
tige invloed uit op de ogen en ocgspieren. Aktiviteit opgewekt in zenuwen van
de halifeirkelvormige kanalen bereikt de cogspieren in circa 1.5-3 msec. Van-
neer deze zenuwen 2lektrisch geprikkeld worden kan synchrone excitatie van
ocgspieren opgewekt worden met prikkelsnelheden groter dan 400/sec, dit is
dichtbi] e fusiefrekwentile van de snelste cogsplervezels. Wemnneer een semicir-
culair kanaal of zijn zenuw wordi geprikkeld bewegen ogen en hoofd in spatiele
viakken parallel aar het vlak van het gepriklkelde kanezal, onafhankelijk van
de positie van de ogen in de orbita of het hocfd op de nek {Fiuur, 1959; Cohen,
19717,

Zo vond Cohen (1971) bij prikkeling van de zenuw van de linker voorste
booggang bij de aap een anti-klcksgzewijze torsiebeveging en een beweging omhoog
van het oog. bij prikkeling van Qs linker laterale ampulzenuw contralaterals
horizontale oogbewegingen en bij prikkeling ven de linker posterior ampulzenuw
een anti-kloksgewijze rotatle en een oogbeweging omlaag. Warmeer twee of meer
kanslen simultaan geprikkeld worden, vormen de geinduceerde oogbewegingen de




—5-

vectorson ven de afzonderl ijhe reakties (Suzukxi en Cohen, 156L). Zo kunnen cog-
beweglngen opgewekt wovden in ieder vlak van de ruimte. ﬁan;eer de prikkeling
van de ampulzenuwen kort van duur is treden koritdurende ocoghevegingen op. Als
de prikkels langer duren en de dieren alert zijn, treedt een nystagmis op.
Continue prikkeling op hetzelfde niveau resulteert dus niet in een bepaalde
oogD051t1e mzar een bepzalde oogsnelheld (= snelheid van de langzame fase

van de nystagmus).

De axcmen van de halfeirkelvormige kanalen eindigen in andere delen van
de vestibulaire kerner dan de axoren van de sacculus en uwfricwius {Gacek,
1968, 1969;: Stein en Carpenter, 1967). Neurcnen van de halfeirkelvormige kana-
len synapteren primalr in het rostrale deel van de nucleus vestibularis medi-
alis en de nucleus vestibularis superior. Neuronen ven de utriculus en sacculus
gaan vooral naar de nucleus vestibuleris inferior en het caudzle deel van de
macleus vestibularis mﬁdial-?s° In de nervus vestibularis vindt a2l sgen ruwe
rangschikking plazts van de afferenten ult de maculae en cristae. De neuro-ana-
tomie van de nuclei vestlbulares is voortreffelijk besproken door Brodal et al
(1962), Brodal (196L4), Gacek {1968, 1969, 1971) en Stein en Carpenter (1967).

- Er zijn verschillende fysiclogische indelingen van de typen neuronen in
de vestibulair kermen {(o.a. Gernandt, 1949- Duensing en Schaefer, 1958).
Een van de meest gehanteerde is die van Precnt en Shimazu (1965). Deze onder-
scheidden tonische en Xinetische cellen in de vestibulaire kernen. De tomische
cellen hebben een continue spontane zktiviteit die toeneemt of afneemt in ant-~
woord op rotatie in resp. ipsilaterale of contralaterale richting. Wanneer
de nervus vestibularis elektrisch geprikkeld wordt, wijst de latentie van ak-
tivatie ven tonische cellen zan de ipsilaterszle zi Jde erop dat de laatste ge-
exciteerd worden via multisynzptische pafen. Kinetische cellen dearentegen
zijn stil in de rustende staat en nemen =zlleen in zktiviteit toe in antwoord
op sterke rotatie naar de ipsilaterale z{jde Deze cellen worden monosynap-
tisch geaktiveerd door prikkeling van de 13571at¢rale nervus ves»1bnlarls.
Inhibitoire postsynaptische potertialen worden geinduceerd in zowel tonische
als kinetische cellen door prikkeling van de contralaterale nervus vestibula-
ris. Deze remming wordt overgebracht door cormissurale vezels die ontsprlngen
in de contralaterale nueleil vestibulares. Een klezne groep cellen vertcont
toename van de ontladingsfrekwentie bi] rotztie in iedere richting.

Er zijn geen neurcnen die ontspringen in de ha*fCLVkeTvc“m*ge Lanalen of
in de staiolletoraanen en die direkt nasr de oogspierkernen projekteren. In
plaals dazarvan is een drie neurcnen reflexboog met een infermediaire synaps
in de vestibulaire nuclei of ir het cerebellum (?) de meest direkte verbin-
ding tussen het vestibulairzpparszet en.de cogspieren (Lorente de No, 1933:
Szentagothai, 1950). De meest direkte paden van de vestibulaire kermen naar de
cogsplerkernen 1ijken te liggen in het gebied van de fasciculus longitudinalis
medialis (F.L.M.). Ook multisyneptische paden verbinden de vestibulaire kernmen
met de oogspleren, mogelijk via de formetic reticularis.

Monosynaptische en multisynsptische paden tussen de vestibulezire en ocu-
lomotorische nucleil eindigen op verschillende delen van de oculomotorische
neurcoen in verschillende typen van synaptische eindigingen (Szentagothel,
196k ).

Cohen (1971) onderscheidt twee potentlele paden van de vestibulaire recep-
toren naar de ocogspleren. De informatie uit de semicirculaire kanalen zou
vooral via de F.L.M. en de formatio reticularis verlopen. Verder vercnderstelt
hij (nogal speculatief) dat de informetie vanuit de statolieten via de medizle
of laterale vestibulaire nuclel of via de inferisure vestibulaire nuclel het
cerebellum zou bhereiken.

De tegenwoordige theorin over de werking ven @e halfcirkelvormige kanalen
stemmen van het kiassieke werk wvan Steinhzusen (1931), dat c.z. gebaseerd is
op direkte observaties van de cupula van de snoek tijdens angulaire versnel-
lingen. De werking van een halfeirkelvormig kanaal wordt gezien als de mecha-
nische aktie van een zwaar gedempt torsiependulum en het gedrag kan matheme-
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tisch geforruleerd worden met een lineaire tweede orde differentizal vergelij-
king. Het moment van inertie van zo'n pendulunm komt covereen met het moment van
inertie van de vlceistofring in het kanazal. De (zware) demping is afkomstig
ven Viscositeit en frictle van de endolymfe stromend door de nauwe kanalen en
volgens Steer {1667) ock van het slepen van de cupula langs de ampulla. De
veerkracht wordt deor de elasticiteit wan de cupula geleverd bij verplaatsing
uit z'n ruststand. Van Egmond, Groen en Jongkees (194G} hebben voor het eerst
getracht de parameters ven de tweede orde differentizal vergelijking te bepe~
len. In de booggangen vindt waarschiinlijk reeds bi]j benadering een integratie
plaats omdat een konstante hoekkracht (hoofdaccelerstie) een konstante endo-
lymfestroon (cupulasnelheid) produceert in de nauwe kanalen. De cupuladeflec~
tie zou proporticoneel zijn met de hoofdsnelheid in het Frekwenitiegebied boven
0,016 Hz. Dit feit is bevestigd door afleidingen van vestibulaire primaire
afferenten (Fernandez en Goldberg, 107%1; Groen, Ldwenstein en Vendrik., 1952)
en van neurcnsn in de vesiibulaire kernen {(Jones en Milswm, 1970, 1971). Exr
moet nog een integratie plasts vinden tussen de ontladingssnelheidsmodulatie
in de vestibulaire kernmen en de uiteindelijke cogheweging en men is geneigd
deze funktie tce te schrijven aan eern netwerk in de hersenstam {mcgelijk in de
pargpontine reticulaire formatie gelegen). De vergelijking die Robinson (1972)
op geeft voor de ontladingsfrekwentie van de zhducens motoneuronen voorspelt
dat het cog circa 45° zal achterlopen ten opzichte van de aktiviteit van de
motorische neuronen pij een sinusoidale modulstie van 1 Hz. Dit heeft hij ge-
test door spen sinusoidaal (met bedekte ogen) te bewegen. Aangezien zo'n Tase-
shift niet optreedt in de totale reflex moet het fase-achterblijven dat ge-
cregerd wordt door de extra-oculaire spieren gekompenseerd worden door een in
fagevoorlopen in de centrale signaalverwerking. Deze faseveorsprong komt van
de F.L.M., die een snelheidssignaal direkt doorzendt naar de 'final common
path’® in parallel met de neurale integrator. Zo'n pad heeft de korrekte eigen-
schappen (snelheid feedforward) om te voorzien in het juiste bedrag van 'lead
action’ om de mechanische vertrazing van de orbita-inkoud te overwinnen (Ro-
binson, 1972).

Wamneer de langzame vestibulaire stabillserende bewegingen te groot van
axplitude worden., worden snelle fasem opgewek:.

Het konijn heeft weinig tot geen spontane cogbevegingen en hed gehele oog-
bewegingssysteenm van het konijn 1lijkt erop gericht het oog te stabiliseren
ten opzichte van de omgeving (Collewijn, 18771). Het konijn is dazrom zeer ge-
schikt voor de bestudering van de vestibulair geinduceerde ocoghewegingen.

Ter Braak (1936) konstateerde 2l dat de labyrintaire nystagmus een veel hogere
versnelling kan opleveren dan een optokinetische. Koella et al (1951) hebben
ook biJ het konija metingen verricht van de labyrintalre oogbewegingen en ge-
vonden dat de hoeksnelheild van de langzeme Tase van het oog achterblijft bij
dle ven de kop.

Wendt (1936) heeft de cogbewegingen bi] mensen onderzocht tijdens sinuso-
idale rotetie en vond bij gesloten ogen een kompensatie van 50-65% bij een
amplitude van 15  en een frekwentie van cireca 0,5 Hz. Bij geopende ogen en .
fixatie van een stilstazand kruis wvond hi] een kompensatie van 80% en bij fixe-
tie van een meedraziend kruis een kompensatie van 5%.

. Wiven, Hixson en Correia (1665) hebben met elektro-oculografie coghewe-
gingen van de mens gemeten tijdens steady-state sinusoidale rotaties bij fxe-
kwenties van 0,02 tot 0.2 Hz met sen konstente piekacceleratie ven 40°/sec
(Qus bij wisselende amplitude). Zij gebruikten zeven frekwenties (van 0,02
tot 0,2 Hz) met konstante piekacceleratie btij zes proefpersonen. Ze vonden
een frequentie-afhankelijk faseverschil. Het faseverschil was ©ij 0,02 Hz
clirea hSO en biJ 0.2 Hz circa 50. Het systeem zou bilj frequenties van 0,07
tot 0,2 Hz niet amplitude-afhankelijk zijn. het faseverschil zou hier konstant
zijn bij variaztie van de amplitude. Bij lagere frekwenties (0,02-0,04) vonden
zi) wel een amplitude-afhenkelijkheid., en wel in die zin dat het faseverschil
groter werd bi] toenemende amplitude bi] esnzelfde frekwentie. :
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Katz {1967) heeft een aantal experimenten verricht om de bevindingen van
Niven en Hixson te toetsen. De subjektieve perceptie en de oogbeweglagen ten
gevolge van sinuscidale rotztie (maximale hoekversnelling 10- LS /sec”) werden
gemeten bi] lage frekwerties (0,01-0,1 Hz). Alleen de faseverschillen werden
bestudeerd; gevonden werd dat het. faseveoorlopen van zowel de objektieve als
de subjektieve rezktie geen simpele funkiionele afhankelijkheid toonde van
de amplitude van de schommelbeweging (dit in tegenstelling tot Hixson en
Niven). De fasevoorsprong was omgekeerd evenredig met de prikkelfrekwentie; de
cbjektieve fasevoorsprong (ooghewegingen) was groter dan de subjektieve (van
de beweglngsperceptle) Verder vond Xatz grote 1nt°rsuoaekt verschwllen. Bij
8] Ohon werd b.v. uD 35 vooriopen gevonden, bij 0,08 Hz 5~20 en bij 0.1 Hz
0-207.

Cramer et al (1963) vonden bij de kat bij oscillatie om de vertikale as
een voorlopen van de cogbeweging ven 70° vij 0,01 Hz tot in fase lopen bij
0,1 Hz,

' Meiry (1965, 1971) heeft een gedetailleerde studie verricht ven de Tre-
kwentie/response karakieristieken ven de horizontale vestibulo-oculaire re-
flex. Verder heeft hij de interaktie met optische en proprioceptieve invliceden
cnderzocht. De proefpersonen worden om een vertikale zs sinusoidazl bewogen,
echter met een konstante piekacceleratie boven de 0,6 Hz (wegens technische
beperkingen van de apperatuur). Hij gebruikte een frekwentiespectrum van
0,03 tot 2 Hz. Hij heeft niet systematisch alle amplitude/frekwentie kombinaties
afgetast. Over het gebruikte frekwentiegebied wond hi} sinusoidale input- '
cutput relaties. Ook vond hi] - in tegenstelling tot veelal gebrulkelijke op-
vattingen die volledige stsbilisatie doen vermoeden - slechts frakiionele
kompensatie door de vestibulair opgewelkte oogbewegingen. Over het gebruikte
gebied ven inputfrekwenties vond hij een kompensatoire oogsnelheid die slechts
L0% was van de angulaire snelheid van de schedel. Deze kompensatie was volgens
zijn gegevens konstant en dus frekwentie- en amplitude-onafhankelijk. Het
faseverschil was wel frekwentie-afhankelijk en wel vond hij bij circa 0,03 Hz
cirea 40° voorlopen, bij 1 Hz circa O en bijJ 1,7 Hz circa 20° achterlopen.
Bij frekwenties boven 1 Hz vond hij dus een fase-achterstand van de oogbewe-
ging. Zijn konklusie is dat het vestibulair apparzat alleen geen ruimtelijke
stebilisatie van het oog effektueert wanneer de schedel met het lichaam pas-
sieve rotaties ondergaat. Verder mat hij de oogbewegirgen van proefpersonen
tijdens sinusoidale rotaties terwijl ze een kruis fixeren det in de omgeving
geplaatst is (‘earth fixed fixation'). Er werd daen een perfekte kompensatie
bereikt (100%) over een frekwentiegebied van twee dekades: echter nam de fase-
achterstard snel toe boven de 0,5 Hz. Bij 1 Hz was er al een fase-achterstand
van 25°. Beneden 0,5 Hz was het faseverschil 0. Deor de proefpersoon tijdens
de rotatie een meedraaiend kruis te laten fixeren ontstond een heel andere si-
tuatie, door Meiry ‘environmental fixation®' genoemd. De oogbeweglng die ont-
staat vertoonde dan een zaagtandpatroon. waarbi] het oog vanuit zijn rust-
stand devieserde door de vestibulaire invioced en terugkeerde door de visuele
invloed (fixatie)}. Het beeld van de omgeving werd vrijwel stil gehouden op

de retina. Voor net gebruikte frekwentiespectirum bleef het cog binmen circa
0,5 van zijn rusisiand.

Ten Kate (1969} heeft de vestibulo~oculaire reflex uitgaande ven de hori-
zontale booggang onderzocht bij de snoek., ¢.a. met een sinusvormig varigrende
‘hoekversnelling. Voor kleine inpubsignalen werd de horizontale vestlbulo-ocu—
laire reflex van snoeken beschreven als een lineair systeem voorzien ven een
yhase-lead filter. De ratio tussen de cogamplitude en de amplitude van de sn~
gulaire deviatie van de torsieschommel lag tussen 0,2 en 0.6 (gemiddeld 0O,4)
en nam in geringe mate toe bi] toenemende frekwentie. De rezktie van het
snogkeoog op sinuscidale rotatie is in eerste instantie sinusvormig. De re-
latie tussen de ocogamplitude en de amplitude van de draaitafel is bijna lineair;
met andere woorden de gein was niet amplitude-afhankelijk. De fasevoorsprong
van o0og- op schommelbeweging nam af met toenemende frekwentie en bedroeg van
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+15° (pi3 1 Hz) tot +90° (bij 0,05 Hz).

Benson (1970, .1971) heefi &e horizontale oogbeweglngen blj Drcéfpersonen :
onderzocht bij sinusoidale scceleraties om de Verti kele es over een frekwentie-
gebied van 0,01 Hz ot zelfs 6-8 Hz. De pweﬁnoeksne¢hewa werd korstant gehouden
Ir3O°/sec) zodat de amplitude steeds kieiner werd bij toename van de frekwentie.
De galn en faserelsties van de prikkel ten opzichte van de reaktie waren over
het zlgemeen in Overcernstemming met een lineair tweede orde systeem voor fre—
kwenties lager dan 0.5 Hz (lineair tweede orde systeem als gehanteerd door
Mayne, 1950; Hixson en Niven, 1961; Jones en K11sum, 1965; en Meiry, 1965, 1971).
Over de frekwentievand van 0,02-0,5 Hz was de gain van de vesﬁlnulo—oculalre
reflex ongeveer 0,7 en konstant (meu gesloten ogen), wanneer de ogen open wayen
werd dit door optische geinduceerde oogbewegingen asngevuld tot een gain van
1, zodat de gezichisscherpte niet werd verminderd bi) hoofﬂbewegingen De fase-
voorsprong nem af bagotoenezen de frekwentme en wel als golgt +50" bij 0,01 Hz,
+35 bij 0,02 Hz, +15° bij 0,05 Hz, +S vij 0,1 Hz en 07 bij 0.2 Hz en hogere
frekwenties. Boven 0,5 Hz was er een sterke boe name van de gain met 5 &b per
dekade, dit in afwijking van de eigenschappen van het gebruikelijke tweede or-
de systeem. Het 1ijkt fysiologisch van groot belang dat de gain van de vésti—
bulo-oculaire reflex zou toenemen van 0,7 tot 1 in die frekwentieband waar de
stebilisatie van de oogpositie door optische invlioaden een snel verval cndergaat.
Studies van het vermogen van proefpersonen om staticnair visueel testmateriazal
te lezen, tijdens blootstelling szan angulaire osecillatie bij 0.5-10 Hz, toonden
a2an dat de visuele stebilisatie door kansalmechanismen niet verminderde tot
tenminste 6-8 Hz (weliswasr bij zeer kleine amplitudes).

Jones (1971}, Milsum en Jones {1969, 1669) en Jones en Milsum (1965, 1970,
1071) hebben vestibulaire ooghewegingen geregistreerd en afleidingen van single
units uit de vestibulaire kernen bij de kat gemaskt tijdens angulaire rotatie.
Over het frekwentiegebied van 0,1-5 Hz zou het watwoord a21tijd in fase zijn
met de hoeksnelheid van de prikkel, met tevens een konstante galn over dit ge-
bied. In &it gebied werken de halfcirkelvormige kanalen ais snelheidsmeters.
Afleidingen van vestibulaire neurcnen in de hevsenstam bij de kat toonden dat
de ontladingsfrekwentlie bi] bensdering in Tase is met de hoeksnelheid. Qok heelt
Jones afleidingen verricht van de motorische nucleus shducens bij de kat onder
ethernarcose. Hij vond dat bi] sinusoidsle angulaire versnelling een variatie
van de onitladingsfrekvwentie overeenkamend met het snelheidssignazl vanult het
semicirculaire kanaal vrijwel onveranderd door de vestibulaire kernen naar het
extra-oculaire motorische neuronsysteem wordt verveerd. Met andere woorden:
de ontladingsfrekwentie van de cculomotorische neuronen zou specifiek gsbonden
zijn aan de hoeksnelheid van de hoofdrotatie. Een integratie van het angulaire
snelheidsinputsignasl in een amgnlaire ocogpositie zou dan niet plastsvinden in
het centraal zenuwstelsel, maar in het perifere oculcmotorische systeem. Dit
laztste is nogal controversieel en wordt asngevochten door o.&. Robinson.

Konkluderend: ondanks het feit dat er een ongelooflijk uitgebreide liitera-
tuur is over vestibulzire oogbewegingsn zijn er met goede nauwkeurige sogbewe-
gingsmeettechnieken bij p*oe?é,e*en relatief weinlg systematische metingen ver-
richt. Bij het konijn zijn er nog geen gegevens bekend over de dynamische eigen-
schappen van de vestibulc-cculaire reflex. Zoals uit &it korte literatuuroverzicht
moge blijken zijn er b;a de mens wel een aantal nauwkeurige matlngen verricht,
die elkasr echter in bepaalde details nog tegenspreken (Meiry versus Benson b. v.).
Eern uitgebreide variatie van amplitudes bl] verschillende frekwenties van de
sinusoidale rotatie is nog niet verricht. Het konijn lijkt een geschikt proef-
dier, dazr Ge oogbewegingsregistraties niet gestoord worden door spontane cog-
vewegingen en de input-cutput relaties van de optokinetische cogbewegingen
nauwkeurig bekend zijn. '
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B: Interaktie van optokinetische en vestibulaire cogbewegingen

De samenwerking van visuele en lsbyrintaire input is in het dagelijkse le-
ven bij bijna alle bewegingen werkzaam en is 88n van de belangrijkste zintuig-
integraties. Deze optisch-vestibulaire codrdinatie garandeert tezamen met de
somatische sersibiliteit de stabiliteit van de lichaamshouding en de waarneming
van de omgeving: de ocogbewsgingen worden doelmatig aan de eigen bewegingsn en
die van de buitenwereld aangepast. De ‘Raumkonstanz der Sehdinge® (Jung, 1968)
is voor een belangrijk deel het eindprodukt van optisch-vestbiulaire integra-
tie. De lebyrintreceptoren melden snelheidsveranderingen ven het hoofd, posi-
tieve of negatieve hoekversnellingen via de semicirculaire kenalen en lineaire
versnellingern via de statolietorganen.

De cptische detektoren kumnen ook bewegingen met konstante snelheid sig-
naleren en het visuele systeem kan met grote precisie optokineiische prikkels
cpnemen en met oogbewegingen verrskenen. Het vestibulair systeem wordt ge-
prikkeld door hewegingen van de kop. Het optisch systeem verwerkt daarentegen
prikkels uit de buitenwereld en signaleert zowel relatieve bewegingen van de
gehele omgeving ten gevolge van eigen beweging als bewegende objekten binnen
de visuele omgeving. De visuele bewegingsirformaties zijn veelzijdiger dan de
lebyrintaire en moeten met de eigen bewegingen gecobrdineerd en verrekend wor-
den.

De visusle snelheidsmeting berust op een ander principe dah de vestlbu-
lajre. De cupulae meten de snelheid door integratie van de versnelling, die
~ de haarcellen prikkelt. Het visuele systeem daarentegen ontdekt beweging door
verwerking ven meldingen van siiccessief geprikkelde receptoren. De bewegings-
detekile vindt bi) verschillende dieren op verschillerde stations in het
visusie systeem plaats, bi] konlijnen 2l in de reftina. In de konijneretina be-
vinden zich signifikent meer neuronen die door ‘nasaalwaartse beweglng worden
geprikkeld dan die op temporaalwaartse beweging reageren, &it is in overeen-
stemming met de eigenschappen van de opiokinetische nystagmus van het konijn.

Er zijn belangrijke soortversechillen, zelfs bij de meest gebruikte la-
boratorinmdieren, wal betreft de regeling van oogoeweglngen Enkele punten
worden aangestipt:

" 1) dieren waarvan de ogen geen gebied van grotere gezzchtsscherpte hebben,
hebben geen foveale 1nste1rege11ng (fixatiemechanisme);

_ 2) verschillen in oogstand (laterazl dan wel frontsal) geven verschillen
irn de vestibulaire ooghewegingsregeling. Als de mens het hoofd omlaag beweegt,
zullen de ogen comhoog draaien {(dus een vertikale oogbewegﬂng) biJ het konlgn
zal daarentegen een raddraziing ontstaan;

S)Vmeb de toenemende evolutie van akiief en visueel geregelde oogbewegingen
neemt het belang van statische lzbyrint- en halsreflexen op de ogen af. Bij
konijnen leveren de statische labyrintaire en mogelijk ook in mindere mate
de halsreflexen een belangrijke bijdrage: bij de mens is de statische rad—
drasiing zo klein, dat ze moeilijk aantoonbaar is.

Het korijn toont in tegenstelling tot dileren met een goed ontwikkeld fo-
veaal zien (zoals de kat, aap en mens) zeer weinig spontane odgbewegingen,
zeker in vastgebonden toestand. Kleine bewegende stimuli, ‘interessant® of
niet, wekken geen volgbewegingen van de ogen op. Men kan vrijwel nooit ocogbe-
wegingen bij het konijn observeren, tenzi] het rond loopt. Ter Braszk (1936)
wekte ocoghewegingen op door de retinale-projektie als geheel te bewsgen, de
langzame fase van de optokinetische nystagmus is zo gericht dat deze retinale
verplastsing wordt tegengegaan. Dit gebeurt pas als meer dan de helft van de
visuele omgeving wordt bewogen. Deze vorm van optokinetische nystagmis wordt
in navolging van Ter Brask ‘Stiernystagmus’ genoemd in tegenstelling tot de
'Schaunystagmis' die bij het konijn ontbreekt. Brecher (1936) probeerde een
teleoclogische verklaring te geven voor het ontbreken ven de willekeurige leng-
zame volgbewegingen en willekeurige saccades bij het konijn. BiJ] zebrek asn
verdedigingsriddelen is het konijn een prooi voor veel roofdieren. wazartegen het
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zich alieen kan beschermen door of een ‘freezing’ resktie ten toon te spreiden
(Wiederdriicken) of te vluch*en De ogen spelen dus een belangrijke rol als
waarschuwingsorgaan, welke funktie bevorderd wordt door hun iatersle positie
(groot gezichtsveld) en door de krachtlge lebyrintaire en optokinetische re-
flexen die het netvliesbeeld stzbiliseren en .de detekiie van beweging in het
visuele veld vergemakkelijken. Brecher kwzm tot de konklusie dat de oogbewe—
gingen van het konljrn simpele reflexen zijn., vrij van Wil‘ek&urige.kOmponenten;
Andere ve*klarlngan voor het ontbreken (of schaers aanwezzg zijn) van spontane
coghewegingen i) het konijn berusten op: o ’
a) de grote afmeting van het visuele veld,

) de uitgebreidheid van de visual stresk en

¢) het ontbreken van een area céntralis in de konijneretina.

Asnvenkelijk werd de reting van het konijn als equlpcﬁentxeel veronde*ste?d
later werd de horizontale visual streak beschreven, waar zich gen grotere
dichtheid van ganglioncellen bevind:t. Hughes (1971) meent spontane cogbewegingen
te heben aangetoond bij het kenijn, geeft eschier toe dat ze zeer schaars

zijn. - R
Collewijn (1971, 1972) geeft de volgende konceptie van de cptokinetische
nystagmus bi] het konijn, na uitvoerige metingen van de input-output relaties.
Men moet als men zoekt naar de funktionele petekenis van de optokinetische
nystagmus tij het koniJn niet zosken naar een bewegende omgeving van het kKo—
nijan's natuurlijke wereld, mazr men moet cerder het schijznbare onthreken van
ocogbswegingen bij het konijn beschouwen als het resultaat van een efficiZnt
optokinetisch stebiliserend mechanisme in ecen niet bewegende omgeving. Met an-
dere wocrden de essentie van de optokinetische nystagmus is stabilisstie van het
cog op e visuele Omgeving als een gecheel. Bewi]s voor deze interpretatie levert
het feit det de stebiliteit verloren is als het visuele feedbackcireuit ergens
geinterrunpeerd wordt. Het optokinetisch systeem dient dus om de ogEﬂ stil te
houden, niet om ze te bewegen!

Vestibulair geinduceerde cogbewegingen en, in mindere mate, die opgewekt
via proprioceptieve halsreflexen hebben blij het konijn eveneens tol task de
verplastsing van het omgevingsbeeld als geheel over de retina te verhinderen
tijdens hewegingen van het hoofd of hoofd en romp. Dus alle drie imputs voor het
cpwekken van oogbewegingen bij het konijn hebben een stabiliserende funktie, ze
dienen ('parazdoxazl’) om het oog stil te houden ten opzichie van de omgeving tij-
dens allerlei verstorende invioeden. Het hele cogbewegingssysteem bij het konijn
1ijkt er dus toe te dienen het oog stil te houden!

Ofschoom het vestibulailr svsteem een grote hulp is in het stabiliser n van
retinale beelden, is het fundamenteel beperkt omdat. het geen informatie terug-
krijgt over de retinsheeldbeweging zelf. Daarom hebhen zelfs de meest primi-.
tileve ocoghewegingssystemen cen feedback kontrole methode voor het stoppen van
de retingheeldbeweging, het 'opickinetisch' systeeu. :

Ter Brazk (1936) heeft de optokinetische nystagmus bi] be* konldn onder- -
zocht. Hij) meekte het onderscheid tussen Stier- en Schaunystagmus; bi) het ko-
nijn is er alleen een Stiernystagmes. BiJ lage snelheden {10-507/sec) van de
zwart-wit gesitreepie trommel die het dler omgeseft vond hi] de besterkompenssziie.
Voorwzarde veor de opwekking van de optokinetische nystagmas bij het konijn is,
dat het grootste deel van de opitische kontrasten relatief tot het cog beweegt.
Het is onverschillig of de beweging van de kontrasten een absolute is of -
slechts een relatieve, waarbij het dier zelf beweegt en de optilsche buitenwe-
reld onbeweeglijk blijft. Draaibewegingen van het dier veoeren tot prikkeling van
het booggangapparzat en zo tot labyrintaire nystagmus. Onder fysiclogische om~
standigheden kumen wi] Gus kombinaties van optckinetische en labyrintaire
nystagmus verwachter. Ter Brask liet met duidelijke figuren zien dat de opto-
kinetische nystagmus en labyrintaire nystagmus elkaar beinvlceden. Als ze in
dezelfde richiing werken neemi de snelheid van de langrzame fase toe en wordb
de frekwentie hoger, en als ze in tegengestelde richting werken treedt het te-
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gendeel op. De versnelling van de langzeme fase ©ti] optokinetische prikkeling
ligt in de orde van groctte van'?O?/secgg terwijl voor een labyrintaire nys-
tagmus een versnelling van 1200/sec2 niet ongewoon is. Wanneer een konijn met
bedekte ogen op een drazitafel met konstante snelheid wordt gedraaid, treedt
een initiele nystagmus op die na enige tijd verdwijnt en bi] het stoppen weer
ontstaat, maar mu de andere kant op. Als de ogen geopend zijn is er zowel in
de =zanvang als tijdens ds rotatie met konstante snelheid een nystagmus en na
het stopnen niet meer, dus in &e fysiologische situastie is er alleen nyytagmus
tijdens de drasiing, wat zinvol is gezien de fysiologische opgave van de cog-
beweging om de verschulving van het retinazbeeld tegen te gaan.

Collewijn (1969, 1971, 1972) heeft de opickinetische oogbewegingen bij het
konijr uwitgebreid kwantitatief onderzocht. Langzame fase snelheden van opto-
kinetische coghewegingen c.a. onder invliced van konstante rotatlie en sinusoi-
dale beweging van de omgeving verden gemeien onder normale (closed lodp) en
open loop kondities. Snelheden van GSOB—TO/sec werden gevolgd met een gesloten
loop gain van 0,7-0,9. Hogere oogsnelheden werden bereikt met een accelératie
van minder dan 1 /sec2 en met een veel lagere zain. De fase-achberstand bij
sinusoidale beweging was erg klein, zelfs bij lage gain. Het optokinetisch
systeem van het konijn is een snelheidskorrigerend systeem. Het systeem is in
staat om snelheden zo groot als SOo/sec‘te komgenseren, de acceleratie wasr-
toe het systeem in staat is, is slechiter dan 1 /sec?. Dit geldt echter alleen
voor het geiscleerde optokinetisch systeem. Bij normale biologische rotatie
wordt de relatieve rotztie van de omgeving veroorzaakt door rctatie ven het
dier zelf. In dat geval wordt de geBigende accelerztie onmiddellijk geleverd
door het vestibulair systeem. De vestibulaire oogbeweging verschafit een
krochtige accelerztie, maszr handhaafi niet de nystagmus onder konstante rotatie.
Optokinetische prikkeling zzli de nystzgmus tot in het oneindige onderhouden,
maar de acceleratie is erg beperkt. Het optckinetische systeem moet een
neuronale integrator bevatten die van een snelheidssignaal een positiesignasl
mazkt, evenals dit het geval is voor ds booggang-oculaire reflexen. Richtings-
gevoelige retinale units vormer wearschijnlijk een schakel in het systeem
(Cyster, Takahashi en Collewijn, 1970C). '

Jung {1047) heeft bij een patiént, lijdende aan het syndroom van MEniére
met ¢en spontane nystagmus nazr links een optokinetische nystagmus cpgewekt.
Het links— rechtsverschil van de snelheld van de oogbeweging is de dubbele
waarde van de snelheild ven de spontans nystegmus. Op grond van deze summiere
bevinding trekt Jung de konklusie dat de vestibulaire en coptokinetische
nystagmus adderen. ) '

Meiry {1965, 1971) heeft de interaktie onderzocht tussen laterale kompen-—
satoire vestibulaire oogbewegingen en optische en proprioceptieve invloeden.
Wenneer de proefpersoon sinusoidesal geroteerd werd met open ogen terwijl hi)
een stilstaand kruls Iin de omgeving fixeerde was er een perkekte kompensatile
over het frekwentiegebied 0,03 tot 2 Hz. Er ontstond boven 0,5 Hz echter een
fase-achterstand. Wamneer de proefpersoon een meedraaiend kruls fixeerde
stond het cog vrijwel stil ter opzichte van-dit fixatiepunt over het gebruikte
frekwentiegebied. Meiry neemt zan dat de kontrivutie van de drie systemen die -
bijdragen tot het: ocogbewegingspatroon -~ de ogen, de halfeirkelvormige kanalen en
de halsproprioceptoren — bij gekombineerde prikkeling vectorieel adderen.
Tijdens normzle akitieve hoofdbewegingen van de mens wordeh alle drie systemen
geprikkeld. Het totale coghbewsgingssystesm van de mens is volgens Meiry line-
air over een vrij groot Ffrekwentizgebied. De oogbewegingen zijn veorspelbaar
op grond van de omstandigheden en op grond van een mathematisch model van het
kontrolesysteem bij de mens. . '

De high-fregquency cut-off van de vestibulo-oculaire reflex is niet bekend
mzar ligt boven de 5 Hz (Robinson, 1972). Vanuit een funktioneel standpunt
moet deze boven de hoogste verwachte frekwentie van de natuurlijke hoofd-
bewegingen liggen en dit 1ijkt het geval te zijn. Bij de mens ligt de cut-off
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van het smooth-pursuiisysteem tussen 0.5 en 1 Hz, zodst het kan kompenseren
voor langzame hoofdbewegingen terwijl het vestibulaire systeem kompenseert
voor snelle hoofdbewegingen. Mogelijk is de integrator voor de vestibulaire
signalen en Qe coptokinetische dezelfde. Deze integrator is waarschijnlijk niet
ideasl doch lekkend; de tijdkonstante {van het lek) hoeft slechis groter te
zijn dan een typische lengzame Tase duur van een nystagmus, b.v. 2 tot 5 sec.

- Verdere belangrijke publikaties &ie inzicht verschaffen over het sandeel
ven de optische c.g. vestibulaire ocogbeweging worden besproken in Hoofdstuk
2a en 24 {(zie ook Bemson, 1970; Jatho, 1959; Atkin en Bender, 1968).

Konkluderend: De optische gestuurde oogbeweging »ij het konijn heeft sen
beperkite stabilisatie. boven de 1°/sec ven de omgevingssnelheid neemt de gain
aanzienlijk af. De vestibulair gestuurde oogbeweging lijkt bij snelle hoofdbew
wegingen van het konijn een belangrijke rol te spelen bij de stabilisatie. De
nauwkeurige samenwerking onder verschillende proefomstandigheden is nog niet
bekend. :

C: Qogbewegingen terngevolge van lineaire versnellingen

" De gdeguste prikkel voor de statolietorganen is cen lineaire versnelliing
van het hoofd, in wat voor vorm dan ook, dus de statolietorganen 2zijn zowel
gevoelig voor de zwsartekracht, de lineaire versnellingen optredend bij ver—
plaatsingen als centrifugasikrachien.

"Het statolietenszpparaat bestast uit de utriculus en sacculus, beiden
gelegen in het vestibulum, een in het pars petromastoidea van helt os temporaie
ingesloten holte van onregelmatige dobbelsteenvorm. Beiden zijn vliezige zak-
jes gevuld met endolymfe en omgeven door perilymfe. Ze zijn met straffe bind-
weefselbanden zan het bot verankerd. _

Beiden bevatten een mecula, bestaande uit zintuigcellen {(haarcellen) en
steuncellen. De heaarcellen werden in twee typen (I en II) met verschillende
morfologie en innervetie onderverdeeld door Wersdll (195€). Boven het zintuig-
epitheel bevingt zich een gelatineuze substentie, waarin de kinccilis en
stereoccilis uitsteken en waarin de statolieten (scortelijk gewicht 2,93-2.95)
van calciet ingebed liggen.

Uitgebreid anatomisch en elektronenmicroscopisch onderzoek (Engstrdm,
1965; Wersdll, 1956, “94C, 1965, 1967; Lindeman, 1969; Spoendlin, 196k, 1965,
1966, e.a.) heeft geleerd dat de macula een rijk gedifferentieerde bouw heeft
met duidelijke morfologische verschillen tussen centrale {stricla) en perifere
delen. De richting van de kinocilia is uitgebreid in keart gebracht (bi] het
konijn door Lindeman, 1969) en blijkt van veldje tot veldje te verschillen.
Doordat in de verschillende sektoren van de macula de polarisatierichting van
de haarcellen verschilt, terwl]l de otolietenmassa als een geheel beweegt, is
de macula in zijn totaliteit in staat alle verplastsingen in zijn visk richtings-
gevoelig te detekteren. De utriculusmacula staazt bi] benadering horizontazl, de
sacculusmacula bij benszdering vertikaal. De haarcellen zouden maximasl ge-
prikkeld worden bij verschuiving van de statoconiale membrzan in de richting
van het kinoecilium. De oude strijd over de wijze waarop de hearcellen geprik-
keld zouden worden is al geruime 11J4 beslist ten voordele van de krachten
die evenwijdig zijn aan het macula-oppervlisk, de zgp. schuifkrachten. De
statolietorganen worden cpgevat als multi~directicnele accelerometers op grend
van de morfologische en fysiologische bevindingen over de hasrcelrichting en
afleidingen ven de primaire afferenten (Jones en Milsum, 1969; Vidal et al,
1971). Dit houdt in dat ze gevoelig zijn voor linesire versnellingen in alle
richiingen. Tengevolge van de funktionele polarisatie zullen voor verschillende
versneliingsrichtingen verschillende groepen haarcellen gexeciteerd worden.
Bij positieveranderingen ten opzichte van de vertikaal (hellingshoekverande-
ring) verschuift de statoconiale membraan over de macula (dit is de adequate
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prikkel): bij lineaire versnellingen blijven de statolietsteenties achter door
hun grotere massz en zullen eveneens een zandere stand ten opzichte van het na-
cula~oppervlaX in nemen. Bij een helllngshoekverander ng treedt een tonische
labyrintreflex op, die de cgen in kempensatolre richiing doet bewegen. Als bi]
voorbeeld de konijnekop met de rechierkant nasr bheneden wordt gedraaid zal het
rechteroog naar boven gaan. Als een lineaire versnelling naer links (in het
bitemporale vlak) optreedt zal het rechteroog evereens naary boven bewegen.
Tijdens het optreden van een lineaire versnelling (bij bewegingen) b1lijft de
versnelling van de zwasrtekracht onveranderd aanwezig. Op de macula werkt dan
ook altijd de resultante {vectorsom) van alle lineaire versnellingen. De ver-
snelling van de zwaartekracht alleen is steeds loodrecht naar beneden gericht.
Samenstelling met een anders gerichte versnelling zal leiden tot een schijnbare
verdraaziing van de werkingsrichting van de zwaartekracht vanuit de lcodrechte
stand. Deze hoek & van de resultante met de objektieve vertikszal is voor eeén
acceleratie evenwijdig aan het zardoppervlak eenvoudig te berekenen uit:

acceleratie (in cm/secg)

tg o= 981

Vanuit de statolietorganen wordt een groot aantal reflexen opgewekt dat
door Magnus en de Kleyn uitgebreid onderzocht is.en door hen onderverdeeld
in: _

1) statische of tonische labyrintreflexen
2} kompensatoire ocogbeweszingen
b) tonische reflexen op de halsspieren
c) tonische reflexen op de rompspieren
-4} de oprichtreflexen

2) de zgn. dynamische reflexen op progressieve bewegingen
a) liftresktie
b) het ‘'muskelschwirren’
¢} het spreiden van de tenen
3d) de 'sprungbereitschaft’.

De tonische labyrintreflexen van de ogen zijn ultgebreid onderzocht bij
het konijn door van de Hoeve ern de Kleyn (1917), Magnus (192Lk), Lorente de No
(1931, 1932) en Fleisch (1922z en b)}. Bij verdrazliing van de kop om de bitem-
porale as traden raddraziingen op van beide ogen in kompensatoire richting, die
bleven bestaan zolang het konijn in die positie bleef (de observaties liepen
tot tien minuten daarma). Bij verdraziing van de kop om de occipito-caudale
as traden kompensstoire vertikale oogbewegingen op. Bij draaiing om de vertikale
as werden geen systemaiische oogbewegingen opgemerkt. De tonische labyrintre-~
flexen van de ogen bleken le het konijn bijzonder krachtiz ontwikkeld te
zijn. In het gebled van hS omlaag en 55 oxhoog vanuit de ruststand (mond-
spleet 45~ met de horizontaal) was de kompensatie 70 3 80%, in samenwerking
et de tonische halsreflexen {de Kleyn, 1921, 1922} zelfs 100%.

De cogbewegingen bi] het konijn als gevelg van positieveranderingen stre-

ven er blijkbaar naar de visual stresk zoveel mogelijk hoérizontaszl te houden.

De invliced van de centrifugaaikracht op de oogstand van het konijn is deoor

Ruys (19L45) onderzocht, de gevonden kompensatomre cogbewegingen waren in over-—
eenstemmlng met de ve*wacbtlngen,

Er zijn relatief weinig betrouwbare waarnemingen gedaan over ocogbeweglngen
cnder invioced van lineaire acceleratie. De eerste sericuze poging werd onderno-
men door Fleisch (1922a). Hij werkie met kortdurende zijdelingse versnellingen
die een hoek van draaiing van de resultante van versnelling en zwaartekracht
met de vertikasal van 3-5° bewerkstelligden. Hi] met met een spiegeltje aan de
cornea—scleragrens de oogbewegingen bij het konijn dat dwars zittend op een kar-
retje met de hand langs een rails van 1-1,5 m werd bewogen. In slechts 10% van
de gevallen kon hij een vertikaalafwijking van de ogen aantonen (het ene cog be-
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woog orhoog, het andere omlasg). Bij bedekking van de ogen met een metalen kapjie
vond hij iets grotere uitslagen. : ' Lo

Magnus (1924} en Lorente de o (1931) konden bij kortdurende linezire ver—
snellingen geen cogbewegingen bij het konijn waarnemen. Nelissen (1934) vond
bij 3 van 12 konijinen datoalleen het wveorliggende oog bewoog, naar hij aan-
geeft ‘een weinig of 5-10 7. §jdberg (1931) vond geen oogbewegingen bij de mens -
in de 1ift. Pisher en Veits (1922) veonden bij Qe mens in een 1ift vertikale oog-
bewegingen in kompensatoire richting (de prikkelsterkie wordt niet vermeld).

Jongkees en Groen (1916} vermeldden met het blote oog oogbewegingen te
hebben waargencmen bij het konijn op de parallelschommel en trokken daar
kenklusies uit; de kompensatoire ocogbewegingen op de parallelSﬂhommel zouden
van dezelfde grootieorde zijn als de toplsche ocogreflexen bi) het konijn. Op
grond van literatuurgegevens {o.a. B8késy, 1935, hoofdbewegingsreskties Op harde
geluidern) en sensatze—experlmetten op de parallelschommel namen zi] een indiketie-
t1ijé {&it is de.tijé . die nodig is om tot een maximale uitslag of sensatiz te
komen bij konstante prikkel) aan van 0,05 2 0,1 sec voor het statolietensysteen.
Later registreerden zij verschillende malen met elektronystagmografie vertikale
cogbewegingen bij het konijn op de parallelschormmel. echier zonder kwantita-
tleve gegevens te verschaffen. Torsiebewegingen op de parzllelschormel algn
vecoxr zover ¢ns bekend noolt gereg;streerd.

Bles {persoonlijke mededeling, 1971) vond bij slechts 0% van de mensen
een systematische ocogbsweging ¢p de parallelschommel. Lansberg (195L) vond
deze in het geheel niet en Yamagetu et al (1965) pas na ecen hzlf wur schommelen.
Groen (1972) daarentegen geeft asn dat de cogbewegingen bij de mens goed zouden
kompenseren op de parallelschommel tot een hoek van 307 van de resultante met
de vertikaal. Philipszoon (1959) bteschrijft een fease~azchterstand van 60° van
de ocoghbeweging van het zijwasrts schomme;end konijn op de narailelschommel bij
een schommelperiode van 2,2 sec.

Schone en Mortag \*968; hebben biJ menssn op de parallelschommel de vari-
atie van de subjektieve vertikazl nagegaan. De schommelperiode bedroeg 3,6 se-
conde, de verdraaiing van Jde resultante bedroeg 15° naar iedere kant. Kwali-
tatief is er esen vrilj groot verschzl met ue ;tatlsche situstie, i voorheeld
in normale positie geelt 30 kelling 25- 30° ntjektieve vertikaal verdraaling.
op de parailelschommel geaft 320 veraraallqg van de schijnbare vertikasl, {heen
en weer) slechts 8% subjektieve vertikaal verplastsing. . Schéne oppert dat de
schommeltijd te kort is en deardoor de snelheid van de verandering van de re-—
sulterende vector te groot is voor de percipierende syshtemen.

Walsh (1961) heeft drempelwsarde studies gedaan betreffende de perceptie
van de lineslre versnelling. Hij onderzocht pstidnien met uitgevallen labyren-
taire funkties en wvond hierbij een signifikanie drempelwaarde verhoging. Bij pa-
tiénten met hoge dwarslaesies vond hi] geen signifikante drempelwaarde verhoging.
Op grond van sensatie—experimenten bij proefverscnen op de parallelschommel
geschommeld met acceleraties van korte duur oppert Welsh (1966) een indikatie-
tijd van de statolietorganen van (,03-0,05 sec.

Scholtz (1971) heeft oogbewegingen geregistreerd bl] normale proef-
personen in verschillende posities., nl. op de rug liggend zijwesarts schommelend
(horizontale oogbewegingen) en in &e lengite richting sghomrelend (vertikale oog-
bewegingen), verder op de rug liggend met het hoofd 30 omhoog dan wel 60° om-
laag, op de zijde liggend en zittend met het hoofd 30 naar voren. Bij het zij-
waarts schommelen in rug ligging met opgeheven hoofd werden in de meeste gevallen
positieve reakties gezien, bij zitten daarentegen in vele gevallen niet.

De helft van de regisuraties in zijlizging toonde niet de verwachte vertikale
oogbeweglngen. Bij p051t$eve reskties lagen de amplitudes van de oogoeweglngen
in het berelk van 10.tot 20°. Bij schommelen in de lengterichiing in rug 1gg1n5
werden pij €rie van de vijftig proefpersonen geen cogbewegingen gevonden. '
Scholtz doet geen moeite de input met de outpul te Lo*releren en meet sen fase—
voorlopen {!) van de cogbewegingen tot ongeveer ?50
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De Vries (1950) heeft kwantitatieve metingen gedsan ven statolietver—
plaatsingen in de lsbyrinten van sommige vissen {snoek e.a.) dcor middel van
réntgenfoto's. De verplaafsingen veroorzaaki door gravitationele krachten be--
droegen ongeveer 0,1 mm voor de grote sacculus stetoliet en clreca 0,005 mm voor
de kleine utriculus en lagena statoliet. Voor alle statolieten was de verplast-
sing veroorzaskt door een kracht van 1 dyne circa 0,006 mm. Centrifugsle krach-
ten werden toegepast om de kleine verplastsingen van de utriculus- en lagena
statolieten te meten. Deze grote acceleraties (11 g) produceerden geen proporti~
ongel grotere verplaatsing van de sacculus statoliet. Voor de sacculus stato-
liet werd de reaktie op vibraties gemeten. Uit deze metingen werd gekonkludeerd
dat de beweging van de statoliet bijna kritisch gedempt is. De ‘indikatietijd’
bleek cngeveer 0,02 sec voor de szcculus te zijn en ongeveer (0,05 sec voor de
kleine statolieten.’ ' o
De meest belangwekkende studie over de dynamische eigenschappen van het stato-
lietapparaat is die van Meiry (1965). die echter geen oogbewegingern. doch sensa~
ties heeft onderzocht. Hij onderzocht de perceptie van lineaire sinusoidale
bewegingen in het sagittale vlak bij 3 proefpersonen. Dit geschledde door mid-
del van een karretje dat over een baan van 30 voet bewoog met een variabele
frekwentie van 0,02 tot 0.9 Hz. De piekacceleratie werd konstant gehouden bo-
ven 0,1 Hz. BiJ lage frekwenties is er een fasevoorsprong van de bewegingsper-
ceptie op de prikkel, bij circa 1/15 Hz is hij in fase, daarboven loopt hij
~achter. Op grond van deze experimenten stelde hij voor het systeem input
velocity/perceptie velocity een lineaire tweede orde vergelijking op en vatte
daarbi] de statoliet op als een multidirectionele accelerometer met de tijdkon-
stamten T, = 10 sec en T,, = 0.56 sec en de break freguencies 0,1 rad/sec en
O,1S-rad/sec.-De-inertie%e massa is die van de statoliet, de veerkonstante
wordt toegeschreven aan de haren plus de gelei en de demping wordi gevormd door
de visceuze kracht tussen statoliet en endolymfe. Op grond van zijn model zou
het statolietorgaan over het frekwentiegebied van 0,016 tot 0,25 Hz als velocity
transducer werken. Hij vat het op als een overgedempt lineair tweede orde sys-
teem. Hij mat ook de latentie tijd voor het asngeven van perceptie van esen
plotseling optredende konstante versnelling; deze varieerde van 1-k seconden.
Later werd het model in samenwerking met Young (Young en Meiry, 1968) veranderd
waarbl] een statische komponent werd toegevoegd (er werd een "low frecuency lag
term’ ingevoerd). Volgens het model van Young en Meiry, dat dcor hen gesimu-
leerd werd met behulp van een analoge kompuber, bereikt de statcoliet na een
stepresponse zijn eindstand met een tijdkonstante van 5.3 sec.

Mayne (1965, 1966 en 1969) heeft op theoretische gronden een model ont-
wikkeld waarbij het statclieisysteem opgevat wordt als een kcnventionele plus
integrerende accelerometer. De integrerende komponent van de accelercmeter
zou zijn oorrprong hebben ir vliceistofverplastsing in de saccus endolymfaticus.

Fen belspgrijke publikatie is die ven Jones en Milsum (1969). Zi) leidden
‘met micro-elektredes sktiviteit af van een unit geveelig voor lineaire versnel-
lingen in.de nucleus vestibularis medialis bij een kat die op een parallel-
schommel geschommeld werd bij verschillende frekwenties (0,1 tot 3 Hz). Een
sterke toename van de fage-achberstand werd gevonden bl] toeneme van &e frekwen-—
tie, de steilheid bedroeg meer dan 180° per dekade frekwentieverandering. Bij geen
enkele frekwentie liep de modulatie van de zktiepotentisalfrekwentie irn fase met
de versnelling. '

Suzuki et al (1969) prikkelden de nervus utricularis elektrisch bij de
alerte kat. Bij prikkeling van de linker nervus utricularis trad een antikloks-—
gewijze rotatie plus geringe elevatie en adductie van het ipsilaterale oog op,
en depressie en sbductie van het contralaterale ocog. Nystagmus in het frontale
vlak was op te wekken door repetitieve stimlatie ven de n. utricularis. De
latente t1Jd voor de cogbeweging bleek 5-7,5 msec te zijn. Wanneer 2,5 msec
voor de aktivatie-kontraktie kovpeling van het kontraktiele systeem wordt ge-
rekend, dan zou er nog 2,5-5 msec overblijven als minimum geleidingstiid voor
de reflexboog van de statolietorganen naar de oogspieren. o
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Verschillende zndere onderzoekers hebben getracht door direkie manipulatie
van de macula oogbewegingen op te wekken. Kubo (1906), Maxwell (1920, 19271) en
Ulrich (1935) bewerkstelligden vij vissen langs mechanische weg verschuivingen
ven de statolieten over het utriculusmacula—opperviak en namen coghewegingen
waar. Het globale karakter van'de prikkelingswijze liet geen nafere kwantita-
tieve konklusies tos.

Szentagothal (1952) verplaatste de utriculus en sacculus statolieten
met een micromanirulator en met luchistroompjes. Beschadiging van de booggan-
gen kon nilet uigesloben worden. Hij kwam tot de konklusie dzt van verschillen-
de delen van de macula~opperviskite verschillende oogspierreszkties waren op te
wekken; de reakiiss traden na extreem lange tijd op (3-5 sec). Hij stelde de
‘kwadrant theorie’ op voor de cogbewegingen welke bij de hond vanuit de utricu-
lus werden opgewekt. Bl] prikkeling van esn bepasld kwadrant trad een bepasld
patrocn van exeitatie dan wel inhibitie van de mm. obligui superior en inferior
en mm. rectus superior en inferior op. '

Fluur en Mellstr®m {1971) hebben dij de spinzlie kat de meculs van de utri-
culus en sacculus elektrisch geprikkeld op verschillende plaatsen. Er ont-
stonden omhoog gerichte oogbewegingen b1] prikkelirg van het antero-mediale
en postero-laterale desl van de ubriculusmaculsa, en cogbewegingen omlaag bij]
prikkeling van antero-laterale en posterco-medizle gebleden van de utriculus-
mzcula. Vanuit het midden laterale gebied werden horizontale ocgbewegingen op-
gewekt naar ipsilaterasal. Bi) prikkeling van het bovenste deel van de sacculus-
macula omtstond een oogbeweging omhoog =n bi) prikkeling van het onderste deel
van de saccuiusmaculs trad een ocogheweging omlaag op. De opgewekte oogbewe—
gingen stemden wat richting betreft overeen met die men zou verwschten zan de
hand van de richting van .de Xinocilia., zoals die in kaart gebracht is. dat
wil zeggen ze zouden kompensatoir zijn voor kopbewegingen welke zodanige ste-
tolietverplaatsingen zouden geven, dat de betreffende maculasekioren - dankzi]
hun polarisatie - geprikkeld zouden worden.

Brindley (1965) heeft het gedrag van kconijnen en katten tijdens een vrije
val onderzocht. Een konijn werd in een kastje op wilelen geplaatst waarvan de
vloer uit twee deuren bestond die plotseling geopend konden worden, Het kastje
werd op een rails gezet van 19,3 meter lang met een helling van 13%°.

Het werd vervolgens door een katzpulitmechanisume omhoog geschoten langs de rails.
De acceleratie door de katspult duurée 0.3 sec en de vrije vel omhoog en om-
lasg langs de rails 8 sec. Gedurende deze 8 sec werkte op het konign een line-
aire versnel%ing {resultante) die ten opzichte van de vertikaal 13 67 gedraszid
was. In de 9@ seconde werd ds vioer van de box automatisch geopend en werd
het konijn gefotografeerd terwijl het 1,5 m (0,35 sec) omlasg viel. Het konijn
behield tijdens de val een helling van circa 13° ten opziechte van de horizon-
ta%l. Wanneer het koniln zondermeer omhoog gehouden werd met een helling van
137 en dan losgelaten, draside het in de .lucht en kwam rechtop neer binzen
30 cm (0,25 sec). Als het konijn drie seconden werd blootgesteld azan de schijn-
bare draaiing van de zwaartekracht voor het viel., was drzaling tijdens de val
sanwezig doch kleiner dan 139, Als het konijn slechts é8n seconde asn een
vrije val blooigesteld werd, viel het recht omlaag. Deze resultaten duiden
op een trasg karskter van deze reflexen, in overeenstemming met Young en
Meiry (1968) en Szentagothai (1952).

rincker gaf in 1962 een overzicht van de statolietfunktie. Hij vat het
systeem op als een lineair tweede orde systeem en geeft hiervoor een algemens
vergelijking, echter zonder de parameters hiervan te bepalen.

Verschillende auwteurs hebben getrachi een rnystagmus ¢p te wekken door mid-
del van lineaire versnellingen.

Niven et al (1965) onderwierpen vier proefpersonen aan periodieke line-
aire acceleratie (sinuscidaal) van varisbele frekwentie (0,2, 0,4 en 0,8 Hz)
en geliike piekacceleratie (cngeveer 3 g) en varierende smplitude. Ze regis—
treerden een horizontale (!) nystagmus onder invloed van zijwaartse versnellin-
gen (terwijl dsn torsiebewegingen verwacht zouden worden). Volgens Niven et sl
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maakte het hierbi] niet wit of de ogen open dan wel gesloten waren. In de
meerderheid van de gevzllen waren de ogen echiter open. De mogelijkheid van vi-
sueel opgewekte nystagrus ligt ons inziens dan ock veoor de hand.
De gemiddelde maximale cogsnelheld bleef konstant {ecirca 109/sec) bi] verschil-
lende frekwenties. Zi] maten een kleine tosneme in fase-achterstand bilj toe-
nemende frekwentie nl. 26, 31 en 38° bij resp. 0,2, 0,4 en 0,8 Hz.

McCabe (196L) heeft een nystagmoide cogbeweging opgewekt bij vertikale
lineaire versnellingen {0.6 g) bij mens, kat en chinchilla.

Jongkees en Prilipszoon (1963) vinden bij een op de zijde liggend konijn,
zijwaarts op de perallelschommel geschomme¢d een nystagmusachtlge oogbeweglnb,
echter niet in fysiolcgische posities.

¥onklusies:: kwantitatieve gegevens over ooghewegingen onder invloced van
lineaire versnellingen (waarbij de input en outpui gerelateerd worden) bij’
proefdieren en de mens ontbreken.

De invloedrijke opvavting van Jongkees en Groen, gesteund door de experi-
menten van de Vries, dat de statoliet esen korte indikatieti]d heeft wordt aan

het wankelen gebracﬁt door een sevle nieuwere experimenten (Meiry, Brlndley
€.a.). A

D: De gevolgen Van labyrintectomie bij het konijn. met name voor de ocoghewegingen

a) Unilaterale labyrintectomie

De gevolgen van een eenzijdige labyrintectomie pij het konijn ziJn goed be-
schreven door Ewald (1802). Winkler (1909) en Magnus (192L). Onze eigen waar-
nemingen s$temmen hiermee overeen. '

Er wordt onderscheid gemzakt tussen blijvende en voorbijgasnde gevolgen
van de eenzijdige labyrintfunktie-uitval. Onder de direkte gevolgen worden ge-
rekend de nystagmus en de rolbewegingen. Deze gevolger zijn meestsl na &&n tot
twee dagen rHiet meer te zien. Door Drikkelinq van het dier zijn beide wvazk later
nog op te wekken,

Onder de bngveﬂde gevolgen worden de volgende verschijnselen gerekend:
spirazldrzaling van het gehsle lichaam, voorsl de kop ten opzichte van de
thorax. echter ock de thorax ten opzichte van het bekken. Verder is er een tonus
onderscheid tussen rechter en linker extremiteiten. De linker zijn (bij laby-
rintectomie links) slap en hypotoon, de rechter gestrekt en hypertoon. Veraer is
er een blijvende tonische oogdevistie.

Het cog aan de zijde van de labyrintlaesie staat omlaag en nasr voren; het
oog azn de andere zijde staszt naar boven en ook enigszins nezr voren. Aan beide
zijden wordt de sclera zichtbaar. Postoperatief is er een hefiige nystagmus,
waarbij de ogen met de snelle slag naar de niet gecpereerde zijde bewegen en
met een langzame beweging naar de kant van de labyrintlaesie. De nystegmus
verdwijnt na een tot twee dagen, maar een tonische oogdeviatie die wat minder
groot is blijft onveranderd bestasan. Magnus'veVRlaarde de cogdeviatie ult het
feit dat het overgebleven labyrint de m. rectus supsricr en inferior op tegen-
gestelde wijze zou beinvloeden. De mm. oObligui zouden op dezelfde wijze be-
invlced worden. De rollingen van het oog die optreden als geveolg van positie-

- véranderingen dm de bitemporale as waren ongeveer half zo groot als wanneer
‘belde labyrinten intekt waren. Volgens Magnus (1924) is de grootte van de ver-
tikale cogafwijking afhankellijk van de positie van de kop in de ruimte. Ze zou
maximaal zijn bij zijligging van het hoofd met het intakte labyrint onder en
mirimaal als dit boven staat.

De karakteristieke houding var het konijn is als volgt: kop en hals zijn
naar de geopereerde zijde gedraaid zowel om de vertikale als de sagittale
as, de rechter voorpoot is gedxtendeerd en geabduceerd en de llnker voOrpodt
gerelaxeerd en nazar voren ultgeschoven.

De rolbewegingen, die zeer indrukwekkend zijn, worden door Magnus ge-
interpreteerd als spring- of loopbewegingen bij dieren waarvan het lichazm
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door de umilaterale 1abyrinﬁec+om§.e-een spirasldrealing heeft gekregen en dd.e
dagrom niet voorwaarts bnrlngen mazr door de ruimte schroeven.

Zie wvoor verdere ultvoerigs oeschr13v1“g,n en ara_yse van de verschijnse-~
len na unilaterale labyrin uectcmle bij het konijn Magnus in 'Kdrperstellumg’
blz. 282-361 {ig2k}.

Fluor (1959) wvond bij ka tten die een labyrintectomie rechts ondergaan
hadden een verhocogde spontane aktivitelt in de m. rectus superior en -internus
en ds m. obligquus superlior van het linkercog. en de m. rectus inferior en’
~externus en de m. oblicums inferior van het rechterocg. De normaliter gellgke
ontladingsfrekwentie van de twee vestibulaire kernen was verstcord nz de uit-
schakeling van het rechter lazbyrint. Wannesr de zenuw van een enkel halfeirkel-
vormig kanaal werd geprikkeld, werd de verhoogde aktivitelt nog verder verhoogd
in somrige van de spieren en verlaagd tot nul in andere. De algemene reaktie-
karakteristicken blever in principe hetzelfde als bi] dieren zonder lebyrint-
ectomie:; de interaktie tussen agcnisten en antagonisten was nﬂet kwalitatief
maar kwantitatiel gestoord.

Precht et al (1966) hebben bij katten met micro-elektroden afleidingen
verricht in de vestivulalire kermen ra labyrintectomie. Zi] deden dit zowel
3-4 dagen na de operatie als in het ‘gekompenseerde’ stadium {(30-45 dagen na
de operztie). Spontane ontladingen van type I neurcnen welke normaliter ge-
exciteerd worden deor het ipsilaterale labyrint en hun Tfrekwentie-ontladings-—
veranderingen werden makkelijker gevonden in de chronisch gedeafferenteerde
vestibulaire nuclei dan in het akute stadium. Het herstel van de bijns symme-
trische kontrole van de ooghewegingen geinduceerd door rotatie werd uitgelegd
door weer optreden van spontane aktiviteit van type I neuronen aan de gedes-
trucerde zijde en door de hoog ontwikkelde remmende invloed van het {gekruiste)
intakte labyrint. De type I neurcnen aan de chronisch gedeafferenteerde zijde
reggeren op draaiing in het horizontale vlak, hun maximum ontladingsfrekwentie
was bij horizontale sngulalre accelerstie circa 25 per seconde en dus veel la-~
ger dan blj het normsle dier, waar deze 80 per seconde of meer bedraagh. Deze
veranferingen in contladingsfrekwentie konden dus uitsluitend verocorzaskt wor-
den door tos- of afname ven de inhiberende inviceden van het comtralaterale
horizontale kanasl tijdens rotatie. De drempels voor ontladingsfrekwentiever-
anderingen bi) type I neurcrnen voor horizontale angulaire acceﬁeratﬂe asn de
gedeafferenteerde zijde bedroeg 2-8°/sec? (normesal 0,23-7 19/sec?). De rustont-
ladingsfrekwentie bedroeg 10 psr seconde en aan de intakte zijde 30 per seconde
Wzarschijnlijk waren de geldentificeerde neurdnen asn &2 gelabyrintectomeerde
zijde alleen tonische neyuronen en was hun rustontladingsfrekwentie sterk ver~
minderd gdoor de sliminatie van de sxciierende inviceden van de ipsilatersle
lebyrintreceptoren. Kinetische neurcnen werden niet geidentificeeré"m;sschien
wordt hun normaliter reeds hoge drempeliwszarde nog verder verhcogd door 19511a—
terale labyrintdestruktie.

Alle spontane aktiviteit van type I neuronen asn de zangedanme zijde werd
duidelijk geremd door elektrische stimuistie van de contralaterale intzkte nervus
vestibwlaris. Na doorsnijding van de commissurale vezels was er een toename

varn de spontane frekwentie ven de type I nsuronen asan de aangédane zijde tot

25 per seccnde, even hoog als bij minimele inhibitie tijdens ipsilaterzle
acceleratie. Type II neuronen azan Qe zangedane zlJde 5edrocgen zich 'als normaszl.
Het 1ijkt wearschijnlijk dat het weer wverschijnen van spontane cntladingen van
type I neuronen b*g de kat een belangrijke rol sbeelt Lij de ‘komnensatle van

de uitval van 28n lazbyrint.

Cok Msisuocko et al (1971) vonden bij de kat na hem_Tabyrlntectomle afname
van de spomtane frekwentie van de neuronen in de vestibulaire kernen.

MeCabe {1969, 1972) wond eveneens dat bi] de kat deafferenmtiztie resul-
teert in het verlies van de rustakxtiviteill van vrijwel zlle tonische neurcnen
van de nucleus vestibularis medlalis, gedurende de eerste 3-5 dagen. De
ipsilaterale kern vertoont een regeners tle van zijn ontladlngsfrekwentle aan
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het eind van de eerste week. Deze is bedindigd na &&n maand. Noch het cerebellum
noch het cerebrum noch het ruggemerg beinvlceden het herstel van de rustaktivi-
teit van de ipsilateralie kern. De resuliaten van de diverse auteurs bevestigen
elkaar dus goeddeels. _ , _

Kornhuber (1966) onderscheidde bi] de teruggang van vestibulaire stoor-
rigsen twee mechanismen:

1) een specifiek vestibulaire korponent, die tot vermindering of zelfs
volledig verdwijnen van de sanvankelijke spiertonusasymmetrie en de draaibewegin-
gen leidt; dit gebeuren zou zich binnen het vestibuleir systeem zell al spe-
len en werd door hem TAusglelch' genocemd;

2) een vervanging van vestibulaire regeling door optische en somato-
sensibele; dit gebeuren zou men kompensatie kunnen ncemen. De Ausgleich van het
eenzijdig perifeer vestibulair defekt met verdwijnen van valneiging en spontane
nystagmus is onafhankelijk van cerebellum en grote hersenen (Spiegel en
Demetriades, 1925; Magnus, 1926} en 1lijkt van de vestibulaire kernen aan de
kant van de laesie zelf uit te gaan.

Lowenstein (1937) heeft bij de snoek selektief &&n horizontaal halfcir-
kelvormig kanaal uitgeschakeld en de oogbewegingen bestudeerd. Bij de snoek
ontstond een horizontale tonische deviatie van beide ogen naar de kant van het
uitgeschakelde horizontale kanazl. Wanneer de snoek passief geroteerd werd in
het horizontale vlak trad een kompensatoire oogbeweging op in beide draairich-
tingen.

Walsh (1960) heeft de drempel voor perceptie van lineaire versnellingen
op de parallelschommel onderzocht biJ normale proefpersonen en patiénten met
unilaterale labyrintfunktie-uitval. Wanneer de patignten op de zlijde van de
laesie lagen was de drempel signifikant hoger dan wanneer ze op de zijde van
het normale labyrint lagen. Scholtz (1971) bevestigde dit. Scholtz {1972)
heeft ook oogbewegingen cp de parallelschommel geregistreerd bi] patiénten met
eenzijdig labyrintfunktieverlies en deze vergeleken met die van normale proef-
personen. #ij vond dat de ocogbewegingen kleinere amplitudes hadden en vaker ge-
heel ontbraken bij patiZnten met slechts &€&n funktionerend labyrint dan bi)
normale proefpersonen wanneer de personen zijdelings geschommeld werden,
liggend op de zijde van het zieke oor.

Jongkees en Philipszoon (1963) hebben vertikale cogbewegingen geregis-—
treerd op de parallielschommel bij konijnen met &&n funktionerend labyrint,
maar gebruikten elektro-oculografie, zodat geen kwantitatieve metingen ten
opzichte van het normale konijin mogelijk waren. Na destruktie van €&n laby-
rint en een partiéle lsbyrintectomie aan de andere zijde (sacculusdestruktie)
registreerden zij nog ocogbewegingen bi] het konljn op de parallelschommel.

Achtenveertig uur na de uitschakeling van &&n labyrint waren de cogbe-
wegingen bij konijnen op de parallelschommel in normale positie en op de ziljde
liggend kleiner dsn bij rugligging (dit is ook zo bij normale dieren). De
oogbewegingen zouden het kleinst zljn bi]J ligging op ée zijde van het vernie-
tigde labyrint.

Oosterveld (1970) vond bij 35 op de rug liggende patiénten met &&n Ffunk-
ticnerend labyrint op de parazllelschomme]l ‘normale’ sinusoidale oogbewegingen.
Bij testen in de rechter en linker laterale positie vertoonden 27 van de 35
patidnten een duidelijk onderscheid in amplitude van de ocogbeweging. Er was
een 15% toenzme in amplitude van de sinusocidale oogbewegingen (gemiddeld over
tien sinusoidale oogbewegingen) als het intakte labyrint onder lag ten opzichte
van de situatie waarbij het boven lag.

Jongkees en Philipszoon {1963) vonden bij het konijn en de mens bij
uitval van 8&n labyrint een richtingsvoorkeur naar gén zijde, waarbi] als kri-~
terium het aantal snelle slagen in beide richtingen genomen werd.

Greiner et al (1969) gzebruikten voor klinisch vestibulair onderzoek de
torsieschommel met grote amplitude (180 ) en lage frekwentie (0,05 Hz) en let-
ten hoofdzakelijk op de richtingsvoorkeur van de snelle slagen. Evenzo van
Calseyde et al (1969).
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Setoguchi en Suzuki (1965)
van 90° en een frekweniie van 0,
lebyrint vonden ze behalve ee2n rig
male proefpersonen. 7

Boeninghaus en Frank (1970) hebben de cogbewegingen van 25 patidnten met
eenzijdige labyrintfunktie-uitval op de torsieschomuel onderzocht met schommel-
periodes van 20, 14, 10, 8, 7 en 6 sec. Zi] berekenden {evensals de meeste ande-
re kliniei) de zantzllen snelle slagen nazr links en rechts en bovendien de
amplitudes en vergsleken 1inks en rechts. BiJ vier patifnten vonden 2zi] gelijke
waarden naar links en rechts {labyrintfunktie-uitval die reeds lang bestond)s
bij tien patiZnten vonden zij voor de ocogbewegingen in de richting van het uit-
gevallen labyrint een geringer aantal snelle slagen en een kleiner amplitude
dan in de richting van het gezonde oor. Bij drie patilnien waren de snelle
slagen naar links en rechts in santal gelijk, er waren echter wel verschillen in
amplitude. Bij zes patifnten werd bi] langzame schommeling een meer uitgesproken
verschil gevonden dan bi] snellere schommeling. ZiJ kwamen tot de konklusie dat
hoe langer een labyrintuitval is geleden hoe geringer het verschil tussen links
en rechts is; de amplitude van de spelle slag zou een betere maat zijn dan de
frekwentie van de snelle slagen; langzame schommelingen zcouden de afv13h1ngen
beter tonen dan de snellere.

Mathog et al (1971) en Mathog (1972) vergeleken de ocgbewegingen opgewekt op
een torsieschommel (frekwentie 0,02-0,2U4 Hz) bij 22 normale proefpersonen en
53 patiénten met eenzijdige labyrintfanktle—ultvul. Vele van de patifnten toon-
den een hogere maximale cogsnelheid voor @&n richting dan voor de andere rich-
ting. De verschillen waren het grootst bij de lagere frekwenties.

Jatho (1958, 1959, 1680, 1961) wees er bi] de bespreking van de wijze van
vestibulair onderzoek op dat de grootste nog zinvelle nafuwurliJke draaibeweging
een eenmalige draasiing is van een in vliuchtreflex weglopend dier. De na meer—
dere rotaties opgewekte draainystagmus, Zoals gebruikelijk bij 311nlsch vesti-
bulair onderzoek, is eigenlijk een 'Ueberforderingsreaktion®. Bij het niet-
funktioneren vean het vastibulair aaparaau komen schijnbare bewegingen tot stand
van vaststaande voorwerpen, net als bli] een kamera die heen en weer bewodgen
wordt. Jatho (l.c.) stelt dan ook veoor de ocgbeweglngen van een patiént te onder-
zoeken bij hoofdbewegingen met kleine amplitude en hoge frekwentie. Bij kleine
hoofdbewegingen -van normale proe&personen waarbi] een lichtpunt in het donker
gefixeerd wordt vond hij een kompensatie In de orde van grootte van o] 65—0,9
(bij 1,4, 2,8 en 5,7° en frekwenties 1.2 en 3 Hz). ‘

Het voor de eerste maal door Dandy (1941) beschreven verschijnsel van
"jumbling of visual cbjects’ bij beiderzijdse vestibularis uitval, destast uit
schijnbewegingen van stationsire visuele objekten en berust op het onto*eken'
van de langzame fzse van ds vestibulaire nystagmus. Jatho benadrukte dat de
enige fy51ologlsche en biclogische zinveolle vestibulaire nystagmus de perro-
tatoire nystagmus is en dat het vestibulair cnderzoek hierop gericht moet

worden. Bij onderzoek op bovensencemde manier vond hij bij patinten met dub-
belzijdige 1aby?1nuu1tva¢ (Menidre patiénten na strepuomyc1ne—;ntox1kax1e) i
prikkeling met 3 Hz en 1,5, 3 en 6° een kompensatie van resp. O, 0 en 9%; bij

2 Hz van resp. 21, 28 en 30% en vij 71 Hz van resp. 28, 10 en 687 "Bij eenzij-
dige laoyrlntu;uval {schedeltrauma) deed hiJ ook onderzoek bij prikkeling met

3 Hz en 1,5, 3 en €° er vongd 1} ompensazles ter grootte van resp 20, 28 en 28%;
bij 2 Hz ven resp. 43, 60 en 65% en bij 1 Hz van resp. 52, 71.en 84%. Jatho
veronderstelt dat de scblgnbeweglngen een permanent syzptoom van een vestibu-
laire insufficidntie vormen en ook bij een313dlga veStﬂbalai*e ultvag sanwezlg
blijven na schijnbare vestibulalre ‘kompensatie’. De patient klaagt over dit
symptoom vooral bij lopen., trappen lopen, hoofdoemeglngeﬁ en in een voertuig op
een oneffen weg. De patignt klasgt er b.v. over dat als hij op gen huis toe
loopt dit bij iedere pas een schlgnbemeglng omhoog maskt. Hierbi] worden veoral
de horizontale contouren onscherp gezien te*wzgl de vert1ka¢e scherp blijven.

asten de Lorsieschommel toe met een amplitude
a 0,25 Hz. Bij patiEnten met uwitval van &&n
chtingsvoorkeur dezelfde reskties als bij nor-
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Bij korte, snelle horizontale draaibewegingen blijven de horizontale contouren
scheryp, de vertikale worden echter conscherp en dbreder. Vooral bij lage ver-
lichtingsintensiteiten itreden deze sensaties op, hierbij is de optische ruimte-~’
origéntatie slechts gebonden zan enkele lichtpunten. Kieinere objekten (b.v..ge-
zichten van personen op 10-2C meter afstand, strazbinummers en borden) 3 orﬁen bid
het lopen ten gevolge van de bewaglngsonscberpte slechter gezien dan, biJ staen.
Lezen van een boek tijdens het lopen of in een. 13denue:tre1ﬂ lukt nlet_meer..
Vele patiénten weten dat ze stil moeten stzan en het hoofd stil houden om scherp
te zien, en wennen zich cen gelijkmatige stiJve gang san met ve*mladﬂnﬁ van
zijwaartse en kanikbewegingen van het hoofd.
tkin en Bender (1968) hebben de oculaire stabilisatie reflexen van nor-

male proefpersonen vergeleken met die van patiénten met niet funktionerende e-
venwichtsorganen door de angulaire snelheld van het hoofd en de kompensatolire
oogbewegingen te meten tijdens korte hoofdrotaties dle binnen het normale fysi-
ologische frekwentiegebied vallen (0,1 tot 5 Hz). Bij proefperscnen zonder funk-
tionerende evenwichisorganen werd de oculaire stabilisatie resds minder bi]
lagere snelheden dan bij normale proefpersonen. Niettemin handhaafden sommigen
van hen biJ] lage snelheden een accurate stabllisatie. Deze residu-stabilisatie
was bij hoofdsnelheden kleiner dean 50-T0%/sec zanwezig. Bij hoofdsnelheden groter
dan 50-T0°%/sec leidde de resulterends dekompensatie tot oscillopsia en geredu-
ceerde visus. Bi} &&n patiBnt met eenzijdige labyrintuitvel (links) vonden zij
bij rotatie naar links met meer dan 160%/sec afval van de oculaire stabilisatie
en bij Graaiing naar rechts normele resultaten.

Nelson et al (1971) hebben zangetoond dat de torsiebewegingen bij de mens
onder invleed van positieveranderingen in het frontale viak bi] uitval van
&én labyrint ongeveer de helft kleiner zijn dan bi] normale proefpersonen.

Konklusies: bij proefdieren, met name bij het konijn zijin er geen nauw-
keurige kwantitatieve gegevens van de inpub-output relaties var de dynamische
booggang-oculalire reflexen c.g. statoliet-oculaire reflexen na eenzijdige laby-
rintectomie. Bij de mens zijn er veperkie gegevens die deoen vermoeden dat de
booggang~oculaire reflexen verminderd zijn na de uitval van 2&n labyrlnt.

Over dynamisch statoliet-oculaire reflexen bij uitval van 8n labyrint zijn ook
bij de mens geen nauwkeurige gegevens bekend,

b) Bilaterale lsbyrintectomie

Winkler (1907) geeft de volgende beschrijving van het konijn na een bila-~
terale labyrintectomie. De voorpoten zijn wijd geéxtendeerd, de kep 1s niet ge-
stabiliseerd en hangt omlazg. A en itoe treden aanvallen op waarbi] de kop achter-
over wordt geworpen, het dier steigert. De ogen staan in de normale stand, er
1s geen deviatie zoals bij de unilaterale labyrintectomie. De rug is niet con-
vex, maar ingezonken. Eet dier karn met mceite zijn evenwicht houden. De extre-
miteiten zijn erg slsp. Het konijn springt niet mezr, het kruipt en schuifelt
en beweegt zich moellijk. Het dier rolt niet.

Van der Heoeve en de Kleyn {1917) toonden aan dst na dubbelzijdige laby-
rintectomie zlle tonische labyrintrefiexen op de ogen ontbrakern.

Jongkees en Philivszoon (1963) vonder bij het labyrintloze konijn noch
op d§ torsieschommel nockh op de parallelschommel oogbewegingen (met bedekte
ogenj.

Gutmen et al (1964) hebben bij het gelabyrintectomeerde konijn de opto-
kinetische nystagmus onderzocht. Zij kwamen tot de konklusie dat de optokine-
tische nystagmus verminderd 1s na bilaterale labyrintectomie. Als mazbtstaf
hanteerden ze de Trekwentie van de snelle slagen, een blijkbaar onuitroeibare
gewoonte. Zij konkludeerden da%t het 'tonische’ effekt wvan de vestibulaire impul-
sen de OKN versterkt.

De effekten ven dubbelzijdige labyrintuival dij de mens op de cogbewegin-
gen werden 2l ten dele besproken. Benson (1970) heeft de prestaties van proef-
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personen bij het lezen van stationair visueel materizal getest en vond bij &&n
proefpersoon met dubbelzijdige lsbyrintuitval dezelfde preststie biJ oscillatie
vzn Let materizal als bij oscillatie van de proefpersoon zelf. De torsiecogbe-
wegingen bij het neigen van het hoofd zijn ti] mensen met dubbelzijdige laby-
rintuitval zo goed als verdwenen (Woelner en Graybiel, 1960). Walsn (1961)
vond bij bilaterale l#byrintuitval bi] mensen een verhoging van de Grempel-~
waarde voor lineaire versnellingen op de parallelschommel.

‘Konklusies: ng dubbelzijdige labyrintectomie ontbreken cogbewegingen onder
invliced van lineaire en angulalre versnellingen zowel in de dynamische &ls
staticnaire situatie bil] het konijn en de mens. Over de beinvloeding van de op-
tokinetische nystagmus door bilaterale labyrintectomie bij het konijn zijn
geen nauwkeurige kwantitatieve gegevens bekend.
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Hoofdstuk 3: Algemene methodieken

a) Proefdieren, preparaat

Als proefdieren werden jonge volwassen konijnen (Hollandertjes) gebruikt van
ongeveer 2,5 kilogram. Het proefdier werd door middel van inhalatie van Fluo-
thane {4%) gerarcotiseerd. De anesthesie werd onderhouden door een koncentra-
tie van 1,5 - 2.5% Fluothane in de luchtstroom {Fluotec van Cyprane Itd.),
welke via een trechtertje op de snuit gericht werd. De ademhaling was spontazn.
Wz een mediane huidincisie en het splijten van de oppervliakkige en middelste
fascie en de halsspieren werd een trachezcanule ingebracht via een transversa-
le ineisie in de tracheaz. Via deze canule werd de narcose voortgezet. Een meta~
len plaatje werd hierna met dental acrylic zan het bovengebit verankerd. De
volgende stap was het bevestigen van het indukitielusjJe van het ocogpositiemeet-
systeem {zie verder) op de limbus van het rechtercog. Dit gebeurde met vier 2
zes sclerale hechtingen {atraumatische zijde 3-0). Hierna werd de Fluothane
toediening beéindigd en het dier in de gedigende houding gefixeerd. De kop

van het konijn werd met de metalen mondplaat asn een statief bevestlgd met de
mondspleet een hoek van hp makend met de horizontaal, wat i) benadering de
normale ruststand is van de kop van het konijn (Ruys, 19L45; Magnus, 1924).

Twee uur na het be€indigen van de narcose werd aangevangen met het experiment.
Gerritsen (1970} neemt aan dat Fluothane bij het konijn na een half uur uitge-
wassen 1s. Tijdens de experimenten werd de lichaamstemperatuur (38,5 + O,SOC)
konstant gehouden met behulp van een verwarmingsplaatje. -

b) Oogpositiemeetsysteen
De oogpositie werd gemeten met de door Robimson (1663} ontwikkelde methode;
deze berust op de meting van de indukiiespanning opgewekt in een spoeltje dat
in een elekiromagnetisch wisselveld stazat {zie Fig. 3-1). Deze spznning is
afhankelijk ven de stand van het spoeltje in het magnetisch veld. Dit spoeltje
werd bevestigd op de limbus van het rechteroog (zie boven). Het bestaat uit
tien windingen (0,05 mm dismeter Povin geisoleerd koperdraazd) en heeft een
diameter van 15 mm. Voor het registreren van torsiebewegingen werd een ander
lusje gebruikt dan voor vertikale en horizontale oogbewegingen (Robinson, 1963),
als geillustreerd in Fig. 3-1

Door middel van 2 parallelle veldspoelen (dlameter 80 mm) aan weerszijden
van de konijnekop geplaatst, werd met een laag frekwent generator (Philips LF
generator 5100) een elektromagnetisch wisselveld (frekwentie 10 kHz) zange-
bracht. De in het spoeltje geinduceerde spanning werd versterkt en fasegevoelig
gedetekteerd door middel van een voorversterker (Tektronix, type 122) gevolgd
door een synchrone versterker (Philips PM 7835). Als referentiesignael diende
het door de LF generator geleverde signaal. De apparatuur werd zo ingesteld
dat de volle schazluitslag vanuit de middenstand (= nulstand) bij de parallel-
schommelexperimenten overeenkwam met een cogverdraaiing van 5 , bi] de torsie-
schommelexperimenten met een oogverdrasiing van 20°. Voor het meten van hori-
zentale ooghewegingen werden de spoelen evenwijdig aan het frontale vlsk opge-
steld voor en achter het rechtercog (krachtlijnen sagittazl). Voor het meten
van vertikale- en torsiebewegingen werden de spoelen onder en boven het rech-—
teroog opgesteld (krachtlijnen vertikaal) (Fig. 3~1). De veldspoelen konden
tezamen verdraald worden om een virtuele as, welke samen viel met de as van
de te meten oogheweging. Via een schaalverdeling in graden kon &e hoekverdraai-
ing worden afgelezen. Op deze wijze kon een oogheweging over een bepaalde hoek
worden gesimuleerd hetgeen het nogelijk maakte het meetsysteen naumkeurlg te
ijken.

Proefdier, veldspoelen en voorversterker werden tezamen gemonteerd on ‘een
platform, dat tijdens de metingen in zijn geheel op de diverse versnellers
geplaatst kon worden.
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Fig. 3-1. Een schematische weergave van het coghbewegingsmeetsysteem.
De ‘gestippelde pijltjes geven de richting van de krachtlijmen van het
-magnetisch veld weer. Voor het meten van vertikazle (A) en torsie—ocog~
bewegingen (B) is déze richting vertikaal, voor horizontale ocghewe-—
gingen (C) sagittaal. Voor het meten van torsiebewegingen wordt eer
speciaal gcleraal lusje gebruikt.
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c) Labyrintectomie
Bij een aantal konijnen werden £&n of beide labyrinten verwijderd. De anatomie
van het konijn en met name ven het os temporale em het ocor is uitstekend be-
schreven door Xrause (18682, 1921). De latere boekjes over de anetomie van het
konijn (Bemsley, 1931; McLaughlin, 1970; Horme Graigie, 1950} zijn minder ge-
detailleerd. Andere bromen zijn Kolmer (in Jaffd, 1931) en Tonndor? (1952).

Bij hnet konijn en de meeste andere laboratoriumdieren bestazt het
mastoid uit een kleine, niet gepneumatiseerde richel die gevormd wordt door
de insertie van de m. sternccleidomastoideus en geen toegang biedt tot ds
middenoorruimte in tegenstelling tof de toestond bij de mens en de apen. Daarom
wordt meestal een benadering gebruikt door het hypotympanum, dat bulla
tympanica wordt genocemd vanwege de relatief grote afmeting en bulleuze vorm.
.De bulla is gelokaliseerd aan de schedelbasls. Het konijn heeft esn goed ont-
wikkelde benige uitwendige gehoorgang van ongeveer 5 mm lang die in een dorso-
occipitale richting wijst. De processus styloideus loopt dorso-ventraal en is
verbonden met de bulla tympanicz door een dunne botplaszt. De processus
mastoideus bestaat uit een kleine richel en wijst van dorso-oceipitaal naar
ventro-nasaal en loopt over de gehele laterszle wand van de bulla.

De labyrintectomie werd in alle gevallen links gedaan. Bij een dubbelzij-
dige ingreep werd tevens het rechter labyrint in dezelfde zititing uitgeschekeld.

.~ Bij het konijn zijn verschillende benaderingen toegepast en wel: ‘

(1) de ventrale (de Kleyn, 1912; Versteegh. 1927; Jancke, 1968; Jongkees en
Philipszoon, 1963) langs de mediale kaakhoek:

(2) de laterele via een incisie achter de pinnz in ventrale richting over de
mandibula hoek en een resektie van het kaeskkopije (Tonndorf, 1952) en
(3) de laterale benadering als beschreven door Winkler (1907).

ledere labyrintectomie is te verdelen in 3 stadia: benadering van de
bulla tympanicea, opening van het middenoor en voortgang naar het binnenoor.

De operatie geschiedde cnder Fluothane anesthesie (induktie L%; voortzet-
ting 1,5 ~ 2,5%). De huid over het operatiegebied werd geschoren en onthaard
met een ontharingscrdme (Opilea). Vervolgens werd de huid gejodeerd (jodium-
tinctuur 2%) en de omgeving met steriele doeken afgedekt. De operatie ge~ '
schiedde onder steriele omstandigheden. De konijnen kregen bij de asnvang ven
de operatie en vervolgens vijf dagen lang degelijks een intra-musculaire 1n—
jektie met terramycine (10 mg/kg lichaamsgewicht).

_ Tijdens inleidende experimenten werd de ventrale benaderingswijze gebruikt
waarbij een incisie gemaskt werd mediszal van de kaakhoek wzarna de bulla opge-
zocht werd door stompe dissektie van het bovenliggende weefsel. Deze benadering
werd echter verlaten aangerzien er nog al eens adem c.g. hartstilstand optrad
(vagale prikkeling?). Voor de definitieve experimenten werd van de laterale
benadering volgens Winkler gebruik gemaakt.

Tijdens de operatis zijn belangrijke poinis de r&pére de bulisz tympanica
en de kaskhoelk die belden gemskkelilk te palperen zijn. De huidincisle loopt
van iets dorsaal van de achterste ooghoek., halverwege onderkaak en ocor, en
" descendeert parallel lopende azan de opstijgende tek ven de onderkaak tot het
de angulus maxillae inferioris heeft bereikt. Dan gaat de incisie caudaalwaszrts
lopen en eindigt 2 cm veoorbij deze bocht. Op deze manier beschrijft de huid-
incisie een deel van een cirkelvormige 1ijn rond de benige en membreneuze uwit-
wendige gehoorgang, boven en over de bulla tympanica die in de diepte ligt. In
het caudale deel van de operatiewond ligt de vens Jjugularis externa, in het
craniele deel de nexvus facizlis, deze worden beiden zZorgvuldig gespaard.
Hierrs wordt de fascie doorsneden en de parotis opzij gehouden. Langs de mem—
braneuze gehoorgang wordi de overgang bepazld naar de benige gehoorgang. Het
periost wordt nu gekliefd en afgeschoven langs de processus mastoideus proxi-
maal van de afgang ven de nervus facialls. Hierna wordt de musculus bivenier
insertie doorsneden. De overgaeng van de ultwendige gehoorgang naar de bulla
tympanica wordt nu zichtbaar, de bulls verschijnt als een wit bolvormig stuk
tot. Er wordt een opening geboord in ds bulla tympanica tot een goed overzicht
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vzn het cavum tympani wordt verkregen. Hierna wordt met een binoculzire Zeliss
operatiemicroscocy geverkt met een maximale vergreoting van 40x. Door een fijn
hazak]e 1n het foramen rotumdum te steken wordi een deel van de promeontorium
wand weggebroken. De stapes wordit gedxtrzheerd. Het vestibulum wordt leegge-
zogen en wet een fijn haskje leeggehaald tot het bot bloot komt.

Alle konijnen toonden post~cperatief de klassieke verschijnselen van een
eenzijdige of dubbelzijdise labyrintectomie zoals beschreven door Magrus {(1924),
Winkler (1907) en vele anderen (zie Hoofdstuk 2).

d) Perallelschommel
Voor het opleggen ven een linealre versnelling van sinusoidasl karskter werd
gebruik gemszkt van een parallelschommel (Mach, 1875; Wojstschek, 1936; Jong-
kees en Groen, 1946; Walsh, 1961). Deze was uiitgevoerd als een rechthoekig plat-
form (82 x 110 em) dzt in zijn vier hoekpunten met even lange evenwijdige
dexionbalken (2.20 m lengte) was opgehangen zan een dexiondraagkonstrukitie
(Fig. 3-2). Alle draaipunten waren uitgevoerd met kogellagers. De sinusvormige
lineaire horizontale versnelling heeft bi] benadering de grootte @® 4 sin wt,
waarbij w de cirkelfrekwentie van de schommel is en A de amplitude {w = 277;
£ is de frekwentie uitgedrukt in Hz). Cm te kontroleren of de schommel geen
al te grote afwijkingen vertoonde werd een linezire versnellingsmeter op de
schommel geplaatst. De gemeten waarden waren in overeenstemming met de formule.
De gelijktijdig optredende kleine vertikale versnelling is verwasrlcosbaar en
heeft bovendien de dubbele frekwentie.

De eigen frekwentle van de schommel bedroeg 0,35 Hz. Volgens de mathema-
tische slingerformule

T =27 &
E

zou deze eigen frekwentie $,336 Hz bedragen, zodat er slechits een geringe af-
wijking is. De frekwentie van de schommel werd verhoogd (en gevarieerd) door
aan beide zijden veren van verschillende dismeters te spannen. De frekwentie
werd verlaszd door asn de schommel een omgekeerde slinger (zie Fig. 3-2) te
verbinden. Boven op deze slinger hevindt zich een bakje, dat met verschillende
gewichten is te belasten, waardoor de frekwentie gevarieerd wordt {hoe meer ge-
wicht, hoe lager de frekwentie). Dit principe is eerder toegepast door Walsh
{1961). Op deze wijze werd in totaal een frekwentiegebied bestreken ven 0,068 -
tot 1,2 Hz. :

Het proefdier werd in itwee richtingen geschommeld., namellijk in de lengte-
as van het konijn (sagittaslschommelen) en dwars (transversaslschommelen) -dcor
het proefdier op de gedigende wijze op de schommel op te stellen. Bij sagit-
taal schommelen werden torsie-cogbewegingen gereglstreerd en bl transversaal
schommelen vertikale ooghbewegingen.

Alle registraties op de parallelschommel geschiedden met bedekte ogen.

Als amplitudes werden gebruikt: 5, 10, 15, 20, 25 en 30 cm. Grotere ampli-
tudes werden vermeden omdat de vertikale versnelling bij grotere amplitudes
en freguenties de drempelwsarde gaat overschrijden, cfschoon hij dan nog sen
frzktie is van de horizontale (% 10%). Schommeluitwijkingen werden gemeten
door middel van een transducer en samen met het oogpositiesignaal geregistreerd
en verwerkt.
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Fig. 3~2, Een schematische weergave van de gebruikte parallelschommel. Aan weerszijden kunnen
veren met verschillende veerkonstante geplaatst worden., De omgekeerde schommel kan met een
variabele massa belast worden.
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e) Xonstante lineaire versnelling
Voor het geven van een min of meer konstante lineairs versnelling werd gebruik
gemaskt van een karretie {afmeting 100 bij 56 centimeter) op vier wielen met
Iuchibanden dat zich over een linoleumvicer langs een dexion geleiding bewoosg,
over een afstand ven 30 meter. Het kerretje werd in beweging gebracht door mid-
del van een vallend kontragewicht ven verierende grootte, waardoor het mogelijk
wes versnellingen van verschillende grootte toe te passen. Gezien de konstante
basanlengte konden grotere versnellingen niet zo lang aangehouden worden als
geringere. De gebruikte waarden varieerden tussen 0,029 g {(duur 171 sec) en
0,11 g (Quur L sec). Dit komt overeen met een drasiing ven de resultante van
zwaarteiracnu en lineaire zccelerstie ten opzichte van de vertiksal met

sot 6° (zie Hoofdstuk 7). Het gewicht was met hebt karretje verbonden via een
koord, dat via een aantal katrollen en een tlenvoudlg takelsysteen verliep, zo-
dat de valhoogite van de gewichien slechts 3 meter bedroeg (Fig. 3-3). Hiexbij
werden de bewegingen van het rechteroog gemeten bij zeven rnormeale konijnen,
waarbi) de ogen bedekt waren. De konijnen werden naar rechts versneld in het
transversale vlak, waarbi]j vertiksle ocogbewegingen werden gemeten en naar voren
in het sagittale viak, waarbi] iorsiehewegingen werden gemeten.

Bij twee konijnen wexrd nz het begin van de versnelling het kontakt met het
kontragewicht verproken zodat het karretje verder reed met alleern de wrijving
als negetieve accelersbie en min of meer konstente sneiheid. De versnellingen
van het karretje werden gemeten door middel van een dzarop gemonteerde line-
aire accelercmeter.

f) Torsieschemmel .

Voor het opwekken van zngulzire versnellingen werd gebruik gemaskt van gen in
het laboratorium gekonstrueerde torsieschommel (Mach, 18TL4; van Egmond, Groen
en Jongkees, 19L49; Henmebert, 1956; Greiner., 15%69; De Boer, Carels en Philips-
zoon, 1963). De torsieschommel heeft het voordeel dat het hiermee opgewekte
type versnellinger het meest 1lijkt op de natuurlijke. Versnellingen als ge—
bruikt bi] de zgn. 'cupulometris’ zijn weinig Tysiologisch, al geven ze na-
tuurlijk wel informatie over het vestibulo-cculaire systeem. Hoofdbewegingen
ziin vazk snelle korte bewegingen met een acceleratie gevolgd door een dece-
leratie, vergelijkbzer met een sinusoidale sngulaire versaelling. De torsie-
schommel bestaat uit een dexionframe dat aan een dexionstaaf aan de zoldering
hangt. Aan de onderzijde is: het geheel gelagerd met een kogellager, zodat al-
leen torsie mogelijk is- De frekwentie ven de torsieschommel werd verhoogd
door middel van veren aan beide zijden te bevestigen. De frekwentie werd ver-
lazgd door de schommel zan de uiteinden te belasten met gewichten (Fig. 3-b).
De eigen frekwentie van de schermel (belast met proefdier ete.) bedroeg

0,188 Hz. Het totasl bestreken frekwentiegebied was 0,048 tot 1,8 Ez. Voor
ieder torsieschommelexperiment werden cu7on frekwenties (0,048: 0.068; 0,11;
0,188; 0,4; 0,76 en 1.9 Hz) ebrulkt en bij iedere frekwentie acht amplitudes
(1, 2,5; 5, T,5; 103 15, 20 en 25°). De amplitudes werden opzettelijk klein
gehouden om de Ifysiclogische situatie zoveel mogelijk te bhenaderen.

Het midden van de inter-aurale as werd altijé in de dreaiingsas van de schommel
geplaatst. Om de schommel is een gordijn met afwisselend zwarte en witte stre-
pen {elk met een breedte ven 10° gezichtshoek) bevestigd in de vorm van een
cylinder met een diameter van 2,80 m.

Bij sormige experimenten ward een trommeltje met 45 cm dismeter, aan de
Yinnenzijde (boven., onder cn opzij) bedek: met afwisselend zwarte en witte
strepen, op de schommel geplaatst rondom de kop van het konijn. Het trommeltje
Grzaide mee met de schommel en vormde voor het konijn een stationaire visuele
omgeving. In het trommelije was een lichibron aanwezig.
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Fig. 3~3, Schematische weergave van de opstelling voor het produceren van {min of meer) konstante
versnallingen., Rechts in de figuur is het variabele gewicht aangegeven waarmee de lineaire ver-
snelling te varieren is. : '
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Op de torsieschommel werden drie proefsituaties gebruikt:

(1) bedekte ozen, dus puur vestibulsire prikkeling;

(2) ogen open in een kontrastrijke stilstasnde omgeving {strepengordijn). dus
een gekerbineerde {hermonische) vestibulaire en optckinetische prikkeling:

(3) ogen oven in een kontrastrijke meedrazzisnde omgeving (strepen tromreltje).
ook hier een gekombineerde vestibulaire en optokinetische prikkel, waarbi]
echter de optokinetische prikkel de vestibulaire resktie tegenwerkt.

In situatie (1) treedt een kdmpensatoire vogbeweging op die tegengesteld
is san de schommelrichting; deze ocogbeweging wordt opgewekt vanuit de halfeir-
kelvormige kemalen. In situatie (2) is er zowel de kompensstoire {vestibulaire)
ocogbeweging als een optisch gestuurde oogbeweging; de. optisché prikkel komt
overeen met een beweging van de cmgewing-in Tegengestelde richiing. In dit geval
zullen de cptisch en vestiBulair gestuurde ooghewegingen dezelfde richting heb-
ben. In situstie (3) is er wederom de kompensatoire (vestibulaire) cogheweging
die tegengesteld is aan de bewegingsrichiing en een optisch gestuurde beweging
die ontstaat omdat het oog een kompensatoire beweging maskt en de omgeving
stilstzat; de optisch gestuurde oogheweging werkt nu de vestibulaire dus tegen.

In tegenstelling tot de meeste onderzoekers (Greiner, 1969) hebben wij het
werken met kleine torsiescbommelamylitndes geprefereerd. De door andersen ge-
bruikte amplltudes zijn groot: Jongkees en Philipszocn (1663 907, Greiner
(1969) 180° en ven Calseyde et a2l (1969) eveneens 180

Het gebruik makern van kleine amplitudes heeft verscnillende voordelen:

(a) het is een betere benadering van de fysiologische situatie en

{v) Ge resultaterd zijn eenveoudiger te verwerken dasr bi] grotere amplitudes
veel snelle slagen optreden. De schommelbewegingen werden wederom gemeten door
een transducer

£) Resultatenverwerking

De signalen afkomstig van het oogbewegingsmeetsysteem (cogpositie) en de diverse
versnellers (prikkel) werden in eersie instantie geregistreerd op een penschrij-
ver (Grass Polygraph model 7). Alle kenalen werden steeds zorgvuldiz afgeregeld
zodat in alle socrtgelijke experimenten een konstante calibratie ven de re-
gistratie bereikt werd. Tijdens de experimenten werd de calibratie van tijd ot
t1jd gekontroleerd; spontasn verloop kwam praktisch niet voor.

Hoewel meting van de penschrijver-regisiraties mogelilk was, werd er de
voorkeur aangegeven een aantal rezkiies (periodes) te middelen viz een special
purpose komputer (DIDAC 800, Intertechnique) (Fig. 3-5). Het doel hiervan was
veoral om fluktuaties in de reaktie op de afzonderliijke schommelperiocdes zeoveel
nogeli)k -te elimineren. Het schommelbewegingssigneal fungeerde als trigger.

Van de schommelexperimenten werden voor iedere frekwentie-amplitudekombinatie
vijf schitereenvolgende periodes gemiddeld. Indien in deze periode snelle ocog-
bewegingen of andere storingen cptraden, werd de metlne herhaald Indien op de
torsieschommel grote awplitudes gebrulkt werden (10 en groter) waren snelle
‘slagen miet te vermijden, en werd de penschrijver-registratie zelf gemeten en
gemiddeld, daar middeling door de komputer dazn niet nauwkeurig was. Zodrza de
middeling voltocid was werd de schommelbeweging gestopt, zodat het preefdier

in feite bij elke schommelinstelling slechts gedurende een gering aantal peri-
odes geschommeld werd. Deze opzet werd gekozen om eventuele habituatie effekten
(Groen, 1962) zoveel mogelijk te vermijden. De schommels werden niet xontinu
asngedreven, een geringe demping (ca. 5%) trad dan ook tijdens de 5 periodes op
{zie b.v. Fig. 4-2 en 3). Ock dit geringe verloop werd echter in het gemiddelde
resultaat verwerkt. De gemiddelde prikkel en resktie werden ultgeplot vie een
XY plotter (Houston Omnigraphic) op groct formaat papier (10 x 10 inch).

deze plots konden de amplitude van prikkel en resktie zowel zls hun faserelatie
nauﬂkeurig gemeten worden. Foubten tengevolge van | .comschrijvende pennen zijn

in dergelijke plots uiteraard niet asnwezig. De resultaten van de experimen ten
met konstante azcceleratie (karretje) werden op een FM tape recorder (phl;




Fig. 3~4. Schematische weergave van de gebruikte torsieschommel. Door het toepassen van veren
met verschillende veerkonstante en variabele massabelasting kan de frekwentie gevarieerd worden.
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Analog T) opgenomen, en wel direkt, en met een delay, door het geregistreerde
signaal nogmasls cp te nemen op een itweede stel kanalen {Fig. 3-5). Van de
geregigtreerde regkties werd een tiental later gemiddeld, met gebruik msking

van het verspellingssignsal als trigger en van de vertrasgde registraties als
signaal.
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Fig. 3-5. Blokschema van de resultatenverwerking van de schommelexperimenten (A) en de lineaire
versnellingsexperimenten (B).
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Fig. 4-1. (A) Illustratie van een uitgesproken richtingsvoorkeur (naar
rechts) op de torsieschommel. L en R geven de amplitucde van de langzame
beweging naar links en rechts aan. (In dit geval had een: labyrintectomie
links plaatsgevonden.)

~ (B) Voorbeeld van het optreden van snelle slagen.
De zgn. cumulatieve langzame cogbeweging wordt gekonstrueerd door de
snelle verplaatsingen te elimineren {stippelliin)}.

N.B. In alle figuren in dit proefschrift komt eem penuitslag nazsr boven
overeen met een ocg- of schommelbeweging naar links, en v.v.
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Hoofdstuk 4: Torsieschomrelexperimenten blj normale konijnen

a) Inleiding
Tien normale, gezonde konijnen werden aan een serie sinusoidale angulaire ver-
snellingen in het horizontale vlek onderworpen, en wel:

1) met bedekte ogen en

2) met geopende ogen in een kontrastrijke omgeving (een gordijn met ver-
tikele zwart-witte strepen van ieder 10° breedte).

Zeven normale, gezonde konijmen werden aan de twee bovengenoemde proef—
situaties onderworpen, doch bovendien geschommeld in een derde situatie:

3) met geopende ogen in een kontrastrijke meedrzaiende omgeving, nl. een
trommeltje, op de schommel geplaatst en van binnen voorzien van zwarte en witte
strepen van 10 breedte.

De maximale cog- en schommelamplitudes werden rechtstreeks gemeten.
Hieruit werden afgeleld:
1) de maximale hoeksnelheid van de schommel
2) de maximale hoekversnelling van de schommel
3) de gain; deze wordi gedefinieerd als de maximale oogamplitude gedeeld door
de maximsle schommelamplitude; als de cogbeweging even groot is als de schommel-
beweging is de gain dus 1. De gain levert een kwantitabieve mast voor de doel~’
treffendheid van de vestibulo-oculaire reflex.
4} het faseverschil tussen schommel- en oogbeweging. Het Taseverschil werd als
nul graden gedefinieerd, als het oog in tegenfase (180 verschil) ten cpzichte
van de kop bewoog, daar de ocgbeweging in dat gevel zuiver kompensatoir was.
5) de richtingsvoorkeur; deze wordi gedefinieerd als

-—“-g - ‘Tﬂ x 100%
waarbij R de maximum oogemplitude nasr rechts vertegenwoordigt en L de meximum
cogamplitude naar links; theoretisch komit perfekte symmetrie overeen met 07
terwijl komplete asymmetrie met 100% overeenkomt (zie Fig. k-1a).

Wanneer snelle slagen optraden (dit gebeurt pas bij grotere schommelampli-
tudes) werd de cumulatieve oognosﬁtie bereckend, dit is de som van alle seg-
menten van de langzame fase waarbil] de snelle slagen niet meegercekend worden
{zie Fig. L-1b).

Voor iecder experiment werd de gain in een graflek uitgezet tegen de fre-
kwentie, beiden op logaritmische schaal. Verder werd de gain uitgezet tegen de
maximaie hoeksnelheld en tegern de maximale hoekversnelling van de schommel,
eveneens op dubbel-logsritmische schaal.

Voor ieder experiment werd verder het Ffazseverschil tussen de schommel- en
oogbeweging (lineeir) tegen de frekwentie (logaritmisch) uitgezet en de
richtingsvoorkeur (linezir) tegen de frekweniie {logaritmisch).

Alle experimenten gaven voor zowel het gain- als faseverloop hetzellde
principiéle beeld te zien. Een statisch signifikante amplitude~afhankelijkheid
was echter aenwezig, zowel in het galn- als faseverloop. Daarcr leek het niet
geoorloofd de gegevens onafhankelijk van de amplitude te middelen; Meiry (1965)
en Benson (1970} deden dit wel voor vestibulair geinduceerde ocogbewegingen bi]
de mens. De gegevens voor overeenkomstige schommelgmplitudes en frekwenties
werden gemiddeld. Alleen de gemiddelden zijn weergegeven. De gebruikelijke
statistische parameters werden berekend en de verschillende afhankelijkheden
en interakties statistisch getoeist.
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Fig, 4-2. Voorbeelden van nenschrlgverreglstratzes van torsieschommel-
en coghewegingen. A en D harmonische prikkeling, B en E alleen vestibu-
laire prikkeling, C en F konflikterende prikkeling. In A, B en C is de

frekwentie 0,048 Hz, in D, E ex F 0,76 Hz. De amplitude wvan de schommel
is steeds 5 .

(&) harmonisch; galn 1, faseverschil c.

(B) vestibulair; gain 0,44; fasevoorlopen 34°
(C) konflikt; geen reaktie.

(D) harmonischi gain 0,963 faseverschil O.
(E) westibulair; gain 0,83; fasevoorlopen 5°
(F) konflikt; gain 0,58; fasevoorlopen 16°.
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b) Experimenten met bedekte ozen

Fig. 4-2 en L4-3 geven enkele voorbeelden van penschrijverresultamen voor
de verschillende proefsituaties bij 2 amplitudes (resp. 5 en 1)0) en 2 frekwen-
ties (0,048 en 0,76 Hz). De voorbeelden B en E betreffen de proefsituatie met
bedekte ogen.

De gereglstreerde oogbewegingen zijn sinuscidasl van vorm en altijd ain of
meer kompensatoir, dus in richting tegengesteld aan de schommelbeweglﬂg

Bij de kle inst gebezigde hoekversnelling (0, 08°/sec?) trad bij elf wven de
zeventien konijnen (65%) een meetbare oogbeweging op. Bij de volgende hoekver-
snelling (0,18 /sec2) trad bij alle zeventien konijnen met bedekte ogen een
meetbare oogbeweging op.

In Fig. b-L zijn de frequency-response’ curves te zien van de resultaten
van zeventien experimenten bij gezonde konijnen met bedekte ogen, dus bhij vesti-~
bulaire prikkeling alleen. Gain en faseverschil zijn uitgezet tegen de frekwen-
tie voor alle amplitudes afzeonderlijk Ieder. symbooltje geeft een andere ampli-
tude weer. Uit Fig. k-L is af te lezen dst de gain van de vestibulo-oculaire re-
flex uitgaande van de hazlfcirkelvormige keanalen toeneswt bij tosname van de fre-
kwentie. Bij voorbeeld neemt de gain ven 0, 16 voor 1° bij 0,048 Hz toe tot 0,87
bij 1.9 Hz (faktor L4,2); van O 23 voor 5° vij 0,048 Hz tot 0,?5 bij 1.9 Hz
(faktor 3,2) en van 0,25 voor T,5° bij 0,048 Hz tot 6,52 bij 1,9 Hz (Ffaktor 2,1).
Een verdere betere verduidelijking van heu hoofdeffekt van de frekwentie op de
gain is zichtbeaar in Fig. 6-2, er is hier een duidelijke toename ven de gein
te zien met de frekwentle, echter met afviskking bij hogere frekwenties. De
toename van de gain met de frekwentie is afhankelijk van de amplitude en is
daidelijker bij kleine dan bi] grotere ampl'tudes; de interaktie figuur
(Fig. 6-3) frekwentie-amplitude voor de gain toont dit duidelijk, bij grotere
amplitudes treedt er een afname op. De gain is dus duidelijk frekwentie-afhan-
kelijk.

Verder zien we dat de curves voor verschillende amplitudes ¢en parallel
verloop tonen over een behoorlijk frekwentiegebied. Er is cen duidelijke trend
near toename van de gain bij toename van de amplitude. Zo 1s bil] voorbeeld bij
een amplitude van 19 en een frekwentie van O, Oh8 Hz de gain O, 163 bij 25° en
0,048 Hz is de gain 0,33 (faktor 2,1). Bij 1° er 0,11 Hz is de gain 0,26 en
Bij 25% en 0,11 Hz O L? (faktor 1 T) Bij een wc‘rek'wevqtle van 0,L Hz en een
emplitude van 1 is de gain 0,45; bij een amplitude van 25 is de gain 0,52
(faktor 1,2). Een verdere betere verduidelijking geeft figuur 6-3, waaruit een
statistisch signifikante swplitude-afhankelijkheid blijkt. Het vestxoulo—
cculaire systeem gedraagt zich dus niet lineair. Het booggangsysteem zelf
wordt over het algemeen, in navolging van Steinnausen {1931) (theoretisch),
van Egmond, Groen en Jongkees (1949) (op grond van experimenten betreffende
subjektief bewegingszevoel) en Groen, Liwenstein en Vendrik (1952) (op grond
van afleiding vanm de aktiviteit ven afzonderlijke vezels van de nervus vesti-
bularis bij de rog) als een lineair tweede orde systeem opgevat.

BiJ de grootste amplitudes neemt de gain bi] hogere frekwentie weer wat
af. Dit is mogelijk een meetartefeki. Bij] het berekenen van de maximale cumu-
latieve ocogbéwegingsamplitude wordt de tiJd die nodig is voor de saccades ver-
waerlocsd. Dit geeft een verlies veor de langzame fase. Dit speelt geen rol
van betekenis bij de meeste gebrulkie frekwenties en amplitudes, doch dij
hogere frekwenties gaat de saccadetijd een niet verwaarloosbaar deel uitmaken
van de periode. Soms treedt er meer dan 1 saccade per periode op, wat de tijd
voor de langzame fase nog meer bekort.

In figuaur 4-L is tevens te zien dat de oogbeveg_n5 nooit achterloopt op
de schommelbewegling, maar steeds voorloopt of 1n fase is. De fasevoorsprong
is groter bij lagere frekwenties en neemt af met toename van de frekwentie.

RBij voorbeela neert het faseverschil af wvan h’{o iasevoors*orong i) een ampli-
tude van 2,5 en een frekwentie van 0,048 Ez tot 2° fasevoorsprong bij 1,8 Hz
en ven 13° 2ij T, 5C en 0,048 HEz tot 0 bij 1,9 Hz. Een verdere betere verdulde—
1ijxing van het hoofdeffekt van de frekwentie op de fase geeflt figuur 6-56.
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Het faseverschil gedraagt zich sterk frekwentie-afhankelijk. Bij hogere frekwen-—
tiles neemt de gain toe en wordt het faseverschil geringer, met andere woorden de
vestibulo-oculaire reflex uitgaande van de booggangen gaat beter aan zijn doel
beantwoorden, immers de ocogbeweging wordt relatief groter en de timing beter,
zodat er een betere kompensatie is van de verschuiving van het beeld van de
buitenwereld over de retina.

De curves van de fasehoek voor de verschillende amplitudes tomen een pa-
rallel verloop. Bij toenemende amplitude is er een afname van het faseverschil.
Zo is er bi] voorheeld bij een frekwentie van 0,71 Hz en een ampliitude van 1
een fasevoorlopen van 250; Bij 0,11 Hz en 250 een fesevoorlopen van 129,

Voor 0,19 Hz en 1° is er een fasevoorlopen van 1803 bij 0,19 Ez en 250 van 90.
Voor 0,k Hz en 1~ is er een fasevoorlopen van &% en bij 20 van 2°. Een verdere
betere verduidelijking van het hoofdeffekt van amplitude op de fase geeft figuur
6-7. Er is in het faseverloop dus een amplitude-afhankelijkheid, evenals voor

de gain.

Wanneer de gain wordt uitgezet tegen de maximele hoeksnelheid wvan de
schommel (in /sec) is te zien dat er geer eenduidig verband bestaat tussen de
gain van de vestibulo-oculaire reflex uitgasnde van de bocggangen en de loge-
ritme ven de hoeksnelheid ven de schommel (Fig. L-5). Voor de verschillende
amplitudes worden verschillende curven gevonden.

Wanneer de gain wordt uitgezet tegen de maximale hoekversnelling van de
schommel blijkt er wel een eenduidig verband te bestaan tussen deze twee
(Fig. L4-6). De gain waarden van de verschillende amplitudes vallen nu-over el-
kaar heen. Bij toename van de gcesleratie neemi de gain toe, zosls zl te ver-
wachten viel uit Fig. b4, wearin immers een amplitude- en frekwentie-afhanke-
1ijkheid waar te nemen valt. De aard van het funktionele verband tussen de lo-
garitme ven de galin en de logaritme ven de acceleratie 1ijkt redelijk benaderd
te kunnen worden door eem exponentisle funktie van de vorm:

Log gain = 0 ~ a. exp. (+b log acceleratie)

waarbi]:

z: het gewicht is dst het zlgemene niveau van de curve aangeeft
b: het gewicht is dat de vorm van de curve aangeeft

exp. (x) = ¢

log = natuurlijke logaritme.

Fig. L4-3. Voorbeelden van penschrijverregistraties van tcrsieschommel- en
cogbewegingen. 4 en D harmonische prikkeling, B en E alleen vestibulalire
prikkeling, C en F konflikterende prikkeling. In A, B en C is de schommel-
frekwentie 0,048 Hz, in D, E, en F 0,76 Hz. De schommelamplitude is in &it
geval 15°.

(A} harmonisch; gain 0,87; faseverschil O.

(B) vestibulair; gain 0,29; fasevoorlopen 4g°.

(C) konflikt; gein 0,03; fasevoorlopen 62°.

(D) harmonisch; gain 0,69; faseverschil O.

(E)} vestibulair; gein 0,66; fasevoorlopen 3°.

(F) kxonflikt; gain 0,5¢; feseverschil 0°.
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Fig. 4=4. Gain (logaritmisch) en faseverschil (linealr) uitgezer tegen’
frekwentie (logaritmisch). Horizontale coghbewegingen .op de torsieschommel
met bedekte ogen. Gemiddelde waarden van 17 konijnen. De zangegeven sym-—
booltjes voor de verschillende schommelamplitudes worden met gelijke
betekenis gebruikt in alle volgende gevallen betreffende de torsieschommel.
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Fig. 4-5. Gain (logar*é:mlscn} van hor:.zoztale coghewegingen op de tor-—
sieschommel tegen maximale hoeksnelheid van de schommel (lcgarltmlsﬂh}
Ogen be&gkt. Gemiddelden van 17 konijnen. Verklaring symbolen in Fig. 4~4.



hoe

Via een gebruikelijke lineaire regressie-analyse over de logaritmisch getrans-
formeerde log gain scores versus de Jogaritmische acceleratie waarden werden
a en b uit de data geschat.

a =g 0270330 1,109

® = -0,16675
b is signifikant afwijkend ven 0
(t = ~17,L487, af = 802)

De funktle wordt dén:f" -
log gain = 0 - 1,109 (exp. (-0, ?66? log accéleratie))

Hierbil] is log gein = -1,109 de verwacnte log gein waarde bij log zcecelerstie = O,
dus zcceleratie = 1.

Log gain = -1,109

l2in = ~1,109 = L = 1 = :
Gain = e e§,?09 535 0,348.

Figuur 4-7 toont de richtingsvoorkeur (in procenten uitgezet) tegen de fre-
kwenitie (logaritmisch;. Voorkeur nesar rechts is naar boven uitgezet, voorkeur
naar links nzar beneden. Ook hier 1s over zeventlen konijnen gemiddeld. Er is
geen Guidelijke systematische richtingsvoorkeur. De richtingsvoorkeur varieert
van 3% nszer rechts tot 2% naar links. Er is geen signifikante inviced van de
frekwentie op de richtin gsvoorkeur (zie tabel 6-3). Verder is er geen systema-
tisch hoofdeffekt van de amplitude op de richtingsvoorkeur. De curves voor de
verschillende amplitudes lopen vrijwel evenwijdig aan de x-as en vallen ge-
deeltelijk over elkaar heen.

In de proefsituatic met bedekie ogen, wsarbi) de puur vestibulalre reak-
tie optreedt kompenseert de oogheweging nocit voliedilg de schommelbeweging.

De gain varieert bi] de gebruikte amplitude-frekwentiekombinaties van 0,16 tot
0.,75; afhankelijk van de prikkel. Bij lage frekwenties en kieine amplitudes
werkt de vestibulo-cculaire reflex uitgeande van de boogganger met lagere gain
en groter faseverschil dan bil] hogere frekwenties en grotere amplitudes.

_ De vestibulo~oculaire reflex uitgaande van de beoggangen geeft blijkbaar
geen volledige stabilisatie van het ooz bij passieve schedel~ en lichaamsro-
tatles van sinuscidaal karskter.

¢} Experimenten met gzeopende ogen in een stationaire, kontrastrijke omgeving
Met gecpende ogen in een kontrastrijke omgeving is er een gekombineerde optoki-
netische en vestibulaire prikkelinrg in harmonische zin. De vestibulaire prikke-
ling ontstzat doordat het dier ecen angulaire versnelling ondergaat: zls gevolg
hiervan zal het oog in tegenovergestelde richting bewegen. Optokinetische
rrikkeling cntstaat doordat de bulitenwereld over de retina beweegt. De oogbewe-
ing die hierdoor ontstaat is in de richiting van de bheweging van {e beeldver-
plastsing over de retina en in 43t geval &us in dezelfde richting 2ls de
vestibuleire cogbeweging. De vestibuiaire en optokinetisch opgewekte ocogbewe-
gingen werken in dezelfde richiing en versterken elkasr. De vestibulair opge-
wekie ocogbeweging vermindert reeds de beweging van de projektie op de retina;
de resterende beweging vormT de optokinetische prikkel., De vorm van de inter-
aktie tussen de twee systemen op input en ocutput niveau is waarschijnlijk ge-
kompliceerd en niet & priori te overzien. Van een eenvoudig optellen en aftrek-
ken kan stellig geen sprake zijn, gezien b.v. de alineaire elgenschappen van het
optokinetische systeem {Collewijn, 1972). Bovendien is het optckinetische systeenm
een gesloten {feed-back) regelsystesm, het vestibulo-ceulaire daarentegen een
oper {feed-forward) systeen.
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Fig. 4-6. Gain (logaritmisch) van horizontale ocogbewegingen op de torsieschommel tegen maximale
hoekversnelling van de schommel (logaritmisch). Ogen bedekt. Gemiddelden van 17 konijnen.
Verklaring symbolen (verschillende amplitudes) zie Fig. 4-4.
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Fig. 4~7, Richtingsvocrkeur (%) tegen frekwentie (logaritmisch) voor
horizontale ocogbewegingen op de torsieschommel, met ogen bedekt.
Voorkeur voor rechts naar boven en v.v. Gemiddelden van 17 konijnen.
Verschillende schommelampiitudes zijn weergegeven door verschillende
symbocltjes, verklaring zie Fig. 4—4.
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Fig. 4-8. Gain (logaritmisch) en faseverschil {lineair) uitgezet tegen
frekwentie (logaritmisch). Horxizontale ocogbewegingen op de torsieschom—
mel met cgen open (harmonigche prikkeling). Gemiddelden van 17 konijnen.

De verschillende schommelamplitudes worden door verschillende symbool-
tjes aangeduid, zie Fig. 4-&.
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De geregistreerde oogbewegingen zijn altijd sinusoidaal van vorm en in
kompensatolire richting. Fig. b-2 en 4-3, voorbeelden A en D geven enkele pen-
schr;gverresul*aben voor deze proef31tuat1es vi] twee frekwenties {0,048 en

0,76 ﬁz) e twee emplitudes (5 en 15 ©)}. Bij de laagst gebruikte hoekacceleratie
(0,08%/sec?) trad pij alle zeventien konijnen al een meetbare systemstische
reasktie op. Met geopende ogen is er nauwelijks sprake van een drempel, daar het
eptckinetisch systeem Juist bl] lage snelheden goed funktioneert (Collewijn,
1969, 1972).

De resultaten van zeventien normele konijnen werden verwerkit cp dezelfde
wijze als voor de situatie ‘ogen bedek:t®.

In Fig. L8 zijn de gain (logaritmisch) en het faseverschil {lineair) tegen
de frekwentie (logaritmisch) uitgezet. De curves tonen een heel ander verloop
dan bij puur vestibvuleire prikkeling. Wat betreft de gain is er geen duidelijke
frekwentie-afhankelijkheld zichtbaar; bi)] voorbeeld is voor een amplitude van
7,5° en een frekwentie van 0,048 Hz de gain 0,66 en voor een frekwentie van

,11 Bz 0,61; bij 0,19 Hz 0,61; bij 0,4 Hz 0,69; bij 0,76 Hz 0,63 en bij
1,8 Hz 0,58. Voor een amplitude var 15° is de gain bij 0,048 Hz 0,57; bij
0,068 Ez ¢,57; bij 0,11 Hz 0,53 vij 0,19 Hz 0,62; bij 0.k Hz 0,59 en bij 0,76 Hz
0,55.

Een bevestiging en verduidelijking van de frekwentie-onafhankelijkheid van het
gekombineerde systeem geeft tabel 6-L waszruit met de verrichte variantie-analyse
de frelkwentie-cnafhankelijkheid is op Te maken. Dit in tegenstelling tot puur
vestibulaire prikkeling. waarbij wel sen duidelijke frekwentie-afhankelijkheid
bestaat. De gain ligt over vrijwel het gehele frekwentiegebied hoger dan voor
puur vestibulsire prikkeling., slleen bil] hoge frekwenties is het verschil niet
groct. Het grootste verschil wordt gevonden $i] de lage frekwenties en klelne
amplitudes. Bij voorbeeld werd gevonden bi] bedekte ogen bij 0,048 Hz en 1° een
gain van 0,16 en bij 2,5 en 0.068 Hz een gain van 0.,27; en in de situatie

ogen open gains van respektievelijk 0.8% en 0,74. De gain varieert bi] cpen
ogen van 0,55 - 0,83, met bedekte ogen van 0,16 -~ 0,75. Veooral bij de lagere
frekwenties en amplitudes levert de bijdrage van het optokinetisch systeem een
belangrijke verbetering van de reskiies op. De gain is ncooit groter dan 1 en
gewoonlijk in in deze situstie toch belangrijk kleiner dan 1. Ock in deze
proefsituatie is er dus geen volledige stabilisatie van de buitenwereld op de
retina.

BEr is een statistisch signifikante amplitude~afhsnkelijkheid van de gain,
zoals bplijkt uit tabel 6-L en Figuur 6-12 en Fig. L-8. Deze amplitude-afhankelijk-
heid is bij lagere frekwenties duidelijker dan bi] hogere, dit is verduidelijkt
in Fig. 6-13, die de interaktie Ffrekwentie x amplitude op de gain weergeeft.
Bij hogere frekwenties is er nauwelijks een smplitude-afhankelijkheid. De
amplitude-afhankelijkheid dle er is voor lage Ffrekwenties is zodanlig dat de
gain afneemt bij hogere auplitude. De verschillen in gain biJ verschillende
amplitudes zijn geringer dan bij puur vestibulaire prikkeling (vergelijk
Fig. 48 en Fig. b-L). Dus wat betreft het gainverloop in de situatie 'ogen
open' vergeleken met 'bedekte ogen' vall het volgende te konkluderen:

1) de gain ligt over het gebruikte frekwentiegebied hoger; het verschil is voor
hogere frekwenties geringer dan voor lagere:

2) er is geen statistisch signifikante frekwentie-afhankelijkheid;

3) er is alleen in de laagste frekwenties een (z1iJ het omgekeerde) amplitude-—
afthankelijkheid.

Het faseverschil uitgezet tegen de frelkwentie toont cok een geheel ander
beeld den in de proefsituatie met bedekie ogen. Het faseverschil ftussen schommel-
en ocogheweging is asnzienlijk geringer dan bij vestibulaire prikkeling slleen;
slechts bil] lage frekwenties en grote amplitudes is er een gering voorlopen
{circa 10°). Bet faseverschil verieert van 0 tot +10°. Het verschil blijkt b.v.
duidelijk uit een reeks frekwenties bij een emplitude van 57, weergegeven in
tabel L-1. ‘ :
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Fig. 4~9. CGain (logaritmisch) van horizontale oogbewegingen op de torsieschommel
uitgezet tegen maximale hoeksnelheid van de schommel (logaritmisch). Ogen open.
Gemiddelden van 17 konijnen. Verklaring symbolen zle Fig. 4-4.
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Tabel b-1.

Ampliitude 5°

rekwentie (Hz) faseverscniil ()

ogen bedekt ogen open

0,048 +47 +1
0,068 +314 +1
G,11 - +20 +k
0,1¢ +15 +8
0,40 : +7 +3
0,76 - ‘ +4 +1
1,9 +1 C

Ock ir deze proefsituatie is er vrijwel nooit sprake van een fase-achterstand
ven de oogbeweging op de schommelbeweging. Er is geen statistisch signifikante
invlced van de frekwentie op het faseverschil, zoals blijkt uit Fig. 6-15,

als overall effekt over alle amplitudes. Wel is het zo dat er een signifikante
amplitude-inviced is {zie Fig. 6-16, wearin de interakiie amplitude-frekwentie
voor de fase is weergegeven) en wel in die 2in dat bij tosname van de ampli-
tude er een toename van het faseverschil is, dit verschil is echter bi] hegere
frekwenties verdwenen (evenals voor de gain). Fen vergelijking als een voor-
beeld voor de twee proefsituaties geeft tabel L-2.

Tabel h-2.
Frekwentie 0,11 Hz

Amplitude (©) faseverschil {°)

ogen bedekt ogen open

1 +25

2,5 +22 0
5 ' +20 +4
T.2 +19 +5
10 ' +18 +T7
15 +16 +8
20 Coss w6
25 +i2 +7

Bij de lage frekwenties is bij kleine amplitude het faseverschil Xleiner dan bij
grote amplitudes, dit is juist andersom dan bi] puur vestibulaire resktie, bij
hogere frekwenties is er geen systematische amplitude-invlioed.

Zoals boven uiteengezet is er geen signifikante overall frekwentie-invloced
dit in tegenstelling tot de proefsituatie 'ogen bedskt'. Het optokinetisch
systeem meski blijkbaar het faseverschil in de lage frekwenties voor een be-
langrijk deel ongedaan.
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De belangrijkste verschillen in het faseverloop tussen de proefsituaties
Eogen open' en 'ogen bedekt' zijn:

1} het faseverschil is over het gebruikite frekwentiegebied belangrijk kleiner,
dit is het meest opvallend In de lage frekwenties:

2} er is geen signifikente invloed van de frekwentie op het L&SEVQESChll

3) 2lleen bij lagere frekwenties is er een signifikante am@l*uuae~afhanke¢1ak—
heid (zij het anders dan bij bedekte ogen).

Warmeer de galn (Logaritmisch) wordt uitgezet tegen de boeksne_he1&
{logaritmisch) . (Fig. 4-9) zien we een geheel anae?e curve dan bij puur vesti-
bulaire prikkeling {vergelijk Fig. 4-5 en L-§). In Fig. k-9 valien de gain-
waarden voor ée verschillende amplitudes over elkaar heen, er is geen duidelijke
amplitude~invlced in tegenstelling tot de curves in Fig. 4-5. Er is geen duide-~
lijke invliced van de grootte van de snelheid in tegemstelling tot de situestie
waarbl] er alleen puur vestidbulalire prikkeling is waarbl] de galn toeneemt bij
Toenemende snelheid. _

De .aard-van het funkticnele verbend tussén de ‘logaritme van de gain en de lo-
garitme van de maximale hoeksnelheﬂd leek het best bena&er& te worden vaa een'
llnealre funkxwe van de vorm:

lcg {aaln) = b log {veloczty) + a.
Er we*dAeen llnealre regr9551e—analvse ultgevoera, op de log ga;n ‘versus de
log velocity waarde om.ochattlng'van aen b te krijgen. Gevonden werd:
0,537 N - |
;—0‘6159
b'ws niet 81gn*f1kabu afw13kend ver O
(vt = -1,839, af =.797).

Als funkzle wordt dus gevenden:

a
b

log g31“ = 0,018 (log veloc1ty} —0,537 5
-0 53? is de waarde van leg galn wij log veloc*ty 0. dus veloelity = 1.
-0 53? '

gain = e__ =1l = 0, 584

1,71

o Im Flg %»90 ;s de- legarltme van de ga,n ul tgeznt tegen de logarltme van
de hoekversnelllng (vergelijk Fig. 4-6). De geinwaarden .voor @e verschillende
amplitudes vallen over elkaar. hmen, er is gaen duidelijke amplitude-inviced -
(evénmin els in Fig. L-6). BEr is geen duigdelijke invloced ven de -grootté ven de-
meximale hoekversnelling op de grootte van de gain, in tegenstelllng tot de
Droefs:tuatle met bedekte ogen, waar B»i] toename van de meximale hoekversnel-
llng ook, de. gain toeneenmt. \ :
T De re*azﬁe van het ‘unxtlcnele verband tussen de logaritme van de. ga“n :
en de logaritme van de acceleratie.lijkt nu redellak benaderd te kunnen worden .
door een 11nea1re funktle in de wvorm:

log gain ='b log acceleératie + a. -

wagrbi] b = de helling van de curve.

It

&= het algemene niveau van de curve

J!‘

lég azuurlﬂake logaritme.

Via een linesire regressze-analyse over de log gain scores tegen de log
acceleratie scores werden a en o uit de data geschat Gevonden werd:

. e —‘~0,)h2



~50= .

b = 0,01 .
b 1s niet signifikant afwijkend van O.
(t = -2,06; af = 802)- T
Als funktle wordt dus gevonden..
log gain = =0,01 (log acceleratle) -0,5k2. _
a geeft‘het niveau van de curye blg'lqg,écéeleratie = 0, dus acceleratie = 1.
iog gain = -0,542 o
R

galﬂ'a,e*0=5h2 = .72 =90 581

De richtingsveoorkeur (in procenten) is uitgezetv tegen Ge frekwertle (logarlt-
mlSch) en per am@lmtude in Fig. L-11. In de lagere frekwenties is er een ge-
ringe voorkeur naar links (variatie 1% haar rechts tot 16% naar llnks)
Mogelijk is dit te verklaren ult de irherente asymmetrie van de optokinetische
gevoeligheld van elk oog afzonderlijk en het feit dat steeds de bewegingen van
het rechteroog gemeten werden (zie Collewijn en Noorduin, 1972). Er is voor

de laagste vier gebruikte frekwenties een statistisch 31gnlf1kanue systema~
tische frekwentle—a?hankellgkheld, zie Fig. 6~19. Voor hogere frekwenties is
dit niet meer zo. Er is geen syszematlsche amplitude-afhankelljkheid.

d) Experimenten met open cgen in een kontrastrijke., meedraaiende omgeving

Bij zeven normsle konijnen werden de ocogbewegingen op de torsieschommel gemeten
bij meedraaiende visuele omgeving. In dit geval werkt de cptokinetische reflex
de vestibulair opgewekte oogbewegingen tegen. Ofschoon dit geen *fysiologische’
prikkelwijze 1ijkt, is dit bij voorbeeld te vergelijken met de resultaten ns
stoppen van een lang voortgezette rotatie (post-rotatoire nystagmus) bij geo-
pende ogen. Ook bi] de bewegingssensaties in een gesloten voertulg (b.v.
scheepshut) treft men deze situatie aan. Praktlsch belang van deze prlkkelwlgze
is dus nilet denkbeeldig.

De cptokinetische prlkkellng ontstaab doordat het beeld van de. bulten-
wereld over de retina beweegt; dat gebeurt in deze proefsituatie doordst onder
inviced van de angulaire versnelling een vestibulair opgewekte oogbeweglng
ontsteat. Met andere woorden, doordat het cog beweegt onder invioed van vesti-
Pulaire prikkeling ontstaat een verschuiving van het beeld van de buitenwereld:
over de retina. De vestibulair opgewekite ocoghbeweging bepazlt de grootte van de
optokinetische prikkeling, en de optoklnetlsch opgewekte oogbeweglng verzwakt
de vestibulaire oogbeweging.

Fig. L-2 en L-3, voorbeelden C-en F geven voor twee ampl1tudes (5 en 15 )
en twee frekwenties (0,048 en 0,76 Hz) de penschrijveruitslagen. De geregistreer-
de oogbewegingen zijh meestal sinuscidaal:van vorm en min of meer in kompensa-
toire richting (met betrekking. tot. de: schommelbeweging). Bij lage frekwenties
en kleine amplitudes is soms een vervormde oogheweging wasrneembaar (blok-—
vormig). Dezelfde gegevens als in de andere twee preefsituaties werden ¢
soortgellake wijze berekend.

De gain (Fig. L-12) {logaritmisch) uitgezet tegen de frekwentie (logarit-
misch) geeft een ander verloop te zlen dan in de proefsituatie met bedekte ogen
(puur vestibulaire prikkeling, Fig. 4-4) en met open ogen in een stilstaande
kontrastrzgke omgev1ng (gekombineerde vestibulaire en optoklnetlsche Trikke-
1ling in harmonische zin, Fig. L4-8). A

De hoekversnelllng waarbl] een reaktie optrad 1ag b¢3 de zeven koni nen
bij de volgende waarden, resp.: 0, 08°%/sec? (1x); 0,18%/sec® (1x); 0,23°/sec
(1x); 0,23 /sec®  (2x) en 0,92 /sec2 (2x). In deze proefsituatie ligt de waar-
de wasr meetbare oogbewegingen optreden dus hoger, dan bi] de andere twee proef-
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Fig. 4-10. Gain (logaritmisch) van horizontale cogbewegingen op de torsieschommel uitgezet
tegen maximale hoekversnelling van de schommel (logaritmisch). Ogen open. Gemiddelden van
17 konijnen, Verklaring symbolen (verschillende amplitudes) zie Fig. 4-4,

1000
2)

_Ig_



a—

R 100
d
@
ag“
=
Q\O —
L 100 S N s S N ]
o1 - 1.0 4

frequency(Hz)

Fig. 4-11. Richtingsvoorkeur (Z) tegen frekwentie (logaritmisch)
voor horizemtale cogbewegingen op de torsieschommel. Cgen open.
Gemiddelden van 17 konijmen. Verklaring symbolen zie Fig. 4—4.
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Fig. 4-12. Gain (logaritmisch) en faseverschil {lineair) uitgezet
tegen de frekwentie (logaritmisch). Horizontale cogbewegingen op de
torsieschommel, ogen open, meedraaiende omgeving (konflikt situatie).

Gemiddelden van 7 konijmen. Verklaring symbolen (verschillende
amplitudes) zie Fig. &4-4.
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situaties. De optokinetische ocgbeweging zorgt dat de vestibulaire cogheweging
velledig geremd wordt in het gebied tussen de vestibulaire ocogbewegingsdrempel
en bovengenoemde. :

De gain 1ligt bij bijna alle meetpunten belangrijk lager dan in de andere
twee proefsituaties en varieert tussen 0,06 en 0,8. Alleen bij hoge frekwen-
ties en grotere amplitudes komt de gain boven de 0,5. Vooral bij kleinere
amplitudes en lagere frekwenties is de gain erg laag.

Erhis een ultgesproken frekwentie-afhankelijkheid als geillustreerd in
tabel 4-3.

Tebel L-3.
Frekwentie (Hz) gain

amplitude 2,5 amplitude 10°
0,048 0,01 0,025
0,068 0,03 0,05
0,11 0,04 0,28
0,18 0,15 0,53
0,40 0,42 0,63
0,76 6.5 0,57
1,9 0,77

Eet verloop van de curves voor de verschillende amplitudes 1s dan ook aenmerke-
1ijk steiler dan in Fig. k-l {vestidbulaire prikkeling) en zeer veel steiler dan
in Fig. L-8 (gekembineerde harmeonische prikkeling) wzar verschillende ampli-
tudecurves zo goed als evenwijdig aan de x-as lcpen.

Uit Fig. 4-12 blijkt tevens een zeer uitgesproken amplitude-~afhankelijkheid,
de verschillen in gain 2zijn aanmerkelijk groter dan ©i] puur vestibulaire
prikkeling en nog groter dan bi] gekombilneerde harmonische prikkeling
(vergelijk Fig. k-l en 4-8). Bij voorbeeld voor een frekwentie van 0,11 Ez
en biJ een amplitude van 1 is &e gain 0,02; voor 2,50 0,04k; voor 5° 0,13
voor g,5° 0,17; voor 10° 0,28; woor 15° 0,43; voor 20° 0,51 en voor 0,11 Hz
en 25° (,5C. Dus hoes groter de amplitude hoe groter de gain.

Vergeleken met het puur vestibulaire antwoord valt dus het volgende op te
merken:

1) @e gein is senmerkelijk lager dan bij het puur vestibulaire antwoord,

vooral biJ lage frekwenties en kleine amplitudes.

2) de gain is meer frekwentie-afhankelijk, de curves voor de verschillende

amplitudes lopen steiler.

3) er is een meer uitgesproken amplitude-afhankelijkheid; de verschilliende

curves liggen verder uit elkaar. '

Het faseverschil uitgezet tegen de Ifrekwentie toont ock een ander beeld
dan voor de andere twee proefsitusties {(zie Fig. 4-12). Het verschil in fese is
meestal aanmerkelijk groter, dit is vooral 29 bi] de %agere frekwenties en
amplitudes., Eet faseverschil varieert van +1° tot +6T7 ; voor een schommelampli-
tude van 5° is dit weergegeven in tabel L-L.
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Tabel b-L.
Amplitudghﬁo
Frekwentie (iIz) " faseverschil (%)
meedraaiende omgeving ogen bedekt

- 0,068 . #5358 +3h

0,11 +47 +20

0,19 +2l #15

0,40 +12 +7

0 :?6 +G 'f"h‘

1.9 +3 1

Te oogbewegzing loods nooll achter bij de schommelbeweging. Het faseverschil

is frekwentie-afhankelijk, meer dan biJ vestibulaire prikkeling alieen. De cur-
ves voor de verschillende smplitudes lopen dus steiler dazn bi] vestibulaire
‘prikkeling alleen. BiJ toenuzme van de Trekwentie neemt het faseverschil af.

Br "= een duidelijke amplitude-afhankelijkheid, duidelijker dan in de proef-
situatie ret bedekte ogen. Bij toenemende amplitude neemt het faseverschil af,
als weergegeven in Tabel k-5.

Tebel L-5.

Frekuentie €,19 Hz

Amplitude (°) Taseverschil ()

meelrazicnde omzeving ogen bedekt

1 B N N _ +18
2,5 ‘ : 37 17
5 A, ' +24 +15
-?;5 ' S +18 +13
10 . +17 - +12
15 | +11 F17
20 | 7 +11 +11
25 . +10 T 9

De belangrijkste verschilien in het faseverloop in deze proefsituatie vergele-
ken met de situatle met bedekte ogen zijn:

1) het faseverschil is groter voor de meeste amplitude-frekwentiekombing-
tiles; 4dit geldt vooral voor de kleinere am§11tu&es en lagere frekwenties. Ook
hier doet da ontoklneuzsche invloed zich vooral in dit gebied gelden.’ '

2) het faseverschil is meer ¢*ekwent1e—afhanke113k de curves voor de
verschillende amplitudes lopen steiler.

3) het faseverschil is meer amplltude—afhankellgk de waarden voor de ver-

s A

schillende amplitudes bij &&n frekwentie lopen meer uiteen.
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In Fig. 4-13 is de gain per amplitude tegen de hoeksnelheid {logaritmisch)
uitgezet. Er is geen eenduidig verband tussen de gain en de hoeksnelheid. De
curves voor de verschillende amplitudes lopen sterk uiteen. De gain is sterk
afhankelijk van de snelheid, de curves lopen steiler dan in Fig. k-5 {bi]
vestivulaire prikke ing alleen). :

Wanneer de gain (logaritmisch) uitgezet wordt tegen de hoekversnelling
{logaritmisch) zien we dat de waarden voor de verschillende amplitudes asrdig
cver elkaar heen vellen (Fig. 4-14). Er is geen duidelijke amplitude-afhankelijk-
heid. Wel is de gairn sterk efhankelijk van ds grootte van de hoekversnelling, de
curves lopen steiler den in Fig. L-6.

De richtingsvoorkeur is in Fig. 4-15 uitgezet ir brocenten tegen de loga-
ritme van de fTrekwentie. Er is geen duidelijke richtingsvoorkeur., de waarden
varieren van 15% nasr rechts tot 9% nsar links.

Xonklusies

1) {2) De gain van de vestibulo-oculaire reflex ten gevolge van sinuscidale an—
gulaire versnellingen toont een duidelijke ,‘ekwentle-afhankellgkheld. Bij toe-
name van de frekwentie neewt de gain toe. Er is tevens een statigtische signifi
kante amwplitude-afhankelijkheid, bi] toename van de zmplitude neemt de gain toe.
Afnenkelijk wven de gekozen axplitude-frekwentickonbinatie varieert de gain van
0,16 tot 0,75.

(b) BEr is geen eenduidig verband tussen gain en hoeksnelheid; er is wel een een
duidig verband met de hoekversnelling. De grootte van hoeksnelheid en hoekver-
snelling zijn sterk positiefl gekorreleerd. Het verbané tussen de logaritme van
de gain en de logaritme van de maximale hoekversnelling is geformileerd en
licht exponentieel bevonden.

(e} Verder toont de vestibulo-oculaire re?lex cnder invlced van sinuscidale an-

-

(&) De cogbeweging heeft een fasevoorsprong op de schommelbeweging, die bij toe-
nzme van de frekwentie afneewt en nul nadert. Ock bij toename ven de amplitude
neemt het faseverschil af. Het faseverschil varieert i) de gebruikie prikkel-
Parameters van 0 tot +h?°.

2) (a) De gain van de ocgbeweging die ontstaat Goor vestibulaire en optokine-
tische briﬁkeling gezamenlijk onder invioced van sinuscidale angulsire versnel-
lingen in een stilstasnde kontrastrijke omgeving is velangrijk hoger dan bi]
vestibulaire prikkeling alieen. De gain varieert van 0,55 - 0,83. Eet verschil
is vooral duidelijk bij lage frekwenties. Er is geen duidelijke frekwenitie-
afhenkelijkheid. Er is alleen bi] lage frekwenties een amplitude-afhenkelijkheid.
{b) De grootte van de hoekversnelling c.g. hoeksnelheid beinviceden de gain niet
systematisch. Het is mogelijk het verband tussen de logaritmen van de gain
scores en de logaritmen van de maximale hoeksnelheld en de maxXimale hoekver-
snelling te formuleren, dit verband wordt het best weergegeven door ‘platie’
curves.

(¢) Er is een geringe systematische richtingsvoorkeur, welke wellicht voort-
viceit wit de specizle omstandigheden van de meetsituatie.

(@) Het faseverschil tussen schommel- en oogbeweging is belangrijk kleiner dan
bij vestibulaire prikkeling azlleen, vooral bl] lage frekwenties. Het fasever-
schil varieert van 0 tot +10 . Er is geen statistisch signifikante inviced ven
de frekwenitie op het faseverschil. Verdsr is er een amplztude—afhankel;akheaa
in ge lage frekwenties.

3) (a) De gain van de cogbewesging die ontstast door vestibulaire en optokineti-
sche prikkeling gezameliik onder irviced van sinusoidale angulaire versnellin-
gen in een stilstasnde kontrastrilke omgeving 1s belangrijk lager dan bij de
puur vestivulaire cogbeweging. De gain verieert ven 0,06 - 0,81. De verschillen
zijn het grootst bij lage frekwenties. Er is een sterke frekwentle—afhankelle-
heid, bij toename van de frekwertie neemt de gain toe. Tevens is er een uitge-
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Fig. 4-13. Gain (logaritmisch) van horizontale oogbewegingen op de torsieschoumel
uitgezet tegen maximale hoeksnelheid van de schommel (logaritmisch).
Konflikesituatie. Gemiddelden van 7 konijnen. Verklaring symbolen zie Fig. 4-4.
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tegen maximale hoekversnelling van de schommel (10garitmisqh). Konfliktsituatie,
Gemiddelden van 7 konijnen. Verklaring symbolen (verschillende amplitudes) zie Fig. 4-4.
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Fig. 4~15. Richtingsvoorkeur (%) tegen frekwentie (logaritmisch) voor
horizeontale cogbewegingen op de torsieschommel. Konfliktsituatie.
Gemiddelden van 7 konijnen. Verklaring symbolen (diverse amplitudes)
zie Fig. &-4.

sproken amplitude—afhankelijkheid, bi] tcename wan de amplitude neemt de gainm
ook toe. Er is wel een bij benadering eenduidig verband tussen hoekversmelling
en gain; toemnazme van de hoekversnelling zeeft toename van de gain.

(¢) Ben systematische richtingsvoorkeur is er niet.

(d) Het faseverschil tussen schommel- en cogbeweging is belangrijk groter

dan bij louter vestibulaire prikkeling. Het faseverschil varieert van +]

tot + 67°. Er is een meer uitgesproken frekwentie— en amplitude—afhankelijkheid
dar bij de vestibulaire oogbewaging alleen.
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Fig. 5-1. Voorbeelden wan penschrijverregistraties van torsieschommel~ en
cogbewegingen na labyrintectomie links. A, E, C en § harmonische prikke-
ling; B, ¥, D en H alleen vestibulaire prikkeling. Tn A, B, Een F is de
schagmelfrekwentie 0,067 Hz;oin C, D, G en H 0,76 Ez. De schommelamplitude
is 5" In A, B, Cen D; en I35 in E, F, G en H.
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Hoofdstuk 5: Torsieschommelexperimenten bi) koniinen na eenzijdige of dubbel-

zijdige labyrintectomie

a) Ogen bedekt., unilaterale labyrintectomie

Bij zeven konijnen waarbi]j het linker labyrint gedestrueerd was, werden de 0og-
beweglngen van het rechitercog gemeten bi) dezelfde recks van amplitudes en
Trekwenties als bi] normale Gieren. Dit gebeurde in twee proefsituaties, name-
1ijk met bedekte ogen en met geopende ogen in een kontrastrijke stilstzande om-
geving.

De cperatie geschiedde zes mzanden tevoren, om de oogbewegingen fte kunnen
meten in de gestabiliseerde toestand. Alle konijnen toonden de blijvende ge-
volgen van een unilsterale lebyrintectomie als beschreven in Hoofdstuk 3,
doch waren overigens gezond.

Bij de ijk%ng van het ooghbewegingsmeetsysteem viel op dat het rechterocozg
in rust 20 & 257 verder naar Voren gedraaid was dan bij het normale konijn,
zoals ook met het blote oog wasrneembaar weas- ,

Er was geen spontane nystegmus aanwezig bij de zeven san &8n zijde geope-
reerde dieren, ncch in de proefsituatie Togen open’, noch bi] ‘ogen bedekt’.
Tijdens de schommelbeweging was er bij de meeste konijnen (zes van de zeven)
wel een richtingsveoorkeur van de snelle fase, die samenhing met de richtings—
voorkeur van de langzame fase nszar &8&n zijde.

De ocogbewegingen op de schommel waren bij slle zeven konijnen sinusoidaal.
In Fig. 5-1 zi)n de penschrijverregistraties te zien ven een dier dat een
labyrintcctomie l1inks heeft ondergaan. Voorbeelden B, D, F en E geven de re-
gistraties in de proefsituatie met bedekte ogen biJ twee frekwenties (0,067 en
0,76 Hz) en twee amplitudes (5 en 15°).

Dezelfde parameters werden gemeten als bij normale konijnen. Voor de
proefsituaties ‘ogen open' en 'ogen dicht' werden variantie-analyses uitge-—
voerd voor de drie variabelen: gain, fase en richtingsvoorkeur. Hierbij werd
een vergelijking getrokken tussen de niet-geopereerde en de eenzijdig geope-
reerde dieren. De frekwentie- en amplitude-afhankelljkheden werden statistisch
getoetst. Ben groot deel van deze gegevens werd in tabellen en figuren ver-
werkt, deze zijn opgencmen in de Statistische Appendix bij Hoofdstuk 6.

De amplitudes van de oogbewegingen van de geopereerde konijnen zijn aan-
zienlijk kleiner dan bij !de niet-geopereerde konijnen. Wanneer de gein (loga-
ritmisch) wordt uitgezet tegen de frekwentie (logaritmisch) (Fig. 5-2) zien we
een heel ander beeld dan bij normale konijmen in dezelfde preefsitustie
(vgl. Fig. Lb-k en Fig. 5-2). Voor alle amplitude-frekwentiekombinaties is de
gain aanzienliJk lager. De overall resultaten werden statistisch getoetst.

Er is een uitgesproken signifikant verschil tussen de groepen normale dieren

en eenzijdig geopereerde dieren (zie tabel 6-1 en Fig. 6-1 en 6-2).

De gain varieert voor de geopereerde dieren van 0,02 tot 0,3k terwijl deze

bij normale konijnen varieert wvan 0,16 tot 0,75. De meeste wearden liggen bene-
den de 0,15. Veor esn amplitude van 2 5 en een reeks frekwenties zijn de gains
weergegeven in Tabhel 5-1, en ter vergelijking tevens de gains voor dezelfde
prikkelreeks bi] normale konijnen, met de faktor wzermee de gain telkens

groter is dan bij de geopercerde dieren.
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Fig. 5-2. Gain (logaritmisch) en faseverschil {(lineair) uitgezet tegen

frekwentie (logaritmisch). Horizontale cogbewegingen op de torsieschom—
mel met ogen bedekit, na lzbyrintectomie links. Gemiddelide waarden van

7 konijnen. De resultaten vecr de verschiliemde amplitudes zijn afzon—

derlijk weergegeven, de hiervoor gebruikte symbolen worden met dezelfde
betekenis gebruikt in zllie soortgelijke figuren in dit hoofdstuk.



63~
Tebel 5-1.

Amplitude 2,5°

frekwentie gain ratié
{Hz) _ ———
. eenzijdige normsal
labyrintectomie
0,048. 0,002 0,23 11,5
0567 - 7 0,03 : © 0,27 8.7
0,11 0,06 " 0,34 5.9
0, 19 ‘ 0,06 0,39 6.5
0, 1o 0,10 0,52 5,2
0,77 0,16 0,57 3,2
1,9 0,29 ‘ 0,68 2.3

Het verschil in geain kan dus groter dan een fsktor 10 zijn bij de lage
Trekwenties en kleine amplitudes. Bi] de-hoge frekwenties en grote amplitudes
is hef verschil kleiner. De gain is blijkbaar niet simpelweg met een faktor 2
afgenomer, zes mesanden na uitvel van &én labyrint. De samenwerking tussen de
twee lsbyrinten blijkt meer te zijn dan een simpele additie.

De curves voor de gainwaarden bij verschillende amplitudes (zangegeven
met verschillende symbooltjes) lopen steiler den die voor normale dieren; dit
in overeenstemming met het bovengencemde feit dat het verschil bij de lage
frekwenties groter 1s dan bij de hogere. (Bij 0,048 Hz en 2, 50 een faktor 11,5
en bij 1,9 Hz en 2,5° een faktor 2,3).

Bij de normale konijnen is er een afvlakking van de stijging van de galn met de
frekwentie bi] hogere frekwenties., bi] de eenzijdig geopereerde dieren.is er een
voortdurende stijging bij toename van de frekwentie {zie Fig. 6-2).

De curves voor de galnwaarden bij verschillende amplitudes lijken dezelfde
trend te vertonen: toename van de gain bij toename wvan de frekwentie. Ze lopen
nin of meer parsllel, bij grotere amplitude 1ijkt de gain hoger dan vij kleine-
re smplitude. BiJ statistische toetsing van de gegevens blijkt er geen signi-
fikante amplitude-afhenkelijkheid te zijn, zie Fig. 6-1 en 6-h.

De fasevoorsprong (zie Fig. 5-2 en vergelijk met Fig. L4-4) is voor alle
prikkelkombinaties groter dan bi] bhet rormele konijn. Er is een signifikant
verschil tussen de niet gecpereerde en de eenzijdig geopereerde konijnen (zie
tabel 6~2}. In Fig. 6-5 is het overall gemiddelde ven alle fasewaarden onder de
verschillende experimentele omstandigheden te zien. Er is esen duidelijk verschil
tussen beide groepen {ongeveer een faktor 2 bij de gdin was dit ongeveer. 566}
Het faseverschil varieert van +6qo tot +19 5 bij hgt normale konlgn van +17
tot 0°. BlJ voorbeeld ig het faseverschil voor 2,5 en 0,11 Hz +51 bij het ge-
opereerde konijn en +22 vogr het normale konlgn, b1g 0 19 Hz resp. +hhooen
+1g vij 0,4 Hz +33° en +7%; bij 0,76 Hz +31°% en +k”; en bij 1,5 Hz +20° en

. De oogbeweging loopt in het onderzochte frekventlegebied-nooit achter. of
gellgk'met de schommelbeweging, maar altijd voor. Er is een verschil in het
verloop van de Fasehoek bi] de normale en geopereerde dieren: bij de normale
dieren worden ée curves afgeplat bi] de hogere frekwenties, terwijl de curves
" bij de geopereerde dieren dezelfde steilheid behouden (vgl. Flg k-l met 5-2

" eén Fig. 6-8 met 6-G).

De fasevoorsprong neemt af bij toename van de frekwentie. Deze frekwentie-
afhankelijkheid is statistisch signifikent, zie tsebel 6-2 en Fig. 6-6.
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Cok bij het geopereerde konijn funkticneert de vestibulo-oculaire reflex uit-
gaande van de booggangen blijkbaar het best bi] hogere frekwenties, met. bogere
gain en kleinere fasevoorsprong dan bij lagere frekwenties.

yogellgk is er een geringe amplitude-afhankelijkheid van het faseverschll
in die zin dat bij toename van de amplitude het faseverschil afneemt. De. wit-
geveerde variantie-analyse geeft hierover geen statistische zekerheid..

De gain (logaritmisch) uitgezet tegen de hoeksnelneid {logaritmisch) le-
vert geen eenduidig verbend, de curves voor de verschiliende smplitudes lopen
volledig uiteen, alhoewel parallel (Fig. 5-3).

Tr is een duidelijke amnlltude—afhankelijkheid, meer uitgesproken dan voor

het normale kenijn (vgl. Fig. 4-35 met Fig. 5-3). De curves voor de verschillen-
de amplitudes lopen steiler dan bi] het normale konijn, met andere woorden de
gain verandert sterker dsn bpi] net normale konijn bij eenzelfde verandering
ven de hoeksnelheid van de prikkel.

Wanneer &e gzin (1ogar1tmwsch) wordt ultgezet tegen de hoekve*sne_llng
{logaritmisch) vallen de gainwaarden ven de verschillende smplitude-frekwentie-
kombinaties aardig over elkaar heen (Fig. 5-L)}. Het verloop van de curves
is ook hier steiller dan voor normale dieren. De aard van het funktionele ver-
band tussen log gain en log scceleratie Iijkt in 4it gewval het best benaderd
te kunnen werden via een exponentiele funktie van de volgende vorm:

log gain = -a. exp (-b log acceleratie)
Vla een gebru;kellgke ll_ealre regres51e ana¢yse oD &e logarltmlsch geﬁrans—
formeerde log gain scores versus de log acceleratie waarden werden & en B uit

de data geschat. Gevonden werd:

- o LH0T8 _ L, 08

1

b = -0,1889
b is szgnlfikant afwijkend van nul {t = -22 L0958 = 3L1).

De funkiie wor&t dan: -

rlog gain = ;h,QSTexp‘(eO,TSBQ log acceieraiie}

log gain = -14,08 als log:acceleratié 0, dus acceleraiie = 1.

Dan geldt: S
gain = e 208 = 3—1? = 0,017

i

In Flg. S 5 is de. rﬂcntlngsvoorkeur uztgeze+ (gemiddeld over de zeven
konzanen) in procenten tegen de frekwentie. Het begrlp richtingsvoorkeur (op
dezelfde wijze gedefinieerd) wordt veel gebrulki in het klinisch vestibulair
onderzoek ('directional preponderance’), en er wordt bi] het onderzoek van pa-
ti8nten nogal wat waarde -aan toegekend. Deze richtingsvoorkeur wordt echter,
meestal berekend uit endere gegevens dan de onze. Jongkees en Philipszoon (1963)
en de Boer, Carelsen Philipszoon (1963) tellen de snelle slagen na tien schom-
melingen op een torsieschommel, die 90O uit zijn evenwichitsstand wordt ge- .
bracht. Als fysiologische grenzen nemen zlj aan 23% nasr rechts of naar llnks
{= de dubbele. staudaardéev1at1e) Bij het verwerken van de gegevens van pa-
tiénten, waarbi) een kalorische nystagmis wordt opgewekd, wordl evengens de
term 'directionsl preponderance’ gebezigd {(Fitzgerald en Hallpike, 1942) , ech-
ter op basis van de duur van de nystagmis in een bepaalde rzcbtlng Het bestaan
van esn richtingsvoorkeur in %&n bepaalde rlchtlng zZou op een laesie van het
vestibulair apparast Xunnen berusten volgens bovengenoemde auteurs.
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Fig. 5-3. Gain (logaritmisch) van horizontale voghewegingen op de torsieschommel met
ogen bedekt na labyrintectomie links, uitgezet tegen maximale hoeksnelhelid van de
torsieschommel (logaritmisch). Gemiddelden van 7 konijnen. Verklaring symbolen zie
Figo 5"“2 .
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Fig. 5-4. Gain (logaritmisch) van horizontale ocogbewegingen op de torsieschommel uitgezet
tegen maximale hoekversnelling van de schommel (logaritmisch). Ogen bedekt, labyrintectomie
links. Gemiddelden van 7 konijnen. Verklaring symbolen (verschillende amplitudes) in Fig, 5-2.
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Fig. 5-5. Richtingsvoorkeur (%) tegen frekwentie (logaritmisch) voor
horizontale oogbewagingen op de torsieschommel na labyrintectomie links.
Ogen bedekt. Voorkeur naar zechts is naar boven uitgezet, en V.V.
Gemiddelden van 7 kornijnen. De resultaten voor verschillende schommel-
amplitudes zijn weer apart Weergégeven, verklaring symbolen in

. Fig, 3-2.
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In Fig. 5-5 valt een richtingsvoorkeur waar ‘e nemen ten voordele van rechis,
anders dan bij het normale konijn. Er is een statistisch sigpnifikent verschil
tussen de groepen normale en geopereerde konijnen {zie tebel 6-3 en Fig. 6-10}.
De gemiddelden voor alle waarden gekombineerd zijn voor de niet geopereerde
dieren 1% naasr links en voor de geopereerde dieren 14% naar rechts. Er is geen
statistisch signifikante inviced van de frekwentie. De amplitude-inviced is
niet systematisch.

De richtingsvoorkeur was i) alle zeven geopereerde dieren niet even uiige-
sproken. Vier van de zeven toonden eer duidelijke voorkeur nazr rechts, twee
een geringe en één geen.

In de penschrijverregistraties komt de voorkeur veoor een richting tot uiting
in het weglopern van de ooghbeweging naar 28n kant {zie Fig. 5-1 A, B, E en F).

In Fig. 5-1 is ock te zien dat biJ hogere Irekwenties (C, D, G en H) de richtings-
voorkeur geringer is.

De richtingsvoorkeur is dus niet in de richting van het ultgevallen laby-
rint, maar julst naar de tegencvergestelde zijde. Imn de rusttoestand is het oog
blijvend gedevieerd in een gbnormale stand, nl. nazr voren en naar boven; het
1ijkt mogelijk dst er mechsanische beperkingen zijn naar voren {links) omdat het
cog reeds 20 & 25 naar voren is gedrasid. Hiertegern pleit echter dat er een
Prekwentie—afhankelijkheid is en dst de richitingsvoorkeur juist bij kleine am-
plitudes het grootst is. Als het konijn nsar links draait, beweegt de endolymfe
nazr rechts, in het linker herizontssl kanasl dus smpulicfugesl. Eet oog draait
dan ock naar rechts. Wanmeer het konijn naar rechts &raait, is er een smpullo-
petale endolymfestroming. in het rechter horizontale kanaal, in dat gevael beweegt
het oog naar links. De zgn. 'tweede wel ven Ewald' zegt dat de ampullopetale
stroming een krschbiger resktie zou geven dan de ampullofugale stroming. Dit
b1ijkt in onze experimenten echter niet op te gaan.

Konklusies

1) De gain ven de vestibulo-oculaire reflex onder invloed van sinusoidale angu-
izire versnellingen bdi] het unilsterasl gelsbyrinitectomeerde konijn met bedekte
ogen ligt zanmerkelijk lager (voor alle gekozen amplitude-frekwentiekombinaties)
dan bij het normale konijn. De gain varieert van 0,02 tot 0,3%L.

2) De frekwentie-afhankelijkneid (toename van de gain bij toename van de Ifre-
kwentie) van de gain is bij het unilatersal gelebyrintectomeerde konijn groter,
met andere woorden de curves voor de verschillende amplitudes verlopen steiler
dan bij het normale kecnijn. Een gevolg hierven is dat de verschillen in gein
bi] lage frekwenties (tussen het normale en unilaterasal gelabyrintectomeerde ko-
nijn) groter zijn dan bij hoge.

3) BEr is geen signifikante amplitude-afhenkelijkheid.

L) De gain uitgezet tegen de hoeksnelheid levert geen cenduidig verband; met

de hoekversnelling wordt wel een eenduidig verband gevonden evensls bij normale
kenijnen. De curves verlopen in heide graficken steiler dan bij het normale ko-
nijn. Het verband tussen de logaritme van de geinwaarden en de logaritme van de
meximale hoekversnelling laat zich beschrijven als een exponentiele curve met
een grotere steilheild dan bi] het niet geopereerde kXonijn.

5) De fasevoorsprong is bij het eenzijdig geopereerde konijn groter voor alle
gebruikte frekwentie-smplitudekermbinaties dan bi] het normale konijn. De fase-
voorsprong varieert van +65. tot +19° en wordt kleiner bi] toename van de fre-
kwentie. ‘ ‘

6) Er is een statistisch signifikante richtingsveorkeur naar rechts voor de
groep geopereerde dieren vergeleken met de normale.

7) Zes maanden ns een labyrintectomie bi] het kenijn is er im deze proefsitua-
tie geen enkele kompensatie voor de uitval van het labyrint. Uitval van 8én
labyrint brengt bil het konijz uitgebreid funkitieverlies met zich mee: de

gain van de horizontale vestibulo-cculsire reflex is sanmerkelijk lager, het
fase verschil sanmerkelijk groter en er is een richitingsveoorkeur. Er zel dus
een zeer onvoldoende vestibulaire stabilisastie zijn van het beeld varn de bui-
tenwereld op de retina.
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b) Schommelen met open ogen in een stationaire kontrastrijke omeeving na een-

zijdige labyrintectomie
In deze proefsituatie is er een gekombineerde (rechter) labyrintaire en opto-
kinetische prikkeling. De wvestibulaire prikkeling ontstast door de passieve
sinuscidale angulaire versnelling in het horizontale vlsk van het dier; deze
oogbeweging is veel kleiner dan bij het konijn met twee labyrinten. Het gevolg
hierven is dat de optokinetische prikkel groter is dan Bij het normzle konijn in
een stationaire kontrastrijke omgeving, immers het beeld van de bultenwereld be-
weegt meer cver de retina.

Fig. 5-1 A, E, C en G tonen de penschrijverregistraties van de ooghewvegin-
gen opgewekt bij het eenzijdig geopereerde konijn in deze proefsituatie. De ge-
reg€st”eerde coghewegingen warsn sinusoidasl van vorm. Er was bl] geopende ogen
nimmer een spontane nystagmus. BiJ de Kleinste gebezigde hoekversnelling
(0,08%/sec?) trad bij alle zeven proefdieren al een SySu&mEt¢SChe meetbare
rezktie op.

In Fig. 5-6 is de gein (logaritmisch) uitgezet tegen de frekwentie (loga~
. ritmisch). De gain ligt bij alle gebezigde amplitude~frekwentiekombinaties la-
ger dan blij het normale konijn in dezelfde proefsituatie. De wzerden van de gain
varieren van 0,03 tot 0,47; bij het normale konijn bedraagt deze varistie 0,55
tot 0,83. Variasntie-analyse toonde asn dat er duidelijk signifikante verschil-
len in de gainwaarden van de groepen normale en geopereerde dleren bestaan
(p < 0,0001), zie tabel 6-L. Fig. 6-11 toont de overall gemiddelden van beide
groepen die voor de normale dieren ca. 0 ,65 en voor de geopercerde 0,15 be-
dragen (faktor 4,3).

Wanneer de proefsituatie met geopende ogen en bedekte ogen bij het eenzij-
dig gecpereerde dier vergeleken worden (de gain varieert dan wvan 0,02 tot 0,34)
zien we dat de gain vooral voor kleine amplitudes en lage frekwenties hoger is
wanneer de ogen geopend zijn (vgl. Fig. 5-6 en 5-2). De invloed van het opto-
kinetisech systeem doet zich vooral in het gebied van de lage frekwenties en
kleine amplitudes (b.v. 1°) gelden. Voor grotere amplitudes (b.v. 137) en ho-

gere frekwenties is het verschil niet groot. De waarden in Tabel 5-2 illustire-
ren dit.

Tabel 5-2.
. gain
frek?gigle amplitude 1°¢ amplitude 159
ogen ogen ogen ogen
open bedekt open bedekt
0,048 0,47 0,02 0,0k 0,02
0,068 0,45 0,02 0,05 0,0k
0,11 0,33 0.C5 0,07 0.07
0,18 0,24 77 0,07 0,11 0,13
0,40 0,15 0,09 0,13 0,13
0,76 0,16 0,18 0,19 0,21

1,9 0,28 0,27 - -

De curves voor de verschlllende amplltu&es va&¢en wat vorm betreft min
of meer 1n twee groenen uiteen; voor de amplitudes 13 2 ,5: 5 en 7T- SO is er een
komvcrmlg verloOg met de laagste gain in het m,ddengebled {(voor 1° Bbij ca.
0,k Hz, voor 2,5° en 5° bij ca. 0,188 Hz en voor 7,5° bij ca. 0,11 Hz),
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Fig. 5=6. Gain {(logaritmisch) en faseverschil {(lineaiz) uitgezet
tegen frekwentie (logaritmisch). Horizontale ocogbewegingen op de
torsieschommel na lzbyrintectomie links. Ogen open (harmonische.
prikkeling). Gemiddelde wazrden van 7 konijnen. De resultaten voor
werschillende schommelamplitudes zijn afzonderlijk weergegeven;
veor de. verklaring van de symbolen zie Fig. 3-Z2.
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De gaincurves vocr 10, 15, 20 en 250 lopen onaeVéer even steil en lijken op die
van de situatie met bedekte ogen en zijn bij benaaerlng rechtlijnig. Voor de
lage frekwenties is er een afname van de gain met toename van de amplitude;
Git is het gebied waar de bijdrage van het optokinetisch systeem asznzienlijk
is. Voor de andere frekwenties is er geen duidelijke systemamlsche amplitude-
afhankelijkheid (zie Fig. 6-13).

Er is geen statistisch signifikant effekt van de frekwentie op de gain
(zie tebel 6-4). Dit kan mede verklaard worden uit het verschillende verloop
van de gaincurves voor de verschillende amplitudes (Fig. 5-6). Bij grotere
amplitudes (iS, 20 en 25°) is er een toename ven de gain met de frekwentie.
Bij kleinere amplitudes is er het geschetste komvormige verloop.

Het faseverloop (lineazir) tegen de frekwentie is ook weergegeven in
Fig. 5- 6 :Het faseverschil varieert van ~1° tot +38 n de proefsztuat%e met
bedekte: ogen varieert het faseverschil van +19° tot +61 . Vergelijking van
Fig. 5-2 et 3-6 toont de verschillen in beide proefSﬁtuatles Vooral bla lage
frekwentles en Kleine amplitudes is de fasevoorpsrong aanzienlijk kleiner of
te niet” gedaan bid: konlgnen met geopende ogen. "Bij! hogere frekwenties en gro— [
tere ampll tudes z1jn de verschillen minder spvekend Voor amplitudes ¥an =
2,5 en 15_ is ait ge11lu3ureeré in tabel 5- 3 . -

Smiu

Tabel 5-3.

faseversenil (°)

frekwenﬁie ,

(Hz) amplitude 2,5° " amplituge 15°
ogen ogen - ocgen ogen
open bedekt open . bedekt

0,048 0 - +h +66
0,068 0 +57 +21 +59
0,11 +1 +51 +33 +1:8
0,19 +11 +43 +3h +35
0,k0 +30 +33 +26 +26
0,77 +26 +31 +18 +19
1.9 . <2k +20 - -

Vergelijking met harmonische prikkeling bij het normale konijn (Fig. b-8)
leert dat’ de fasevoorsprong bij het normale konijn aanzienlijk geringer is,
deze varieert nl. van 0° tot +10° en bi) ket eenzijdig geopereerde konljn van

9 tot-+38°. Er is een siznifikent verschil tussen Ge twee groepen (zie
tabel 6-5 en Fig. 6-15; p < 0,0001).

Er is een signifikante frekwentie- afhankellakheld {p < 0,0001) van het. ..
faseverschil (zie Fig. 6-15). Er is een stijgend deel waarin het faseverschil
toeneemt met toename van de frekwentie, en een daiend deel waarbi] het fase-
verschil afneemt bij toename van de frekwentie.

Er is een signifikante amplitude-invioced {(p < 0,001} op het faseverschil
(zie Fig. 6-1 en 6-17 en Fig. 5-6). De curves voor de verschillende emplitu-
des tonen sen verloop met eern stijgend en delend deel (Fig. 5-8). Voor iede-
re amplitude ligt de top van het faseverschil bi] een andere frekwentie, bij
toename van de amplitude verschuift deze top naar het lage frekwentiegebied.
Voor het stijgend deel van de amplitudecurves is er een duidelijke systemati-
sche emplitude-invioced, in die zin dat bi) toename van de amplitude ock het
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Fig. 5-7. Galn (1ogar1tmlsch) van horizontale oogbeWeglngen op de torsieschommel
tegen maximale hoeksnelheid van de schommel (logaritmisch). Ogen open, labyrint- .
_ ectomie links, Gemiddelden van 7 konijnen. Verklaring symbolen zie Fig. 5 =2
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Fig. 5-9. Richtingsvoorkeur (%) tegen frekwentie van de schommel
(logaritmisch) wvoor horizontale coghbewegingen op de torsieschom
mel na labyrintectomie links. Ogen open. Gemiddelden van 7 konijnen.
Verklaring symbolen (verschillende schommelamplitudes) in Fig. 5-2.
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faseverschil toeneemt, anders dan in de proefsituaitie met bedekte ogen waar
bij toename ven de amplitude het faseverschil afneemt. Voor het dalende deel -
van de g§rves is de amplitude~invlced minder uitgesproken (zie Fig. 6-17 en.
Fig. 5~6).

Iz Fig. 5-7 is de gain {logaritmisch) uitgezet tegen de hoeksnelheid (lo-
geritmisch). Er is geen eenduidig verband tussen beide grooctheden. De curves
voor de verschillende emplitudes lopen sterk uiteen. Voor de amplitudes 1; 2,53
55 7.5 en 10° zijn er curves met een calend en stijgend deel; woor de curves
van de amplitudes 15, 20 en 25% is er slleen een sblsgend deel Met andere
woorden: voor hogere snelheden (groter den ca. 20°/sec) is er een toename van
de gain met de hoeksnelheid en bij lagere snelheden een afname vean de gain bij
toename van de hoeksnelheid. Bij lage snelheden is er een belangrijke bijdrage
ven de optokinetische prikkeling, bij hoge snelheden van de vestibulaire
prikkeling; dit zou het verlocp kummen verklaren.

Fig. 5-8 toont de gain (logaritmisch) unitgezet tegen de hoekversnelling
(logaritmisch). Voor de lagere acceleraties (kleiner dan L°/sec?) is er een
afname van de gain met de acceleratie, bi] de hogere acceleraties een toename.
De curves ven de amplitudes 10, 15, 20 en 250 tonen een identiek verloon en
vallen gedeelitelijk over elkasr. De curves voor 1; 2,5; Sen T, 5 lopen ster-
ker uiteen en hebben een dalend en stijgend deel.

De richtingsvoorkeur is uitgezet tegen de frekwentie in Fig. 5-9, gemldaeld
over de zeven konijnen. De richtingsvoorkeur varieert van 13% naar links tot
26% naar rechts. De richtingsvoorkeur is minder uitgesproken den in de proef-
situstie met de ogen bedekt. Bij de individuele proefdieren 1s er nogal wat
verschil in richtingsvoorkeur; bij drie konijnen was er een richtingsvoorkeur
naar rechts, vooral in de lagere frekwenties, bij drie geen duidelijke voorkeur
en bij €én een geringe voorkeur naar links. _

Uit de verrichte variantie-analyse blijkt dat er een Statistisch signi-
fikant verschil is tussen de normale en eenzijdig geopereerde dieren wat betreft
de richtingsvoorkeur (p < 0,07; zie tabel 6-6). Het overall gemiddelde is voor
de normzle dieren 4% nsar links en voor de eepzijdig geopereerde dieven T,5%
naar rechts {zie Fig. 6-18). De frekwentie-afhankelijkheid is statistisch sige
nifikant, echter niet systematisch, sl is de richtingsvoorkeur over het alge~
meen bij de lagere frekwenties wat minder uitgesproken. Er is geen systemati-
sche amplitude-afhankelijkheid. _

De optokinetische prikkeling verkleint dus de richtingsvoorkeur die be-
staat na een unilaterale labyrintectomie.

Xonklusies

1) De gain van de vestibulo-oculaire reflex onder inviced van sinusoidale ho-
rizontale angulaire acceleratie bij het unilateraal gelebyrintectomeerde konijn
in de proefsituatie met geopende ogen in een stilstaande kontrastrijke omge-
ving verieert bi] de gebezigde amplitude-frekwentiekombinaties van 0,03 tot
C,47. De gain ligt voor het merendeel van de prikkelkorbinsties hoger dan bij
bedekte ogen. Dit verschil is het grootst bij lage frekwenties. Voor alle
prikkelkombinaties ligh de gain lager dan voor het normale konijn met geopende
ogen onder dezelfde kondities. :

2} Voor dg lage frekwenties is er een amplitude-invliced in die zin dat de gain
afneemt bij toename ven de amplitude, voor de hogere frekwenties is er geen
duidelijke systematische amplitude-afhankelijkheid.

3) Er is geen statistisch signifikant effekt van de frekwentie op de gain.

%) De gain is niet volledig bepaalde door de hoeksnelheid of hoekversnelling.
Voor de verschillende amplitudes worden verschillende invioeden gevonden .van
variatie in de hoeksnelheid c¢.g. hoekversnelling.

5) Het faseverschil is asanzienlijk groter dan bij normale konijnen in dezelfde
proefsituatie. Het variesrt van -1° tot +38°. Het is kleiner dan bij het uni-
lateraal geopereerde konijn met bedekte ogen bij de meeste amplitude~frekwentie-
kombinaties. De -verschillen zijn het grootst bij kleine amplitudes en lage
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frexwenties. De curves veoor de verschillende amplitudes hebben een stijgend en
aalena deel en de hieruit £ voortviceiende Frekmentle—cinanke11gkheden Voor het
stlggenue ‘deel is er een duidelijke amDleudenlﬁvloed in die zin dat het fasever-
schil toeneemt bij Toename van de awplitude.

6) Er is een signifikent verschil in r;chtlngsvoorkeur voor de geoperserde en
normele dieren. De r1cnt1nasvoorkeu¢ is naar recnts. Dege 1s echter geringer

dan bld dezelfde dieren met bedekte ogen.

T} Ook in deze proefsituatie Dlljat er vergeleken met neu normale konlgn met
geopende ogen een belangrilk deficit in de prestaties van de vestibulo-ceulaire
reflex. Alhoewel de grotere optokinetische prikkel (als gevolg van de kleinere

vestlbulalre oogoeweglng) de gain doet stijgen en het faseverschil doet dalen
ten opzichte ven de situatie ‘ogen bedekt', blijft er dus toch ock met geopende
ogen een oelangrlak funktioneel tekort. Mgt andere woorden: er is geen funktio-
nele kompensatie, ock niet in deze meer 'natuurlijke’® situatie.

c) bxperlmenten na dubbelzijdige ;abvr_ntoCuomle

Vijf konijnen waarbi] beide labyvlnten ongeveer een ma2and tevoren ve?nﬂetzga
waren werden asn Gezelfde serie prosven onderworpen als de normale en unilste-
raal geopereerde dieren. Alle konijnen vertoonden de verschijnselen wvan een
dubbelzijdige labyrintectomie, doch maskien overigens ecen gezonde indruk.

Wanneer de bileteraal geopereerde konijnen cnderworpen worden =san een angu-
laire versnelling met bedekte ogen ontvangen zi] noch vestitulaire xmoch opti-
sche informatie. Er is ook geen sensibele informatie uit de cervikale wervel~
kolom gewrichtjes (Cq - C)) aangezien het hoofd gefixeerd is. Er komt alleen
eventueel someto-sensibele informatie binnen.

Bij geen van de viiT bilstersal geopereerde kenijnen werden bij de ver—
schillende amplitude~frekwentickombinaties systematische meetbare oogbewegingen
geregistreerd, wanneer de cgen bedekt waren. Blijkbaar geeft de somafo-sensibele
"Informatie wit de romp en ledematen geen aznleiding tot oogbewegingen. :

Een wvoorbesld van een reglstratie met gesloten ogen geeft Fig. S5-10E. De
schommelfrekwentie is hier 0,76 Ez en de amplitude 7,5 . Geen ven de dleren ver-
toonde een spontane nystagmus bi) de registraties met bedekits ogen.

© Wanneer de konijnen met geopende ogen asn de sinusoidale angulaire versnel-
lingen worden conderworpen in een kontrastrilke, stilstaande omgev_p treedt al-
leen optische prikkeling op. Bij de kleinste versnelling (0,08 /sec®) trad
hierbi] 2l een systematische meetbare cogbeweging op. Alleen bij lage frekwen-
ties en kleine amplitudes zijn de cogbewegingen sinuscidasl van veorm. Bij grote-
re amplitudes en hogere frekwenties treden ververmingen op. Er treedt als het
ware een tepje op de toppen en dalen van de cogbewegingen op. hier is de snel-
heid van de schommel geringer. Buiten de topren wordt de cogbeweging driehoekig
van vorm in plaats van sinuscideal. Deze vervormingen zijn reeds eerder beschre-
ven door Collewijn (1969) bij optokinetische prikkeling door beweging van een
gestreepte trommel rondom het gefixeerde konijn, en later nader geanslysserd in
een modelstudie (Collewijn, 1972). Hoewel het op grond van deze vormafwijkingen
eigenlijk niet geoorlicefd is de gegevens op dezelfde wijze te verwerken als bi)
de overige groepen van experimenten is dit toch gedaan om vergelijking mogelijk
te maken.

Fig. 5-10 toont de registraties bij twee amplitudes {5 en 15°) en twee fre-
kwenties (0,048 en 0,76 Hz). Collewijn (1972) vat de vervormingen op als een
saturatie effekt van de bewegingsdetektoren in de retina.

De optokinetische prikkeling die optreedt is in dit geval gelilk asn de
schommelsnelheld en vergelijkbaar met de draaiing van een trommel met zwarte
en witte strepen om het dier. In dit geval is er geen vestibulalr opgewekie
cogheweging dle de optokinetische prikkeling verkleint.

Tn Fig. 5-11 is de gain (logaritmisch) uitgezet tegen de frekwentie (loga-
ritmisch), per amplitude. De gain varieert van 0,07 tot 0,9k. De gair is het
“hoogst bij de lage frekwenties en kleine amplitudes, dit in tegenstelling tot
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Fig. 5-11. Gain (logaritmisch} en faseverschil {(lineazir) uit-
gezet tegen schommelfrekwentie (logavitmisch). Horizemtale
cogbewegingen op fe torsieschommel na dubbelziidige labyrint-
ectomie met ogen open. Gemiddelde waarden van 5 konijnen. De
resultaten veoor verschillende schommelamplitudes zijn apart
weergegeven, verklaring van de symbolen in Fig. 5-Z2.
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de puur vestibulaire reaktie waar de gain het hocgst is-bi] grote amplitudes en
hoge frekwenties.

De curves voor de verschillende amplitudes tonen dezelfde trend. Ze over-
lappen elkaar vrijwel ncoit. Zieterillustratie tabel 5-k met resultaten van
labyrintloze dieren (optokinetische reakties) en normale dieren met bedekte
ogen (labyrintaire reakties).

Tzbel 5-4.
Frekwentie 0.068 Hz
Amplitude (°) gain
optokinetisch lsbyrintair
1 0,70 0,23
2,5 0,43 0,26
p] : 0,33 0,26
7.5 0,10 0,29
10 0,07 0,31
15 0,05 G.35
20 0,03 0,35
25 0,03 0,43

De _amplitude-afhankelijkheld is bij louter optokinetische prikkeling groter
dan bij louter vestibulaire prikkeling.

Er is ook een sterke frekwentie-afhankelijkheid; de curves voor de ver-
schillende amplitudes dalen steil, veel steiler dan bi] het normale konijn met
bedekte ogen. Zie ter illustratie fabel 5-5.

Tabel 5-5.

. o
Amplitude 2,5

Frekwentie (Hz) gain
cptokinetisch labyrintair
0,048 0,62 0,23
0,068 0,45 0,26
0,11 0,25 0,3k
0,19 0,13 0,39
0,40 0,07 0,50
078 0,0k 0,57
1,9 0,04 0,68

Fig. 5~11 toont tevens het faseverschil (lineair) uitgezet tegen de fre-
kwentie {logaritmisch). Over het gehele gebruikte frekwentiegebied is er een
gering achterlopen van de ocghbeweging op de schommelbeweging. Dit is een ge-
heel gnder faseverloop dan bij de voorafgaande proefsituaties. Het faseverschil
varieert van -2° tot -?TO. Er is noolt een voorlopen van de ocogbeweging op de
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Fig. 5-13, Gain (logaritmisch) van horizontale oogbewegingen op de torsieschommel uitgezet tegen
maximale hoekversnelling van de schommél (logaritmisch). Dubbelzijdige labyrintectomie, ogen opemn.
Gemiddelden van 5 konijnen. Verklaring schommelamplitudesymbolen in Fig. 5-2. '



~82-

schommelbeweging. Het faseverschil is gering vergeleken met de puur vestibulaire
regktie. Bij de laatste is er bovendien een voorlopen of gelijk lopen en nooit
een_achterlopen van de ocgbeweging op de schommelbeweging (variatie 0 tot
+47"). Het faseverschil neemt 1ﬂ geringe mate toe bij toename van de frekwen-
tle. Bij voorbeeld 1s voor 2,5° en 0 0h8 Hz het faseverschil -2°, voor 0, 068 Hz
-5 voor 0,11 Hz -6°, voor 0,188 Hz —8 , voor O,k Hz -12°, voor 0,77 Hz -?3

voor 1,9 Hz ~-16°. De wearden voor de verschillende amplitudes vallen over elkaar
heen, er is geen duidelijke amplitude-invlced. Het verloop is vrijwel rechtlij-
nig. Volgens Collewijn (1969) is @it optokinetische faseverschil vrijwel geheel
te verklaren uit een delsy van ca. 100 msec {zie ook Collewijn, 1972).

In Fig. 5-12 is Qe gein (logaritmisch) uitgezet tegen de logaritme ven de
hoeksnelheid. Er is een sterke snelheids-afhenkelijkheid zichibaar in die zin
dat de ga&n afneemt bHiJ toename van de hoeksmelheid. In de buurt ven de ho/sec
is de gein al gedsald tot 0,1 terwiil de gain pij 0,05 /sec nog ca. 0,9 bedraagt.
De curves voor de verschillende amplitudes vallen vooral in het lagere snelheids-
gebiled over elkasr heen. De relatie tussen de log gain scores en de log velocity

waarden lijken in dit geval het best benaderd te kunnen worden door een lineaire
funktie van de wvorm:

log gain = b log velocity + a
Via een lineaire regressie procedure ﬁeréen a en b ulit de datse geschatb:
b = -0,86277
a = -1,15879 :
b is signifikent afwijkend ven nul (+ = -31,60211, af = 238).
De funktie word:t dan:

]

log gain = ~0,863 (log velocity) -1,19879
Als log velocity = 0, dus velocity = 1 geldt: log gain = 1,19879

11
83519879 3,32

gain = = 0,301.

Wanneer de gain (logaritmisch) wordt uitgezet tegen de hoekversnelling
logaritmisch) zien we geen eenduidig verband (Fig. 5-13). Er is een duidelijke

amplitude-afhankelijkheid; bi] toename van de amplitude neemt de gain af. 3ij
toename van de versnelling neemt de gain ook af. '

Deze gegevens wijzen ercp dat het optokinetisch systeem een snelheids-af-
henkelijk systeem is zoals Collewijn (1569) beschreef.

De richtingsvoorkeur is in Fig. 5-1b uitgezet. Deze varieert van 15% naar
rechts tot 9% naar links. Br is geen systematische voorkeur voor €8&n bepaalde
richting.

Konklusies

1) De ocoghewegingen opgewekt door sinuscidale rotatie van bilateraal gelazbyrint-—
ectomeerde konijnen met bedekte ogen ziJjn nlhil.

2) De gain van de oogbewegingen van bilateraal gelabyrintectomeerde konijnen
bij geopende ogen in een stilstasnde kontrastrijke omgeving bij sinusoidale
rotatie is vooral hoog bij lage frekwenties en kleine amplitudes. Er is een
sterke amplitude~ en frekwentie-afhenkelijkheid.

3) De gairn bij gecpende ogen bij het bilaterzal geopereerde konijn is hoeksnel-
heids-afhankelijk. De hoekversuelling heeft geen eenduidig verband met de gain.
De gain valt snel af bij toename van de hoeksnelheid; bi] een hoeksnelheid
ven :°/sec is de gain nog slechts 0,1.

h) Er is een geringe fase-acht erstand van de cogbeweging op de schommelbeweging.
Deze neemt toe met de Prekwentie, en varieert bi] de gebrulkte prikkels van

#2 tot ~1T
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Fig. 5-14. Richtimgsvoorkeur (Z) tegen frekwentie van de schommel
{logaritmisch) voor horizontale cogbewegingen op de torsieschommel
na dubbelzijdige labyrintectomie. Ogen open. Gemiddelden wan 5 ko-
nijnen. Verklaring schommelamplitudesymbolen in Flg 5-2.

5) Er is geen systematlsche rlchtlngsvoorkeur.

6) Alleem bij lage snelheden van het dier is er een optoklnehlsche aogbeweglng
van enige betekenis. :

7) Het optokinetische systeem heeft een behoorlijke gain bij lage hoeksnelheid
c.q. versnelling, terwijl het vestibulaire oogbewegingssysteem pas een behoor—
1ijke gain en kleinere fasefout krijgt bij grotere hoeksnelhéden c.q. versnel-
lingen. Wanneer de twee systemen samenwerken vullen zi] elkaar aan (zie '
Fig. &4-6) zodat een cogstabilisatiesysteem ontstaat dat over een vri] groot
frekwentiegebied met behoorlijke gain en geringe fasefout werkt.
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Hoofdstuk 6: Algemene discussie over de torsieschommelexperimenten

a) De horizontale vestibulo-oculaire reflex {ogen bedek:)

Uit ée resultesten van bovengenoemde experimenten blijki dat de horizontale
vestibulo-oculaire reflex bi] het konijn goed ontwikkeld is en vooral bij hoge-
re frekwenties en grotere amplitudes {grote acceleraties) een behcoorliike gain
en vrij gering faseverschil bereikt. In het lage frekwentiegebied en bi] klei-
ne amplitudes (kleinere acceleraties) is de gein lesg en het faseverschil
(voorlopen) groter. Bij de ‘normele’ hoofdbewegingen die meestal met vrij grote
acceleraties en frekwenties (Atkin en Bender, 1968) gepzard gasn levert de
vestibulo-oculaire reflex dus een belangrijke bijdrage tot stebilisatie van het
netvliesbeeld. De horizontale vestibulco-oculaire reflex zlleen kan echter niet
een volledige stebilisztie van het netvliesbeeld bewerkstelligen, zangezien de
gain in de meest gunstige situatie {0,75) nog onder de 1 b1ijfs.

Meiry (1965) vond bij de mens een konstante gain van 0,4 over de input-
frekwenties 0,03-2 Hz, Benson (1970, 1971) dasrentegen een konstante gain van
0,7 over de frekwentieband 0,02-0,5 Hz, wasrna de gain snel toe zou nemen tot
1. De gegevens van belde subeurs verschillen dus noge.w in de grootte en sventu-~
ele frekwentie-onafhankelijkheid. Bij het konijn is er een duidelijke frekwen-
tie~afhankelijkheid over het gebruikte frekwentiegebied; de gain neemt toe bij
toenzme van de frekwentis. Bij grotere zmplitudes en frekwenties is dit minder
uitgesproken, hier gaat waerschijniijk het optreden van de snelle slag een rol
spelen. Wat betreft de ?rekwentie—afhanle+ijkheid vinden wij dus een ander ge-
drag van de gain dan Meiry en Benson bi] de mens. Ten Kate {1969) vond Tij de
snoek wel een gerlnge fvekwent1e—a4pankel;ihhei& van de gain, echter niet zo
uztgesproken als wiJ bij het konijn vinden. Wat de grociie van de gain betreft
zijn de gegevens biJ het konijn moeilijk te vergelijken met die van Meiry,
Benson of Ten Kate vanwege de door ons gevonden Trekwentie-afhankelijkheid en
het felt dat onze gegevens nasr ampiitude gerangschikt zijin. Geen van de anders
auteurs heeft de gegevens gerangschikt nasr amplitude; Meiry en Benson varieren
de amplitude niet systematisch per frekweniie en ook Ten Kete neemt een ampli-
tude-onafhankelijkheid zan. Zi) rangschikken de gegevens in een zgn. Bode plot.
Dit is voor onze gegevens niet geoorloofd gezien de statistisch signifikante
amplitude-afhankelijkheid (zowel in de gain als in het faseverschil). Dit
impliceert dat de horizentale vestibulo-oculaire reflex niet werkt als een.
lineair tweede orde systeem zozls algemeen azangencmen wordt, maar niet-line-
2ir is. Niven en Hixson {1965) meenden een amplitude-afhankelijkheid te hebben
asngetoond bi) de mens in het faseverschil, schter alleen voor heel lage fre-
kwenties (0,02-0,0k Hz) en niet voor hogere frekwenties {0,07-0,2 Hz). De door
hen genocemde amplitude-~afhenkelijkheid nield in dat het faseverschil groter
werd bij toenemende amplitude bij &&n frekwentie (bij onze gegevens juist
kleiner). Katz {1967) neeft hun experimenten herhazald doch vond geen systema~
tische amplitude-afharkelijkheid in het faseverschil bij lage frekwenties
(0,01-0,1 Ez).

In het faseverschil tussen oogbewegingsreaktie en schommelbeweging is er
tij het konijn eveneens een duidelijke signifikente frekwentie- en amplitude-
afhankellijkheid. Niven en Hixson (1965) vonden bij de mens een frekwentie-
afhankelijx faseverschil, een voorlopen 1n Tage dat gerznger wordt pi] toename
van de frekwentie {(bij 0,02 Hz circa +45°% en bij 0,2 Hz circa +5°). Cramer et
al (1963) vonden bi] de kat 2l een in fase lopen bij 0,1 Hz. Meiry (1665}
vond eveneens een Ifrekwentie~afhankelijk faseverschil in die zin dat de Tase-
voorspvong afnam bi] goeneme 1de ;rekwentle Bij ecirea 0,032 Hz vond hij circa
+h0 bij % Hz circa O en »ij 1.7 Hz —20°, Bij hogere frekwenties (groter
dan 1 Hz) vond hiJ dus zelfs achterlopen in fase; Benson's gegevens zijn hier-
mee in tegenspraak. Benson vond ncoit sehterlopen in faose en een Xleinere
fasevoorsprong, die boven 0,2 Bz prektisch nul was. Ten Kate (1966) vend vij
de snoek wat grotere faseverschillen (cirea +15° pij 1 Hz en eirca 907 bij
0,05 Ez) die ook afnamen bij toename van de Trekwentie. Alhoewel alle genocemde
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auteurs overeenstemmen in de frekwentle-afhankelijkheid van de faseverschillen
zijn er toch belangrijke kwantitatieve verschillen tussen hun observaties, na-
tuurlijk mogelijk mede veroorzazkt door de keuze van het proefdier. Een
ampliitude~afhankelijkheid werd door geon van hen aangetoond, deze is echier

bij het konijn duldellgk sanwezlig. Een fase-zchterstand boven T Hz als beschre—
ven door Meiry namen wij nocit waar in het gebruikite frekwentiegebied.

Het felt dat de amplitude- en Trekwentie-afhankelijkheid bij hogere fre-
kwenties en grotere amplitudes minder uitgesproken wordt kan mogelijkerwijs
verklaard worden dcor de introduktie van de snelle slagen (gedurende de snelle
slagen i1s er geen kompensatoire oogbeweging) of door derol die de mechanica
van het ocog gasat. spelen biJ hogere frekwenties.

De gain toont statistisch een duidelijke relatie tot de hoekversnelling,
de gain van de vestibulo-oculaire reflex valt dus te beschrijven als een funke
tile van de hoekversnelling. Het systeem 1ijkt dus een accelersatie-afhankelijk
systeem in tegenstellang tot de optokinetische ooghewegingen le het konijn dle
snelheidsafhankelijk zijn.

In beide richtingen {voor rotatie naar links en rechts) is de gain gelljk
hetgeen uiterasard ook wenselijk zou zijn.

b) De experimenten in de harmonische situatie

Warmeer de optokinetische en vestibulaire stabillisatismechanismern van het ko-
nijneocog samenwerken, zoals bij natuurlijke hoofdbewegingen van het konijn ge-
schiedt, vindt een veel betere stabilisatie varn het netviiesbeeld plasts., dan
wanneer €&n van beide systemen afzonderlijk werkt. De gain van de gekombineerde
cogbeweging is vrijwel smplitude~ en frekwentie-onafhankelijk en bedraagt

rond 0,T; het faseverschil is gering en overschrijdt de +10° niet. Er »lIijft
een resterende verplaatsing van het netvliesbeeld, aangezien de gain nog geen
1 is; het is mogelijk dat de halsreflexen nog een rol spelen en de gain hoger
is als deze ook meewerken. De prestabie ven het gekombineerde systeem is ech-
ter veel beter dan die van de afzonderlijke systemen., gezien de relatief hoge
gain, die frekwentie- en amplitude-onafhankelijk is, en het geringe fasever-
schil. Vooral voor de lage frekwenties en kleine amplitudes is de stablllsatle
veel beter dan bi] de vestibulaire oogheweging zlleen.

Door samenwerking van twee niet lineaire systemen, wazrvan de gain van het
ene snelheids— en van het andere versnellingsafhankelijk 1s ontstaat dus een
systeem dat bij benadering linealr funktioneert en onafhankeliJk is van de
grootte van de hoeksnelheid c.q. hoekversnelling. De grootte van de vestibu-
laire oogbeweging beinvlocedt de grootte van cptokinetische prikkeling,. hoe
groter de vestibulaire coghewsging, hoe kleiner de optokinetische prikkeling.

Meiry (1965) heeft de cogbewegingen bij proefpersonen gemeten tijdens
sinusoidele rotaties terwijl ze een kruis fixeren dat in de omgeving geplaatst
iz (‘earth fixed fixation'). Alhoewel deze situatie niet geheel identiek is aan
onze proefsituatie {een konijn fixeert niet) 1ijkt het toch nuttig om de resul-
taten te vergelijken met die bi] het konijn; Meiry vond een perfekte kompensa-
tie van 1, dus veel hoger dan bij] het konijn, die onafhenkelijk van de frekwen-
tie is. De fase-achterstand neemt snel toe van circa O° vi] 0,5 Hz tot reeds
257 bijJ 1 Hz. Bij het konijn is er nocit sprake van een fase-achterstand in de
harmonische proefsituatie. Benson (1971) vond bij mensen die bij zeer hoge
frekwenties (6-8 Hz) geschommeld werden dat het lezen van stationair visueel
testmateriaal niet gestoord werd. Hij wijst erop dat Juist in het gebied wear
de gain van de langzeame volgbeweging van de mens afneemt (0,5-1 Hz) de gain
ven de vestibulo-oculaire reflex toeneemt, zodat er een zinvolle samenwerking
van de twee systemen is. Bij het konijn werkt het optokinetisch stabilisatie-
mechenisme vocral goed bij lage snelheden en neemt de gain sterk af boven
1#2°/sec; het vestibulaire stebilisatiemechanisme werkt vooral goed bi] hogere
acceleraties. De twee systemen werken.dus ook bij het konijn op nuttige wijze
samen.
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Jung (1968} en Meiry {(1971) nemen a2zn dat er bij &e mens een vectorizle
gdditie ;plagtsvindt van de drie stabilisatiemechanismen ven het oog bij" gekomr
bineerde prikkeling. Bij het konijn 1lijkt de interaktie irngewikkelder te zijn
gezien de alineariteiten in het optoklnetlsche en vestibulalre systeem. Verder
wordt de grootte van optokinetische prikkeling mede bepazid door de’ grootte van
de vestibulaire oogbeweging. De gain wordt nooit groter dan 1, een overkompen-
satie treedt. dus nooclt op. ) :

Er is een geringe voorkeur voor de oog oeweglng naar voren, met andere
woorden de gain voor de oogbeweging naar voren is iels hoger, vooral bij de
lagere frekwenties; dit 1ijkt verklaarbasr uit de geringe asymmetrle van ae
opuoklnetlsche oogoeweglﬁgeh (COZA&WWJn & Noorduzn, 1972).

¢) De experimenten in de Lonfllkt51tuat1e :

De konfliktsituatie tussen optckinetische en ve5319u1a¢re stabilisatiemechanis—
men is vergelijkbaar met de situatie die optreedt binnen een bewegend schip

of voertuig. Ock bij stoppen na een lang voortgezette rotatie met geobende ogen
treedt een konflikt op tussen opiokinetische en vestibulaire sﬁabilisatiemecha—
nismen. :

Bij het konijn is de stabilisatie van het oog ten opzichte van de vaste
(niet de visuele) buitenwereld in deze situvatie slecht: de gain is sanmerkelijk
lager en het faseverschil azmmerkelijk groter dan voor de vesiibulo-oculaire
reflex. Dit is het meest uitgesproken bi) lage frekwenties en kleine amplitu-
des. Er is een sterke frekwentie- en amplltude—af?ankelwthe¢d Een- rlchtlngs—
veoorkeur onthreeki .echter.

Wendt (1938) en Meiry (1965) hebben ocgbewegingen ge*eglstreerd bij
proefpersonen die tijdens de rotatie een meedraalend kruls fixeren. Bij de mens
hleef de optredende beweging klein (kleiner den 0,5°) zodat het ocog vrijwel
oD z'n plaats bleef voor de gebruikte frekwenties (0,03-2 Hz). Bij de mens zijn
er echter willekeurige oogbewegingen (saccades) die korrigeren (fixstiebewegin-
gen), deze ontbreken bij het konijn. Hoe de cogbewegingen bij de mens zijn
bij hogere frekwentieg dan 2 Hz is niet bekend. De resultsten bij de mens en -
het konijn zijn eigenlijk niet te vergelijken. ‘

Mogelijk dat de konfliktaltuaxﬂe een rol speelt bij het ontstaan van bewe-
gingsziekte (Money, 1970).

d) De pevolgen van unilsterale labyrintectomie bij het konijn

De horizontale vestibulo-cculaire reflex onder invioed van het overgebleven
lebyrint (zes maanden na een labyrintectomie) funkitioneert met veel lagere
gain (minder dan de helft van de totale) en asnzienlijk groter faseverschil.
Er is geen enkele funktionele kompensatie bij gesloten ogen, er is een zeer
onvoldoende stabilisatie van het netvliesbeeld op de retina. De gain is veel
minder dan de helft van de gain bij het normale dier en de frekwentie-afhanke-
1ijkheid is groter; de samenwerking tussen de twee labyrinten 1lijkt meer te
zijn dan een simpele additie. Ondanks de houdingsasymmetri®n zoals beschreven
in Hoofdstuk 24, 1lijkt het konijn redelijk asngepast aan zijn handicap. Het
dier beweegt zich wat omzichtiger; het l;jkt mogelijk dat het konijn z*ch {al-
thans in de laborztoriumcmstandizheden) in zijn totale motorische gedrag’ aan—
past aan het deficit., zoals de mens.

- Wanneer de ogen geoPend zijn werdt de gain vooral in het lage frexwentle—
gebied opgetrokken en is het FTaseverschil kleiner dan bi] bedekte ogen. Er is
echter nog een groot signifikant verschil in gain en faseverschil ten opzichte
van-het ncrmale dier in de harmonische situatie. De optokinetische prikkel is
groter van amplitude sangezien de netvliesbeeldverplaatsing groter is wegens
het deficit in de horizontale vestibulo-oculaire reflex. Dit zou men als een
vorm van passieve kompensatie kunnen beschouwen, deze is echtier vij lange na
niet voldoende. : '

Asngezien geen nauwkeurige kwantitatieve analyses van de input-output
relaties van de vestibulo-oculaire reflex van het eenzijdig geopereerde konijn
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voorhanden zijn kumnen de gegevens slechts vergeleken worden met die van Jatho
(1959, 1960, 1961) voor de mens. Jatho heeft bij een beperkt aantal frekwenties
(1,2 en 3 Hz) en cen beperkt aantal amplitudes (1,5; 3 en 6°) cogbewegingen met
een VTlJ onnauwkeurige ocogbewegingsmethode onderzocht en alleen met geopende. .
ogen_in het donker met fixatie van een lichtpunt. Hij vond le 3 Hz en 1,535 3.
en 6° een gain van resp. 0,2; 0,3 en 0,3: pij 2 Hz van resp. O,4%; 0,6 en 0,65 .
en bij 1 Hz ven resp. 0,55 0,7 en O, 8l. Deze getallen 11ggen aanmerke_lak,hoger
dan le het konijn met geopende ogen. Wederom geldt dat het fzxatlegedrag van
de mens nauwelijks vergelijkbaar is met de globale optoklnetlsche reflex van.
het konijn. Atkin en Bender (1968) vonden bij 1 nroefyersoon met een unilatera-
le labyrintuitval een verminderde oogstabilisatie in de rlchtlng ven het uit-
gevallen lazbyrint le rotetie sneller dan 1600/sec en een normsle gain in de
andere richting. Bij het konijn is bij geopende ogen in beide richtingen een
verminderde gain sanwezig. Er is slechis een geringe voorkeur naar de kant van
het gezonde lzbyrint.

Zowel de publikaties ven klinische bevindingen gegrond op nsuwkeurige
enamestische gegevens van Ford en Walsh (1936), Levin (1939), de beschrijving
van zijn eigen beiderzijdse labyrintuitval door Crawford (1952), Meyer zum
Gottesberge (1952), Cogan (1952), Bender en Feldman (1967), Bender (1965) als
de metingen van Atkin en Bender (1968) en Jetho (1959, 1060 1961) wijzen op
het belang van de labyrintaire stabilisaztie van het oog 1] hoofdbewegingen
bi] de mens. Bij uitval van de beide labyrinten treden visus vermindering en
schijnbewegingen op bij hocfdbewegingen die "oseillopsia' (Bender, 1965) of
"jumbling of visual objects' (Ford ern Walsh, 1936) gencemd worden. Het beleng ..
van lebyrintair opgewekte oogbewegingen is nogal eens in twijfel getrokken bij.
de mens, voorszl in de klinische literatuur. Zo schrijft Holmes (1936) dat
vestibulaire mechanismen van weinig betekenis zijn bij oculaire stoornissen
asngezien de symptomen van uitvsal niet permanent zéuden zijn. Hobhouse (192L)
schrijft: 'In de helfeirkelvormige kanslen bezit de mens een prachtig en kom-
Plex mechenisme dat overschaduwd is door hogere ontwikkeling en wiens enige
positieve funktie is om erkele van de meest vervelende en nare symptomen te kun-
nen produceren die het menselijk lichaam kan ervaren'. Deze nog veel gehuldigde
0pvatt1ngen zijn niet juist, de verschijnselen van labyrintuitval bij de mens
zijn permanent en worden alleen in het totale motorische gedrag tot op zekere
hoogte sekompenseerd (Jatho, 1959, 1960, 1961).

De wijze waarop de prestatlies van de vestibulo-oculaire reflex getest
en verwerkt werden bi] het unilateraal geopereerde konijn en vergeleken met het
normale konijn 1ijkt een betrouwbare indruk op te leveren van de kwaliteiien
van de vestibulo-oculaire reflex. Varlantie analyse toonde zan dat er zeer
grote signifikante verschillen zijn tussen het normale en geopereerde konijn
voor de vestibulo-oculaire reflex.

Het 1ijkt zinnig de wijze waarcp de gegevens bl] de geopereerde konijnen
zijn vergasrd te vergelijken met de wijze van klinisch vestibulair onderzoek.
Voor klinisch vestibulair onderzoek van de booggsngen worden meestal de ooghe—
wegingen geregistreerd: 1) onder invlced van czlorische vestibulaire prikkeling
of 2) postrotatoir (zgn. cupulometrie) of 3) op de torsieschommel. De calorische
prikkeling levert geen fysiologische en geen kwantitatieve prikkeling, het grote
voordeel is echter dat de lebyrinten afzonderlijk geprikkeld kunnen worden.

Het calorisch onderzoek is tot nu toe het meest gebruikte en best gestandazrdi-
seerde klinische onderzoek van de hooggangfunktie en wordt meest met behulp

van elektro-~oculografie ultgevoerd. Het geeft echter slechts een kwallitatieve
indruk van de prestatie van het vestibulo-~occulomotorische apparaat, een kwan-
titatleve analyse is er niet mee mogelijk. Bij de zgn. cupulometrie wordt de
postrotatolire nystagmus geregistreerd en niet de perrotatoire; vergeleken met
de eenvoudiz te konstrueren torsieschommel is de vereiste apparatuur kostbhaar
en gekompliceerd. De torsieschommel wordt pas sinds kort (ongeveer tien jaax)
op wat grotere schaal gebruikt voor klinisch vestibulalr onderzoek. Greiner
(1969) gebruikt de torsieschommel bij een frekwentie ven 0,05 Hz en een ampli-
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tude van 180°. De Boer, Carels en Philipszoon (1963} gebruiken een amplitude
van 90 . Mathog (1972) stelt voor verschillende frekwenties te gebruiken (van
0,02 uot 0,24 Hz). Greiner heeft de wijze wasrop nij de torsieschommel gebruiks
gestandaardiseerd en in de meeste klinieken word: 21Jn voorbeeld gevolgd. Er
wordt vooral gelei:op het gental snelle slagen nsar links en rechts en hieruit
wordt de richtingsvoorkeur bepaald. Asn de snelheid van de langzame fase wordt
te weinig sandacht besteed. Mathog (1972) probeert de snelhewd van de langzame
Tase .als mast in te voeren vVoor het orsleschommelonderzoek Anderen hanteren
de frekwentie c.g. emplitude ven de nystagmus. De wijze waarop de 1abyr1nta1*e
cogbewegingen bij het konijn door ons onderzocht is, is nog niet toegepast.

HEet biedt vele voordelen kleine amplitudes te gebruiken en een heel frekwentie-
scala af te werken. Zowel de gebruikte amplitude als de frekwentile van de
torsieschommel zoals door Greiner voorgesteld 1ijk:t nogal ongelukkwg gekozen
gezlen de eigenschappen van de vestibulo-oculaire reflex. Wanneer de gegevens
verwerki zouden kunnen worden op sen wijze 21s door ons toegepastlls, zou o
een soort 'vestlibulogram' gemaskt kunnen worden van iedere patiént zodst een
echt kwantitatieve indruk kan worden verkregen van de prestaties van de _
vestibulo~oculaire reflex. Een nauwkeurige oogbeweglngsregastrat¢e techniek is’
nstuurlijk wel noodzakelijk. Mogelijk dat de door onms gesuggereerde wijze voor’
klinisch vestlbulalr cnderzoek toekomsﬁperspektlef biedt.

e} De experimenten bij dubbelzijdige lsbyrintuitval

Na dubbelzijdige labyrintectomie is ‘er geen cogbeweging onder invloed van si-
nusoidale angulaire versnellingen wamneer de ogen bedekt zijn. Blijkbaar is

de somato-sensibele informsiie uit de ledematen etc. van weinig betekenis voor
het ontstazn van ocogbewegingsn. '

Door bilateraal geopereerde diersen met open ogen te roteren wordt dus al-
leen een optokinetische oogbeweging opgewekt. De gain is slleen hoog bij la-
ge frekwenties en amplitudes en valt sterk af bij toename van de frekwentie
¢.q. amplitude. De gain is snelheidsafhankeli)k. Er is slechts een geringe
fase-achterstand. De gain is sterk smplitude- en frekwentie-afhankelijk, het
Paseverschil alleen (gering) frekwentie-afhankelijk. Soortgelijke vervormingen

worden waargenomen van de sinusoidale oogbewegingsreaktie als beschreven voor
puur optoklnetzsche reskties bi)] normsie konijnen, als geheel ZlJn de input-
cutput relaties ven labyrintloze geschommelde konijnen gelijk asn die gevonden
voor optckinetische prikkeling van normale konijnen (Collewijn, 1969). De op-
tokinetische reakxiies behoeven blijkbaar geen tomische inviced van de in- )
takte labyrinten (dit in tegenstelling tot de konklusies van Gutmen et al
(196k) die zich echter slechts baseerden op de frekwentie van de snelle slagen).

Het optokinetisch systeem heeff een behoorlijke gain bi] lage hoeksnel-
heden c.q. versnellingen terwijl het vestibulesire ooghbewegingssysteem pas een
behoorlijke gain en kleiner faseverschil krijgit bij grotere hoeksnelheden c.g.
versnellingen. Bij de mens vond o.2. Benson (1970, 1971) in principe lets der-
gelijks, alleen leg de overgang in een aader prikkelgebied. Wanneer de twee sys-
Temen samenwesrken zoa_s zi] normaliter meests] doen, ontSUaau er een zinvolle
1nteraku1e-

£) Statistische Appendix™ (torsieschommelexperimenten)

De gebruikie experimentele proefopzet overeenkomsnzg welke de variantie-aznalyses
werden uitgevoerd was een p~¢.r. split-plot design, met ongelijke groepsgrootie
en missing data (ef Kirk, 1968, pp. 298 e.v.). Alle analyses werden machinaal
uitgevoerd, gebruikmakend van VARIAN/02 een FORTRAN IV varientie-znalyse pro-
grammsa, in 1969 geschreven door T. Kwaaitasl en E. Roskam van het Psychologisch
Laborastorium van de Kathollieke Universiteit te Nijmegen. Deze verwerklng von&
plasts op het C.R.I. van de Rijksuniversitelt van Leiden.

¥f1le statistische snalyses (behalve die noodzakelilk voor de modellering van
de statoliet-oculaire reflex) zijn uitgevoerd door E. Werner, medewerker Van
het Fysiologisch Laboratorium te Rotterdam. :
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VARTANTIE-ANATYSE

GAIN TORSIESCHOMMEL, OGEN BEDEXT

Groepen: anormale dieren versus dieren met

€én lsbyrint.

Varisntie bron 38 at MS F-ratio
1) Subjekten binnen 426790,75 22 5763.,2148
groep
2) Frekwentis x 3k362.,313 110 312,38L52
subjekten binnen
groep
3) Amp. x subjekten 6781,1875. 110 61,6L47156
bimmen grosp
L) Amp. x  frekw. x 22793.,125 550 41,k42032
subj. binnen groep
5) Groepen 215911,25 1 215911,25 (%-)- 37 ,k6k
6) Frekwenties 59306 ,305 5 11861,258 (gﬁ 37,970
7) Amplitudes 8cL8, 4961 5 1609 ,6992 {% 26,111
8) Frekwenties x 3989,6952 25 159,58797 (%) 3,851
amplitudes
9) Frekwenties x 10097 ,063 5 20194124 _(%) 6,465
groepen
1
10) Amplitudes x 3735,6250 5 TW7,12500  (15) 12,119
groepen _
' 1
11) Frekwenties x 35648750 25 15859499 (—%J 3,827
emplitudes x
groepen
863

# 5 < 0,001
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VARTANTTE ANATYSE

FASEVERSCHEIL TORSIESCHOMMEL, OGEN BEDEKT

Groepen: normale dieren versus dieren met é&n labyrint.

Variantie bron S8 art MS | 'ijgtio”
1) Subjekten binnen - 10785,500 22 L90,25000
groep
2) Frekwentie x 1L559,438 110 ©132,35852
subjekten binnen
groep
3) Amplitude x 2038,6875 a8 23,166601
subjekten binnen
groep
L) Amplitude x 6338,7500 420 15,092261
frekw. x subjekten :
binnen groep
5) Groepen - 81131,063 1 81131063 (%J 165,489
.' 6 oy
6) Frekwenties 118774 ,56 5 23754910 (5) 179,47k
7 .
T) Amplitudes - 1604,875 N 401,21875 {50 17,319
8) Frekwenties 1463 ,5000 20 73,17988 t%) L,8ko
amplitudes
9) Frekwenties 034,81250 5 186,628 (2) 1,413
groepen ' ; o 7
10) Amplitudes x 161,06250 k4 10 ,265625 i%) 1,738
groepen ' 7 7
11y -
11) Frekwenties x 1545 ,8750 20 T72937h ) 5,121
amplitudes x ‘ i
groepen
699

* 5 < 0,00001
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RICHTINGSVOORKEUR TORSIESCHOMMEL, OGEN BEDEKT

Groepen: normale dleren versus dieren met &&n labyrint.

Variantie bron 85 ar MS F-ratio
1) Subjekten binnen 98583,000 - 23 4386,2148
groepen
2) Frekwentie x 80887,250 110 735,33862
subjekten binnen
groepen
3) Amplitudes x 37636,891 132 28512793
subjekten binnen ‘
groepen
4} Amplitudes x 10745150 607 17702058
frekwenties x
subjekten binnen
groepen
5) Groepen ' 31656.586 1 3165,6586 (%ﬁ 7,386 *
6) Frekwenties 7838.5313 5 15676 ,062 (gd 2,132
7) Amplitudes 3919 ,2070 6 £53,20117 (%} 2,201 ¥
8) Frekwenties x 1108%,180 30 368,13916 (3 2,080 ¥
amplitudes ) '
9) Frekwenties x 78796914 5 1575,9382  (2) 2,183
groepen '
i
10) Amplitudes x 812,3308L 6 135,38997 —%J 0,475
groepen '
11) Frekwenties x 9606 ,5273 30 320,21753 lﬁ) 1,809 T
gmplitudes x oo ; :
groepen
955
¥ p < 0,08
i » < 0,07
B

" p < 0,001
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TABEL 6-4

VARIANTIE-ANATYSE

GATN TORSIESCHOMMEL, OGEN OPEN

Groepen: normele dieren versus dieren met &&n lsgbyrint.

Variantie bron o - $S af . MS ‘ _ . F-reatio
1) Subjekten binmen  12037%,69 22 5L71,57L2
groepen
2) Frekwenties x 46714,750 110 Leu,é7okb
subjekten binnen
groepen
3) Amplitudes x 35787,875 110 325,3hh2&
subjekten binnen
groepen
4) Frekwenties x 95563,063 550  173,75102

amplitudes x
subjekten binnen

groepen
5) Groepen / 428547 ,31 + 4285LT, 37 (%J 78,322
6) Frekwenties ﬁs?h,sooo 5 922,89990 (gﬁ 23173 (6%)
. ¥
7) Amplitudes 26791,688 5  5358,3359 D 16,170
- ) 8 T =
8) Frekwenties x 16803,063 25 672,12231 () 3.868
amplitudes '
9) Frekventies x 1858,3750 5 371,670 (3) 0,815
groepen
10) Amplitudes x . 3186,5625 5 637,31250 (129 1,959 (9%)
groepen
11) Frekwenties x 6133,5625 25 245 ,34250 (1%) {,412'.(9%)
amplitudes x
groepen
863

* < 0,0007
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VARTANTIE-ANALYSE . .

FASEVERSCHIL TORSIESCHOMMEL , OGEN COPEN

Groepen: normale dieren versus dieren met &&n labyrint.

Variantie bron 88 ar M5 F-ratio
1) Subjekten bimnen  390%,6328 = 22 177, 48331
groepen T
2) Frekwenties.x 6661,1367 110 60,555786
subjekten binnen
groepen
3) Amplitudes x 5791,%102 110 52,6k9170
subjekten binnen
groepen
L) Frexwenties x 12655 ,23k Shh 23,263290
amplitudes x
subjekten binnen
groepen
5) Groepen 28628,867. 1 28628,867 (2) 161,305
6) Frekwenties 17987 ,090 . % 3597 ,4180 (g? 59,407
T} Amplitudes 10254 ,789 5 2050,9578 (%- 38,955
8) Frexwenties x 10858 ,969 25 L3k 35864 .:%) 18,671
amplitudes
9) Frelwenties x  17433,789 5 3486,7578 (2 57,519
groepen
10) Amplitudes x. 2696 4141 5 539 ,28271 (1%) 10,243
groepen
11) Frekwenties x 5173,2605 25 206,93077 () 8,895
ampiitudes X
groepen
857

#
p < 0,0001



TABEL 6-5

VARTANTTE-ANATYSE

~QlL

RICETINGSVOORKEUR TORSIESCHOMMEL, OCEN OPEN

Groepen: normzle dieren versus dieren met &&n labyrint.
yr

F-ratio

= 5 < 0,01

Varientie bron at M
1) Subjekten binnen h9§§668h 22 2251,2129
grocpen
2) Frekwenties x 142719.,38 110 1297 4487
subjekten binnen
groepen
3) Amplitudes x 8303k ,813 132 625,05151
subjekten binnen
groepen
k) Amplitudes x 438371,81 6k 683,79370
frekwenties x
subjekten binnen
Zroepen ,
5) Groepen 30577,58 1 305171,48k (2) 13,553
) Frekwentiés 6?27;9375 5 1385,587h (g' 1,068
7) Amplitudes - 12061,586 6 2010,26k2 D 3,19
8) Frekwenties x 41152,539 30 1371,7512 &) 2,006
amplitudes
g) Frekwenties x 1718059.'1.’7 5 3136:1953' (g} 2,6_1',8
groepen
10) Amplitudes x 13827 ,406 & 2304 ,5676 (—§) 3,664
groepen
: A B p 1
11) Frekventies x 11282,258 30 1376,0752 o 2,012,
amplitudes X
groepen
088
* P < 0,03
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Fig. 6-1. Interaktie zmplitude x groepen voor de gain. Ogen
bedekt. Rondies: normaal, vgerkantjgs: iabyri%tectomieolinks.
mplitudes: | = 19,2 =2,5% 3=35% 4=7,5° 5= 10

6= 157,
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Fig. &-2. Interaktie frekwentie x groepen voor de gain. Ogen bedekt.
Rondjes: normeal, vierkantjes: labyrintectomie links. Frekwenties:

1 =0,048 Hz, 2 = 0,068 Hz, 3 = 0,11 Hz, 4 = 0,188 Hz, 5 = 0,40 Hz
en 6 = 0,76 Hz.
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‘6-3. Interaktie frekwentie x amplitude x groep
de gain. Normale konijnmen, ogen bedekt. Verkla~

symbolen zle Fig. 5-2. Frekwentieniveaus als in
6-2.
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¥ig. 6~4. Interzktie frekwentie x amplitude x groep voor
de gain. Labyrintectomie livks, ogen bedeki. Verder als
. Fig. &-3. , ‘
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Fig. 6-5. Hoofdeffekt groep op fase.
1: normale dieren,

2: labyrintectomie lipks.

Ogen bedekt.
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Fig. 6-6. Hoofdeffekt frekwentie op fase.
Ogen bedekt. : :
Frekwentieniveaus als in Fig. 6~2.
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Fig. 6~7. Hoofdeffekt amplitude op fase.
Ogen bedekt. .
Amplirudeniveaus als in Fig. 6-1.
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Flg. 6-8. Interaktie frekwentie x amplitude x groep voor de
normale dieren. Ogen bedekt. Amplitude notatie zie Fig. 5-2.
Frekwentieniveaus als in Fig. 6-Z2.
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Fig. &-9. Interaktie frekwentie x emplitude x groep voor de
konijnen met labyrintecromie links.
Ogen bedekt. Verder als Fig. 6-8.
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Fig. 6~10. Hoofdeffekt groep op rzcht:a.ngsvoorkeur.
i: normale dieren,

2: labyrintectomie links.

Ogen bedekt.
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Fig. 6-11. Hoofdeffekt groep op gain.
Ogen opern (harmonische prikkeling).
1: normale dieren,

2: lagbyrintectomie links.
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Fig. 6~12. Boofdeffekt amplitude op gain.
Ogen open:(harmonische prikkeling).
Amplitudeniveaus als in Fig. 6-1.
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Fig. 6~13. Intersktie amplitude x frekwentie voor de gain.

Ogen open (harmonische prikkeling). Amplitudeniveaus als

in Fig. 6-1. Frekwentiekodering: @ 0,048 Hz, ®=0,068 Hz,
a 0,11 Hz, v 0,188 Hz, o 0,40 Hz, O 0,76 Ez.



~108-

t
o
o
1

phaseshif

oo
o
{

20 -

 Fig. 6-14. Igteraktie,ampiitude:x gibep voor de fase. Ogen open
(harmonische prikkelimg). Rondjes: mormale dieren, vierkantjes:
lzbyrintectomie links. : ' ' '
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Fig. 6-15. Interaktie frekwentie x groep voor de fase. Ogen
cpen (harmonische prikkeling). Rondjes: normale dieren,
vierkantjes: labyrintectomie links.
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Fig. 6~16. Interaktie amplitude x frekwentie x groepen voor
de situatie ogen open (harmonische prikkeling). Amplitude~
notatie als in Fig. 53-2. Frekwentieniveaus als in Fig. 6-2.

‘Normale dieren.
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Fig. 6-17. Interaktie amplitude x frekwentie x groepen voor
de situatie ogen open (barmonische prikkeling).
Labyrintectomie links. Overigens als Fig. 6-16.
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Fig. 6-18. Hoofdeffekt groep op richtingsvoorkeur.
Cgen open (harmonische prikkeling).

1: pormale dierem, : )

2: lzbyrintectomie links.
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" Fig. 6-19. Interaktie frekwentie x groep voor de richtingsvoorkeur.
Ogen open (harmonische prikkeling). '
Rondjes: normale dieren,
Vierkantjes: lzbyrintectomie links.
Frelwentieniveaus als in Fig. 6-~2.
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Hoofdstuk 7: Parallelschommelexperimenten met normsle konijnen

De belangrijkste lineaire versnelling welke normaliter op de evenwichtsorgenen
werkt is die ven de zwaartekracht, g. De richting hiervan is azn wisselingen
onderhevig ten gevolge van standsveranderingen van het hoofd ten opzichte

van de objektieve vertikaeal. Algemeen wordt sangenomen dat de statolietorganen
(sacculus en utriculus) in statische situaties deze stand signaleren. Deze
informatie wordt onder andere verwerkt in posturele reflexen waarvan de tonische
vestibulo-oculaire reflexen deel uitmaken. In het algemeen zullen deze re-—
flexen er toe bijdragen dat bij] kanteling van het hoofd het cog een tegen-—
draaiing uitvoert van vergelijkbare grootie zodat de stand van het oog ten-
opzichte van de buitenwereld gestebiliseerd wordt. Deze reflexen zijn bij het
konijn zeer goed ontwikkeld en zelfs zonder hulpmiddelen uitstekend wasrneem-
baar. Ze zijn door van der Hoeve en de Kleyn reeds in 1917 kwenititatief onder—
zocht.

Zoals in Hoofdstuk 2c¢ uit het literstuuroverzicht 2l bleek zijn de dyna~
mische eigenschappen van het systeem minder zoed bekend. In de fysiologische
situatie zal veelzl sprake zijn van een dynsmische belasting, dasr de stangd
(helling) van het hoofd in vele situsties snel wisselt. Reakties hierop zijn
echter moeilijk te scheiden wvan de hierdoor tevens opgeroepen booggangreskties.
De laatste spelen wasrschijnlijk geen rol bi] de voortdurende dynsmische line-
aire versnellingen welke in het dagelijkse leven van het konijn tijdens de
voortheweging op de zwaartekracht gesuperponeerd worden. De lineaire versnel-
lingen die bij voorbeeld bij het lopen optreden zijn waarschijnlijk niet onaan-
zienlijk, echter kort van duur. Men moet zich afvragen in welke mate deze vri]
willekeurige, snel wisselende (kortdurende) versnellingen oogbewegingen doen
ontstazn. _

De parzllelschommel biedt een goed kontroleerbare mogelijkheld voor het
toedienen van wisselende lineaire versnellingen in het horizontale vlak. De
konstruktieve detalls van de gebruikte schommel werden reeds besproken in
Hoofdstuk 3. :

Uitgangspunt is dat de kracht werkend ov de statelieten op ieder moment
bepasld wordt door de resultsnie van alle erop werkende lineaire versnellingen.
De richting en grootte van deze kracht wordt bepaald door de vektorsom ven g
en de horizontale versnelling van de schormmel.

De laatste heeft de vorm Aw® sin wt en is dus bij de maximale schommel-
witwijking gelijk asn  Aw® wasrbij w = 27f (f is de schormelfrekwentie in Hz).
De maximale versnelling is hier het belangrijkste, dzser maximale schommelver—
snelling vergeleken werd met meximele ocogverdraaiing. De resultante van deze
versnelling tezamen met g maskt een hoek & met de objektieve vertikaal, waarbi]

eldt:

& b o = A2

g

Er treedt dus een richtingsverandering cp van de resultante van de lineaire ver-
snellingen. Behalve een richtingsversndering ven de resultante, treedt er ook
. .een verandering in grootte op. Deze verandering van de grootte is niel zo zan-
zienlijk, bij voorbeeld bij een lineaire versnelling van 450 cm/sec? (zoals tij-
dens de huidige proeven slechts bij de drie grootste amplitude/frekwentiekombi-
naties optrad) is de resultante 10% groter, echter over een hoek ven 214%25:
gedrasid. Bij de berekening van de gegevens (et nzme de gain) is geen reke-
ning gehouden met deze vergroting van de resultamte. Er zijn bij het konijn ook
geen gegevens over de invloed van de vergroting van de lineaire versnelling op
de oogbeweging, noch in de stetische, noch in Ge dynamische situatie. Bij de
mens heeft o.s. Colenbrander {196L) aangetoond dat de statische oogverdrasziing
bij zijwearts neigen van het hoofd (een torsieteweging dus) onder invioced van
toename van de resulteante ook in grootte toeneemt. Wanneer dit ock het geval

zou zijn bij het konijn in de dynemische situstie zou de gain In de huidige
experimenten (= maximale smplitude ven het cog/maximale hoekverdraaiing van de
regultante) in feite nog een te hoge schatiting zijn.
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Wanneer de statoliet-oculaire reflex onder invliced van dynamische lineaire
versnellingen zo goed zou funktioneren als in de statische situatie zou men
moeten verwachten dat de ocogverdraaling op elk moment de hoek tussen resul-~
tante en objektieve vertikasl benadert. Door sommigen wordt dit ook zondemeer
aangenomer (Groen, 1972).

De versnellingen optredend bi] zijwaarts (transversaal) schommelen vertonen
overeenkomst met die bij zijwasrts neigen van het hoofd. Neigt de konijnekop
naayr rechts dan zzl het rechtercog omhoog draaien en het linkercog omlazg.
Wanneer de schommel maximaal nazr rechts 1s uitgeweken, is de op de kop werkende
versnelling maximazl nasr links verdrazaid. De statolieten zullen ten gevolze van
de traagheid achter blijven en naar rechts uitwijken, zodat in deze stand de
ogen een gelijkgerichte verdraaiing als bij naar rechts hellen zullen moeten
vertonen. -

Voor-achterwaarts (sagitteal) schommelen komt overeen met voor-achterwaarts
hellen, waarbij de (lateraal gerichte) ogen van het konijn torsicbewegingen
(raddraaiingen) ondergaan. Bij voorcver hellen drazit de bovenpool van elk oog.
naar achteren; een soortgelijke statolietverplaztsing ken men verwachten wan-
reer de schommel naar voren 1s uitgeweken. In deze proefsituatie bewegen beilde
ogen in dezelfde richting in tegenstelling tot de cogbewegingen bi] transver-
saal schommelen.

Veertien konijnen werden op de parallelschommel geschommeld, zcwel in
transversale zls sagittale richting, waszrbi] respektievelijk vertikale- en
torsie-ocogbewegingen gemeten werden. Bij zes konijnen werden als prikkel ge-
bruikt alle kowbinaties van de volgende amplitudes en frekwenties: respekbieve-
1ijk 10, 15, 20, 25 en 30 cr en 0.068; 0,095 0,113 0.14; 0,16; 0,20; 0.23;
0,35; 0,403 0,42: 0,46; 0,52; 0,56; 0,865; 0,72; 0,9% en 1,2 Hz. Bij acht ko~
nijnen werd de frekwentie gevarieerd op dezelfde wijze, doch werd de schom-
melamplitude in minder precieze stappen gevarieerd.

Over vijf schommelperioden werden de schommel- en ocgbewegingen gemiddeld
(zle Hoofdstuk 3). Uit deze gemiddelden, uitgeschreven door de computer wer-
den voor iledere kombinstie berekend:

1) de amplitude ven de oogbeweging;

2} de amplitude van de schommelbeweging:

3) de maximale versnelling van de schommel;

4} het faseverschil tussen cog- en schommelbeweging;

5) de gain.

Het faseverschil werd aangegeven ten opzlichte van de ‘ideale’ situatie, waar-
biJ de oogbeweging de resultante van de lineaire versnellingen op de voet

zou volgen (= 0°). .

De gain werd gedefinieerd sls de amplitude van de oogbeweging (in grader)
gedeeld door de amplitude van de draaling van de lineaire vektor (hoek in
graden) ten opzichte van de vertikaal.

De oogbewegingen (steeds geregistreerd terwijl de ogen bedekt waren) wa-—
ren bl] benadering sinusoidaal van vorzm. Snelle slagen traden zeer zelden op
en een systematische nystazmus werd nimmer gezien. Wel vertoonden de ogen in
afwezigheld van optische informatie enige spontane drift, welke gewoonlijk
klein genoeg was om niet storend te zijn. Cogzbewegingen traden reeds op bij
versnellingen van 5 4 10 am/sec?. nl. voor torsiecogbewegingen bi] gemiddeld
8,1 em/sec? met als standzard fout 0,92 en voor vertikale oogbewegingen
7.9 em/sec? met als standaard fout 0,83. (Voor de mens werd een subjektieve
sensastiedrempel aszngegeven van vergelijkbare grootte, Walsh, 1962). Enkele
voorbeelden van penschrijverresultsten (ongemiddeld) zijn weergegeven in
Fig. T-1. Voorbeelden van door de computer gemiddelde resultaten. waaraan de
metingen verricht werden vindt men in Fig. T-2.

De betrekkelijk geringe grootte van de uitslagen (meestal niet groter dan
1 & 2 graden) valt aanstonds op. Betekenis krijgt deze echter pas wanneer
men deze heeft uitgedrukt in de gain, die in het ideale geval 1 zou moeten
bedragen. Voor elk preefdier afzonderlijk werden de gain en faserelatie per
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amplitude-frekwentiekombinatie van de schommel berekend. Daar de resultaten
voor de verschillende proefdieren sterk oversen kwamern werden de resultaten
gemiddeld en opnieuw uiigezet. Gain en frekwentie werden langs een logaritmi-.
sche schaal uitgezet en fase langs een lineaire schaal, zozls algemeen gebrui-
kelijk. _

Fig., 7-3 toont de resultaten voor sagittaal schommelen (tcrsie-cogbeweging)
en Fig. T-4 voor transversaal schommelen (vertikale cogbeweging) van de zes
normele konijnen waarbij amplitude en frekwentie in nauwkeurige stappen geva~
rieerd werden. Voor de diverse amplitudes zijn verschillende symbolen gebruikt.
In de eergte plaats valt op dat in tegenstelling tot de resulisaten op de tor-
sieschommel hier geen systematische amplitude--afhankelijkheild aanwijsbaar is;
de resultaten van de verschillende amplitudes overlsppen elkaar en vallen
binnen de standaarddeviatie (vergeliJk Fig. 7-3 en T-4 met Fig. 10-1 en
10-2}. Voor vertikale ocogbewegingen is bij de frekwentie 0,11 bij voorbeeld de
gain 0,25 bij een amplitude ven 10 cm. 0.2k bij 15 em, O, 22 bij 20 em O .23
bilj 25 em en 0,23 bij 30 cg en is het faseve*sch1¢ respektlegellgk -18° bij
10 om, -17° bij 15 em, -22° bij 20 om, -21° il 25 ¢m en -207 b1i) 30 cm.

Het statoliet-oculalre systeem heeft dus niet de alineariteit van de booggang—
refilexen, die amplitude-afhankelijk zijn.

Gezien @it resultzat werden vervolgens de resultaten van alle ampllzudes
verwerkt in €&n grafiek van gain en fase als funktie van de Trekwentie. ech-
ter afzonderlijk voor trensversaszl en sagittaal schommeleh voor zlle proef-";
dieren {Fig. 7-3}. Voor alle veertien konijnen geeft Fig. 10-1 en 10-2 de
standaarddeviaties (zie Hoofdstuk 10). -

De gain is zelfs voor de laagste frekwenties laag, meximzal 0,27 (gemid-
deld) voor vertikale oogbewegingen bij 0.07 Hz en maximsal 0,22 voor torsie-
bewegingen bij 0,07 Hz. Bij toename van de frekwentie is er een sterke daling
van de gain, voor torsiebewegingen bi] voorbeeld is de gain bij 0,1k Hz 0.13;
bij 0,31 Hz 0,07; vij 0,94 Hz 0.02 en bij 1,22 Hz 0,016. Voor vertikale oog-
vewegingen is de gain bij C.14 Hz 0.17; bij 0,35 Hz 0,12; bij 0.9% Hz 0,02 en
bij 1,22 Hz 0,012. De galn neemt dus over hetzelfde frekwentiegebied af med
een faktor 16,9 voor de vertikale oogbewegingen en met een Taktor 13.6 voor de
torsiebewegingen. De resultaten voor belde schommelbewegingen tonen hetzelfde
verloop, al is de gain voor de vertikale oogbewegingen over het algemeen
groter dan dle voor torsie-ocogbewegingen. Vergeleken met de galn van de to-
nische vestibulo~oculaire reflex is er een enorm verschil in grootte.

Fig. 7-1. Voorbeelden van penschrijverregistraties van oog- en
parallelschomelbeweging. Telkens is weergegeven: de schommelbeweging
in om (boven). een tijdschaal in sec {midden) en de oogbeweging in
graden (onder).
Links: transversaal schommelen, met vertikale oogbewegingen.
Penuitslag naar boven komt overeen met resp. schommelbeweging
naar rechts en beweging van het rechterocog naar beneden.
Rechts: sagittasl schommelen, met torsie-oogbewegingen.
Penuitslag naar boven komt hier overeen met resp. schommelbewe-
ging naar voren en tempova e torsie van belde ogen.
De schommelfrekweptles ziJn asngegeven in Hz.
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Er is een fase-achterstand voor het gehele gebrulkte frekwentiegebied, het
faseverschil is nooit 0. Bij de laagste frekwenties is het faseverschil het ge-
ringst, het neemt sterk toe bij tocname van de frekwentie (zie Fig. 7-3).

Voor torsie-~cogbewegingen is bi] voorbeeld het faseverschil ~2 bijJ ©,07 Hz,
-28° vij 0,14 Hz, -63° bij 0,35 Hz, -13° bij 0.9% Hz en -150° bij 1,22 Hz. Voor
vertlkale oogbeweglngen is het faseverschil -5° biJ 0,07 Bz, -35 bij 0,14 Hz,
-62° bij 0,35 Hz, —1130 bij 0,9k Hz en -1300 pij 1,22 Hz. Er is geen dulaellgk
systematisch verschil tussen de resuitaten ven de torsie- en vertiksle ooghewe-
gingen. QOok in het faseverschil is er geen systematische amplitude-afhankelijk-
heid santoonbaar.

Konklusies

1) De gain van de statoliet-cculaire reflex onder invliced van sinusoidale line-
aire versnellingen is sterk frekwentie-efhankelijk.

2) Zelfs voor de laagst gebruikte Ffrekwenties is de gain laag (* 0,25), voor
hogere frekwenties daalt hij zeer sterk (% 0,01).

3) Het faseverschil tussen schommel en ocoghewegingen is ook sterk frekwentie-
afhankelijk.

L) Er is steeds sprake van een fase-achterstend, die voor de laagste frekwen-
ties zeer gering is, bij 0,6 Hz ca. 90° bedraagt en bij hogere frekwenties ver-
der oploopt tot ca. 140~ bij 1,2 Hz.

S) Fase en gain vertcnen geen systematische amplitude-afhankelijkheid.

6) Zowel het fase- als geainverloop tegen de frekwentie tonen dat de statoliet-
oculaire reflex in het gebruikte frekwentiegebied onder invloced van sinusoidale
linesire versnellingen zeer matig FTunktioneert, dat wil zeggen met lage gain en
grote fase-achterstand. 7

T) De resultaten geven sanleiding te overwegen in hoeverre ze benaderd kunnen
worden door een lineair tweede orde systeem. Een poging hiertoe zal worden dbe-
schreven in Hoofdstuk 10.
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Hoofdstuk 8: Parallelschommelexperimenten bij konijnen met eenzijdize en dubbel-

zijdige labyrintectomie

a) Eenzijdige labyrintectonie

Bij zeven konijnen waarvan het linker labyrint een half jaar tevoren was
gedestrueerd werden de ooghewegingen van het rechieroog gemeten bl] dezelfde
frekwenties als de normale konijnen en bij drie amplitudes (10, 20 en 30 cm).
Alle registraties geschiedden met bedekte ogen. Dezelfde parameters als bij de
normale konijnen werden berekend. Voor ieder dier afzonderlijk werden de gain
{logaritmisch) en het faseverschil (lineair) tegen de frekwentie (logaritmisch)
uitgezet. Voor de individuele dieren was eenzelfde verloop te zien in de figu-~
ren. De gegevens van de Zeven konijnen werden daarom gemiddeld en de gemiddel-
den zijn weergegeven in Fig. 8-1.

BiJ alle zeven konijnen werder oogbewegingen geregistreerd die min of
meer sinusoidaal van vorm waren. Pas bl] hogere acceleraties dan bij normale
konijnen werden meetbare oogbewegingen geregistreerd en wel bij vertikale oog-
bewegingen 43,8 cm/sec? gemiddeld met de standaard Tout 7,5 en bij torsie-
oogbeweglngen 53,4 cm/sec® gemiddeld met Qe standaard fout 13,2. Het gevolg
hiervan is dat bij lagere frekwenties geen: “bruikbare reakties werden verkregen.

Fig. 8-2 A t/m F geven enkele voorbee¢den van penschrijverresultaten bij
eenzijdig gecpereerde dieren.

De gain voor vertikale oogbeweglngen,blg het eenzijdig geopereerde konijn
(vergelijk Fig. 8-1 met Fig. T- 5) 11gt lager dan voor het normale konijn
(zie tabel 8-1). TR e

Tabel 8-1 ’
Frekventie Gain normzle konijnen Galin eenzijdig_geope— Fagtor
reerde konijnen

0,17 0,162 0,061 2,65x
0,23 0,132 0,046 2,87x
0,35 0,115 0,035 3,3x
0,42 0,09 T 0,032 2,8x
0,52 0,069 0,025 2,8x
0,65 0,045 : 0,023 1,96x
1,2 0,012 - 0,012 1x

De gain is dus tot 3,3x zo groot bi) het normale konijn. Er is een statistisch
signifikant verschil tussen de geopereerde en niel geopereerde groep konijnen
in de gainwaarden (p < 0,003) ten voordele van de niet geopereerde dieren.
(zie tabel 8-2). Over beide groepen gerekend is er een statistisch signifikan-
te frekwentle-afhankelijkheid dle echter voor de groepen weer verschilt.

De gainwesarden van de geopereerde dieren tonen een minder duidelijke frekwen-—
tie-afhankelijkheid den de gainwaarden van de niet geopereerde. De frekwentie-
afhankelijkheid is voor beide groepen in die zin dat bi) toename van de fre-
kwentie de gain afneemi.



~124~

gain
T

ol

0.01 i (| i

freguencylHzl

o
I

phase lag(degy

100 -

1890 i | ) ; Lo i
0.1 .0
frequencyl(dz

Fig. 8-1. Gain (logaritmisch) en faseverschil
(lineair) uitgezet tegen schommelfrekwentie
(logaritmisch). Vertikale (rondjes) en tor—

sie (driehockjes) oogbewegingen op de paral-
lelschommel na lsbyrintectomie links. Gemiddel-
de waarden voor alle gebruikte schommelampli-
tudes, 7 konijmen. '



=125- ..

(HTEEN

RN N
[N (R N W W X
—e

!

N

SECONDSPIIi{'llilttlli-l! E

/2] e
Z
<3 Y D= e O
> = <
= & z 5
P = 4 w
= &
- Nt
¥y £ e
= [+] wy
s S

-Fig. 8-2. Voorbeelden van penschrijverregistraties van 0og~ en
“parallelschommelbeweging na eenzijdige (A — F) en dubbelzijdige .
{6 — H) labyrintectomie. A, B, C en G: transversaal schommelen,
D 'E, E en H: sagltuaal schommelen.f_.,



-126-

Tabel 8-2

VARTANTIE-ANALYSE
GAIN VERTIKALE COGEEWEGINGEN PARALLEISCHOMMEL

Groepen: normale dieren versus dieren met @&n labyrint.

Varisntie bron oty art M - Foratio
1) Subjekten binnen 2757,3320 ic 145 ,12273

groep "
2) Frekwentie x 2020.,2k22 176 11,4786L8

subjekten binnen

groep
3) Groepen 3466,0608 1 3466,0608 (%) 23,88 ¥
L) Frekwenties 2025 ,6541 12 168,80L50 (g- 14,706 *
5) Frekwenties x 25046070 12 216,22475 (%) 18,837

_groepen

220
* p < 0,0003

** 5 < 0,00001

De gain voor de torsie-~ocogbewegingen 1s eveneens kleiner dan voor het normale
konija (vergelijk Fig. 8-1 met Pig. T7-5). Verduidelijking hiervan geeft tabel
8”3.

Tebel 8-3
Frekwentie Gain normale konijnen Cain eenzijdig geope- Faktor
. -reerde konijnen

0,17 0,12k 0,062 ' 2x
0,23 0,08 - o,0k2 - R
0,35 0,07 . 0,03 o 23x
0,42 0,053 0,028 : 1,9
0,52 0,0k1 0,026 1,6x
0,94 0,018 0,012 1,5x
1,2 0,016 0,011 1,5%

Er is een signifikant verschil in de gainwaarden wvoor de niet en wel geope-
reerde konijnen (p < 0,0002) ten voordele van de normale dieren {zie tabel 8-k).
Over beide groepen gezamenlijk is er een signifikante frekwentie-afhankelijk-
heid (p < 0,00001) {(zie tsbel 8-k). Voor de niet geopereerde dieren is er
echter een signifikent sterkere frekwentie-afhankelijkheid als voor de geope-
reerde dieren.
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Tabel 8-L
VARTANTIE-ANALYSE -
GAIN TORSIE-QOGBEWEGINGEN PARALLELSCHOMMEL

Groepen: normale dieren versus dieren met €&n labyrint.

Varlantle bron 85 af MS F~ratio
1) SubJekten binnen 1278 ,8469 20 63,042337

groep
2) Frekwentie x 1357 ,6882 176 T,7141371

subjekten binnen

groep
3) Groepen 1652,889% 1 1652,889%  (3) 25,850 ¥
4) Frekwenties : 27L2,3359 12 228,52798 {g) 29,625 xx
5) Frekwenties x 2506 ,6L458 12 208,88715 (gﬁ 27,078 o

groepen

221
%
p < 0,0002

¥ 5 < 0,00001

Het faseverschil tussen oog- en schommelbeweging is voor vertikale oogbewe-
gingen geringer voor het eenzijdig geopereerde dier dan voor het normzle konijn
(vergel;gk Fig. 8-1 en Fig. 7-5). Tevens blijkt ait uit tabel 8-5.

Tabel 8-5

Frekwentie Normale konijnen l_; Geopereerde konijnen
0,17 o6t ~13,6°
0.23 ~51,4° -24,5°
0,35 -62,2° -46,9°
0,42 -69,2° -15°
0,56 ~79,5° -53°
0,65 —63,4° ~8L,6°

1,2 -122,5° -129°

Variantie-analyse leert dat het verschil tussen  de groepern signifikant is
(p <.0, 002) ten voordele van de geopereerde dieren. Voor beide groepen is -
er een frekwent1e—afhankellgkheld dle 51gn1f1kant 1s (p < 0,00001) (zie
tabel 8-6). In.deze frekwentie-afhankelijkheid is er geen signifikent ver-
schil tussen de twee groepen (tabel 8-6). ,
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Tahel 8-6

VARIANTIE-ANALYSE _
¥ASE VERTIKALE OOGBEWEGINGEN PABALLELSCHOMMEL

Groepen: mnormale dieren versus dieren met &&n labyrint.

Variantie bron 88 ar jusss F-ratio’
1) Subjekten binnen 30038,055 19 1580,9502

groepen
2) Frekwentie x 17665 ,4L5 127 139,0979%

subjekten binnen

groepen
3) Groepen 24118,723 -~ 1 24118,723 (D) 15,256
L) Frekwenties 136353,38 9 15150,375 () 108,919
5) Frekwenties x 12,5734 9 79,169693  (2) 0,569

groepen

165
* 5 < 0,002
¥ 5 < 0,00001

Voor torsie-cogbewegingen is het Taseverschil eveneens geringer bi] eenzijdig
geopereerde dieren dan bij normale dieren (vergelijk Fig. 8-1 en Fig. T-5).--
Tabel 8.7 geeft de verschillende waarden:

Tabel 8.7
Frekwentie Kormale konijnen . Geopereerde konljnen
0,17 -35,3° —14,5°
0,23 b7 ,1° -31,4°
0,35 -62,8° -18°
0,k2 -72,1° ~56,1°
0,56 -92,8° -60,3°
0,65 -105,9° -67,4°
1.2 —149,6° -123,5°

Er is een signifikaht verschil in fasehoek tussen de geopereerde en niet geope-
reerde groep (p < 0,0002; zie tavel 8-8), ten voordele van de geopereerde groep.
Voor beide groepen. tezamen ig er een s:p.gnlf"ﬁks.me fre}:wentle-afhankellgkheld
{(p<o 00001} ‘Voor de groepen afzonderlijk is er een verschil in. vorm van de
frexwentie-~afhankelljkheid. ‘
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Tghel 8-8
VARTANTIE-ANALYSE
FASE TORSIE~COCGBEWEGINGEN PARALIELSCHOMMEL

Groepen: normale dieren versus dleren met &&n lzbyrint.

Varisntie bron S5 af M8 Furgtio
1) Subjekten binnen 19594 ,50k 19 1026 ,0264

£roep
2) Frekwentie x 18778 434 133 141,19122

subjekten binnen

groep
3) Groepen 2836k ,371 1 28364,371 (2)  er.eus T
4} Frekwenties 139245 ,00 9 15hT1,66k (%ﬁ 109,519
5) Frekwenties x 8205,8164 9 911,75732 (%) 6,458 %

groep

171

H
" p < 0,0002
. :
5 < 0,00001

De gebruikte experimentele proefopzet, overeenkomstig welke de variantie-snalyses
werden uitgevoerd was een p.-q.r. split plot design (cf, Kirk, 1968 pp 270 e.v.).
Alle =analyses werden machinaal uitgevoerd, gebruikmskend van VARIAN/C2, een

FORTRAN-IV varlantle—analyse programma, geschreven door T. KWAATTAAL en E. ROSKAM
te Nijmegen.

Xonklusies:

1) Bij eenzijdig labyrlntloze konijnen zijn op de naralleWSchommel coghewegingen
op te wekken

2) De 'drempel’ waarbla deze oogbewegingen optreden ligt hoger dan bij normale
konijnen.

3) De galn vaen de ocogbewegingen is signifikant lager dan bi] normale konijnen in
dezelfde proefsituaties.

4} De fase-achterstand is signifikant geringer bij de geopereerde konijnen dan
bij de normale konijnen in dezelfde proefsituaties.

5) Zowel de gain als het faseverschil tonen een frekwentie-afhankelijkheid bij het
eenzijdig labyrintloze konijn, zij het dat de frekwentie-afhankelijkheid van de
gain bij de geopereerde dieren geringer is dan Je nlet geopereerde.

) Dubbelzijdige labyrintectomie

Bij vijf konijnen wasrbi] een masnd tevoren een dubbelzijdige labyrintecltomie
werd verricht werd getracht cogbewegingen te. registreren op de parallelschommel
bij verschillende frekwenties en smplitudes.

Bij geen der dieren werd een meetbare systematische oogbeweging geregistreerd.
Een voorbeeld hiervan geeft Fig. 8-1 G en H.

Voor de oogbewegzngen die ontstaan op de Barallelschommel zijn de labyrinten
dus de ‘sensors'. Someto-sensibele informatie drazagt blijkbaar niet noemenswear-
dig bij tot de door sinusoidsle lineaire versnellingen opgewekte oogbewegingen.
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Fig. 9~1. Verloop van lineaire accelevatie (in g, links) en ocogbeweging (in graden, rechts) op het karretje.
De bij elkaar behorende curves zijn op dezelfde wijze getekend en geven telkens de gemiddelde resultaten
voor tien ritten, alle van hetzelfde konijn. Versnelling naar rechts, beweging van het rechteroog naar be-
neden. Het acceleratiesignaal is gefilterd (bovengrens 3 Hz), het oogpositiesignaal niet. De uiteindelijk
bereikte. gains zijn in deze figuur geschat als (van boven naar beneden) 0,2; 0,8; 0,65; 0,9 en 0,7.
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Hoofdstuk 9: Qogbewegingen 1) normale komijnen o.il.v. 'konstante’ lineaire

versnellingen
De experimenten op de parallelschommel leerden ons dat de gain van de oogbewe-—
gingen onder invioed van sinuscidale lineaire versnellingen bij toenemende fre-
kwentie afneemt en de fase-achterstand toenecemt. De statoliet-oculaire reflex
funktioneert niet goed bij dit soort versnellingen. Deze bevindingen duiden aan
dat het stabtoliet-oculaire systeenm mogelijk traag reageert. Mede daarom leek het
aantrekkelijk de reflex ook op andere wijze te testen, om te zlen of de resul-
taten in overecenstemming zouden zijn met de voorgaande. Een goede methode hier-
voor is de zgn. 'stap-response', in dit geval een ocogbewegingsreakiie op ecen
plotseling optredende en daarna konstante lineaire vergnelling. Op grond van de
parallelschomreelexperimenten zou men een grotere, echter traag verlopende ocog-
beweging verwachten bi] versmelling van vergelljkbare grootte.

De wijze waarop de sccelerstie werd opgewekt is beschreven in Hoofdstuk 3.
Bij lineaire versnellingen van verschillende grootie en duur, respektievelijk
0,02 g (Guur ca. 11 sec), 0,0k g (ca. 8 sec), 0,07 g (ca. 6 sec), 0,09 g
{ca. 5,2 sec) en 0,11 g {ca. 4,5 sec) zowel in het sagittale als fromtale vlak
werden respektievelljk torsie- en vertiksle coghbewegingen gemeten bl twee
respektievelijk zeven normale konijnen wazarbi] de ogen bedekt waren. De bewe-
gingen van het rechitercog werden geregistreerd. Na middeling over tlen aflegde
trajekten werden de volgende grootheden gemeten en berekend:

1)} de grootte en duur van de versnelling van het karretje

2) de hoek van de resultante van zwaartekracht en de linesire versnelling en
de vertikaal .

3) de amplitude van de oogbeweging

L) de gain, gedefinieerd als de amplitude van de oogbeweging gedeeld door de
hoek van de resultente van gzwaartekracht en de lineaire versnelling en de
vertikaal.

Wederom is het nuttig deze situstie te vergelijken met de "tonische’™
statoliet-oculaire reflex. Wanneer het konijn plotseling passief naar rechts
bewogen wordt zullen de statolieten achter blijven door hun inertie bij de be~
weging van het komijn. Deze situatie is vergelijkbaar bij] het naar links hellen
van de komijnekop. Het gevolg is dat het rechteroog omlaag beweegt en het lin-
keroog omhoog {dus een vertikale cogbeweging).

Wanneer het konijn in sagittale richting bewogen wordt, nasr voren dij voor-
beeld, zullen de statolieten achter blijven door hun traagheid. Deze situatie
is vergelijkbaar met achterover hellen van de konijnekop. De ocogbeweging dle
hierdoor ontstaat en die ertoe bijdraagt het cog horizontaal te houden is een
torsiebeveging in die zin dat de bovenpool van beide oogbollen naar voren be-
weegth.

Er werd een systematische cogbewegingsreaktie gezien bij alle zeven ge-
bruikte proefdieren; deze nam toe bi] toename van de versnelling en in verloop
van de tijd. Fig. 9-1, 2 en L tonen vertikale ocogbewegingen bij verschillenge
versnellingen weergegeven door verschillende symbooltjes en Fig. 9-3 en U4 to-
nen torsie~oogbewegingen. In Fig. 9-1 is bovendien het verloop van de versnel-
ling te zien. Zoals uit deze figuwur valt af te lezen is de versnelling slechts
bij grove benadering konstant; de aangegeven wasrden voor de versnellingen zijn
gemiddelden. Frekwenties boven 3 Hz 2ijn bovendien door filtering ult deze ver-
snel%ingsregistraﬁies verwijderd. (De cogbewegingsregistraties zijn niet gefil-
terd).

De oogbewegingen bereiken aanzienliijk grotere smplitudes dan op de paral-
lelschommel , betekenis krijgt dit echter pas door dit in de gain uit te drukken.
In Fig. 9-1 _bij voorbeeld zijn de uiteindelijk bereikte cogverdraaiingen respek-
tievelijk 19207, 29307, 3°607, 599" en 620" en de gein 0.,2; 0,8; 0,7; 0,8 en
0,7- De gain ligt dus sanzienlijk hoger dan voor de parallelschommelexperimen-
ten. Dit geldt evenzeer voor de torsie-ocogbewegingen, zie Fig. 9-3. De gemid-
delde voor de vertikale cogbewegingen is bij 0,02 g O,4k; bij 0.0k g 0,56;
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Fig. 9-3. Voorbeelden van nasale torsie—ocogbewegingen opgewekt
door wvoorwaartse versnelling. Gemiddelden wvan 10 rittemn voor
verschillende versnellingen bij 1 konijn. De geschatte gains
zijn in deze gevallen: 0,45; 1,3; 1,3; 1,0 en 0,9.
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Fig. 9-~4. Voorbeelden van vertikale ooghbewegingen, opgewekt door
versnelling naar rechts {(boven) en torsie—cogbewegingen, cpgewekt
door versnelling naar voren (onder), zlle in hetzelfde komijm.

De gemiddelde uitslagen van 10 ritten zijn weergegeven.

De geschatte uiteindelijk bereikte gains zijn in de bovenste fi-
guwr 0,43 0,7: 0,555 €,5 en 0,65 in de onderste figuur 0,3; C,3
en 0,5, .
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Fig. 9-5. Vertikale ocogbeweging (doorgetrokkern 1ijn) opgewekt door
een kortdurende transversale versnelling {stippelliin).

De versnelling werd na 3,5 sec cnderbroken doer het aandrijvende
gewicht niet verder te laten vallen. Het karretje bewoog zich dan
verder voort met een door wrijving min of meer esenparig vertraagde
beweging. Zowel bij acceleratie als deceleratie treedt een (irage)
oogheweging op. Gemiddalde van 10 ritten.
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vij 0.7 g 0,49; vij 0,09 g 0,51 en bij 0,11 g 0.48. De gain voor de vertikale
oogbewegingen (zeven experimenten) gemiddeld over alle versnellingen is $,52.
Op de parallelschommel ligt de gain voor het merendeel van de frekwentles be-
neden de 0,1. Voor de torsie-cogbewegingen werd als gemiddelde eindgain ge-
vonden {(twee experimenten) bij 0,07 g C.8; vij 0,09 g 0,7 en bij 0,11 g 0,7.
De gemiddelde gain voor alle versnellingen tezamen is hier 0,Th.

Het verloop van de oogbeweging tegen de tijd 1s goed %e zien in de Figu-
ren 9-1, 2, 3 en 4. Bij alle konijnen werd wsargenomen dat het maximumven de
pogamplitude pas na enkele sekonden bereikt werd, zowel bi) de vertiksle- als
de torsie-cogbewegingen. Voor de veritikale oogbewegingen werd gemiddeld na
ongeveer 3,5 sec het meximum van de ocogamplitude bereikt. Voor de torsie-cog-
pewegingen ligt dit zelfs bij ongeveer 4,5 sec. Eet verloop in de ti3d is vrij-
wel onafhankelijk van de grootie van de versnelling. Het statoliet-oculszire
systeen reszgeert dus trasg, zoals a2l vermoed werd op grond van de parailel-
schommelexperimenten. Het konijn zal in zijn dagelijkse leven in weinig si-
tusties een enkele sekonden Jang durende lineaire versnelling ven konstante
grootte ondergaan, sfgezien van de zwaartekracht. De sinusoidaal variérende
linesire versnelling, &ls opgewekt ¢p de parallelschommel geelt cen bteltere
benadering van de fysiologische situatie. De gevonden eindgain op de lineaire
versneller komt redelijk overeen met de gevonden waarden voor de tonische
vestibulo-oculaire reflex als beschreven door van der Hoeve en de XKleyn (1917).

Zoals uit de figuren a2l duidelijk wordt zijn de in dit hoofdstuk gegeven
waarden met aanzienlijke meetfouten behept; deze waarden geven dan CokK meer
een kwalitatieve indruk van het gedrag van het statoliet-oculaire systeem dan
een nauwkeurlge kwantitatieve.

Korklusies

1) Onder invlioed ven een min of meer konstante linesire versnelling met een
duur van ca. 4,5 tot 11 sec treden cogbewegingen op wearvan de galn zanzienlijk
hoger is dan voor sinuscidale lineaire versnellingen.

2) De grootste amplitude van de oogbeweging wordt pas bereikt na enkele sekon-
den.

3) Het gedrag van de statoliet-oculaire reflex in deze proefsitustie is over-
eenkomstig de verwachtingen die voortvloeiden ult de analyse van de pasraliel-
schommelexperimenten.

k) Deze resultaten en die uit Hoofdstuk T geven aanleiding na te gaan in hoe-
verre de statoliet-occulalire reflex is te bpeschrijven als een lineair tweede
orde systeem. Zie hiervoor Hoofdstuk 10. '
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Hoofdstuk 10: Algemene discussie betreffende de experimenten met lineazire-vers=:

snellingen

2) De statoliet-oculaire reflex

Onder invlced van. sinuscidale lineaire ve*snerlngen, zoals opgewek op de pa-~
rallelschommel, werkt de statollet—oculalre reflex slecht, met lage gain en
grote fase-achte*stand (s thans: in het geteste ‘rekwentlegeb;eé) Met het blo-
te oog waren geen cogbewegingen waar te nemen, aangezien de cogbewegingern in de
crde van_grootte‘van.}? lagen. Er is een sterke frekwentie-afhankelijkheid van
zowel de fase. als de gain. Een systematische amplitude-afhankelljkheid ont-
breekt, zodat het.systeem mogelijk funktioneert als een linesir systeem, zoals.
.aan het eind van dit hoofdstuk beschreven .zal worden. Er zijn geen nauwkeurlge
metingen van oogbeweglngen voorhanden (Waarb13 de input en output gerelateerd
worden)-die vergeleken zouden kunnen worden met de onze (zie Hoofdstuk 2¢).
Torsiebewegingen onder invloced van sinusoidale lineaire versnellingen op de
parallelschommel zijn.nog noocit eerder geregistreerd. Omtrent vertikale oog-
bewegingen zijn er wel wat beknopte gegevens veoor het konijn en de mens,
echter geen rauvkeurige en systematische metingen waarbil] getracht wordt de
input en output te relateren.. . .-

Op grond van toch wel summiere meetgegevens komen van Egmohd, Groen
en Jongkees (3952) tot de volgende konklusie:

"As might be expected on mechanical grounds it is also experlmentally ev1dent
that all forms of linear accelerations have actually the same effect on the
observing subject, qualitatively as well as: quantitatively. This unlty
appears likewise from tests on animals”

Vele auteurs lukte het niet oogbeweglngen onder 1nvloed van line-
aire versnellingen aan te tonen (Magnus, 192L4; Lorente de Ne, 1931; Sjdverg,
1931; Lansberg, TQSM) Anae*en lukte dit slechts bij een deel van de. proefdlie~
ren c.g. proefnersonen (Bles, 19715 Fleisch, 1922; Yamagata et al, 1965).
Correia en Guedry (196k).en Guedry, Harris en Correia (196L4) 1"egi:s.treeerden
horizontale oogbeweglngen op de, parallelschomme¢ le liggende,. zijwaarts ge-.
schommelde proefpersconen. Ze geven geen kwantitatieve gegevens over de ampli-
tude van de oogbewegingen en vinden blj proefpersonen die bi) andere tests
belderzijds geen labyrintfunktie leken te bezitten ook ooghbewegingen. Er zou
wat meer spreiding zijJn in de faseverschillen tussen oog- en schommelbeweging
bij. de proefpersonen met zogensamde bilaterale labyrintfunkitie-uitval. De
alertheld van de proefpersonen zou.de oogbewegingen sterk beinvliceden; wanneer
de proefpersonen alert waren (b.v. tijdens hoofdrekenen) waren er volgens hen
geen sinusoidale cogbewegingen op te wekhen .op.de parallielschommel. Jongkees
en Philipszoon (1963) en Oosterveld (1970)- maten systematische. cogbewegingen
zowel Dij het Lonlgn als de mens op de parallelschommel met elektro-oculogra- -
fle De oogbewe gingen bi) de mens.lijken ult .hun gegevens in de orde van groot-
te van.10° te liggen (input en oupput worden niet gekorreleerd). Scholtz (1972)
vindt blg de mens systematische ooghbewegingen op de parallelschommel. echter
niet bi] alle proefpersonen en julst in zittende posities ontbraken de reakties
het meest veelvuldig. De door Scholtz (l.c.) gemeten ocogbewegingen lijken in de
orde.van grootte. van 10-20" te liggen .en hi] registreerde fasevoorlopen (1) van
de oogbewegingen.. Correia en Guedry, 1964; Jongkees en Philipszoon, 1963; en:-
Philipszcon, 1959 registreerden achterlopen bij de mens, de laatste ook.bij het
konijn. De paralielschommel wordt door. de gencemde auteurs bi] &&n frekwentie
gebrulkt en wel de natuurlijke. Groen {(1972) schrijft dat de cogdraaiing goed
zou kompenseren voor hoeken van kleimer dan 30 verdraaiing van de resultante.
De experimentele basis voor deze uitlating is ons niet geheel duidelijk, .

.Onze gegevens zijn in tegensprask met de konklusies van van Egmond,
Groen en Jongkees (1952), Jongkees (1966, 1967) en Groen (1972) en meken het
begrijpelijk dat het vele onderzoekers niet lukte onder inviced van lineaire
versnellingen ncemenswaardige systematische ocogbewegingen azn te tonen met be-
hulp van. het ongewapende ccg of elektro-oculografie. Ze maken de controverslele
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resultaten ook begrijpelijker. Aljeen met behulp van verfijnde cogbewegings-
meettechnieken zijn cogbewegingen onder invlced van linesire versnellingen dij
het konijn onder onze proefkondities betrouwbaar te meten. De gegevens van
Scholtz (1972) en Jongkees en Philipszoon (1963) betreffende de grootte van
de oogbeweglngen bij de mens op de parallelschommel zijn moeilijk te interpre-
teren, mede gezien de kleine oogbewegingen onder invioed van positieverande-
ringen van het hoofd bij de mens (alleen pij zzgwaarts neigen van het hoofd
santoonbaar tot 5 & £°).
hangezien er door anderen geen nauwkeurige kwantitatieve analyse verricht
is van de statoliet-oculaire reflex, kumnnen wij onze gegevens slechts verge-
lijken met de gegevens over perceptie van lineasire sinusoidale versnellingen
door Meiry (1965, 1971) bij de mens en de met behulp van micro-elektroden gedane
afleidingen uit de nucleus vestibularis medialis van de kat door Jones en Milsum
(1969). Meiry {l.c.) vindt dat de bewegingssensatie bij de merns boven circa -
1/15 Hz achterloopt in fase en dat deze fase-achterstand vrij snel toeneemt tot
eirca 707 bij cirea 2/3 Hz. Jones en Milsum vinden bi] toecname van de frekwentie
een sterke toename van de fase-achterstand van de onulaéings’rekwentiemodnlatie
ten opzichie van de schommeibeweglng Ofschoon deze gegevens afkomstig zijn van
heel andere niveaus wijzen zij belde in de richting van een trage statoliet-
orgasn resktie.
. Omdat de resultaten onder invloed van sinusoidale lineaire versnellingen
nogal verrassend waren en niet in overeenstemming met de verwachtingen op
grond van de meeste andere literatuurgegevens, werd overgegsan tot het testen
van de statoliet-cculalre reflex onder invioced van min of meer konstante line-
aire versnelling (de staprespons). Bij verschillende grootte en duur ven de li-
neaire versnellingen werden torsie- en vertikale ocogbewegingen geregistreerd.
De maximale oogpositieverandering werd pas na enkele sekonden bereikt en de
bereikte gain benaderde die van de 'tonische' statoliet-oculaire reflex. Zowel
de gegevens verkregen uit de parallelschommelexperimenten als die uit de expe-
rimenten met het rijdend platform pleiten voor een trage statcliet—occulaire re-
flex. De veel geciteerde en gehuldigde opvattlng was dat de 1rdlaat1et13d van
de s statoliet-organen kort was.
Van Egmond, Groen en Jongkees (1952) zijn van mening dat de indikatietijd
van het statoliet-orgsan in de orde van grootte van 0,05 & 0,1 sekonde ligt.
Ze baseren dit op sensatie-experimenten bij de mems van Malder (1508), eigen
sensatie-experimenten op de parallelschommel en experimenten van von BEkésky
(1935) die hoofdbewegingsresktles mat op zcer harde geluliden. Noch de experi-
menten van Mulder, noch die van Van Egmond c.s. zijn gerelateerd aan frekwen-
tieverschillen van de opgelegde lineaire acceleratie. Verder 1ijkt het begin,
respektievellijk de duur van een bewegingssensatie een wmoellijk kwantificeerbare
mast. Wat bewegingssensaties betreft is de studie van Meiry (1965, 19T1) veel
nitgebrelder en systematischer verricht en deze komt ook tot geheel andere kon-
Xlusies (zie boven). Harde geluiden vormen geen adekwate prikkel voor het
wvestibulair apparast. '
‘ Waish {1966) komt ook op grond van (te?) kortdurende lineasire versnellingen
{0,28 tot 0,55 sec) op de parallelschommel bij de mens door middel van sensa~
“tiemetingen tot een korte indikatietijd (0,03 tot 0,05 sec). Schine en Mortag
(1968) wvonden dat de perceptie van de verdraaiing ven de subjekbtieve vertikazal
geringer was dan 4e objektieve verdraaliing van de lineaire vector op de parai-
lelschommel. Dit pleit voor een trage reakiie van het stat011et-orgaan
De Vries {1950) heeft vibratie-experimenten gedaan bij de snoek en besluit
op gron& ven deze gegevens tot een korte 1n&1kat1et13d vibratie is echter wvoor
het vestibulair apparaat geen fysiclogische pri kkellng. Hij wat alleen aan de
massieve sacculus-otoliet en schrijft zelf dat de mezlngen nogal cnnauwkeurlg
zijn.
Young en Meiry {(1968) ontwierpen een model voor het systeem input snelheid/
gepercipieerde snelheid en simuleerden dit op een ansloge computer; de statoliet
bereikt volgens hun model na een stapinput zijn eindstand met een tijdkonstante
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ven 5,3 sekonde. De 21 zenoemde experimenten van Jones en Milsum (1969} pleiten
eveneens voor een traag systeem, evenals de in Hoofdstuk 2c¢ genoemde experimen-—
tern van Szentagothail en Brindley.

Onze experimenten bewijzen in leder geval dat de statoliet-occulaire reflex
een trage reflex is. Jones heeft aangetoond dat deze eigenschzppen terug te
vinder zijn in de tweede orde neuronen van het vestibulair systeem. Meiry,
Schéne en Mortag vinden dezelfde traagheid in de bewsgingsperceptie van de
meng en Brindley in het totale motorische gedrag van de kat en het konijn.
Uiterst belangwekkerd 1iJkt de vondst van Suzuki (1969) dat een snelle aktivatie
optrad van de ogen bij elektrische prikkeling van de nervus utricularis.

Wanneer deze literatuurgegevens gekombineerd worden met ongze resultaten 1ijkt
het zesr aantrekkelijk de traagheid van de statoliet-oculaire reflex op peri-
feer niveau te zoeken en niet in het centrazl zepuwstelsel.

OCrnze kwantitaiieve analyse van de statoliet-oculsire reflex duidt aan
dat de statoliet-oculaire reflex een traag werkende reflex is: pas na enkele
sekonden wordt de maximsle resktie bereikt. Bij kortdurende lineaire versnel-
lingen (zoals optreden bij de lokomotie van het konijn) treden nauwelijks oogbe-
wegingern op. Dit leidt tot verreikende konklusies, nl. dat de ocogbewegingen dle
op theoretische gronden verwacht zouden worden bij kortdurende lineaire versnel-—
lingen zc klein zullen zijn dat ze de stabilisatie van het cog niet noemens-
waardig zullen beinvloeden. Funkiioneel zijn deze ooghbeweglngen namelijk niet
nuttig, in tegendeel ziJ zouden de stabilisatie van het oog ten opzichte van de
omgeving verstoren. Het 1ijkt dus van grote funktionele betekenis te zijn dat
de statollet—oculalre relfex zo trazag is.

Bzg langdurige p051tzeverander1ngen werkt cde statolwet—oculalre reflex wel
goed en slasgt er redelijk in de visual streak horizontaal te houden wanneer
de positieveranderingen niet te groot zijn (Magnus, 192k).

In onze experimentenserie werd geen enkele mazl, noch onder inviliced van 11-
neaire sinusoidale versnellingen van verschillende frekwentile, noch onder invioed
van min of meer konstante lineaire versnellingen van verschillende duur en
grootte een systematische torsie~ of vertikale nystagmus waargenomen. Er waren
neoit systematlsche snelle slagen waarneembaar, dit zou ook niet erg wzarschijn-
1ijk ziJn gezien de uiterst kleine ooghbewegingen, immers de snelle fase van de
vystagmes is wazrschijnlijk niet meer dan een positiekorrektie, wanneer het oog
te ver ult de mediaanstand is afgeweken. Het lukte Jongkees en Philipszoon
(1963) alleer een nystagmoide oogbeweging op te wekken op een parallelschommel
als het konijn cop zijn zijde ligt. Ock andere auteurs doen zllerhande pogingen
on een nystagmus aan te tonen onder invliced van lineaire versnellingen.

Er zijn verschillende argumenten die pleiten voor de lineariteit van het
statoliet-oculaire systeen.

Er voor pleit dat het antwoord op een sinusoidale lnput een sinusoide is en er

geen amplitude-afhankelijkheid aantoonbaar is. Young en Meiry (1968) formuleren
een lineaire tweede orde differentisalivergeliljking voor het systeem input snel-
heid/gepercipieerde snelheid. Trincker (1962) vat het statolietensysteem op als
een harmonisch oscillerend systeem omdat utriculaire en sacculaire microphonics
zijn op te wekken met bekhulp van vibratle-experimenten.

b) Mathematisch model statoliet-oculaire reflex

In het onderstaande wordt eep mathematisch model geformuleerd voor het gedrag van
de statoliet~oculaire reflex . Met dit model kan de coghbeweging worden berekend
onder willekeurige omstandigheden. Twee hiervan zullen nader worden bekeken, e
weten de oogreaktie op een sinusoidale input en de ocogreaktie op een stapfunktie-
input. Door vergelijking met de wmargenomen oogbeweging worden de in het model
optredende Xonstanten berekend.

>§De hier volgende analyse werd uitgevoerd door de heer P. Hoyng, verbonden szan
het Laboratorium voor Ruimbeonderzoek te ULrecht.



~ 140~

. Eerst een tweetal definities:

¢{t) = hoekverdraaiing wvaen het cog ult de evenwichisstand, ten tijde t.
8{ t} = hoekverdraaziing ven de resuliante van zwa arLekracht en opgelegde

lineaire ?ersnelll ng, ten opzichte van de richting van de zwaar=
tek_achL, aen tijde t. :

Zoals nlezboven nader weré beargumenteerd, wordt nu 2angenomen dat het systeem
hoekverdraziing ocog (output) en hoekverdraaiing resultante (inpur) zich ge-
draagt als een lincair twsede corde systeem. Dit betekent, dat [oX =) vo’éoet

zan de volgende differentiaalvergelijking:

I
h—

o (30 + 2580 + 2 2o)) = B - W

‘De punten duiden differeptiaties naar t aanm:
%__dé I S
T

we/2m is de eigen frekwentie van het systeem 2n £ de dempingskonstante.

Deze beide grootheden woerden mogeliik voornamelijk bepzald door de mechani~
sche eigenschappen van het statclietenorgazn. Bij gegeven 8(t) em bij gegeven
‘beginvoorwaarden kan Q(t} uit deze differentizalvergelijking worden cpgelost
De aligemene berekening wordt achterwege gelaten. Twee gevallen wordemn nader
bekeken: - -

I.:G{;}_is periodiek mesr frekwentie /27 en amplitude Gyt
gle)=8, ces ot S @)

Er kao worden bewezen dat ¢ op deze input ook periocdiek reageert, met de~
zelfde frekwentie w/27m, echter met een zeker faseverschil & en een zekere
amplitude ¢g, 2ls veolgt:

oy =G sleto) = bcesfeot—8) &
b @ [af-w*) +4prwrie T ¢ cos ( J R

Hiermee is @e.reeds vastgelegd; voor & geldt:

by & = 2B " W

2 <
Wi

De gain v wordt gedefiniserd door ¥ = ¢¢/6¢
Dan volgt uit (3):

= /.
ey = [(wr—wt) + 4 AT )

Door onderlinge substitutie van (4) en {5) kumDnen twee nieuwe en eenvoudi-
ger relaties worden afgeleid : SR

af=sind/2wy (&)  wdfy-clw-w) D



Er staan nu een zantal mestreeksen van v en ¢ tegen w ter beschikking en hier-
uit kunnern a, B en Wy worden berekend. Hiertoe wordt ecem zogenzamde klsinste
kwadraten aanpassing gemaakt van deze meetreeksen azn de formules (6) en (7).
De techniek hiervan wordt hier achterwege gelaten. Vermeld zi] slechts dat de
fouten (standaarddeviaties) im v en § op korrekte wijze verwerkt werden. De
berekening levert wearden op voor de grootheden &8, awf en z. Zowel voor de
vertikale zls wvoor de torsie-cogbeweging zijn de fouten in deze waarden aan-~
zienliik, respektievelijk ongeveer 25, 50 en 75%. Vervelgens worden a, B 2n

we zelf berekend, met hun fouten. De wesultaten zijn samengevat in tabel
10-1.

Tabel 10-1

vertikale oog- torsie oog- relatieve fout {(Z)
beweging beweging
a {secz) 2.3 ' 1.1 75
B (sec 1) 5.9 2.0 75
we/ 27 (Hz) .7 0.4 30
0o (sec ') 4.1 - 2.2 50

{uit deze tabel bereckende waarden wvan af en awf hebhen echier fouten van 25
respektisveliik 50%!}. Nu de komstanten a, B en wp bekend ziim, zijn ook de
theoretische krommen woor faseverschil em gain tegen frekwentie bekend
{(formules (4} em (5)L In Fig. 10~1 ern 2 ziin deze theoretische krommen teza=
men met de metingen en hun fouten getekend. Het valt op dat de data van de
vertikale coghbewegingen beter aznpassen dan die vamn de torsie—cogbewegingen.
Men spreekt van onderkrizische, kritische en overkritische demping, al nzar
gelang B8<Wo, B=we of B>up,

Formeel leiden dus de data van de vertikale cogbewegingen tot overkritische
en die van de torsie-cogbewegingen tot onderkritische demping. Dit is echter
zeker niet statistisch signifikan<.

IT. 8(t) is een stapfunktie, dar wil zeggen:

hY

8E) =

s ()
§
[4]
¥
T
v A
oo
~
o

6{t) heet in dit geval de stapresponse. Er kan worden bewezen dat $(t) de
volgende gedaante heeft, afhankelijk van de vraag of 8> ws of dat B<we.

A. B<wp (onderkritisch)

- b
) = alzb“ e L siade = ccs}t)_%

sl

mek = et —p" (%

De steady state output wordt gegeven door:

bim gy 1 | (10)
Ewo dﬂ%}lﬁ- &

I
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Fig. 10~1. Gain (logaritmisch) en Zfaseverschil
(lineair) tegen schommelfrekwentie (logaritmisch)
voor vertikale cogbewegingen op de parallelschom—
mel. Gemiddelde waarden (rondjes) en standaard-
deviaties (vertikale balken) veor 14 konijnen.
De curves geven het best zangepaste lineaire
tweede orde systeem weer,
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Fig. i0—-3. De berekende stapresponses van de aangepaste lineaire tweede
orde systemen als weergegeven in Fig. 10-1 en 2. Boven: torsie beweging,
onder: vertikale coghbeweging.
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Deze formules zijn ven toepassing op de data van de torsie-ocogbewegingen. De
steady state output is v = 0,18 (502) en de tijd nodig om 807 van de steady
state output te bereiken bedraagt 1,6 sec. Zie Fig. 10~3 {boven). Deze fi-
guur wmoet worden vergeleken met de experimentele resultaten (Fig. 9-3 en 4).
De overeenstemming is metig. Er moel echter rekeming worden gehouden met het
feit, dat ten gevolge van de grote fouten in a, B en wy de fouten in

Fig. 10~3 eveneens zeer aanzienlijk zijn.

B. 8>ws (overkritisch)

-5k ,é__e;szé:

-+ 51(5;“31) 1 met Sl;z = [_’,t%/ﬁ’&._woz (11)

De steady state output wordt gegeven door:

= L] I=2

s,(s,~3)

&_’méf)_ 1 ___: ? | {gz)

LS, S, o QJD"'-

Deze formules zijn van toepassing op de data van de vertikale oogbeweging. De
steady state output is v = 0,19 (507) en de tiid nodig om 90% van deze waarde
te bereiken bedraagt 1,25 sec. S; = 1,7 sec en 8§y = 10,2 sec (vergelijk Young
en Meiry, (1968}, De theoretische staprespons stazt inm Fig. 10-3 (onder).

'Dit is weer te vergelijken met de experimentele resultaten {Fig. 9~T,.2 en 4).
Dezelfde opmerking aangzande de onderlinge overcenkomst geldt:&lsﬁhierboven.

¢) De statoliet-oculaire reflex bij unilateraal geopereerde dle:en :

Bij eenziidig labyrintloze konijnen 2ijn sinusoidale torsie— en vertlkale o0g-
bewegingen op te wekken door middel van Sagzttaie respektievelijk transversa~ .
le sinusoidale lineaire versnellingen. Er zijn echter verschillen met konijnen
met twee funktionerende labyrinten en wel de volgende. '

2) pas bij een hogere linezire acceleratle {("drempel') zijin meetbare sog=
bewegingen op te wekken

' b) de amplitude van de oogbeweglnceﬁ is lager dan bij normzle konijnen 1n
dezelfde proefsituatie .
¢} de fase~zchterstand is gerioger bij de geopereerde dieren dan bij de
normale komijnén in dezelfde proefsituaties.
De resultaten betreffende de gain em het fasaverschil iijken niet in dezelfde
richting te wijzen.

Jongkees en Philipszoon {1563) en Jengaees (1966) hebben met elektro-—
cculografie bij het konijin na unilaterale lsbyrintectomie coghewegingen gere-—
gistreerd, zonder echter kwantitatieve gegevens te kunnen verschaffen, Op de
zijde van het vernietigde labyrint liggend zoudan de ocogbewegingen bij het
konijn kleiner zijn dan bij ligging op de gezonde zijde. Scholtz (1872) en
Qosterveld (1970) vonden bij de mens met &En funktionerend labyrint afwijkin-
gen van dezelfde aard.

Het was tot nu toe niet bekend dat de cogbewegingen bij het konijn dat
een eenzijdige labyrintectomie heeft ondergaan kleiner zijn 1n de normale fy-
siologische positie en pas optreden bij hogere acceleraties.

Walsh (1961) vond bi] perceptie van lineaire versnellingen geen verschil-
len bij liggende patignten met #8n funktionerend labyrint vergelekem met nor—
male proefpersonen, echter wel bi] liggen op de zijde en wel vond hij een drem-—
pelwaarde verhoging bij liggen op de zijde van het zieke cor. In de normale
fysiclogische positie vinden wij ook een drempelwaarde verkoging voor het ont—
Stazan van een meetbare oogbewegling.




T

~De parallelschommel wordt door Jongkees (1966, 1967) en Scholtz (1972)
zangeraden als middel voor vestibulair onderzoek, in kombinatie met elekiro-~
ceulografie. Een eerste vereiste voor hei gebruik van de paralielschommel 1ijkt
dat er bij iedere normale proefbevsoon reproduceerbare oogbewegﬂngen zijn op te
wekken. De gegevens hierover zljn echter nogal fegenstrijdig.

Iansberg (1954}, Yamagata et al (1965) en Bles (1971) v¢nden'oogbewegingenﬁ
of niet of alleen in een aantal der gevallen of pas na een half wur (!) schomme-
len. Ook Scholiz (1972) vond niet »ij alle normale proefpersonen ooghewegingen
in het bijzonder niet in de zittende houding (!}. De paralleischommel is dan
ook geen routine middel voor vestibulair onderzoek in de meeste universitaire
centra, ondanks het feit dat de konstruktie simpel en goedkoop is.

Bij het kenijn zijn de cogbewegingen onfer invlioed van sinuscidale line-
aire versnellingen in het frekwentilegebied wvan 0,07 tot 1.2 Hz zeer kiein en
eigeniijk alleen goed te meten met een verfijnde oogbewegingsmeettechriek,
zozls door ons gebruikt. Voor differentiatie van een labyrintfunktie—uitval bi]
het konijn zou eventueel de parallelschommel gekombineerd met een verfijnde
oogbewegingsmeettechniek gebruikt kunnen worden. Gezien de fysiologie van de
statoliet-oculaire reflex 1ijken de oogbewegingen onder invlced van positie-
veranderingen geschikter (Magnus, 1924). Voor het testen van fe statoliet—
cculaire reflex zal ecerder gegrepen moeten worden nszar een wat langer lnwer-
kende konstante linesire versnelling of naar positieveranderingen. Wanneer
de parallelschommel gebrulkt zou worden zou &1lt het best bij lage frekwenties
kunnen ‘gebeursn. Ofschoon de gegevens over de statcliet-oculaire reflex bl
het konmijn natuurlijk niet zondermeer op de mens kunnen worden overgedragen llakt
het toch waarschijnlijk (oock op grond van bovengenoemde literatuuwgegevens)
dat het gebruik van de parallelschommel voor vestibulair onderzoek van beperki
nut zal 2ijn, zeker in kembinatie met elektro-cculografie. Verder nauwkeurig
onderzoek van de menselijke statoliet-cculaire reflex 1ijkt zeer gewenst.

&) Bilaterazl gelabvrintectomeerde konijnen
Br werden geen systematische oogbewegingen (noch torsie, noch vertiksal) ge-
reglst?eerd bij sagittale of transversale schommeling op de naralleLSChommel
Dit is in Overeenstemming met de litersfuurgegevens.

Voor de cogbewegingen onder invloed van lineaire versnellingen (met bedekte
ogen) zijn de labyrinten dus de sensors en is de somzto-sensibele input van
weinig vetekenis.




—1h7-

Samenvatiting

Hoewel er een zeer uitgebrelde literatuur over vestibulaire oogbewegingen be-
staat (een overzicht wordt gegeven in Hoofdstuk 2) blijken er toch relatief wei-
hig nauwkeurlge studies over de 1nput—output relaties te zijn. Dit geldt in het
lezonder voorT oogbeweglngen opgewekt . door lineaire versne111ngen, en in minde-
re mate voor dﬂe tengevolge van rotaties. Ock het effekt van uni- (eventueel
bllaterale) labyrlntectomle is onvoldoende kwantltablef bestudeerd..

Doel wvan het’ huldlge onderzoek was cen kwantitstieve analyse van de. dlver—
se oogbewegingen opgewekt docr vestibulalre prikkeling van het normale of la-
byrint-defekte konijn, &l dan niet in kombinatie met optokinetische prlkkellng
van diverse zard. Interaktie van optische en vestibulailre prikkeling kon zo me«
de bestudeerd worden. Het gebrek aan spontane blikbewegingen'méékﬁmhét‘Ebhijh'f
voor dergellake experimenten tot een ideaal proefdler. Voorts.stond een ideszal
oogbeweglngsmeetsysteem ~ de selerale induktielus in een magnetlsch veld - ter .
beschlkklng. Gewerkt werd siteeds.met volledig alerte, spontzan ademende- dleren,
welke uitsluitend in hun bewegingsvrijheid beperkt werden (Hoofdstuk 3). i

Rotatoire versneTllngen werden cpgewekt met een torsieschommel (frekwentle
0,048 tot 1,8 Hz, amplitude 1-25°). Lineaire versnellingen werden geproduceerd.
door een parallelschommel {frekwentie 0,068 tot 1,2 Hz, amplitude 5-L0 em).
en een rijdend platform (versnelllnger tot ca. 0,1 g). Reakties werden over een
aantal periodes gemiddeld. De eigen experimenten vallen in drie onderdelen uit-
een:

I. Horizontale ooghewegingen opgewekt op de torsieschommel, al dan niet, -
in kowbinatie met harmonische of konflikterende optische prlkkexlng
(Hoofdstuk 'L en 6). ‘

IT. Vertikale en torsie-oogbeweglngen opgewekt door transversaal en sagﬂt-.
taal schommelen op de parallelschommel resp. rijden op het platfornm
(Hoofdstuk 7, & en 10).

IIT. Dezelfde experimenten pij dieren na extlrnatle van &&n of beide laby-

rinten (Hoofdstuk 5 en 8).

Gemeten werden steeds de amplitude van de opgewekte oogbeweglngen en de ¢asere-
laties ten opzichte van de (sinusoidale) prikkel, en een eventuele richtings-
‘voorkeur van de reaktie. Voorts werden diversze afgeleide parameters zoals snel-
heid en versnelllng berekend en in verband gebracht met de prlkke . Voor alle
omstandigheden werd bepazald welke kompensatoire oogheweging in het ideale ge-
val zou moeten optreden; de verhouding tussen de werkelijke oogbeweging en
deze ideale beweging werd gedéfinieerd als de "gain' van het systeem (in het
ideale geval zou deze dus 1 zijm).
De resultaten kunnen als volgt zeer kort worden samengevat:

a) Torsieschommel, normale kcnijnen (Hoofdstuk L4 en 6).

Bij bedekte ogen (louter vestibulaire nrlhknllng) is de gain- pOSltlef gekorre—
leerd zowel met de frekwentie als amplitude van de prikkel en varieert van 0,16
tot 0,75. Een eenduidige relatie tussen de gain en hoekversnerlng van de schom-
mel 1ijkt azantoonbaar en is statistisch benaderd met een zangepaste curve. Er

is steeds een Fasevoorsprong van de oogbeweging op de prikkel, &ezg is negatle?
gekorreleerd met de amplitude en de frekwentie en varieert van +U7° tot 0.
Richtingsvoorkeur is afwezig. Het systeem kan niet als lineair beschouwd worden.

BiJ] open ogen in een stationaire omgeving (harmonische, *normale’ kombi-
natie van vestibulaire en optische prikkeling) is de gain belangrijk hoger
(0,55 tot 0,83) en de fasefout belangrijk kleiner (fasevoorsprong 10° tot 0°)
dan bi] louter vestibulaire prikkeling. Systematische frekwentie- of amplitude-
afhankelljkheid is niet langer zantoonbaar. De’ gekombineerde systemen funktio- -
neren vrijwel lineair.

Bij open ogen in een met d= schommel meedrzaiende visuele omgeving (konflikt-
situatie, analcog aan de scheepshut) is de gain belangrijk lager (0,06-0,81) en
de fasévoorsprong belangrijk groter (+67° tot +1°) dan bij louter vestibulaire
prikkeling. Korrelaties van de galn en fase met de frekwentie en amplitude van
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de prikkel zijn als bij louter vestibulaire prikkeling, doch belangrijk sterker.

%} Parallelschommel no*male konijnen (Hoofdstuk T en 10) :
Alle experimenten werden verricht met bedekte ogen. De gain van hel systeem (ge—
definieerd ten opzichte van de.verdraaiing van de schijnbare vertikaal) was laag
en sterk negatief gekorreleerd met de frekwentie doch onafhankelijk van de ampli-
tude (variatie 0,27-0,012). De-cogbeweging vertoont een fase-acht erstand tep op-
zichte van de prikkel, deze neemt sterk toe met de frekwentie (—2 tot —i50 ).
Sagittaal schommelen {tor51e—oogbeweglngen) en transversazzl schommelen (vertikalie
cogbewegingen) geven .vrijwel idemtieke input-output relaties.

¢) Konstante versneiling., normale konijnen {Hoofdstuk 9). ‘

De 'staprespons' op een plotseling ingezetie en een aantal sekonden a&nhouden&e
versnelling (tot max. 0,11 g) blijkt zeer traag te zijn en pas een plateau te be-
reiken na 3-5.sec. Dit plateau vertegenwocrdigt een gain overeenkomstig de klas-
sieke gegevens omtrent tonische vestibulo-oculaire reflexen, doch wordt op de
parallelschommel (althans bij praktisch te verwezenlijken frekwenties) nooit be-
reikt. .. ~ :

De resultaten van de parallelschommel leiden tot een thecretische beschrijving
van de statoliet-oculaire reflex als een lineair tweede orde systeem (Hoofdstuk
10). Het systeem is bij benadering kritisch gedempt en heeft een eigen frekwentie
van 0,4 - 0,7 Hz.

Deze konceptie van de stetolietreflexen als zeer trage reakties is in
strijd met vele gangbare opvattingen en heeft ais belangrijkste praktische kon-
sekwentie dat de meeste lineaire versnellingen die optreden tijdens de lokomotie
in het geheel niet leiden tot ‘kompensatoire’ cogbewegingen, welke ook totaal
ongewenst zijn.

d) Eenzijdige lebyrintectomie (Hoofdstuk 5 en 8).
De experimenten werden verricht in de chronische fase, zes mesanden na de operztie.
Op de torsiescheommel bi]) bedekte ogen is de gain voor alle frekwentie-amplitude-
kombinzties aanmerkelijk lager dan voor het normale konijn (0,02-0,34). De fase-
voorsprong. is juist groter (+65 tot +19%). Beide zijn sterker frekwentie-afhanke-
1ijk dan normaal. Er is een richiingsvcorkeur voor de kompensatoire cogbeweging -
nazr e intakte zijde. Van werkeliJke kompensatie is voor de dynamische reflexen
dus geen sprake, dit geldt even zeer als de ogen geopend worden {harmonische
prikkeling), hoewel dit wel leidt tot een verbetering van alle parameters van
ge reakiie.

Op de parallelschommel is de gain eveneens geringer dan vij normale die-
ren, merkwaardig genceg is echter ook de fase-achterstand geringer.

e) BPilaterale labyrinitectomie {Hoofdstuk 5 en 8)
BiJ bedekte ogen isnoch op de torsie—, noch op de paraWIelschomme; een systema—
tische ocogbeweging op te wekken.

Bij harmonische' prikkeling (ogen open) op de torsieschommel kan een {(1ou~
ter optokinetische) reaktie werden geregistreerd waarvan de parameters overeenko-
men met die vermeld in de literatuur. Optokinetische regkties verelsen dus geen
"tonische'! vestibulaire ondersteuning.

De belangrijkste trends in de resultaten zijn statistisch getoetst door middel
van veriantie-analyse {zle de betreffende hoofdstukken), voor een aantal op het
oog eenduidige funktlies werden aangepaste relatlies berekend. De resultaten geven
voorts aanleiding tot enige praktische suggesties omtrent het klinisch labyrin~
tair funktie-onderzoek. Bij het gangbare'torsieschommelonderzoek is de gebruike-
1lijke amplltude veelal te hoog, «e frekwenties daarentegen te laag en er wordt
te welnig sandacht geschonken aan de snelheld van de langzame fase van de nys-
tagmus als varameter.,

Het Draktlsche nut van naralle¢schommelonde*zcek 1ijkt problematisch, veoral

als niet een uiterst nauvkeurige meting van oogbewegingen mogelijk is.
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Summary
Although “he llterature aboub vestzbulo-ocula_ veactlons is pTOll;’c (part of it
is reviewed 1n Chapter 2) .accurate studles of 1nput—output relations prove to
e scarce. is is espeeially true for eye movements elicited by linear
accelerations, but to a lesser degree alsc for those caused by rotation. Also
the effects of uni~ znd bilateral labyrlnth-ectomy have been quantltzzea
1nsuff1cﬂently. T

The mdin purpose of the present lBVESulgat’On was a quantltatlve analy51s
of several types of vestibulo-ccular reactions in the normal rabbit and the - |
rabbit with ong or both labyrinths destroyed. In some cases vestlbular stimulation
was somehow eomblned with optckinetic stimulation, since interaction:between
vestibular and visual stimuli was also one of the points of interest. In view
of its lack of spontarecus eye movements. the rabbit appears to be an ideal
subject for such experiments. ' '

Furthermore, accurate recording of eye movements was assured by the use of
the scleral induction coil system. All measurements were done on fully conscious
spontaneously breathing subjecis, which were only mechanically restrained
(Chapter 3).

Rotatory acceleratlons were p*oduced by a torsion swing (frequency 0. Oh8 -
1.8 Hz, amplitude 1 —25°). Linear zccelerations were produced by a parallel
swing (frequency 0,068 - 1.2 Hz, amplitude 5-40 cm) and by a riding platform .
(accelerations up tc about 0.1 g). Reactions over a mumber of pericds were
averaged by = computer..
The present experiments conszst of three mzin parts.
I. Horizontal eye movements on the torsion swing, elﬁher or not in combination
with optokinetic stimulation (Chapter L and 6).
II. Vertical- and torsion eye movements elicited by transversal and sagittal
acceleration con the parallel swing or the riding pl&tfovm
{chapters T, 9 and 10).
TII. Similar e¢xperiments after previcus destruction of one of both labyrinths
(Chapters 5 and 8).
Average amplitude of the eye movements and their phase relation with respect to
the (51nu501dal) stimulus were directly measured from the récordings, together
with any directional preponderance. Derived parameters of the eye movement
such as velocity and acceleration were calculated and related to the stimulus.
'Thethedvetlcelcomﬁensatc*y eye movement which should be ideally expected
Was determlned for all experimental conditions; the ratio between the actual
eye 41 splacement and this ideal value was defined as the ggin of the system
{1deally, this would amount to 1).
The results may be brlefly summarized as follows:

a) Torsion swing, normal rabbits (Cbapter L4 and 6).
When the eyes are covered (to ensure stimulation of the labyrinth only) the galn
of the movements is. positively correlated with frequency as well as amplitude
of the stimulus and varies between 0.16 and 0.75. A rather tight relation between
log gmin and log swing acceleration could be demonstrated which was approximated
through a fitting~-procedure by an exponential curve. The eye movements always
show 2 phase-lead with respect to the stimulus, which is negativegly correlated
with amplitude and ’requency of the stimplus and varies from +h7o to Oo.
Directional p*eponderance is absent. The system definitely shows non-linear
characteristics (amplitude dependence) ‘
When the eyesare open and seeing in stationary (earuh—fzxed) surroundings.
(hermonic, 'normal’ combination of vestibular and visual inpub) the gain is
markedly higher (0.55 - 0.83) and the phase error merkedly smaller than with
vestibular stimulation only. Sysﬁumatlc frequency- of amplitude-dependence is
no longer evident. The combined systems perform nearly linearly.
When the eyes are open seeing surroundings that are moving with the swing
(platform-fixed), a conflict situation arises that is reminding of the
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traveller in & ship’'s cabir. In this 31tuat1on the gain ig significantly lower
(0.06 - 0.81) and the phase-lead larger (+67° to +1°) than with vestibular

stimuiation only. Correlations of gain and phase with frequency and amplitude
of the stimuluslare similar but much stronger

b) Parsllel swing, normal rabbits (Chapter T and 10).

Al experiments were run with eyes covered. The gain of the system {deflned
with respect to the rotation of the totzl linear wvector, ineluding gravity)

was low {0.27 = 0.012). It was negatively correlated with frequency but inde-
pendent of amplitude. The eye movements show a phase-lag witn respect ot the
stimuius, which strongly increases with the frequency (--2O Te -?SO ).

Sagittal swinging (torsion eye movements) and itransversal swinging (vertical eye
movements) show roughly similar input-output relations. : -

¢) Steady acceleration, normel rabbits (Chapter 9). : .
The respense to a sudden acceleration (step-input mex. 0.711 g) proved to be
very slow: a plateau was generally reached only affer 3-5 sec. This platean
represents a gain that is in agreement with classical findings about tonic
vestibulo~ccular reflexes dus to inelinstion of the head. However, a similar
level is never resched in the dynamic situation on the parallel swxag, at
least with PrequencLes that are practicsl.

The ‘results obtained with the parsllel swing have been used for & theore-~
tical deviation of the transfer characteristics of the statolith-eye system,-
considered as & linear second order system (Chapter 10). The system appears -
10 be nearly eritically damped bub has a low natursl freguency (0.% - 0.7 Hz).

The concept of statolith-reflexes as slow reactions is at varilance with
many current ideas. Its immediate consequence is that most of the linesar
accelerations occurring in natural locomotion will not lead to eye movements.
The latter would bhe undesirable any way, since thay would not conitribute in
any meaningful way to the stabilization of the eye on the surroundings.

d) Unilateral labyrinthectomy (Chapter 5 and 8).
A11 experiments were performed in the ‘adapted’ stage, aboul six monbhs after
the degtruction of the labyrinth.
On the torsion swing (with covered eyes), gain is merkedly lower (0.02 - 0.34)
than in normal rabbits for all frequeﬂcy-amplluuée combinations. Phage-lead is
on the other hand larger (+65° o +19 ) Both are stronger frequency dependent
then normslly. The compensatory eye movements directed towards the intact side
are better preserved than those toward the damsged side {directional
preponderance). True ‘compensation’® of the defect for dynamic stimulation does
apparently not occur, not ever with ‘harmonic’ stimulation (eyes open), although
the opening of the eyes results in an improvemernt of all pzrameters of the
reacticn.

Also on the peralliel swing gain is even lower than in normal animals.
‘Inexplicably, also the phase-lag is smaller.

e¢) Billateral lsbyrinthectomy (Chapter 5 and 8)

When'the eyes are covered, no systemgtic eye movements can be evoked on the -
torsion- or parallel swing after destruction of both labyrinths. When the eyes
are opened, purely optokinetic reactions can be recorded on the torsion swing
(earth-fixed visual surroundings). The pareameters of these rescitions do not.

require 'tonilc’ support from vestibular input.

The main trends in the resulits have been verified and anzalysed by
analysis of variance (see the respeciive chapters). For a number of apparently
tight relations curve fitting was done. S

IT some extrapclation of the résulis obtained in rabbits to human
vestibular reactions is allowed, scme practical suggestlions. conceraning the
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clinical testing of labyrinthary function emerge. In the torsion swing test
as currently usual the amplitudes.are too high and the fvequency too low for
obtaining very meaningful results. Too little atténtion is-given to the slow
phase velocity of the resulting eye movements.

The practical use of the parallel swing would appear 10 be qpestlonabTe,
uniess eye movements are recorded with better 1»esoj.u.t:u:m than can be cbtained
using electro-oculography. »
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