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Corticale velden bij de rhesus aap (macaca mulatta) volgens von Bonin

en Bailey (1947).
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"Loeomotive progresston and distance receptivity
are two phenomena so fundamentally correlated
that the physiology of neither can be compre-
hended without recognition of the correlation
of the two."

C.5. SHERRINGTON, 1806
Hoofdstuk 1
ALGEMENE INLEIDING

Een grote verscheidenheid aan bewegingen, welke opge-
wekt en gereguleerd worden door visuele stimuli staat de hogere die-
ren ter beschikking om zich als individu en als soort te handhaven.
Zo bemachtigen zij hun voedsel, ontwijken hun belagers en zoeken
kontakt met scortgencten, veelal door zich over een gekompliceerd
terrein te verplaatsen., Hierbij zijn visueel geleide bewegingen van
hoofd, ogen, romp en extremiteiten van groot belang. Daarnaast ver-
werven de primaten de mogelijkheid tot een gedifferentie&rd gebruik
van arm, hand en vingers, hetwelk hen, geleid door visuele informatie,
in staat stelt op korte afstand voorwerpen te grijpen en te manipu-
teren, Er zijn evenwel ook eenvoudiger uitingen van visuomoto-
riek, zoals de pupil- en akkomodatiereakties van het cog, de dreig-
reflex en de optokinetische nystagmus. Bij al deze reakties spelen
visuele stimuli een overwegende rol, maar daarnaast zijn veelal ook
andere regulerende stimuli van betekenis. Visuomotoriek in al zijn
schakeringen is dan ook een aktiviteit, waar vele deien van het
€.Z2.5. bij betrokker zijn. Een samenwerking van het centrale visuele
en het centrale motorische systeem moet hiervoor essentiegl geacht wor-
den. Normaliter komt deze samenwerking tot ontwikkeling in de pericde
na de geboorte, mits het organisme zich aktief kan bewegen in een
visueel gestruktureerde omgeving {Riesen, 1958; Held en Hein, 1963).

De verschillende delen van het C.Z.S. ontlenen hun
funktie o.a. aan hun verbindingen, waardoor de delen met indirekte
of oligosynaptische verbindingen met het oog over het algemeen een

visuele funktie hebben en als regel tot het centrale visuele systeem



gerekend worden. Voor het centrale motorische systeem geldt, dat die
delen, die min of meer direkt met het effektororgaan, de spier, ver-
bonden zijn, daartce behoren. Omdat in sommige strukturen een bij~
zonder nauwe samenhang blijkt te bestaan tussen visuele en moto-
rische funkties, is de bovengencemde indeling echter kunstmatig maar
praktisch wel bruikbaar.

In deze studie zal onderzocht worden of esn bepaalde
kategorie corticc~corticale verbindingen bij de rhesus aap {Macaca
mulatta) van belang is voor de samenwerking van het visuele en het
motorische systeem, door te trachten de funktie van deze verbindin-
gen te korreleren aan een bepaald aspekt van de visuomotoriek. In de
hoofdstukken over respektievelijk het centrale visuele systeem, het
centrale motorische systeem en de cortico-corticale verbindingen,
welke tot doel hebben de benodigde achtergrond te verschaffen, hebben
de meeste gegevens derhalve betrekking op resultaten verkregen met
primaten. Vanwege de experimenteel neurologische benaderingswijze,
die in deze studie aangehouden wordt, zal slechts sporadisch ge-

bruik gemaakt worden van klinische gegevens.
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Hoofdstuk 2

ENIGE ANATOM{SCHE EN FUMKTICNELE ASPEKTEN VAN HET CENTRALE VISUELE
SYSTEEM

Inleiding

Van oudsher heeft men aan de cortex cerebri een domi-
nerende rol toegeschreven ten aanzien van het visuele proces, ter-
wijl subcorticale visuele centra, zoals pretectum en colliculus su-
perior, slechts van belang geacht werden voor eenvoudige visuomotore
reakties zoals de pupilreakties en cogbewegingen. De laatste jaren
zijn er ontwikkelingen geweest, die geleid hebben tot belangrijke
wijzigingen in dit beeld. Niet in het minst waren dat de studies over
de aktiviteit van afzonderlijke cellen op meerdere niveaus van het
visuele systeem, welke door Lettvin en medewerkers en vrijwel gelijk-
tijdig door Hubel en Wiesel in 1958 werden begonnen. Met behulp van
microelektroden werd op verschillende niveaus een grote verscheiden-
heid aan neuronen gevonden, die ieder voor zich geaktiveerd kunnen
werden door bepaalde facetten in de visuele omgeving te veranderen,
zoals bijvoorbeeld kontour, positie, orig&ntatie, beweging, bewegings-
richting en kleur. De neurcnen vermen als het ware abstrakties
van bepaalde aspekten van het op de retina geprojekteerde patroon.
Het bleek bovendien, dat via een trapsgewijze verwerking op andere
niveaus steeds verder gaande abstrakties gevormd worden. Het een en
ander leidde tot de opvatting, dat alleen die facetten van de om-
geving gezien worden, waarvoor specifieke detektoren bestaan. Met de
“"single cell' studies werd een onderscheid gevonden tussen de cel~
typen van het geniculo-corticale systeem enerzijds en die van de
colliculus superior en het pretectum anderzijds, waarbij de eigenschap=
pen van de laatste niet geheel onafhankelijk blijken te zijn van de
werkzaamheden van de eerste,

Het elektro-fysiologisch gevonden onderscheid korre-
leert in belangrijke mate met de uitkomsten van gedragsstudies. Uit
deze gedragsstudies kon afgeleid worden, dat meerdere diersoorten
nog een belangrijke visuele restkapaciteit hebben, zowel na bilate~

rale verwijdering van de area striata als ook na verwijdering van de



coliiculus superior. De aard van de restkapaciteit kon veelal nader
gepreciseerd worden. Zo komt Schneider (1967) op grond van zijn
proeven bij goudhamsters tot het onderscheid van een retino-telen-
cefaal en een retino-mesencefaal systeem, waarvan het eerste in het
algemeen dient voor identifikatie en het laztste voor lokalisatie
binnen de visuele sfeer. Het is onbekend of deze konklusie ook voor
andere zoogdieren geldt. Vooral de studies van Rosvold, Mishkin en
medewerkers hebben er toe bijgedragen bi) apen de rol van enige an-
dere corticale gebieden dan de area striata ten asnzien van het
visuele proces te belichten. De gegevens verkregen dcor deze greep
van onderzoekers zullen in dit hoofdstuk de belangrijkste leidraad

voor afbakening van het corticale visuele systeem vormen,

Het corticale visuele systeem

Visuele informatie wordt vanaf de retina door de
axonen van de retinale gangiioncellen In gekodeerde vorm centraal-
waarts geleid naar verschillende delen van het C.Z.5. Het grootste

aantal van deze axonen eindigt in het corpus geniculatum laterale,
het pretectum en de colliculus superior. Een kleine bundel axonen,

het accessore optische systeem, splitst zich af van de retino~colli-
culaire en -pretectale verbindingen en eindigt in de nucleus trans-
versus pedunculi., Deze nucleus is lateraal gelegen ter hoogte van de
mesodiencefale overgang (Giollo, 1963; Tigges en Tigges, 1969). Som-
mige axenen van de retina eindigen echter ock in de nucleus supra~-
chiasmatica van de hyppthalamus (Moore, 1973). De retino-hypothalami-
sche projektie wordt in verband gebracht met het regulatiemecha-
nisme van 24 uwurs ritmen (Moore en Eichler, 1972; Stephan en Zucker,
1972) en zal verder niet in de beschouwingen worden betrokken. In
het chiasma opticum kruisen de axonen atkomstig uit de nasale helft
van de retina, terwijl de axonen uit de temporale helft ongekruist
verlopen. Hierdoor ontvangt &&n corpus geniculatum laterale infor-
matie van beide ogen betreffende het contralaterale gezichtsveld.

In het corpus geniculatum laterale zijn de oorsprongcellen van de
visuele radiétie gelegen. De anatomische gegevens maken het uiterst
waarschijnlijk dat bij de aap alle vezels van de visuele radiatie

in het cytoarchitektonische veld 17 voligens de nomenclatuur van
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Brodmann (1909), of 0C volgens von Bonin en Baily (1947) eindigen
{Polyak, 1957; Wilson en Gragg, 1967). De primaire visuele cortex
gelegen in de occipitaalkwab wordt ook wel de area striata gencemd
wegens de karakteristieke witte intracorticale lijn van Gennari, die
vele gemyeliniseerde geniculo=corticale vezels bevat.

Het retino-geniculo-corticale systeem is volgens een
retinotoop principe georganiseerd (Polyak, 1957). Dat wil zeggen, dat
elk areaal van de retina via het geniculatum verbonden is met een kor-
responderend areaal van de area striata. Dit impliceert, dat elk deel
van de retina via het corpus geniculatum laterale preferentieg]l met
een speciaal deel van de area striata verbonden is.

Uit elektro-fysiclogisch onderzoek (Tzlbot en Marshall,
1941; Daniel en Whitteridge, 1961) bleek, dat de vertikale meridiaan
van het gezichtsveld aan de voorgrens van de area striata is gerepre-
senteerd. Deze bevindt zich achter de sulcus lunatus en boven de sul-
cus occipitalis inferior. De representatie van de fovea is bij de ven-
trale tip van de sulcus lunatus gelegen. De horizentale meridiaan
strekt zich vanaf het fovea gebied naar achteren uit. Het boven- en
onderkwadrant van het gezichtsveld zijn respektievelijk ventraal en
dorsaal van de horizontale meridiaan gerepresenteerd. Het centrale
deel van het gezichtsveld neemt een veel grotere plaats van de cortex
in dan meer perifere delen. Deze irdeling is gedetailleerder, maar
toont overigens veel overeenkomst met die, welke verkregen werd met
de anatomische methode (Polyak, 1957).

De area striata wordt aan de voorzijde begrensd door
twee cytcarschitektonische verschillende velden, area's 18 en 19 of
QA en 0B, van oudsher van betekenis geacht voor hogere visuele funk-
ties. De area striata heeft naast intrinsieke projekties, projekties
naar de omringende cortex (Myers, 1965; Kuijpers e.a., 1965), welke
ongeveer overeenkomen met de area's 18 en 19, door Kuijpers e.a, (1965)
de "'peristriate belt" genoemd. De ''peristriate belt" omvat op het late-
rale oppervlak van de hemisfeer beide wanden van de sulcus lunatus,
het opperviak van de gyrus preoccipitalis, de gyrus anrectans, het bo-
venste deel van de ventrale wand van de sulcus temperalis superior,
het caydale deel van de intraparietale sulcus en het meest caudale ge-
deeite van de gyrus parietalis inferior, Zeki (1969 a,b) komt op grond

van het degeneratiepatroon na zeer kleine lesies in de area striata



tot de konklusie, dat de area striata tot driemaal toe in de belt zone
is gerepresenteerd, hoewel hij dearbi]j relativerend opmerkt, dat ...
any point in striate cortex projects to multiple points in area 18 and
19 and enly a gross form of topegraphy is maintained'., Het onder- en
bovenkwadrant van het gezichtsveld worden respektievelijk dorsaal en
ventraal gerepresenteerd. De '‘peristriate belt" heeft wederom intrin-
sieke projekties en daarnaast projekties naar de frontaalkwab, het ho-
mologe gebied van de andere hemisfeer en de temporaalkwab (Myers, 1962
er 1965; Kuijpers e.a., 1965). in de genoemde vclgorde zullen de ana-
tomische en funktionele aspekten van deze verbindingen nader worden
uitgewerkt, Een belangrijk kontingent vezels in de '"'peristriate belt"
eindigt in de frontaalkwab in het premotorische gebied {area & of FB
en FCBm) inklusief het frontale ocogveld {i area 8 of het caudale deel
van FD}. 0ok hier gedragen de projekties zich zodanig, dat de boven-
en onderkwadrants representatie van het gezichtsveld wordt voortgezet,
respektievel ijk in het ventrale en dorsale deel van dit gebied,
Unilaterale ablatie van het frontale oogveld, geeft
tijdelijke uitvalsverschijnselien, waarbi} het dier minder reageert
op visuele stimuli in het contralaterale gezichtsveld en een devia-
tie van hoofd en ogen heeft met "forced circling' naar de beschadig-
de zijde (Kennard en Ectors, 1938; Kennard, 1939; Latto en Cowey,
1971}. Eveneens wordt de laagste drempelwaarde voor elektrische sti-
mulatie van de cortex resulterend in contralateraal gerichte blik-
bewegingen in dit gebied gevonden (Smith, 194k; Wzgman. 1964). De
verschijnselen zowel na ablatie als na prikkeling worden verklaard
door de direkte verbindingen, die het frontale oogveld heeft met de
diepe lagen van de colliculus superior en de mediale reticulaire
formatie van de hersenstam {Kuijpers en Lawrence, 1967; Astruc,
1971). Op corticaal niveau is dit een voorbeeld van de nauwe samen-
hang van visuele en motorische aspekten binnen dezelfde struktuur,
Deze relatie is onlangs in een verrassend nieuw licht
gekomen naar aanleiding van het onderzoek van Bizzi (1967, 1968).
bCeze vond bij de aap, dat de meeste neuronen van het frontale oog-
veld aktief waren nd aanvang van spontane oogbewegingen. Hij argu-
menteerde, dat het frontale cogveld de oogbeweging registreert, het-
geen vervolgens via een terugkoppelingsmechanisme de visuele omge-

ving tijdens de oogbeweging helpt stabiliseren ''corollary dischar-
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ge", peze gedachte past geheel in de opvattingen van Teuber (1964)
over de kontrole, die de prefrontale cortex op de sensomotoriek uit-
oefent. Het staat evenwel niet vast, of Bizzi een dergelijke uit~
komst ook bij aangeleerde cogbewegingen verkregen zou hebben,

Anatomische (Myers, 1962) en fysiologische (Hubel en
Wiesel, 1967; Berlucchi en Rizolatti, 1968) studies hebben aange-
toond, dat via het achterste deel van het callosum, delen van de
belt-zone naar het homologe gebied van de andere hemisfeer projek-
teren en vervolgens, dat alleen die delen waar de vertikale meridiaan
met allernaaste omgeving is gerepresenteerd op deze wijze reciprook
verbonden zijn. Ook het gebied van area 17, waar de vertikale meri-
diaan is gerepresenteerd, heeft afferente en efferente callosum-
verbindingen. Deze anatomische verhouding is door Blakemore (1969)
in verband gebracht met het stereoptisch zien van voorwerpen, vlak
veor, in en achter het fixatie punt. Hij ging daarbij uit van de re-
sultaten van het onderzoek van Barlow, Blakemocre en Pettigrew (1967)
dat stereopsis in het algemeen berust op de aktiviteit van binocu-
laire corticale neurcnen die geaktiveerd worden door de dispariteit
van de retinabeelden van een enkel objekt. Voor vecorwerpen in de
middenlijn van het gezichtsveld zou dieptediskriminatie alleen kun-
nen plaatsvinden bij aanwezigheid van het achterste deel van het cal-
Tesum. Ilmmers de beelden van deze voorwerpen vallen binnen de cen-
trale rand van de temporale, respektievelijk nasale retina helft,
Door de partigle kruising in het chiasma opticum wordt deze infor-
matie in elke hemisfeer afzonderlijk verwerkt. Dit wordt gedaan door
neuronen, waar de vertikale meridiaan met onmiddelijke omgeving ge-
representeerd is. Het zijn juist deze neuronen, die via het splenium
met elkaar verbonden zijn en daardoor informatie kunnen uitwisselen
welke de basis kan vormen voor stereopsis.

Deze hypothese werd bevestigd door de uitkomsten van
onderzoek bij patienten met doorsnijding van het (gehele} callosum
(Mitchell en Blakemore, 1970). Zoals nog beschreven zal worden, is
het splenium ook betrokken bi] andersoortige interhemisferische
visuele informatieoverdracht.

Reciproke cortico-corticale verbindingen zijn aan-
wezig tussen de belt~zene en aangrenzende delen van de temporaalkwab

en wel met het achterste tweederde deel van de gyrus temporalis



medius en inferior {Kuijpers e,a,, 196G). Dit gedeelte van de tempo-
raalkwab, de inferotemporale cortex, is van belang voor het visueel
leren diskrimineren en herkennen, zoals blijkt uit ablatie studies
{voor overzichten: Mishkin, 1972 en Greoss, 1973). Hoewel de belt-
zone van oudsher een soortgelijke funktie werd toegeschreven, kon-
den hiervocor tot voor kort geen argumenten in het dierexperiment
verkregen worden. Op basis van het bestaan van cortico-corticale
verbindingen van de area.striata via de belt-zone met de inferotem-
porale cortex stelde Mishkin (1966) de hypothese op, dat bi] apen
een defekt in deze funktie cok verkregen kon worden na onderbreking
van deze route, veronderstellend, dat visuele informatie de infero-
temporale cortex dan niet bereikt. Zijn methodiek was de volgende,
in een eerste groep dieren werden de inferotemporale cortex aan é&én
zijde en de area striata aan de andere zijde verwijderd. Hierna ble-
ken nech in het aanleren, noch in de retentie dzarvan stoornissen

te bestaan., Na doorsnijding van het splenium van het corpus callo-
sum ontstond evenwel een ernstig defekt, dat ook verkregen kon wor-
den na volledige abiatie van de belt-zone aan de zijde van de reeds
verwi jderde area striata. De konklusie was, dat zowel de belt-zone
als het spienium de visuele informatie van de area striata overdra-
gen op de inferotemporale cortex. Vervolgens werd hetzel fde defekt
in een tweede groep dieren gevonden na bilaterale verwijdering van
de gehele belt-zone, waarbij de optische radiatie en area striata
grotendeels gespaard bleven. Mishkin stelde daarbi] vast, dat ten
einde het beoogde effekt te hereiken, de ablatie volledig meet zijn.
Hij betocgde, dat enige vroegere studies, waarbij lesies negatieve
bevindingen opleverden {Lashley, 1950; Chow, 1952) berustten op in-
komplete lesie en de hogere mate van equipotentialiteit in dit gebied,
Indien de samenwerking van deze gebieden tot stand komt via subcor-
ticale verbindingen, speelt daarbij de pulvinar waarschijnlijk een
belangrijke rol, aangezien dit de enige subcorticale struktuur is,
die reciproke verbindingen heeft met de belt-zone en de inferotempo-
rale cortex. De betekenis van dit cortico-subcarticale circuit voor
het visueel diskrimineren werd door Mishkin verworpen, daar na grote
bilaterale lesies in de pulvinar geen defekt gevonden werd, Deze
resultaten behoeven niet in konflikt te zijn met die van Thompson en

Myers (1971), die na pulvinar lesies wel diskriminatiestoornissen
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vonden, daar deze auteurs gebruik mesakten van een andersoortige vi-
suele diskriminatietaak dan Mishkin,

Het onderzeek van Mishkin heeft de belt-zone geTden-
tificeerd als transformatiestation voor visuele informatie van de
arga striata naar de inferotemporale cortex. Het is evenwel niet
onredelijk te veronderstellen, dat het cok een geheel eigen bijdrage
levert aan het visuele proces, Walter Pohl, een medewerker van Mish-
kin heeft hieraan een belangrijke studie gewijd (1973}. Uitgangs-
punt was de notie geopperd door Semmes, Weinstein, Ghent en Teuber
in een klinische studie (1963), dat er twee verschillende referen-
tiekaders zijn waarmee een voorwerp in de ruimte gelckaliseerd kan
worden, welke afzonderiijk gestoord kunnen zijn. Het eerste heeft
betrekking op de positie van het voorwerp ten opzichte van de eigen
persoon (egocentrische origntatie} en raakt gestoord bij frontale
lesies., Het tweede betreft de positie ten opzichte van andere voor-
werpen in de ruimte (allocentrische origntatie) en gaat verloren
door caudale lesies van de parietaalkwab. Pchl toonde met een zeer
ingenieuze proefopstelling en ablaties van diverse corticale gebie~
den aan, dat een dergelijk tweevoudig mechanisme voor het lokalise=-
ren van voorwerpen in de ruimte ook geldt voor de aap. Het allocen-
trische referentiekader ging verioren na caudale lesie van de parie-
taalkwab met inbegrip van het dorsale deel van de belt-zone, terwijl
het egocentrische systeem uitvie! na dorsolaterale prefrontale

lesies.

Het subcorticaie visuele systeem

In de cppervlakkige lagen van de colliculus superior
eindigt een belangrijk kentingent opticusvezels. Het grootste deel
is afkomstig van het contralaterale ocg en slechts een klein deel
van het ipsilaterale ocg, {(Polyak, 1957; Campos Ortega en Glees,
1867; Hendrickson e.a. 1970). Het contralaterale gezichtsveld is
volledig in een colliculus gerepresenteerd. Het gebied van de fovea
is hier niet zcals in area 17 vergroot weergegeven, hetgeen in over-
eenstemming is met andere waarnemingen die erop wijzen dat de colli-
culus andere aspekten van de visuele informatie verwerkt dan area 17

(Apter, 1945; Sterling en Wickelgren, 1369; Koffmann, 1970). Maast



vezels afkemstig uit de retina ontvangen de opperviakkige lagen van
de colliculus eveneens projekties uit de occipitaalkwak aan dezelfde
zijde, terwijl de diepe lagen speciaal vezels ontvangen van het
frontale oogveld (Kuljpers en Lawrence, 1967; Astruc, 1971). De ﬁro—
jekties uit de retina en uit de occipitaalkwab overlappen elkaar op
systematische wijze en wel zodanig, dat een bepaald deel van de
retina zowel direkt als indirekt via het korresponderende gedeslte van
de area striata met dezelfde plaats van de colliculus superior is
verbonden (Garey e.a, 1968 Wiison en Toyne, 1970). Op deze manier
wordt een integratie tussen retinale en corticale aktiviteit in de
colliculus superior mogetijk. De receptieve velden van de meeste units
in de oppervlakkige lagen zijn relatief groot. In de diepe lagen
worden cellen gevonden met extreem grote receptieve velden, soms wel
ter grootte van een gezichtsveldkwadrant., Het merendeel van de cellen
is gevoelig voor bewegingen van stimuli (Humphrey, 1968), Nadere bij~-
zonderheden zijn thans nog niet bekend bij de azp, maar wel bij enige
andere zoogdieren., Het bleek, dat de cellen in de opperviakkige lagen
van de celliculus maximaal geaktiveerd worden door bewegingen, welke
gericht zijn naar de periferie van het gezichtsveld, De cellen van

de colliculus reageren veel minder specifiek op de afmeting, kontour
en oriéntatie van stimuli en in het geheel niet, indien deze niet van
plaats veranderen (Straschill en Hoffmann, 1969; Wickelgren en Ster-
ling, 1969) in tegenstelling tot de cellen van de area striata (Hu-
bel en Wiesel, 1963). Een en ander suggereert, dat de cellen in de
colliculus voornamelijk de bewegingsrichting van een voorwerp regis-
treren, maar weinig bijdragen aan de identificatie.

De colliculus superior is waarschijnlijk niet alleen
een detektor voor visuele, masar ook voor auditorische en somato-
sensibele stimuli, Projekties afkomstig van de ascenderende hersen-
stambanen van zowel de auditorische als het somatosensibele systeem
eindigen respektievelijk in de diepe lagen en de voet van de colli-
culus (Mauta en Kuijpers, 1958; Kuljpers en Lawrence, 1367; Mehler,
1669), 0Ook elektreofysiclogisch bestaan overeenkomsten, daar cellen in
het auditorische eindigingsgebied van de colliculus’ superior topo-
graphisch zijn gerangschikt en het meest gevoelig zijn voor centrifu-
galte bewegingen van de stimuli {Gordon, 1972). Dit doet vermoeden,

dat de colliculus niet alleen bijdraagt tot oriéntatiebewegingen
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gericht op visuele stimuli, maar ook op stimuli behorend tot de twee
andere medaliteiten.

Wat betreft de bijzondere gevoeligheid van de collicu-
lus voor de bewegingsrichting van een visuele stimulus wordt wel
verondersteld, dat de colliculus van betekenis is voor het volgen
met hoofd en oog van een dergelijke stimulus, opdat deze niet buiten
het gezichtsveld geraakt. Deze volgbeweging kan zeer wel tot stand
gebracht worden docr de colliculus op grond van de eigenschappen
van de descenderende verbindingen. De meeste van de descenderende
vezels zijn waarschijnlijk afkomstig uit cellen van de diepe lagen
en eindigen voornamelijk in de mediane reticulaire formatie van de
hersenstam en via de tectospinale baan in de intermediaire zone van
het ruggemerg ter hgogte van C2-C5 {(Petras, 1967; Nyberg-Hansen,
1966), Hiermede heeft de colliculus toegang tot het centrale mecha-
nisme voor algemene ori&ntatie van heofd, ogen, romp en voor bewe-
gingen welke de gehele extremiteit betreffen, zoals nog nader toe-
gelicht zal worden in hoofdstuk 3. Hier zij slechts vermeld, dat
bij apen na totale of subtetale verwijdering van de area striata
het vermogen behouden blijft kleine objekten nauwkeurig te lokali-
seren door kop en ogen er op te richten en er met arm en hand akku-
raat naar te reiken en te grijpen (Denny-Brown en Chambers, 1955;
Humphrey en Weiskrantz, 1967; Weiskrantz persconlijke mededeling).

De nauwe verbondenheid van de coliiculus met het oculo-
motorische systeem blijkt in het bijzonder uit elektrofysiologisch
onderzoek. Ha elektrisch prikkelen van dit gebied kunnen saccades
van de ogen in elke gewenste richting en amplitude worden opgewekt.
De bewegingen ziin gericht naar dat deel van het gezichtsveld, dat
ter plaatse van het punt van prikkeling gerepresenteerd is {Hess,
1946; Robinsen, 1972; Schiller, 1972). De drempelwaarde van de col-
liculus superior voor elektrische prikkeling is 3 tot 10 maal lager
dan voor het frontale oogveld, waar eveneens ocogbewegingen kunnen
worden opgewekt (Schiller, 1972}, Dit zou er voor kumnen pleiten, dat
de colliculus een meer direkte toegang heeft tot de oogspierkernen
dan het frontale cogveld. Met behulp van micro-elektroden werd bi}
niet geanaestheseerde apen sangetoond, dat celien in de diepe lagen
van de colliculus ontladen tijdens en voor een spontane saccade, het-

geen eveneens de nauwe samenhang tussen de funktie van de colliculus



en oogbewegingen illustreert (Wurtz en Goldberg, 1871;: Schiller en
Koerner, 1371).

De verschiliende aspekten van de sensorische en moto-
rische rol van de colliculus, die naar voren komen in anatomische en
fysiclogische studies, worden in enkele gevallen gesteund door de
resultaten van gedragsstudies na ablatie. Schneider (1967,1969) vond
bij goudhamsters met behulp van veedselperimetrie, dat na ablatie van
de colliculus superior geen adekwate orié€ntatiebeweging naar de sti-
mulus plaats vond, hoewel er duide!ijk tekenen waren, dat deze opge-
merkt werden (freezing response). Dit defekt gold in mindere mate
ook voor auditorische, masr niet voor somatosensibele en olfacto-
rische stimuli. Daarentegen waren de dieren zonder moeite in staat
patroondiskriminatie te leren, mits dit in een situatie geschiedde,
waarvoor slechts een zeer eenvoudige ruimtelijke ori&ntatie ten aan-
zien van verschillende stimuli vereist is, Verwijdering van het
paraliel verlopende visuele kanaal, zoals het geniculo-corticale sys=
teem, biedt eveneens de mogelijkheid de funktie van de colliculus
superior te bestuderen. Thans was patroondiskriminatie niet meer moge-
lijk en waren de ori¥ntatiebewegingen intact. De auteur konkludeerd,
‘dat de area striata van belang is voor identifikatie en de colliculus
superior voor lokalisatie van een voorwerp. Berlucchi e.a.(1972)
vonden echter bij de kat na tectum lesies wel stcornissen in het
visueel diskrimineren van patronen. Een konklusie omtrent de colli-
culus funktie t.a.v. visueel diskrimineren kan op grond van deze
tegenstrijdige gegevens nog moeilijk getrokken worden.

Na unilaterale ablatie van de colliculus superior bij
de kat vonden Sprague en Meikle (1965) dat de dieren tijdelijk het
verschijnsel toonden van '"forced circling'' naar ipsilateraal en blij-
vend minder reageerden op visuele stimuli in het contralaterale
gezichtsveld,

Er bestaat weinig overeenstemming over de resultaten
na bilaterale colliculus ablatie bij de aap. Er is een studie, waar-
in melding gemaakt wordt van vrijwel totele blindheid (Denny-Brown,
1962), tot studies waarin vrijwel geen neurologische afwijkingen
worden gevonden (Rosvold e.a. 1958; Pasik en Pasik, 1964; Pasik e.a.
1966). Anderson en Symmes (1969) verrichten een onderzoek naar het

vermogen tot diskriminatie na bilaterafe colliculectomie, Zij toon-
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den daarng een stoornis aan in het leren diskrimineren van verschil-
len in bewegingssnelheid, maar niet van patronen. Het omgekeerde
gold na verwijdering van de ares striata. Terloops merken zij op,
dat cok hun dieren na colliculectomie verder geen opvallende neuro~
logische afwijkingen hadden.

De grote variabiliteit in de resultaten der onderzoe-
kingen is treffend en kan maar ten dele toegeschreven worden aan de
gebruikte onderzoektechniek. Ongetwijfeld speelt cok het verschil in
uitgebreidheid van de lesie een rei. Zowel subtotale als totale
lesies van de colliculus, welke Taatste in de meeste gevallen ook
nabi} gelegen gebieden beschadigden, zocals het pretectum, het cen-
trale grijs rondom de aquaduct, de mesencefale reticulaire formatie,
het brachium van de colliculus inferior, of de lemnisci, kunnen gro-
te moeilijkheden bij de interpretatie van de resultaten geven.

Tot slot van deze paragraaf verdient nog een ander
aspekt de aandacht. Er werden argumenten aangevoerd, die de rol! van
de colliculus superior als subcorticaal visueel centrum centraal
stellen, Er zijn evenwel observaties, die deze centrale ro! van de
colliculus superior enigszins relativeren., Zo heeft het pretectum
een aantal overeenkomsten met de colliculus. Ook de opperviakkige
lagen van het pretectum ontvangen direkte verbindingen van de retina
{Polyak, Campos Ortega en Glees, 1967; Hendrickson e.a., 1970} en de
occipitaalkwab (Kuijpers en Lawrence, 1967). Deze retinaverbindingen
zijn retinotoop gecrganiseerd, Recent onderzoek (voor overzicht:
Sprague e.a., 1973) bij de kat heeft geleerd, dat er meerdere over-
eenkomsten bestaan in de eigenschappen van de receptieve velden van
de cellen der beide strukturen, Daarom zijn sommige auteurs geneigd
de colliculus en het pretectum als een funktionele eenheid te be-
schouwen, Ook ablatiestudies bij de kat wijzen in deze richting. Er
zijn evenwel ook verschillen tussen beide strukturen. Heeft het pre-
tectum neg een rol ten aanzien van de pupilreakties op licht {Ma-
goun en Ranson, 1935) en de vertikale blikbewegingen (Pasil e.a.,
1969) de colliculus heeft dit niet,

Ook een ander subcorticaal eindigingsgebied van de
retinavezels speelt vermcedelijk een rol. Op grond van systematische
eliminering van een groot aantal komponenten van het visuele systeem

bij apen komen Pasik en Pasik (1968) tot de konklusie dat de visuele
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Hoofdstuk 3
ENIGE ANATOMISCHE EN FUNKTIONELE ASPEKTEN VAN HET MOTORISCHE SYSTEEM

Inleiding

Voor het ontstaan van bewegingen is het nodig, dat
de in de hersenstam of ruggemerg gelegen motoneurcnen geaktiveerd wor-
den, Deze aktivering denkt men zich enerzijds door de zintuigen gege-
nereerd, anderzi)ds op een wijze die thans ncg moeilijk voor analyse
toegankelijk is. De prikkelpatronen, welke ontstaan bij aktivering
van de verschitlende receptoren, kunnen na aankomst in het C,Z.S. zo-
wel direkt als Indirekt hun invloed op de moteneuronen doen gelden.

De aard van de receptor en het niveau van het C.Z.5, dat de afferente
prikkelpatronen verwerkt bepalen veelal welke beweging resulteert en
het zijn deze aspekten waarop de meeste gebruikelijke indeling van

de motoriek steunt. Vooral Sherrington (1506) heeft de basis gelegd
voor deze benaderingswijze door bestudering van het werkingsmechanisme
van de spinale reflexen en de invliced hierop van de lagere hersenstam.
Magnus (1924) en Rademaker (1931) hebben voortbouwend op dit werk

de funktionele bijdrage van verschillende niveaus van de hersenstam
aan de motoriek geanalyseerd, vooral met betrekking tot het oprichten,
staan en lopen,

Een geheel andere wijze van onderzoek werd door Hess
en medewerkers (1546) gevolgd. Zij vonden bij vrij bewegende dieren,
dat met elektrisch prikkelen op meerdere plaatsen van de hersenstam
wendbewegingen van cog, hoofd en iichaam konden worden opgewekt, Deze
onderzoekers schreven daarom aan bepaalde gebieden van de hersenstam
een belangrijke rol toe voor het mechanisme van algemene origntatie.
De rol van de motorische en premotorische cortex bij primaten werd
vooral door de groep van Fulten nader belicht.

Ondanks vele aspekten, die deoor bovengencemde onder-
zoekers en door vele anderen waren bestudeerd, ontbrak echter een
samenhangend beeld van de organisatie van de motoriek. Dsarom stelde
Kuijpers (1963 en 1364) voor de analyse van het motorische systeem
opnieuw van onderen af aan te vangen, d.w.z. op het niveau van het

spinale segment. Hierbij stond het idee voorop, dat de motorische ei-
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genschappen van hogere niveaus zich slechts kunnepn manifesteren middels
hun direkte en indirekte verbindingen met de moctoneuronen van het rug-
gemerg (en de hersenstam}. Dit uitgangspunt heeft in de daarop volgende
jaren tot een reeks anatomische en funktionele analyses van diverse
komponenten van het motorische systeem geleid, welke aangevuld en
gesteund worden door de studies van vele anderen. Hiervan zal in

de volgende paragraaf een beperkt overzicht worden gegeven.

De descenderende motorische verbindingen

Het ruggemerg bestaat uit witte en grijze stof. In de
witte stof bevinden zich propriospinale vezels welke de verschillende
niveaus die het ruggemerg met elkaar verbinden en vezels die het rug-
gemerg met de hersenen verbinden en vice versa., De grijze stof bevat
voornamelijk neuroﬁen en bestaat uit een achterhoorn, een intermediai-
re zone en een vocrhoorn. Ventromediaal en lateraal in de vecorhoorn
liggen grote cellen groepsgewijs bijeen, waarvan de axonen via de
ventrale wortel het ruggemerg verlaten en de spieren van romp en lede-
maten inperveren. Deze motoneuronen zijn somatotopisch gerangschikt
(Reeds, 19%0; Sprague, 1348; Romanes, 1951; Sterling en Kuijpers,
1967). De spieren van de wervelkclom worden door de mediale motoneuro-
nale celgroep geinnerveerd en de rest van de romp- en nekspieren als~
mede de spieren van de ledematen door de laterale motoneuronale cel-
groep.

Op de verschillende niveaus van het ruggemerg varieert
de laterale motoneuronale celgroep in grootte en negemt sterk in om-
vang toe ter hoogte van de cervicale (C5 tot T1) en lumbale (L3 tot
§2) intumescenties alwaar meerdere subgroepen kunnen worden onderschei-
den., Hier innerveren de motoneurcnen ventraal in de laterale motoneu-
ronale celgroep de gordelspieren en de proximale spieren van de lede-
maten, terwijl de intrinsieke spieren van de ledematen door meer
dorsaal gelegen motoneuronen worden geinnerveerd, De motoneuronen
voor de meest distale spieren van de ledematen bevinden zich in het
meest dorsolateraal. In het algemeen zijn in de intumescenties de
motoneuronen voor de fysiclogische flexoren van de extremiteiten
dorsaal van de korresponderende extenscrspieren gelegen. De interme-

diaire zone, lamina VI tot VIIIl in de kat zoals beschreven door Rexed
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(1954) bevat middelgrote cellen, de interneuronen, welke naast lokale
verbindingen axconen hebben die in de laterale en ventrale funiculus
ascenderen en descenderen {Cajal, 1952; Testa, 1964, Scheibel en
Scheibel, 1966; Matsushita, 1970). Na een korter of langer verloop

in de witte stof dringen deze vezels cpnieuw de grijze stof binnen

en eindigen op andere interneuronen enh op motoneuronen, Bij de kat

is bekend dat ock de interneuronen een zekere somatotopische rangschik-
king hebben (Sterling en Xuijpers, 1968; Rustioni e,a. 1971). Dorsola-
teraal in de intermediaire zone liggen interneuronen met korte axonen,
die geheel ipsilateraal in de laterale funiculus verlopen. Deze projek-
teren zowel naar homologe plaatsen van naburige ruggemergssegmenten

als naar motoneuronen van de distale spieren en van de intrinsieke
flexoren van de extremiteiten. In het ventromediale deel van de inter-
mediaire zone daarentegen bevinden zich interneuronen met zowel korte
als lange axonen, die in de ventrale funiculus gedeeltelijk gekruist
verlopen (Lloyd, 1942; Willis en Willis, 1969; Giovanelli en Kui}pers,
1969; Rustioni e,z. 1971}, Deze axonen projekteren behaive naar ven-
tromediaai gelegen interneuronen in beide ruggemergshelften ipsilate-
raal naar motoneurcnen, die axiale en proximale spieren en vermeedelijk
ook extensorspieren innerveren. Er wordt aangenomen dat een dergelijk
onderscheid van interneuronen ook voor de aap geldt.

Zowel de hersenstam als de cortex cerebri hebben via
hun descenderende verbindingen toegang tot alle niveaus van het rugge-
merg. De subcortico-spinaie verbindingen eindigen vrijwel alleen in
de intermediaire zone en kunnen op basis van de plaats van eindiging
verdeeld worden in een ventromediale en een laterale groep (Kuijpers
e.,a, 1962; Kuijpers, 1964). De eerste groep verbindingen descendesrt
in de ventrale en ventrelaterale funiculi van het ruggemerg en eindigt
voornamelijk bilaterazl in het mediale deel van de intermediaire zone
en de laatste groep eindigt veornamelijk contralateraal in het laterale
deei van deze zone, De laterale subcortico-spinale baan eindigt echter
in geringe mate ook direkt op motoneuronen van de distale spieren
(Shapovolov, 1973).

De vezels van het ventromediale subcortico-spinale
systeem zijn afkomstig uit.de nucleus interstitialis van Cajal, de
diepe lagen van de celliculus superior, het vestibulaire compiex

en de mediale reticulaire formatie van de pons en de medulla oblonga-
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ta. De mesencefale mediale reticulaire formatie projekteert naar de
mediale reticulaire formatie van de lagere hersenstam, Deze verbindin-
gen kunnen beschouwd worden als te behoren tot de ventromediale groep
hersenstambanen (Kuijpers, 1964). Sommige komponenten van deze groep
verbindingen eindigen op verschillende niveaus in het ruggemerg. Zo
eindigen de tecte-spinale en de mediale vestibulo-spinale bzan in

de cervicale segmenten, terwiji de laterale vestibulo-spinale, de
reticulo=spinale en interstitiospinale verbindingen over de gehele
lengte van het ruggemerg eindigen (Rasmussen, 1932; Nyberg-Hansen,
1966) .

Het grootste dee! van de subcortico-spinale baan,
die lateraal in de intermediaire zone eindigt, is afkomstig van het
magnocellulaire deel van de nucieus ruber {Kuijpers en Lawrence,
1967). De rubro-spinale baan kruist de mediaanlijn in het mesencefalon
en veriocopt vervolgens ventrolateraal in de lagere hersenstam en in
de dorsclaterale funiculus van het ruggemerg.

De laterale, respektievelijk mediale eindiging van
de subcortico-spinale verbindingen in de intermediaire zone van het
ruggemerg doen vermoeden, dat het laterale subcortico-spinale systeem
speciaal distale spieren en intrinsieke flexoren van de extremiteiten
beinvlcedt en het mediale systeem speciaal de romp- en gordelspieren
en vermoedelijk de extensoren,

De verbindingen van de cerebrale cortex met het rug-
gemerg eindigen bij de rhesus aap in de nucleus proprius van de ach-
terhoorn, in de intermediaire zone en op de motoneurcnen, die hoofd-
zakelijk distale spieren innerveren (Philiips, 1969; Kuijpers, 1560;
Chambers en Liu, 1965; Phillips en Porter, 1964), De cortico-spinale
verbindingen vanuit &én hemisfeer eindigen dorsolateraal in de In-
termediaire zone alleen contralateraal en in het ventromediale gedeel-
te bilatersal {Kuijpers, 1960; Kuijpers, 1964; Chambers en Liu, 1965;
Kuijpers en Brinkman, 1970). Hierdoor ontstaat een overlapping van
het eindigingsgebied van de corticospinale verbindingen .in de inter-
mediaire zone met die van zowel de laterale als mediale subcortico-
spinale banen,

De corticale projekties naar de intermediaire zone
en de motcneurcnen zijn hoofdzakelijk afkomstig van de precentrale

motorische cortex. De projekties naar het ventromediale gedeelte van
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de intermediaire zone zijn afkomstig van zowel de rostrale motorische
cortex als van de caudale motorische cortex, welke tussen het gebied
van de hand- en voet representatie ligt. Deze laatste gebieden projek-
teren uitsluitend naar het dorsclaterale deel van de intermediaire
zone en naar de motcneuronen van de distale spieren contralateraszl

in de korresponderende intumescenties (Kuijpers en Brinkman, 1970),

De direkte cortico-motoneuronale projekties komen voor bij hogere
primaten met gedifferentieerde hand- en vingerbewegingen en bij het
wasbeertje, maar niet bi] de kat en de hond (Nyberg-Harsen, 1966;
Buxton en Goodman, 1967). De aanwezigheid en het aantal van deze ver-
bindingen hangt echter af van de ontcgenetische ontwikkeiing, Zo zijn
deze bij de pasgeboren rhesus aap nog niet aantoonbaar, maar ontwikke-
len zich in de loop van de eerste & maanden (Kuijpers, 1362}. Deze
gegevens komen overeen met de waarneming, dat gedifferentieerde hand-
en vingerbewegingen in de eerste 2 tot 3 maanden nog niet mogelijk
zijn (Lawrence en Hopkins, 1572).

De frontale cortex projekteert behalve naar het rug-
gemerg ook naar celgroepen waaruit descenderende hersenstambanen ont-
springen (Kuijpers en Lawrence, 1967). Deze verbindingen zijr van
een veel groter gebied in de frontealkwab afkomstig dan die naar het
ruggemerg en betreffen zowel de precentrale gyrus als de premctorische
cortex (FB, FC, FDD en FDT). De premotorische cortex projekteert naar
celgroepen die de oorsprong zijn van de medisle descenderende hersen-
stambanen, hetgeen doet vermoeden, dat de premotorische cortex via
deze banen voornamelijk axiale spieren en proximale spieren van de
ledematen beinvicedt. De precentrale gyrus projekteert in de hersen-
stam o.a. naar het magnoceliulzire deel van de nucleus ruber, de voor-
naamste origine van de laterale descenderende hersenstambaan (Kuijpers
en Lawrence, 1967),

De gevalgtrekkingen, die de anatomische gegevens
toelaten over de funktie van de verschillende descenderende banen,
worden onder meer bevestigd door de uitkomsten na onderbreking van
deze banen {Lawrence en Kuijpers, 1968 a, 1968 b). Na bilaterale pyra-
midotomie hebben rhesus apen nog een groot repertcire aan bewegings-
mogel i jkheden ter beschikking, zoals oprichten, staan, lopen en klim-
men, maar relatief onafhankelijke vingerbewegingen zijn niet meer

mogelijk. Indien rna bilaterale pyramidotomie 3f de mediale df de late-
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rale hersenstambaan wordt onderbroken ontstaan opvallende onderlinge
verschillen in de motorische uitvalsverschijnselen, Na bilaterale
onderbreking van de mediale hersenstambanen in kombinatie met een
bilaterale pyramidotomie kunnen rhesus apen zich met moeite oprichten,
vallen vaak om en houden tijdens het lopen, voor zover ze hiertoe

in staat zijn, de juiste richting slecht aan. Bij het aanbieden van
voedsel volgen niet het hoofd en ogen het voedsel, doch alleen de
ogen. Reikbewegingen worden voornamelijk door de onderarm en hand
uitgevoerd. De hand en vingers gedragen zich bij het grijpen als na
een pyramidotomie.

Na onderbreking van de laterale hersenstambaan aan
£én zijde in kombinatie met een bilaterale pyramidotomie is het op-
richten, staan en lopen relatief intakt doch kan de arm ipsilateraal
aan de lesie na het uitreiken onvoldoende gebogen worden en kan de
hand bij gestrekte arm niet worden gesloten.

Deze gezamelijke gegevens leidden tot de opvatting
dat de mediale hersenstambanen voornamelijk hoofdbewegingen, en geTn-
tegreerde romp- en ledemaatbewegingen besturen., De laterale hersen-
stambsan voegt hieraan de bestudering van geTscleerde bewegingen van
de ledematen en speciaal van de handen toe. Het corticospinale sys-
teem tenslotte geeft door middel van de direkte cortico-motoneuronale
verpindingen het vermogen tot relatief onafhankelijke vingerbewegin-
gen.

Nog een andere 1ijn van onderzoek gebaseerd op de
volgende anatomische gegevens dient te worden vermeld. De direkte
cortice-motoneuronale verbindingen afkomstig uit &&n hemisfeer projek-
teren alleen naar de motoneuronen van de distale spieren van de con-
tralaterale ledemaat. Bovendien is E€&n hemisfeer zowel direkt via
cortico-spinale verbindingen als indirekt via de descenderende hersen-
stambanen met het dorsolaterale gedeelte van de intermediaire zone
contralateraal en met het ventromediale gedeelte bilsteraal verbonden,
Ceze gegevens kenden met behulp van split-brain studies nader worden
getoetst (Brinkman en Kuijpers, 1873). Hiervoor werden bij rhesus
apen ha doorsnijding van het chiasma opticum, de telencefale, thala-
mische en dorsale mesencefaie commissuren de visueel geleide arm-,
hand- en vingerbewegingen bestudeerd met behulp van een speciaal test-

bord, Het bord was zwart geverftd en bevatte vele holtes waarin stukjes
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voedsel pasten, Naar elke holte leidden twee of drie groeven waardoor
de stukjes met behulp van wijsvinger en duim uit de holtes konden
worden verwi jderd, Indien split-brain apen met een oog gesloten een
stukje voedsel, dat geheel in de holte paste, moesten verwijderen
met de hand contralateraal aan het open cog, kon het voedsel direkt
worden verwijderd. De hand en vingers ipsilateraal aan het open oog
gedroegen zich anders, De hand werd naar de juiste plaats gebracht
doch daarna werd het stukje er niet uitgenomen. In plaats daarvan
begonnen hand en vingers het bord te explereren. Zodra het stukje
boven het bord uitstak kon het met de ipsilaterale hand wel worden
verwi jderd. Deze bevindingen steunden de anatomische gegevens in be-
jangrijke mate en duiden er op dat &én hersenhelft contralateraal
onafhankelijke arm-, hand- en vingerbewegingen visueel kan kesturen

maar ipsilateraal slechts armbewegingen.
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While 72t i8 true that we now live in an age
abounding in functional en dynamic approaches,
such approaches again and again appear to demand

a return to form and giructure.

H.KLUVER 1857

Hoofdstuk 4

ENIGE AMATOMISCHE EN FUNKTIONELE ASPEKTEN VAK CORTICO-CORTICALE
VERBINGiINGEN

inleiding

Omstreeks de eeuwwisseling werd in klinische kring
egn grote waarde toegekend =an de rol van cortico=corticale verbindin-
gen ten aanzien van de samenwerking van verschillende corticale gebie-
den. Kenmerkend voor deze zienswijze was de opvatting, dat informatie
slechts in &&n richting werd overgedragen via een specifiek stelsel
van verbindingen. Dit transcorticale integratiekoncept beleefde een
bloeiperiode vooral door het werk van kiinici als Wernicke (1874},
Liepmann (1900} en D&jerinme {1914). Deze hadden een grote belangstel-
ling voor de "hogere corticale funkties''. Zij namen aan, dat stoornis-
sen hiervan ontstonden door sen verminderde of opgeheven samenwerking
van de verschillende delen van de cortex door onderbreking van intra-
en interhemisferische corticocorticale verbindingen. £r werd evenwel
voor deze opvatting in het dierexperiment geen enkele steun verkregen
{Lashley, 1929, 1950}, terwi]jl deze ook in klinische krirg niet dcor
iedereen gedeeld werd (von Monakow, 1914; Head, 1926). De betekenis
van de verschillende kategorie&n associatievezels van de grote hersenen
bleef tot voor kort een raadsel, daar in de regel in dierexperimenten
een grote mate van herstel van neurclogische uitvalsverschijnselen
werd gevonden, zowel na lesies van de associatiecortex, als na vertika-
le sneden in het merg der hemisferen, die tot doel hadden corticocorti-
cale verbindingen te onderbreken (lLashley, 1850). 0.a. door deze obser-
vaties werd het anatomisch gezichtspunt vervangen door sen meer holis-

tische en dynamische benaderingswijze.
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Het vermogen van het C.Z.$5. tot reorganisatie na een
lesie en het hieruit voortvioeiende harstel van funktie werd daarbi]
hoog aangeslagen, waarbij nieuwe begrippen als diaschisis {von Monakow,
1811), plasticiteit en equipctentialiteit (Lashley, 1929) werden gein-
troduceerd. De wisselwerking tussen grote gebieden van de cortex die
in de holistische opvatting een centrale plaats inneemt, veronderstelt
reciproke verbindingen tussen de samenstellende delfen, welke respektie-
velijk transcorticaal en via cortico-subcorticale circuits verlopen.
Cit is evenwel menigmaal in tegenspraak met de anatomische feiten.

In de veertiger en vijftiger jaren legden vele onder-
zoekers met als exponenten Penfield (1254} en Jaspers (1865) vrij
eenzijdig de nadruk op de betekenis van cortico-subcorticale circuits,
terwij! aan de transcorticale verbindingen nauweiijks enige waarde
werd toegeschreven., Er werden reciproke verbindingen aangenomen van
de gehele cerebrale cortex met een centraa! integrerend systeem, dat
het intralaminaire kernstelsel van de thalamus en de reticulaire for-
matie van de hersenstam omvatte, Anatomisch blijkt evenwel, dat de
verschillende delen van de cerebrale cortex en de thalamus anders en
op zeer specifieke wijze met elkaar gerelateerd zijn. Enkele heterogene
verschijnselen, zoals de sensomotorische integratie, het bewustzijn
en het geheugen, werden gekorreleerd aan de funktie van dit systeem,
Het was de anatcmische en funktionele aspecificiteit van het centren-
cefale kongcept, welke door Walshe (1357} in een klassiek geworden stu-
die bekritiseerd werd,

De laatste jaren bestaat er weer een toenemende inte-
resse voor het transcorticale integratie koncept. Vooral de split-brain
studies van Myers en Sperry, begonnen in het jaar 1953, waren van groot
belang. Zij gaven daarmede een aanzet tot uitvoerig onderzoek naar
de betekenis van de verschillende commissuursystemen voor de funktic-
nele integratie van beide hersenhelften bij mens en dier. Het is daar-
na vocral Geschwind {1965a,b) geweest, die een scala van neuropsycholo-
gische afwijkingen bij mens en dier heeft proberen te verklaren op
grond van onderbrekingen van intra- en interhemisferische cortico~cor-

ticale verbindingen.
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Intrahemisferische senso-motorische relaties

In grote 1ijnen werd de regel, die Flechsig {190%1)
destijds voor de mens opstelde omtrent oorsprong en eindiging van
intra- en interhemisferische verbindingen, door later onderzoek bij
apen bevestigd en aangevuld. Deze regel hield in, dat de primair recep-~
tieve velden alle met korte verbindingen projekteren naar een aangren-
zend areaal, de primaire associatiecortex. Deze associatievelden zijn
vervolgens verbonden met andere delen van de cortex, zowel binnen de-
zelfde hemisfeer als via het corpus callosum met de andere hemisfeer,
Thans denkt men zich het stelsel van intrahemisferische corticocorti=
cale verbindingen in nader detzil als volgt gecrganiseerd.

Zoals reeds in hocfdstuk il vermeld werd, projekteert
de convexiteit van de '']peristriate belt' o.a. naar de premotorische
cortex inklusief het frontale cogveld. Qok projekties van de audito-
rische associatiecortex (TA} - gelegen in de gyrus temporalis superior -
eindigen in het premotorische gebied, de occipiteo-frontale vezeldistri-
butie desls overlappend (Pandya e.a., 1969}, Het premotorische gebied
projekteert in belangrijke mate naar de cortex van de precentrale gyrus.
De postcentrale gyrus (PC), waar somato-sensibele informatie verwerkt
wordt, projekteert in zijn geheel naar de gehele precentrale gyrus,
terwijl de cortex van de lobulus parietalis superior en inferior (PE,
PF, PE) reciprook verbonden is met het premotorische gebied {Pandya
en Kuijpers, 1968)., Over de funktie van deze verbindingsn naar het
premotorische en motorische gebied bestaan in de experimentele litera-
tuur nog vrijwel geen gegevens, in deze studie zal! gepocgd worden de
betekenis na te gaan van de corticale verbindingen naar de frontaalkwab

met betrekking tot de visueel geleide hand- en vingerbewegingen.
Senso-limbische relaties

Recente anatomische studies suggereren het bestaan
van een komplex steisel van corticale verbindingen op basis waarvan
de verschillende corticale sensorische velden indirekt met het 1limbi-
sche systeem zijn verbonden. Van de verschillende senscrische associa-
tievelden gaan behalve naar het gebied, dat direkt védr de precentrale

gyrus is gelegen, ook projekties naar een deel van het parieto-occipito-
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temporale overgangsgebied, d.w.z. het caudale deel van de gyrus parie-
talis inferior en beide banken ven de sulcus temporalis superior.

Zowel het gencemde frontale gebied als de gyrus parie-
talis infericr hebben efferente verbindingen met de gyrus cinguli aan
de mediale oppervlakte van de hemisfeer. De gyrus parietalis inferior
projekteert bovendien naar de gyrus parahippocampalis aan de ventrale
zijde van de temporaalkwab., De gyrus cinguli en de gyrus parahippocam~
palis projekteren respektievelijk naar het presubiculum en de entorhi-
nale cortex. Het entorhinale veld omvat het caudale deel van de uncus
en is de belangrijkste neocorticale bron van verbindingen naar de hip-
pocampus en gyrus dentatus (v.Hoesen e.a., 1972}, waarvan vervolgens
de efferenten via de fornix onder meer in de septale nuclei, de hypo-
thalamus, het corpus mammillare en de nucleus anterior thalami eindigen
(Nauta en Haymaker, 1969). Van het presubiculum zijn de efferente ver-
bindingen thans nog niet bekend,

Van de sensorische velden lelden nog meer routes naar
komponenten van het limbische systeem. Deze lopen deels via de prefron-
tale cortex, Zoals in hoofdstuk |l reeds werd vermeld, gaat een belang-
rijk kontingent vezels van de *'beltzone' naar de inferotemporale cor-
‘tex. Zowel de inferotemporale cortex (visueel), als de gyrus temporalis
superiar (auditorisch), als het achterste deel van de parietzalkwab
(somatosensibel) hebben recipreke verbindingen met het laterale deel
van de prefrontale cortex {Pandya en Kuijpers, 1969; Jones en Powell,
1970; Pandyas e.a. 1971) en alleen de genoemde gekieden van de tempo-
raalkwab ook met de orbitofrontale cortex (Kuijpers e.a., 1965; Pandya
e.a., 1969). De laterale prefrontale cortex projekteert vervolgens
naar de gyrus cinguti (Pandya en Kuijpers, 1969). De orbitofrontale
cortex heeft o.a. efferenten naar het septum en de hypothalamus (Nauta,
1962; Johnson e.a., 1968) en voorts naar de entorhinale cortex, zowel
direkt, als indirekt via de cortex van de temporale pcol. De inferotem-
porale cortex en de gyrus temporalis superior hebben ook efferenten,
die via de gyrus parahippecampalis en de ventrale cortex van de tempo-
rale peol in de entorhinale cortex eindigen. De cortex van de tempora-
le pool, de orbitofrontale cortex (Whitiock en Nauta, 1956; Akert e.a.,
1961) en de gyrus cinguli {Pandya e.a,, 1274) hebben subcorticale ver=-
bindingen met de amygdala, die onder andere projekteert naar de hypo-
thalamus (Nauta, 1962).
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Aldus kunnen de genocemde verbindingen de mogelijke
weg vormen waarlangs invioeden van de neocorticale sensorische gebieden
het limbische systeem en de hypothalamus bereiken, Er dient opgemerkt
te worden dat de cortico-limbische~hypothalamische relaties vrijwel
allen reciprock zijn. Het zou thans evenwel te ver voeren hierop nader
in te gaan.

Het limbische systeem en de hypothalamus worden van
grote betekenis geacht voor affektieve processen, het leren, het geheu-
gen en de motoriek (Papez, 1937; Scoville en Milner, 1257, Lopez da
Silva 1969). Lesies van dit systeem veroorzaken stoornissen van deze
funkties in het algemeen voor alie modaliteiten, Volgens Geschwind
{1965a) ontstaan soortgelijke stoornissen ook na neocorticale lesies,
die de verbindingen van de verschillende neccorticale sensorische vel-
den met het limbische systeem onderbreken, doch beperken zich dan af-
hankelijk van de plaats van de lesie tot &&n mcdaiitelt. Zoals reeds
eerder ter sprake kwam, ontstaan na een lesie van de inferctemporaie
cortex stoornissen in het leren diskrimineren van visuele stimuli
en in de retentie. Een samenwerking van het corticale visuele systeem
en het limbische systeem is hiervoor essentieel aldus Geschwind. Tegen
de achtergrond van de volgende theoretische beschouwing betreffende
het diskrimineren wordt deze zienswijze verduidelijkt. Tijdens het
leren diskrimineren, ongeacht de modaliteit waarin dit plaats vindt,
moet een keuze gemaakt worden uit twee verschillende stimuli, Het maken
van de juiste keuze wordt beloond, bijvoorbeeld door het geven van
voedsel of drinken {positive reinforcement} en de verkeerde keuze wordt
bestraft, bijvcorbeeld door toediening van een pijnprikkel (negative
reinforcement). Tijdens het leren vormt zich een vaste associatie tus-
sen stimulus en bekrachtiger (reinforcer) en deze associatie kan slechts
gevormd worden, indien de verbindingen met het limbische systeem intakt
zijn. Bij een diskriminatiestoornis na een inferotemporale lesie kan
geen juiste visuele keuze meer gemaakt worden tussen stimuli, omdat
de mogelijkheid tot associatie met de reinforcer ontbreekt, Deze asso-
ciatie wordt klaarblijkelijk wel gevormd, indien de verkindingen van
de corticale sensorische gebieden met het limbische systeem intakt
zijn.

Na bilaterale verwijdering van de gehele temporaalkwab

{(KlUGver en Bucy, 1937) en in mindere mate ook na verwijdering van de
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temporale neocortex (Akert e.a., 1861) ontstaat het Kliiver-Bucy syn-
droom. Ook dit syndroom beschouwt Geschwind als het gevolg van een
diskonnektie met het limbische systeem. Hierbi] manifesteert zich een
aantal zeer heterogene gedragsveranderingen die geTnterpreteerd Qorden
als een opgeheven associatie tussen de somatcsensibele en visuele kwa-
liteiten enerzijds en de affektieve en olfaktorische kwaliteiten van
een stimulus anderzijds. Bij het voliedig ontwikkelde syndroom wekken
bedreigde situaties geen angst meer op (tamheid); wordt geen verschi!
meer gemaakt tussen wat wel of niet eetbaar is {veranderingen in eetge-
woonten); is een dier van een andere sexe of van een andere scort niet
langer sexueel onacceptabel (veranderingen van het sexuele gedrag);

de ''zielsblindheid' of agnosie betreft alle modaliteiten met uitzonde-
ring van de auditorische, waarcver nog geen gegevens bekend zijn en
kan beschouwd worden als gemeenschappelijk san alle veranderingen.

Het is Geschwind's grote verdienste juist het ana-
tomische raamwerk van de cortico-corticale verbindingen gebruikt te
hebben voor zijn neuropsychologisch model van de senso-limbische as-
sociatiestoornissen. Zijn opvatting heeft san kracht gewonnen door
het experimentefe werk van Mishkin {1966), Horel en Keating (1963,
1971}, Wij zagen reeds in hoofdstuk 11 de implikaties van Mishkin's
werk voor objektdiskriminatie. Deze toonde aan, dat corticale verbin-
dingen van de area striata met de inferotemporale cortex via de belt-
zone voor objekt-diskriminatie essentieel is.

Horel en Keating (1969} kregen na een occipite-tempo-
rale diskonnektie een partieel Kliliver-Bucy syndroom, dat zich beperkt
tot de visuele modaliteit. Zij verwijderden daartoe de arez striata
aan één zijde en de temperaalkwab aan de andere zijde. Hierna ontston-
den geen Kiliver-Bucy verschijnselen. Deze ontstonden wel nadat vervol-
gens het achterste deel (10-12 mm.} van het corpus callosum doorsneden
werd, De dieren konden daarna visueel geen onderscheid meer maken
tussen eetbare en niet-eethare voorwerpen. In de beginfase werden bei-
de kategorie®n voorwerpen naar de mond gebracht en aldaar geselekteerd
(orale tendenties), Spoedig verdween dit om plaats te maken voor het
gedrag, waarmede met de hand verkregen somatosensibele informatie ge-
bruikt werd om een juiste keuze te mzken. De auteurs namen aan, dat
het somatosensibele diskriminatievermogen intakt bleef, omdat verbin-

dingen van beide parietaalkwabben met de overgebieven temporaal-
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kwab door de operatie gespaard bleven,

In een latere studie {Keating en Horel, 1971} kon
na een parieto~temporale diskonnektie een anzlocyg defekt in de somato-
sensibele modaliteit verkregen worden, terwijl nu het visueel diskri-
mineren gespaard bleef. Hiertoe werden de postcentrale gyrus aan
&&n 2ijde en de temporaalkwab aan de andere zijde verwijderd, gevolgd
door een telencefale commissurotomie. Hierna ontstond we! een diskri~
minatiedefekt in de scmatosensibele modaliteit (in de hand contrala-
teraal aan de intakte parietaalkwab), maar niet in de visuele. Echter
deze experimenten, waarbij gekruiste lesies werden aangebracht, maken
het slechts waarschijnlijk dat interhemisferische cortico-corticale
verbindingen betrokken zijn bij bepaalde vormen van samenwerking
van de occipitaal- en parietaalkwab met de temporaalkwsb, doch zij
geven nog geen aanwijzingen voor de betekenis van intrahemisferische
verbindingen ten aanzien van deze samenwerking i.t,t, het werk van
Mishkin (zie hoofdstuk 11),

Interhemisferische relaties

Beide hemisferen zijn met eikaar verbonden deor mid-
del van het corpus callosum, de commissura antericor en de commissu=
ra hippocampalis. Het corpus callosum omvat het grootste aantal ve-
zels. Dit systeem verbindt grote delen homologe neocorticale gebieden
met elkaar. Vrij van callosumverbindingen zijn de representaties
van de perifere gezichtsvelden in de visuele cortex, de representa-
ties van distale lichaamsdelen in de motorische en somatosensibele
cortex en het laterale deel van de primair auditorische cortex. Ook
de rest van de cortex is verdeeid in gebieden, die wel en geen callo-
sumverbindingen hebben (Karol en Pandya, 1971). Over de funktionele
betekenis van deze verdeling is thans nog weinig bekend (zie evenwel
hoofdstuk 11}, in het callosum bestaat een topografische aonderverde-
1ing gua oorsprong en eindiging van de samenstellende vezels (Pandya
e.a., 1971); Het splenium bevat occipitale verbindingen., Het achter-
ste éénderde deel van het corpus verbindt de achterparietale en tem-
porale neocortex, het middeiste &énderde deel de postcentrale gyrus
en het voorste éénderde deel de precentrale gyrus. Het genu van

het callosum verbindt de premotorische en het rostrum de prefrontale
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cortex. Deze indeling doet vermceden, dat de diverse segmenten van
het callosum een verschillende funktie hebben., Hiervoor zijn thans
sanwijzingen gevenden, waarover later meer.

De commissura anterior verbindt wedaerzijds de voorste
helft van de temporale neococrtex, delen van het rhinencefalon en
het telencefale limbische systeem. In de temporale neocortex overlap-
pen de distributie van het callosum en de commissura anterior elkaar
(Pandya e.a., 1973; Zeki, 1973). De commissura hippccampalis, gevormd
door vezels uit de fornix, verbindt voornamelijk de beide hippocampi
{Nauta en Haymaker, 1969).

De wijze, waarop beide hemisferen met elkaar samen-
werken en de rol van de diverse commissuursystemen daarbij, ken door
middel van het ''split-brain' model onderzocht worden. In 1853 vingen
Myers en Sperry aan hiervan op systematische wijze gebruik te maken,
spoedig gevolgd door vele anderen. Hierbij worden &én of meerdere
commissuursystemen doorgesneden. De commissurotomie kan zowel parti-
egl als totaal worden uitgevoerd. Naast een telencefale kan ook een
thalamische en mesencefale commissurotomie worden verricht. Je snede
wordt soms zelfs voortgezet tot diep in de hersenstam.

Met behulp van een speciale onderzoekmethode verschaft
de telencefale commissurotomie een mode! bij uitstek om corticale
input-output relaties te bestuderen en om de diskonnektiehypothese
te toetsen, Van belang is de stimulus te beperken tot één hersenhelft
en de responsie van beide hemisferen afzonderlijk na te gaan. Latera-
lisatie van visuele stimuli kan in het dierexperiment bereikt worden
door splijting van het chiasma opticum, waarbij de kruisende opticus-
vezels worden onderbroken. Hiermede wordt de visuele informatie van
elk oog afzonderlijk in de korresponderende ipsilaterale hemisfeer
ontvangen en verwerkt. Docor &én cog af te siuiten ontvangt alleen
de hersenhelft ipsilateraal aan het open oog visuele informatie.

De rol van de telencefale commissuren voor de overdracht van visuele
informatie is c.a. als volgt onderzocht,

Na splijting van het chiasma opticum wordt met &€é&n
oog open een visuele patroondiskriminatie geteerd e¢n vervoigens wordt
het dier getest op het vermogen de diskriminatie uit te voeren met
het ongetrainde cog. Het blijkt nu, dat de ongetrainde zijde het

patroon vrijwel direkt herkent. Na doorsnijding van zowel het chiasma
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opticum als de telencefale commissuren is de witkomst evenwel anders,
Na training van é&n zijde moet de andere zijde het probleem geheel
opnieuw leren. De konklusie ligt voor de hand, dat na telencefaie
commissurotomie de interhemisferische overdracht van visuele patroon-
herkenning niet kan plaats vinden (Downer, 1959;Myers, 1956). Door
middel van partiéle commissurotomie werd gevonden, dat de doorsnij-
ding van het splenium met de commissura anterior voldoende was deze
overdracht te voorkomen. Doorsnijding van alleen het splenium gaf
slechts een tijdelijke blokkade van deze overdracht (Myers, 1365),
Dat het splenium en de commissura anterior nauw verwante funkties

ten aanzien van de interhemisferische overdracht van visuele informa-
tie hebben, wordt begrijpelijk uit het feit, dat beide commissuur-
systemen de inferotemporale cortex met elkaar verbinden (Myers, 1965;
Zeki, 1973). Er is nogal wat kontroverse gerezen omtrent het bestaan
bii primaten van interhemisferische overdracht betreffende kleurher-
kenning na doorsnijding van de commissura anterior en het callosum.
Volgens Trevarthen en Black en Myers (1965) kan dit wel plaats vinden,
volgens anderen, zoals Hamilton en Gazzaniga {1964), Hamilton e.a.
{1968} en Butler {1968) kan het niet.

Het ''split-brain' model is tevens gebruikt voor de
studie van de overdracht van somatosensibele informatie tussen beide
hemisferen, De resultaten van de diverse onderzoekers tonen grote
onderlinge verschillen. Zo zijn Glickstein en Sperry (1960} en Ettlin-
ger en Morton (1966} van mening, dat na een telencefale commissuroto-
mie het unimapueel aanleren van scmatosensibele diskriminaties wel
wardt overgedragen naar de andere hand, terwijl Myers en Henson {1960)
en Ebner en Myers (1960) tot een tegengestelde konkjusie komen. Vol-
gens Myers en Ebner (1962} vindt de overdracht van somatosensibele
informatie plaats in het achterste deel van het corpus calliosum en
wellicht ook in beperkte mate in het splenium. Butler en Francis
{1972) vonden echter ook bij normale dieren Y'splitbrain'' effekten,

De voorwaarde, waaronder dit optrad, was dat tijdens het met de hand
aanleren van grootte- en vormverschillen de arm gestrekt gehouden
wordt.

Pe funktie van het corpus callosum ten aanzien van
de overdracht van auditorische informatie is bij de aap nog niet

onderzocht,



Hoe problematisch nog de funktie van het voorste
deel van het callosum is, blijkt uit de studie van Gordon =s.a. (1971).
Deze auteurs vonden bij de mens, dat na doorsnijding van de commissu-
ra anterior en het grootste deel van het cailosum met uitzonderiﬁg
van het splenium, geen diskonnektieverschijnselen aanwezig waren.

Dit probleem werd bij apen op originele wijze aangepakt door Noble
(1973). Deze stelde vast, dat het rostrale deel van het callosum

een ''learning set' voor objektdiskriminatie overdraagt. De 'learning
set’ is de eigenschap, dat na het oplossen van een probleem, de op~
lossing van een voigend prohbleem in het afgemeen versneld plaats
vindt. De betekenis voor het individu is evident. Harlow (1949),

&&n der belangrijkste onderzoekers van het verschijnsel der ''learning
set'' stelde: ... it is the learning te learn efficiently in the
situations the animal frequently encounters. This learning to learn
transforms the organism from a creature that adapts to a changing
environment by trial and error to cne that adapts bij hypothesis

and insight'.

Tot op heden zijn alle onderzoekers unaniem van me-
ning, dat bij de volwassen mens en het dier na telencefale commissu-
rotomie de uitwisseling van bepaalde informatie tussen de hemisferen
niet of nauwelijks meer terugkeert. De vraag doet zich evenwel voor,
of dit ook het geval is na een commissurotomie verricht op zeer jonge
leeftijd. Hiertoe vergeleken Yamaguchi en Myers (1972} twee groepen
apen van ongeveer gelijke leeftijd. Een groep had een telencefale
commissurotomie ondergaan in de eerste week na de geboorte, de andere
groep op jong volwassen leeftiid. Als tweede stap werd bij beide
groepen het chiasma opticum gespleten, Vervolgens werd monoculalr
een aantal visuele diskriminaties geleerd, De leercurven voor deze
taken, welke hierna aan de ongetrainde zijde werden verkregen, toon-
den bij beide groepen geen signifikante verschillen met de corspron-
kelijke curven, Deze gegevens duiden er op, dat interhemisferische
Y'eross talk'' ten aanzien van bepaalde processen niet meer plaats
vindt, ongeacht het tijdstip van de commissurotomie. De proeven steun-
den de opvatting, dat na telencefale commissurotomie het vermogen
tot reorganisatie van de interhemisferische samenwerking, zoal aan-
wezig, beperkt is.

Ook bij kongenitale afwezigheid van het corpus callo-
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sum bij de mens blijven diskonnektieverschijnselen gedurende het
gehele leven aanwezig (Gazzaniga, 1970; Lehman en Lampe, 1970).

Deze zijn evenwe) beperkter dan na een chirurgisch verrichte commissu-
rotomie, Dit behoeft evenwel geenszins te wijzen op reorganisatiepro-
cessen via subcorticale circuits. Gazzaniga {(1970) maakte aannemelijk,
dat het beperkter voorkomen van diskonnektieverschijnselen bij patien-
ten met agenesie voornamel!ijk is toe te schrijven aan de bihemisferi-
sche ontwikkeling van taalfunkties, Hierdoor kunnen gelateraliseerde
stimuli in de ontvangende hemisfeer geverbaliseerd worden, hetgeen
eventuele diskonnektieverschijnselen gemakkelijk kan maskeren, De

in deze gevallen meestal normaal ontwikkelde commissura anterior kan
echter mede een reden zijn, dat diskonnektieverschijnselen slechts
beperkt voorkomen en kan verklaren, dat er veelal wel een volledige
interhemisferische overdracht van visuele informatie, doch niet van

somatosensibele informatie plaats vindt.
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Hoofdstuk §
VRAAGSTELLING EN INLEIDING TQT HET ONDERZOEK

Rhesus apen kunnen zeer gedifferentieerde bewegingen
met de distale delen der extremiteiten uitvoeren zoals b.v. relatief
onafhankelijke hand- en vingerbewegingen. Deze eigenschap hangt af
van de pyramidebaan (Tower 1940; Lawrence en Kuijpers, 1968 a). De
direkte cortico-motoneurcnale verbindingen van de precentrale motori-
sche cortex naar de contralaterale motoneuronen van de distale spie-
ren der extremiteiten zijn ten aanzien van deze bewegingen waarschijan-
lijk het belangrijkste (Kuijpers, 1960; Phiilips en Porter, 1964;
Kuijpers en Brinkman, 1370}.

Het uitvoeren van cnafhanke!lijke bewegingen van de
gehele hand hangt evenwel niet alleen af van de pyramidebaan maar
ook van de lateraal in de hersenstam afdalende subcorticale baan,
die voor een belangrijk deel uit de contralaterale rode kern afkomstig
is (Lawrence en Kuijpers, 1969 b). Ook de rubrospinale baan blijkt
enige direkte verbindingen te hebben met de motoneuronen van de dista~
le spieren {(Shapovolov, 1973). Uit deze gegevens kan worden gekonklu-
deerd, dat voor elke zijde het vermogen tot het uitvoeren van relatief
onafhankelijke hand- en vingerbewegingen voornamelijk afhangt van
de contralaterale precentrale motorische cortex, hetgeen in overeen-
stemming is met eerdere observaties (Denpy-Brown, 1966}. Er kan daar-
om worden gesteld, dat de visuele besturing van dergelijke bewegingen
voornamelijk afhangt van afferente verbindingen van de precentrale
motorische cortex.

De afferente verbindingen van de precentrale cortex
zijn afkomstig van andere corticale gebieden en van het diencefalon.
De intrahemisferische cortico-corticale verbindingen welke hiervoor
in aanmerking zouden kunnen komen, zijn afkomstig van de cccipitale,
temporale en parietale gebieden welke verbonden zijn met de area
striata (Kuijpers e.a., 1965; Pandya en Kuijpers, 1969; Cartier e,a.,
1973). Deze verbindingen eindigen evenwel niet in het precentrale
"hand''gebied maar in het rostraie deel van de precentrale motorische
cortex en in het premotorische gebied met inbegrip van de gyrus ar-

cuatus (Kuijpers e.s. 1965; Pandya en Kuijpers, 1969; Jones en Powell,
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1970; Bignal en Imbert, 1969). Bovendien ziin er zeer waarschijnlijk
verbindingen van het visuele gebied aan de mediale zijde van de parie-
taal- en occipitaalkwab (Allman en Kaas, 1974) naar de supplementair
motorische cortex (Jones, 1969). Zowel de premotorische als de supple-
mentaitr motorische cortex projekteren naar de precentrale motorische
cortex {Jones en Powell, 1970; Pandya en Kuijpers, 1269; Pandya en
Vignole, 1971). Deze gegevens maken het waarschijnlijk, dat er corti-
cale verbindingen bestaan voor de overdracht van visuele informatie
naar het '"hand''gebied der precentrale motorische cortex via de premo-
torische en supplementair motorische cortex. Dit koncept toont grote
overeenkomst met klassieke opvattingen in de klinische neurclogie
{Wernicke, 1874; Liepmann, 1900; voor overzicht zie Geschwind, 1965

a en b).

In deze studie zal worden nagegaan wat de betekenis
van deze corticale verbindingen naar de frontaalkwabk is voor het uit-
voeren van visueel geleide relatief onafhankelijke hand- en vingerbe-
wegingen. Derhalve werd in de eerste plaats de rol van de occipitaal-
kwab voor deze visuele besturing bi] een aantal apen bestudeerd. Bij
hen werd &8n occipitaalkwab verwijderd en vervolgens een commissuro-
tomie verricht. Bij een tweede groep dieren werden de corticale ver-
bindingen van het occipito-temporale en caudale parietale gebied naar
de frontaalkwab aan &&n zijde onderbroken door middel van een door-
snijding van de parietale witte stof en van de capsulae externa en
extrema (Myers e.a., 1962). Deze leucotomie werd gevolgd door een
commissurotomie.

De visuee! geleide hand- en vingerbewegingen werden
bestudeerd door de dieren voedselstukjes te laten verwijderen uit
een holte in het midden van een schijf. Hiertoe moesten zij met hun
vingers via twee tegenover elkaar gelegen groeven, welke toegang ga-
ven tot de holte, het voedselstukje verwijderen. De ori&ntatie van
de groeven kon naar willekeur worden veranderd door de schijf te d
draaien. Een stoornis in het uitvoeren van deze test zou o,a, het
gevolg kunnen zijn van verlies aan visueel geleide hand- en vingerbe-
wegingen. Een defekt zou evenwel ook veroorzaakt kunnen zijn door
een verlies aan onafhankelijke vingerbewegingen door beschadiging
van de corticospinaie baan (Lawrence en Kuijpers, 1968 a} of kunnen

berusten op een onvermogen van de hersenhelft met de leucotomie om
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de verschillende standen van de groeven te onderscheiden. Dit laatste
zoy zijn oorsprong kunnen vinden in een beschadiging van de afferente
en efferente verbindingen der occipitaalkwab, Om deze punten op te
helderen werd nagegaan op welke wijze de hand- en vingerbewegingen
werden uitgevoerd indien andere dan visuele stimuli werden aangewend.
Voorts werd de hersenhelft met de leucctomie ook getest op het vermo-
gen twee afbeeldingen van de schijfjes, waarvan de groeven een hoek=
verschil hadden van 22%0, visueel te diskrimineren.

Bij een aantal dieren werd nog nagegaan wat de invloced
was van lesies van de postcentrale gyrus, van delen van de lcbus
parietalis superior en inferior, van de precentrale gyrus en de pre-
motorische en supplementair motorische gebieden op de visuee!l geleide

relatief onafhankelijke hand- en vingerbewegingen.
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Hoofdstuk &
MATERT1AAL EN METHODEM

In deze studie werden 24 rhesus apen (macaca mulatta)

bestudeerd (tabel 1), Het gewicht van de apen varieerde van 2 tot

4,2 %g. Alvorens de dieren een cerebrale operatie ondergingen, wer-
den zij getest op de kwaliteit van hun hand- en vingerbewegingen.

Na elke operatieve ingreep werden de visueel geleide hand- en vinger-
bewegingen nader bestudeerd. Na de gedragsstudies werden de dieren

met Nembutal R in coma gebracht en vervolgens via het hart met achter-
eenvolgens fysiologische zoutoplossing en formaline 10% geperfundeerd,
Na fixatie werden de hersenen ingebed in celloidine en vervolgens

in 40 u dikke transversale coupes gesneden. Elke 5e coupe werd ge-

kleurd met cresylviolet.

Aard en volgerde van de operatieve ingrepen

Bij 8 apen {groep 0) werd &&n occipitaalkwab verwij-
derd (fig.1). De rostrale grens van de ablatie verliep aan de mediale
zijde van de hemisfeer vanaf het splenium tot aasn de fissura parieto-
cccipitalis en aan de laterale zijde vanaf deze fissuur via de bodem
van de sUicus temperalis superior tot aan het gebied van de sulcus
temporalis medialis posterior en vervolgens via de onderzijde van
de temporazlkwab naar het splenium, Bij 2 dieren {0I en 06) werd de
cortex rondom het meest rostrale gedeelte van de fissura calcarina
gespaard. Bij alle dieren werd echter de area striasta totazal verwij-
derd. E&n tot vijf maanden na de lobectomie {tabel |} werden de te-
lencefale, thalamische en dorsale mesencefale commissuren doorsneden
onder hypothermische kendities (zie onder). Hierbi] werd het chiasma
opticum intakt gelaten. De uitgebreidheid van de commissurctomie wis-
selde {tabel {). In 08 werden deze operaties in omgekeerde volgorde
gedaan en in 05 en 08 betrof de commissurotomie ook de mesencefale
tegmentale decussaties. De commissurotomie liet echter de decussatie
van de -brachia conjunctiva intakt,

Bij 10 apen (groep L) werd een poging gedaan de corti-

cale verbindingen van het occipito-temporale en caudale parietale
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Fig. T Schematische weergave van occipitale lobectomie.
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Fig. 2
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Ad Fig, 2

boven: schematische weergave leucotomle en occipito-temporale

corticale verbindingen met de frontasalkwab.

midden en onder:
rekonstruktie der leucotomieén
1- witte stof gyrus parietalis superior tot aan
zt jventrikei
@ kompleet doorsneden
2- witte stof gyrus parietalis inferior tot aan
zijventrikel
Q kompieet doorsneden
3- witte stof lateraal van het trigonum der zi}-
ventrikel
@ Kompleet doorsneden
4- witte stof caudaal van de insula
C) gespaard ‘D partiegl doorsneden
‘ kompieet doorsneden
5- witte stof caudale derde deel insula
‘) doorsnijding capsulae externa en extrema
@ doorsnijding capsulae externa en extrema
en capsulag interna
E- witte stof middelste derde deel insula
‘) doorsnijding capsulese externa en extrema
7- witte stof rostrale derde deel insula
‘) doorsnijding capsulae externa en extrema

cortex beschadiging
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Fig. 3 parietale lesies: dorsaal aanzicht van de
hemisfeer

E infarkt van de witte stof

Fig. 4

. frontale lesies: boven: mediaal aanzicht,

onder: lateraal aasnzicht van de hemisfeer

I
H

@if cortex lesie inkompleet
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gebied naar de frontaalkwab te onderbreken, door midde! van een door-
snijding van de witte stof van het meest caudale deel van de parie-
tzalkwab, De doorsnijding werd voortgezet tot zan de ventrikel en
vervolgens werd het laterale deel van de witte stof caudaal van de
insula, via de laterale fissuur eveneens doorsneden, alsocok het cau-
dale tweederde dee! van de capsula externa en capsula extrema (fig.2).
De doorsnijding via de laterale fissuur werd altijd dorsaal van de
bodem van deze fissuur uitgevoerd, om beschadiging van de radiatio
optice te voorkomen. Bij L7 en L8 werd de leucotomie meer rostraal-
waarts uitgevoerd, waarbij het meest dorsale gedeelte van de snede
door de postcentrale gyrus verliep {fig.2). Bij L] werd de leucotomie
beperkt tot de parietaalkwab en het gebied caudas] van de insula.

Na een interval van maximaal 5 maanden werd de leuco-
tomie gevolgd door een commissurotomie {tabel |}, De commissurotomie
van L, liet aanvankelijk het splenium intakt, Drie masanden later werd
dit alsnog doorsneden. Met de commissurctomie werd meestal cok het
chiasma opticum doorsnaden, behalve bij L1, L5 en L6.

Teneinde het vermogen tot visueel diskrimineren van
de hersenhelft met de leucotomie te kunnen testen werd later bij 5
dieren met doorsneden chiasma opticum de visuele input beperkt tot
deze hersenhelft docr middel van enuclzatie van het contralaterale
oog. Daarentegen werd bij L1 en LS die een intakt chiasma cpticum
hadden de contralaterale occipitaalkwab verwijderd (tabel I).

Als kontrole werd de intakte hemisfeer bij 03, 06’

07 en L6 de oppervlakkige cortex der postcentrale gyrus verwijderd
tesamen met dis van de parietate ltobuli (fig.3), 6 tot 10 maanden
na de commissurotomie, Bij Pa1 en Pa2 werden soortgelijke lesies
bilateraal gemaakt in kombinatie met een commissurotomie (fig.3).

Tenslotte werden bij 2 dieren, Pm1 en sz, grote le-
sies gemaakt in het premotorische-supplementair metorische gebied
welke lesies werden gevolgd door een commissurotomie. De lesies be-
troffen beide wanden van de sulcus arcuatus, beide wanden van het
caudale eenderde deel van de sulcus principalis, het gebied dorsaatl
van de sulcus arcuatus en het gebied van de supplementair motorische
cortex (fig.4). Een scortgelijke lesie werd gemaakt in de intakte
hemisfeer wvan 08 {tabel 1}, na de commissurotomie, welke ook de mesen-

cefale tegmentale decussaties betrof. Als kontrole werd in een dier
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Fig. 5
A toont de hand in een foutieve positie ten opzichte van de open

groeven en het pisatsen van de wijsvinger in een gesloten groe-
ve van de testschijf,

B toont de hand in de juiste positie ten opzichte van de cpen
groeven terwijl de wijsvinger met hulp van de duim een kleine

voedseikorrel verwijderd.
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{Mg) een grote bilaterale precentrale gyrus lesie gemaakt (fig.4).
De Hypothermie

Zowel de leucotomie als de commissurotemie werden
verricht onder hypothermische kondities. Bovendien werden ter voorko-
ming van cerebraal oedeem pre- en postoperatief corticosteroiden
toegediend, Na i.v. toediening van Pentothal R werd de aap geintubeerd
en aangesloten op een respirator. Tijdens de kunstmatige ventilatie
ademde het dier een gasmengsel bestaande uit lachgas-zuurstof en Pen-
thrane R. Bij de hypothermie werd gestreefd naar een lichaamstempera-
tuur van de aap van 28°C. door het dier in te bedden in ijs. Het
E.C.G., de cesophagustemperatuur, het COz-gehalte uit de uitademings-
lTucht en de intraarteriéie bloeddruk werden kontinu geregistreerd.

Het opwarmen na afloop van de ingreep geschiedde zeer geleidelijk

met behulp van een warmwatermatras. Op de dag van de cperatie en ge-
durende 5 dagen na de ingreep werden i.m. corticosterciden en anti-
biotica toegediend. Vanaf de dag na de operatie werd hieraan phenobar-
bital ter voorkeoming van convulsies toegevoegd. De dosering van de

farmaca werd aangepast aan het lichaamsgewicht.

Test voor de visuo-motoriek

Het vermogen om visueel geleide relatief onpafhanke-
lijke hand- en vingerbewegingen uit te voeren, werd getest door de
dieren, in een stoel gezeten, met hun vingers voedselstukjes te laten
verwijderen, welke door de onderzoeker vastgehouden werden, of door
de voedselstukjes te laten verwijderen uit een ronde holte {doorsnsde
15 mm, diepte 8 mm} in het midden van een schijf (doorsnede k5 mm).
De hoite was omgeven door acht radiair geplaatste groeven (breedte
5,5 mm, lengte 10 mm en diepte 8 mm}, welke net breed genveg waren
om een vinger van de aap toe te laten. Slechts twee tegenover elkaar
gelegen groeven gaven toegang tot de holte, terwijl de andere blind
eindigden. De ori&ntatie van de groeven kon worden veranderd door
het schijfje, dat in een uitsparing van de plank paste, te draaien,
Het schijfje en de plank waren zwart, doch de open groeven en de holte

waren wit omlijnd, De witte 1ijn was 1,5 mm breed (fig.5).
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Grote en kieine lichtgekleurde voedselstukjes werden
gebruikt, welke juist in de holte pasten., De bovenzijde van de kleine
stukjes lag in &&n vlak met de oppervlakte van de schijf. De voedsel-
stukjes konden gemakkelijk worden gezien, maar waren moeilijk oprde
tast te vinden en een geblinddoekt dier was niet in staat ze direkt
uit de schijf te verwijderen.

Indien rhesus apen kleine stukjes in de testschijf
krijgen aangeboden wordt de schijf naar de hand gebracht. Tiidens
het reiken nemen hand en vingers een pincetgreephouding aan. Na enke-
le pogingen passen hand en vingers zich aan aan elke willekeurige
richting van de witomrande open groeven. Als de hand dichtbi] de schi
schijf gekomen is wordt de wijsvinger in &&n van de open groeven ge-
stoken. Het stukje wordt met deze vinger en met behulp van de duim
uit de holte verwijderd. De bewegingen van hand en vingers bij het
verwijderen van de grote en kleine korrels uit de testschijf werden
bij alle dieren bestudeerd en op film vastgelegd. Tijdens het testen
werd de oriéntatie van de open groeven naar willekeur veranderd tus-
sen vier verschillende posities en wel de vertikale, de horizontale
en die welke een hoekverschil hadden van 45° t.o.v. de vertikale po-
sitie,

Gezien de bevindingen bij niet geopereerde dieren
werd het gedrag gestoord geacht, indien de wijsvirfger bi] het verwij-
deren van het voedselstukje ofwel buiten de witte 11jn geplaatst werd,
ofwel na eerst binnen de witte 1ijn geplsatst te zijn, daarna er bui-
ten raakte., Bij een aantal dieren toonde de hand contralateraal aan
de lesie een dergelijk afwijkend gedrag. Nadat het dier enige cefe-
ning had gehad, voerde de hand, wanneer de wijsvinger buiten de witte
groeven was geplaatst, korrektiebewegingen uit en exploreerde in
meer of mindere mate de schijf, Dit leidde meestal tot het verkrij-
gen van voedsel, waardoor het dier gemotiveerd bleef de gestoorde
hand te gebruiken. Indien op indirekte wijze het voedsel regelmatig
werd verkregen, werden kwantitatieve gegevens verzameld. Daartoe
werden binnen een periode van 2 weken 4 zittingen gehouden, waarbij
in iedere zitting ieder van de twee handen 12 maal betest werd, Hier-
bij werd een open groeve steeds in een andere stand gezet, zodat elk
van de vier oriéntaties driemaal werd aangeboden. Bij sommige dieren

werden de handen alternerend, bij andere afzonderlijk getest.
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Visuele diskriminatietest

Teneinde vast te stellen of de geleucotomiseerde her-
senhelft in staat was de ori&ntatie van de open groeven visueel te
onderscheiden, moesten de dieren 2 schijfjes cp ware grootte leren
diskrimineren, waarvan de oriéntatie van de witomlijnde groesven 22%0
verschilden. De dieren werden stapsgewijs getraind, terwijl zij in
hun eigen kool verbleven (fig.6). Aan de voorzijde van de kooi werd
een zwarte wand bevestigd, waarin ovale openingen van 10 cm breed,

14 cm hoog, op 3 cm afstand van elkaar waren aangebracht. Achter

elke copening bevond zich een aan de bovenzijde scharnierend luikje,
dat ken worden vergrendeld. De diskriminands werden op de luikjes
bevestigd en werden veriicht door een TL lampje van 20 VWatt. Onpmidde-
1ijk achter en 3 cm onder de luikjes was een plateau aangebracht met
achter elk luikje een ronde uitsparing, waarin veedsel kon worden
gepiaatst. Achter &&n van de luikjes bevend zich voedsel. Het dier
kon dit bemachtigen door het luikje open te duwen, terwi]] het andere
vergrendeld was, Voor de luikjes, waarop de diskriminanda waren aan-
gebracht, beveonden zich een ondoorzichtige en een docorzichtige schuif.
Tijdens het oefenen en testen werden de diskriminanda eerst aan het
dier getoond, door eerst de ondoorzichtige schuif op te trekken. Na
enige sekonden werd ook de doorzichtige schuif opgetrokken waardoer
het dier de gelegenheid kreeg het voedse! te bemachtigen, De diskri-
minanda werden van "'trial'' tot “trial’ naar willekeur verwisseld,
terwijl de ondoeorzichtige schuif neergelaten was.

De dieren werden tweemaal per dag getraind. Elke zit-
ting bestond uit 30 "trials''. Eerst moesten zij een onderscheid leren
maken tussen een schijfje met horizontaal geplaatste witte groeven
en een geheel zwart vlak., Het voedsel bevond zich steeds achter de
schijf met de horizontaal geplaatste wit omlijnde groeven. Wanneer
de dieren op zijn minst S0% goede keuzen in 3 opeenvoligende zittingen
hadden gemaakt, werd overgegaan tot de volgende stap, Dit hield in,
dat er 2 testschijven werden gepresenteerd. De oriéntatie van de wit-
te groeven van de ene was wederom horizontaal en van de andere verti-
kaal. indien de dieren deze twese hoekverschillen hadden leren diskri-

mineren, werd het schijfje met de vertikaal geplaatste groeven ver-
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vangen door £én waarvan de wit omlijnde groeven 674°, vervelgens

en tenslotte 22%0 afweken van de horizontaal.

Fig. 6 Test situatie voor het visueel diskrimineren.
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Hoofdstuk 7

RESULTATEN

|. Occipitale lobectomie en commissurotomie

Bij zeven apen werd &én occipitaalkwab verwijderd,
1 tot 5 maanden later gevolgd door een commissurotomie, welke het

chiasma opticum intakt liet (fig. 1 en tabel I).

A, Occipitale lobectomie

Na de occipitaalikwab verwijdering toonden de dieren
02, Oh’ 06 en 07 een geringe mate van '"forced circling''. Alie dieren
hadden een voorkeursrichting van de oogbewegingen naar de ipsilaterale
zijde en toonden geen reaktie op voedsel dat in het contralaterale
gezichtsveld gepresenteerd werd. Wanneer grote voedselstukken aange-
boden werden in het intakte gezichtsveld reikten de dieren er naar
en grepen het op vrijwel dezelfde wijze met ieder van beide handen,
De hand contralateraal aan de intakte zijde, van nu af aan de intakte
hand genoemd, bemachtigde kleine voedselstukjes uit de testschijf
op dezelfde wijze als voor de operatie, Met de hand en vingers contra-
lateraal aan de lobectomie, van nu af aan de contraiaterale hand ge-
noemd, werd eveneens akkuraat naar de schijf gereikt, maar deze hand
adapteerde vaak niet voldoende aan de ori&ntatie van de open groeven.
Ce wijsvinger werd dan buiten de witte 1ijn gepiaatst of in &&n van
de blinde groeven.

Er kon eveneens een ander verschijnsel werden waargeno-
men. Indien de open groeven in een schuine positie stonden, werd
door niet geopereerde dieren de wijsvinger in die open groeve gesto-
ken, welke boven de horizontaal gelegen was. Bij dieren met een occi-
pitaalkwab verwijdering echter, werd de wijsvinger van de contralate-
rale hand over het algemeen in die open groeve gestoken, welke gericht
was naar het intakte gezichtsveld zelfs als de groeve beneden de ho-
rizontaal stond. Hiervoor moest de hand sterk gepronserd worden,
Dit verschijnsel, dat alleen optrad in de contralaterale hand, ver-
dween geleidelijk,

Tot 5 maanden na de lobectomie werden de commissuroto-
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mie€n verricht (tabel 1) via een trepanatie aan de intakte zijde.

Bij 01, O2 en 03 werd een standaard commissurctomie uitgevoerd, wel-
ke zowel de telencefale als diencefzle commissuren betrof (corpus
callosum, commissura anterior en massa intermedia) alsmede de dorszle
mesencefale commissuren (commissura habenulare, commissura posterior

en de commissuur van de colliculus superior),

B, Commissurotomie

Ha deze operatie werd voornamelijk de intakte hand
gebruikt veoor het reiken naar voedselstukjes, Indien het dier in de
stoel was gezeten, reikie de hand akkuraat en verwijderde voedsel
van het pincet op dezelfde wijze als voor de commissurotomie, De
contraiaterale hand misreikte aanvankelijk en toonde daarbij enig
spreiden van de vingers. Ha enig cefenen werd de reikbeweging akkura-
ter uitgevoerd. De vingers verwijderden nadien het voedselstukje
op cngeveer dezelfde wijze als de intakte hand, terwijl de vingers
vrijwel een pincetgreep aannamen. Er bleef evenwel een duidelijk
verschil aantocnbaar, indien kleine voedselstukjes tussen de vingers
van de onderzoeker moesten worden verwijderd. De intakte hand verwij-
derde het conmiddeliijk met een snelle vingerbeweging. De contralate-
raie hand echter kcn het voedselstukje niet direkt verwijderen, maar
slaagde hier slechts in nadat eerst enige exploratieve bewegingen
over het voedselstukje waren uitgevoerd,

Be 2 handen gedroegen zich ook verschillend op de
testschijf. De intakte hand verwijderde kleine voedselstukjes als
voor de cperatie. De contralaterale hand, athoewel akkuraat naar het
voedsel reikend, paste zich onvoldoende aan aan de oriéntatie van
de open groeven. De wijsvinger werd frekwent buiten de witte 1ijn
geplaatst (vergelijk L,, fig.5). Na enig oefenen begon de hand, na
aanvankelijk foutief plaatsen van de wijsvinger, korrektiebewegingen
te maken en de schijf te exploreren, Deze korrektiebewegingen werden
geleidel ik efficiénter, hetgeen veelal resulteerds in het verwijderen
van de karrel. De tijd echter die nodig was om met de hand aldus op
indirekte wijze het voedselstukje te verwijderen, was zanzienlijk
langer dan voor de commissurotomie in die zin, dat voor de commissuro-
tomie de wijsvinger vaker direkt in de open groeve geplaatst werd.

Indien 2 maal per week geoefend werd ging deze verbetering weer teniet
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TESTPERIODE

GEMIDUELD AANTAL JUISTE RESPONSIES OPERATIES ‘IN MAANDEN
01234567 8°%10112 OP 3 QP.2 OP.3
[T T R O R T T B B

QCCIPITALE LOBECTOMIE

03 L.hand R.NTAKT COMM. OP.2 + 5 MND.
Rhord =3— L.0CC. LOB.

LEUCOTOMIEEN

2 L IR A R e — | RLINTAKT OR.1 + 4 Y2 MND.

S R = L LEUGOT
L IR S 1 COMM. OFZ+2  MND.
R =

L3 L SRS — | R.INTAKT OR.1+3  MND.
R —— L,LEUCOT
L R T — COMM, OP2+ 272 MND.
R == ]

L L R INTAKT o OF.1+12 MND.
R [ —— L.LEUCOT

POSTCENTR.PARIE] ABLATIES

L6 L AR | RINTAKT OR1+2  MND.
R - L.LELUCOT
L T - R.POST_CENTH. oR2+ Y2 mND.
R am—r=) COMM.
L RO | [ PoST_CENTR oP1+ Y2 mMND.

Pal g .C N A
L . 3 COMM+ OPR2Z+ 1  MND.
R C L POST_CENTR.

infarkt

03 L TS - | RONTAKT COMM, OPZ+ 5 MND
R .= L.OCC. LOB,
L [ ——— R.POST_CENTR, [ OP.3+ 5% MND.
R e SUP.+INF. PAR,

PREMOT. SUPPLEM.MOT.LESIES

08 L T | COMM + A INTAKT CP.2+7  MND.
R F=g— MES.TEG, DEC] L.OCC.LOB.
L - R.PREMOT. OP.3+ 2 MND.
R —— SUFPLEM. MOT.

TABEL II
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of trad nooit op.

De contralaterale hand van 01, 02 en 03 plaatste in
de postoperatieve periode van resp. 6, 7 en 44 maand nimmer meer dan
3 keer goed in 12 trials, terwij} de intakte hand aitijd minimaal
10 van de 12 keer goed geplaatst werd {(vergelijk tabel (1).

Bij de overige dieren met een occipitaalkwab verwijde-
ring werd slechts een beperkte commissurotomie verricht (zie tabel
1}. Bij Dh die een telencefale commissurotomie had ondergaan en 05
die daarenboven nog een doorsnijding van de massa intermedia had,
toonde de contralaterale hand hetzelfde defekt als bij de dieren met
een standaard commissurotomie, De contralaterale hand van 06 en 07
bi] wie respektievelijk een corpus callesum en een splenium doorsnij-
ding had plaatsgevonden was minder gestoord dan die bij de eerderge-
noemde dieren, Bij deze 2 dieren leverden voortgezette cefeningen
een aanmerkelijke verbetering van de visuele besturing van de hand
op. Bij 06 zou dit het gevolg kunnen zijn van het intakt blijven van
de cortex van het meest rostrale deel van de fissura calcarina voor
de area striata en van een klein deel van het corpus callosum ter
hoogte van de precentrale gyrus.

Uit bovenstaande kan gekonkludeerd worden, dat de
occipitaalkwab een belangrijke rol speelt bij de visuele besturing
van relatief onafhankelijke hand- en vingerbewegingen zoals die nodig
zijn om kleine voedselkorrels uit de schijf te verwijderen. Hierop
werd een tweede serie experimenten gebaseard, waarbi] deze bewegingen

bestudeerd werden na een leucotomie.

Il Leucotomie en commissurotomie

A. Leucotomie

Bij 10 apen (L] t/m LIO) werd een unilaterale leuco-
tomie gemaakt (zie materiaal en methoden). De ieucotomie spaarde bij
L1 de capsulae externa en extrema. De eerste weken na de leucotomie
toonden de dieren LZ’ L3, L6 en L1G in geringe mate *'forced circling'.
Alle dieren bewogen de cgen voornamelijk in het gezichtsveld ipsila-
teraal aan de lesie, terwijl zij minder reageerden op voedsel dat
in het gezichtsveld contralateraal aan de leucotomie werd gepresen-

teerd. De arm contralateraal =zan de leucotomie scheen licht paretisch.
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Deze arm werd half gebogen gehouden in elleboog en pols, terwijl de
vingers iets gestrekt waren. Mechanische stimulatie van de contrala-
terale hand en voet veroorzazkten minder reaktie dan aan de intakte
zijde. 3 Weken na de operatie was geen van deze verschijnselen meer
duidelijk aanwezig.

Direkt na de leucotomie relkten de dieren met elk
van beide handen nazar voedsel. De contralaterale hand reikte vaak
iets mis in tegenstelling tot de intakte hand. Na enkele mislukkingen
werd met de contralaterale arm en hand geen poging meer ondernomen
om naar voedsel te reiken. Het voedsel werd nu vrijwel uitsluitend
met de intakte hand verkregen. Wanneer een groot voedselstuk bimanueel
gehanteerd werd, bleken de contralaterale vingers minder aktief dan
de intakte. Na de derde postoperatieve week waren deze verschijnselen
echter niet langer duidelijk, Bij L7, bi] welk dier de leucotomie
meer rostraal was gelegen (fig.2) was dit verschil pas na 6 weken
niet meer waarneembaar.

Bij alle dieren met een leucoctomie evenals bij die
met een occipitale lobectomie en een commissurotomie bleef evenwel
het volgende verschijnsel gedurende de gehele overlevingsperiode aan-
wezig., Indien voedsel werd aangeboden buiten de kooi reikte de intakte
arm en hand na enige verkenningen sne! en akkuraat naar het voedsel
via een 10x10 em. grote opening aan de voorzijde van de keci, weike
zich 15 cm. boven de beodem bevond, Met de contralaterale arm was het
dier veel minder geneigd deze strategie te volgen en trachtte veeial
het voedsel direkt te bereiken door deze arm tussen de kooispijlen
te wringen,

Twee maanden na de leucotomie werden alle dieren ge-
test in de stoel., Na enig oefenen reikten zij akkuraat met iedere
hand naar voedselstukjes, weike met sen pincet werden vastgehouden
en naar grote korrels in de schijf, uitgezonderd L1U {zie verder),
Wanneer kleine voedselstukjes in de schijf werden aangeboden was er
een duidelijk verschil tussen beide handen. De intakte hand verwijder-
de de korrel goed. De wijsvinger van de contralaterale hand werd ech-
ter regelmatig buiten de wit omlijnde groeve gepfaatst (vergelijk
Lo, fig.5) en gedroeg zich ongeveer op dezelfde manier als de overeen-
komstige vinger bi] de dieren met een occipitaalkwab verwijdering

en een commissurotomie, Gedurende de postoperatieve periode, welke
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21 tot 5 maanden duurde, werd de contralaterale hand van LZ’ L3, LS’
L6 en L7 niet meer dan 5 meal goed geplaatst in 12 "trials' en de
intakte hand nooit minder dan 10 maal goed (tabel 1I1). De contrala=~
terale hand van LJ+ en in het bijzonder van L8 toonde na cefenen op
de schijf een opmerkelijke verbetering. Bi} het laatste dier werd
deze hand vrijwel even effektief in het verwijderen van kleine voed-
selstukjes uit de schijf als de intakte hand, Bij L9 en L]D was er
een gering verlies van de mogelijkheid tot het uitvoeren van onafhan-

kelijke vingerbewegingen, hatgeen later nog besproken wordt,

B, Commissurotemie

Binnen 5 maanden werd de leucotomie gevolgd door een
telencefale en diencefale commissurotomie, welke blj LZ’ L3 en Ly,
L, L9 en Lo ook het chiasma opticum betrof (tabel 1), Vier tot vijf
weken na de commissurotomie werden de dieren wederom getest in de
stoel. Onder deze omstandigheden was het gedrag van de intakte hand
bij alle dieren ongewijzigd met uitzondering van L3 en L. Bij deze
laztsten waren er bij het verwijderen van kleine korrels aanvankelijk
enige onnauwkeurigheden, doch deze verdwenen na enkele zittingen vol-
ledig. Bij alle dieren was thans een stcornis der contralaterale hand
op de schijf {tabel 1V} sterker dan voor de commissurotomie en onge-
veer van dezelfde orde van grootte als bij dieren na occipitale lok-
ectomie en commissurotomie (tabel 11). BiJ het verwijderen van voed-
selkorrels uit de vingers van de onderzoeker verkregen de dieren het
voedsel nooit direkt, maar pas na enige exploratieve bewegingen.

In tegenstelling tot de stoornissen van de visueel
geleide hand- en vingerbewegingen toonde de contralaterale hand bi}
L], L2, L3 en L8 geen enkele vermindering van het vermogen om onaf-
hankelijke vingerbewegingen uit te voeren, hetgeen ondermeer gedemon-
streerd werd door het rijke vingerspel bij het exploreren van de s

schi-jf. Bij Ly L. en L leken de vingers minder aktief bij het ex~

ploreren van de sghijf, terwijl bij L9 en L1D contraiateraal de onaf-
hankelijke vingerbewegingen duidelijker waren verminderd.

De verschillen in het gedrag van de contralaterale
hand bij de diverse dieren kon worden gekorreleerd met de histologi-
sche gegevens., Bij L1, LZ en L3, die een rijk vingerspe! toonden op

de schijf, was de leucotomie het minst uitgebreid en spaarde de witte
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Leucctomie van L2.

boven: lateraal aanzicht van de hersenen

onder: doorsneden volgens AA, BB en CC
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stof onmiddelijk caudaal van de insula (fig.2). De leucotomie bij

Ly liet ock de capsula externa en extrema intakt (fig.2). Bij Lgs

bij wie de contralaterale hand bijna even vaardig werd als de intakte
hand, was de vrij rostraal gelegen leucotomie het minst volledig en
spaarde een aanzienlijk deel van de witte stef caudaal van de insula
(fig.2). Ook de leucotomie van l.7 lag vrij rostrazal, doch de witte
stof direkt caudaal van de insula was wel doorsneden {fig.2). Bij

dit dier toonde de contralaterale hand wel een stoornis op de schijf.
Bij Ly» L5 en L6’ die minder aktief vingerspel toonden dan Lys L2
en L3, was de leutotomie iets uitgebreider., Zi] betrof de gehele wit-
te stof caudaal van de insuia {fig.2). De dieren L9 en L!D met vermin-
derde onafhankelijke vingerbewegingen, hadden een zeer uitgebreide
Jeucotomie, Hierbij was de capsula interna mediaal van het caudale
éénderde dee! van de insula beschadigd. In deze gevallen werd eveneens
uitgebreide gliose aangetroffen met kleine bloedinkjes en infarkten

in het caudale deel van de thalamus. Ook de opercula bij deze 2 die-
ren waren ernstig geledeerd. Dit veroorzaakte waarschijnlijk niet

het defekt, daar dit niet werd gevonden bij L5 en L6’ die ook een
aanzienlijke operculumbeschadiging toonden (fig.2).

Deze bevindingsn en in het bijzonder die van L1, L2
en L3 wijzen erop, dat na een leucotomie gecombineerd met een commis-
surotomie een stoornis in de visueel geleide relatief onafhankelijke
hand- en vingerbewegingen ontstaat zonder dat het vermcgen om onaf-
hankelijke vingerbewegingen uit te voeren verloren is gegaan. Het
defekt bij deze geleucctomiseerde dieren 1ijkt op dat van de dieren
met een occipitale lobectomie en commissurotomie. Deze bevindingen
maken het waarschijnlijk, dat de corticale verbindingen van de occi-
pitaalkwab met de frontaaikwab een ro} spelen in de visuele besturing
van relatief onafhankelijke hand- en vingerbewegingen. Deze konklusie
is evenwel alleen geldig, indien de stocornis bij de dieren met een
leucotomie niet het gevelg iz van een verminderde kapaciteit van de
geleucotomisesrde hersenhelft om de criéntatie van de wit omlijnde

groeven visueel te onderscheiden.
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TABEL 111

Gemiddelde en standaard deviatie van aantal juiste responsies van
de intakte en contralaterale hand bi] dieren na leucotomie en voor
commissurotomie verkregen in 4 zittingen ellk van 12 *'trials' per hand

binnen een tijdsbestek van 2 weken.

Dier intakte Contralaterale Maanden na
hand. hand. leucotomie.

Ly: 11,25+0,96 2,50+0,58 5

L3: 11,25+0,396 3,50+7,00 3

Ly 12,0040,09 6,25+1,26 33

LS: 11,00+0,82 3,00+0,82 2%

L6: 12,00+0,00 1,25+1,50 2

L7: 12,00+0,00 2,00+0,82 5

Lg: 11,50+0,58 g,50+1,30 2%

L9: 11,2540,50 L,00+0,82 2%

TABEL 1V

Gemiddelde en standaard deviatie van santal juiste responsies van
de intakte en contralaterale hand bij dieren na leucotomie en na
commissurotomie verkregen in 4 zittingen elk van 12 “trials' per hand

binnen een tijdsbestek van 2 weken.

Dier - Intakte Contralaterale Maanden na
hand. hand, commissurotomie.

Ly 11,25+0,96 2,00+0,82 12

L,: 11,25+0,96 2,25+0,96 23

Ly 10,50+1,00 1,75+1,50 23

Ly: 12,00+0,00 2,25+0,50 2

Lg: 11,50+0,58 1,50+0,58 ‘ 13

L6: 11,2540,50 2,25i0,96 1%

L9: 11,50+0,58 1,50+0,58 2
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1l Visuele diskriminatie

Tereinde te bepalen of een dier met een geleucotomi-
seerde hersenheift de oriéntatie van de witomrande groeven van de
testschijf kon bepalen, werd nagegsan of de dieren twee afbeeldingen
op ware grootte van de schijfjes konden onderscheiden waarvan de wit-
omrande groeven een hoekverschii van 22%0 hadden (zie fig.6). Dit
werd nagegaan bij de dieren L1, LZ, Lh’ LS’ L8’ L9 en L10. De dieren
werden zowel na de leucotomie als na de commissurotomie getraind en
getest (zie Materiaal en methoden). Bij L. en L., begon de training

5 19
echter voor de commissurotomie. Nadat de dieren LZ' Lh’ LB en L

met een doorsneden chiasma opticum een goede score van S0% mini;gal

hadden bereikt, werd de visuele input hbeperkt tot de hersenhelft met
de leucotomie middels enucieatie van het contralaterale oog. Bij Lh

en LS’ die een intakt chiasma opticum hadden, werd niet het oog maar
de occipitaalkwab aan de intakte zijde verwijderd., Na deze cperaties
werd de trainings~ en testprocedure herhaaid.

Het bleek, dat alle dieren na deze ingrepen nog steeds
konden diskrimineren. De methode van testen vereiste, dat tenminste
'3 zittingen van 30 "trials" plaats vonden alvorens het gestelde kri-
terium kon werden bereikt. In teotaal waren dus minstens 15 zittingen
nodig voor 5 stappen van de test. Na de enucleatie of na de occipita-
le lobectomie bereikten de dieren het kriterium in 20 tot 40 zittingen
{vergelijk fig.8) uitgezenderd L;. Deze had na 39 zittingen het kri-
terium van de laatste stap nog niet bereikt. Zelfs werd zijn presta-
tie minder. Bi] dit dier werd daarom de gehele testprocedure herhaald
met afzenderlijke zittingen van 10 "'trials' in plaats van 30 in &&n
zitting, Op deze manier bereikte het dier het kriterium in 16 zittin-
gen.

Deze bevindingen wijzen erop dat bij alle geteste
dieren de hersenhelft met een leucotomie in staat was de verschillen-
de standen van de schijf te onderscheiden onafhankelijk van de addi-
tionele beschadiging veroorzaakt door de leucctomie. Dit doet vermoe-
den dat de stoornis in de contralaterale hand niet *het gevolg was
van een onvermogen der geleucotomiseerde hersenhelft om de oriéntatie
van de wit omlijnde groeven te cnderscheiden,

Bij LI &n L2 werden nog de volgende gegevens verkre-
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gen. Bi) L1 veranderde het gedrag van de intakte hand na de occipita-
le lobectomie. Deze hand gedroeg zich toen bi] het verwijderen van
kleine voedselstukjes uit de schijf ongeveer op dezelfde manier als

de hand contralateraal aan de leucotomie. Bij L2, die gen doorsnfj-
ding van het chiasma opticum had, veroorzaakte enucleatie ook een
defekt in de tevoren intakte hand. Na enucleatie gedroeg deze hand
zich op de schijf engeveer op dezelfde manier als een ipsilaterale
oog-handkombinatie in split~brain apen. Deze hand was sterker gestoord
dan de hand contralateraal aan de leucotomie en voerde vrijwel geen

korrektiebewegingen meer uit.

|V, Postcentrale en parietale lesie

Zoals werd verwacht bleek bij het histologisch onder-
zoek dat de leucotomieEn de optische radiatie hadden gespaard, maar
in alle gevallen enige beschadiging van de subcorticale verbindingen
van de parietale lobuli en de postcentrale gyrus hadden veroorzaakt.
Dit werd gekonkludeerd uit het feit dat na leucotomie met intakt
chiasma opticum geen celveranderingen in het corpus geniculatum late-
-rale aanwezig waren. Na de leucotomie waren echter wel gliosis en
celveranderingen aanwezig in het caudale deel van de thalamus, voor-
namelijk in het mediocaudale deel van de nucleus lateralis posterior
en In de overgangszone van de mediale en laterale subnucleus van de
puivinar bij de kleinste leucotomie (L, en L3). De stoornis in de
visueel bestuurde hand- en vingerbewegingen zou daarcm deels ook op
de onderbreking van de descenderende parietale en postcentrale verbin-
dingen kunren berusten.

Om dit punt op te helderen werden in een aantal die-
ren lesies gemaakt in de postcentrale gyrus en het rostrale tweederde
deel van de parietale lobuii. Lesies van deze strukturen tot diep
in de sulci gingen veelal gepaard met infarkten van de onderliggende
witte stof. Hierdoor was het onvermijdelijk dat ook de passerende
lange corticale verbindingen naar de frontaslikwab werden beschadigd,
hetgeen de interpretatie van de gedragsstudies aanzienlijk bemoeilijk-
te. De corticale lesies werden daarom zoveel mogeiijk beperkt tot
de oppervlakkig gelegen cortex, maar ook deze gingen vaak vergezeld

van diepe infarkten van de witte stof.
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Postcentrale en parietale corticale lesies werden
gemaakt in de intakte hemisfeer van drie dieren met een occipitaalkwab
verwijdering (03, O¢» 07) en bij een dier met een leucotomie (LG)'
Bij twee andere dieren (Pa1 en Paz) werden dergelijke lesies bilate-
razl gemaakt in kombinatie met een commissurotomie. Bij vier van de
acht lesies werden infarkten van de onderliggende witte stof aange-
troffen. Bij 06’ die een ablatie van de postcentrale gyrus en van
de cortex van het rostrale deel van de lobuli parietalis superior
en inferior had ondergaan, werd een groot infarkt aangetroffen onder
de postcentrale gyrus, dat zich cok een weinig uitbreidde in de witte
stof onder de precentrale gyrus (fig.3). Bij Pa1, die een commissuro~
tomie had ondergaan welke een klein deel van het corpus callosum ter
hoogte van de precentrale gyrus spaarde, werd een bilaterale lesie
gemaakt in de gyrus postcentrales en de gyrus parietalis superior.
Aan één zijde werd sen infarkt asangetroffen, dat zich in geringe mate
in de witte stof onder de centrale sulcus uitbreidde. Pa, had een
bilaterale postcentrale lesie met een commissurctomie ondergaan en
had een groot infarkt aan de rechter zijde en een klein aan de linker
zijde. Beide waren beperkt tot de witte stof onder de postcentrale
gyrus, maar de eerste had een grotere uitbreiding naar medic-iateraal
en reikte van het meest rostrale deel van de intraparietale sulcus
tot aan de witte stof onder de bodem van de sulcus cinguli (fig.3).
Bij de dieren 06’ Pa1 en Pa, was er contralateraal aan het infarkt
een geringe stoornis in de visueel geleide hand- en vingerbewsgingen

op het schijfje azantoonbaar, behalve in de rechter hand van Pa, dat

wil zeggen in de hand contralateraal aan het kleine infarkt. B?j 06
en Pa, met infarkten, die ook de witte stof onder het caudale deel
van de precentrale gyrus betreffen, werd een gering verlies in het
uitvoeren van onafhankelijke vingerbewegingen gekonstateerd, Dit
was het duidelijkst in 06.

De lesies van 03, 07 en L6 en aan de rechter zijde
van Pa1 hadden geen infarkten in de witte stof veroorzaakt. De lesie
bij Lé betrof alleen de postcentrale gyrus, bij O7 cok het rostrale
deel van de lobulus parietalis superior en bij 03 daarenboven cok
nog de opperviakkige cortex van de lobulus parietalis inferior (fig.
3)}. De contrazlaterzle hand van O7 en L6 toonde geen stocrnissen op

de schijf, maar van 03 toonde deze een milde stoornis (tabei i),
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Deze resultaten duiden erop dat de opperviakkige cor=
tex van de postcentrale gyrus en van een groot deel van de lchulus
parietalis supericr niet kritisch is voor visueel geleide hand- zn
vingerbewegingen, maar dat de oppervlakkige cortex van de lobulus
parietalis inferior hetzij via cortico-corticale hetzij via cortico-
subcorticale verbindingen of via beiden in deze wel =en rol speelt.
De milde stoornissen na lesies van de postcentrale gyrus en de lobu-
fus parietalis superior, die vergezeld gaan van infarkten in de witte
stof onder de postcentrale gyrus steunen de opvatting dat lange cor-
ticale verbindingen naar de frontzalkwab van belang zijn voor visu-

eel geleide hand- en vingerbewegingen.

V,Premotorische lesie versus precentrale lesie

De corticale verbindingen van de occipitaal=- en van
de caudale parietaalkwab naar de frontaalkwab eindigen hocfdzakelijk
in het rostrale gebied van de precentrale gyrus, de premotorische
en vermoedelijk ook in geringe mate in de supplementzir moterische
cortex. Deze gebieden zenden vele afferenten nhaar het caudale deel
van de precentrale gyrus, die het belangrijikste aandeel ievert in
de direkts cortico-motoneuronale verbindingen naar het ruggemerg (zie
hoofdstuk 5). Deze anatomische bijzonderheden deden de vraag rijzen
of iesies van de premotorische en supplementair motorische gebieden
in kombinatie met een commissurotomie ock een stoornis geven in visu-
eel geleide hand- en vingerbewegingen. Dit werd nagegaan in enige
experimenten waarvan de uitkomsten ais voorlopig beschouwd moeten
worden.

Bij PrnT en sz werden grote unilaterale lesies gemaakt
van het reostrale deel van de precentrale gyrus, de premotorische
en supplementair motorische cortex (fig.4) gevolgd door een commissu-
rotomie, Na de frontazle lesie toonden beide dieren '""forced circling
naar de zijde van de lesie en een geringe parese van de contralaterale
arm en hand, welke na korte tijd verdween. De aanvankelijk licht
paretische hand toonde ook ''"forced grasping'', welk verschijnsel ge-
leidelijk verminderde in intensiteit. Na resp. 4% en 2% maand werden
het corpus callosum, de commissura anterior en de massa intermedia

doorsneden. 81) de histologische controle van Pm, bleek dat een ge-

i
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Fig. 3

M

Links: Contralaterale hand en vingers in vrijwel gestrekte houding
tijdens reiken naar de testschijf.

Rechts:Plaatsing van vingers op de testschijf.

PM3 08

Fig. 10: Frontale Jesies. Dorsaal aanzicht van de hemisfeer,
. Lesie kompleet.

Lesie inkompleet.
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deeite van het genu van het callosum was gespaard. Beide dieren reik-
ten na de commissurotomie zowel met de intakte als de contralaterale
hand akkuraat naar de voedseikorrels in de schijf., De contralaterale
hand toonde evenwel bij het verwijderen van kleine stukjes een geringe
stoornis van de visueel geleide hand- en vingerbewegingen. Deze stoor-
nis was vooral duidelijk als de wit omlijnde groeven horizontaal ston-
den. Na het misplaatsen van de wijsvinger toonde de hand bij het ex-
ploreren van de schijf echter een rijk vingerspel, hetgeen suggerser-
de dat onafhankelijke bewegingen van de vingers normaal konden worden
uitgevoerd. Deze stoocrnis bleef bij sz gedurende de gehele overle-
vingspericde van 7% maand bestaan {voor score: zie tabel 11). Bi]
Pm1 was het echter van voorbijgaande aard. Het was verdwenen na 4
weken megelijk ten gevolge van de inkompleetheid van de commissurc-
tomie,

Het gedrag van de contralaterale hand bij deze dieren
stond in scherp kontrast met het gedrag van de contralaterale hand
en vingers na de precentrale lesies bij MI‘ Bij dit dier werd eerst
een grote lesie gemaakt aan é&n zijde, welke ock de witte stof onder
de postcentrale gyrus in geringe mate beschadigde. Twee maanden later
werd dit gevolgd door een iets kieinere lesie aan de andere kant,
welke alleen de precentrale gyrus inklusief de rostrale wand van de
sulcus centralis betrof (fig,h). Dit dier gebruikte hoofdzakelijk
de hand contralateraal aan de izatste lesie om voedsel te pakken,
Drie maanden na de tweede operatie reikte deze hand akkuraat naar
de schijf. Een grote korrel werd verkregen door gelijktijdige flexie
van alle vingers. Indien kleine korrels werden aangeboden paste de
hand zich in mindere mate aan de ori&ntatie van de schijf aan. De
wijsvinger werd niet apart in de open groeve gepiaatst (fig.9). In
plaats daarvan werden de vrijwe) gestrekte en inaktieve vingers op
de schijf geplaatst en vervolgens in é&n van de groeven gemanocevreerd,
hetgeen gevolgd werd door gelijktijdige flexie van hand en vingers.
Cit resulteerde vrijwel altijd in het verwijderen van de korrel, in-
dien de open groeven vertikaal waren geplaatst, Onder die omstandig-
heden kon de geflecteerde vinger de korrel uit de holte wippen.

De stoornis na de premotorisch-suppiementair motori-
sche cortexlesie was ongeveer van dezelfde orde van grootte als na

de postcentrale en parietale lesie, welke gepaard gingen met diepe
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infarkten in de witte stof, en was dus veel minder uitgesproken dan

na de occipitale lcbectomie. Dit was mogelijk het gevolg van het feit
dat de lesies niet groot genoeg waren om het gehele gebied dat verbin-
dingen ontvangt uit de caudale parietaalkwab en uit het occipitaie
gebied geheel te verwijderen zonder de precentraie gyrus nog meer

te beschadigen. Teneinde dit probleem te ondervangen werd bij enkele
dieren een andere procedure gevolgd, welke op de volgende overwegin-

gen berustte,

Vi.Commissurotomie inklusief doorsnijding van de mesencefale tegmen-

tale decussaties

De laterale subcortico-spinale baan die hoofdzakelijk
van het magnoceilulaire deel van de contrzlaterale nucleus ruber af-
kemstig is, vermt een parallel verlopend kanaal met de cortico-spina-
le baan, waarmede hij het eindigingsgebied in het dorsclaterale deel
van de spinale intermediaire zone gemeen heeft.(fig.11). Volgens de
de gegevens van Lawrence en Kuijpers (1963) draagt deze baan cok bi]
tot het uitvoeren van relatief onafhankelijke handbewegingen. Vervol-
gens hebben de bevindingen van Brinkman en Kuijpers {1973} in split-
brain apen, na ablatie van de precentrale gyrus, het waarschijnlijk
gemazkt dat de visuele gebieden van elke herserhelft toegang hebben
tot de ipsilaterale cellen van corsprong van de gekruist verlopende
laterale subcortico-spinale baan. Het kan daarom verwacht worden,
dat bi] lesies van de cortico-corticale verbindingen, additionele
doorsnijding van de laterale subcortico=spinale baan stoornissen in
de visueel geleide relatief onafhankelijke hand- en vingerbewegingen
duidelijker doet worden.

Symmetrische onderbreking van het grootste deel van
beide laterale subcortico-spinale banen kan bereikt worden door de
commissurotomie uit te breiden met een incisie in de bodem van de
aquaduct, zodanig, dat de mesencefale tegmentsle decussaties inklusief
de decussatie van de rubro-spinale banen doorsneden wordt, doch de
decussatie van het brachium conjunctivum gespaard blijft {fig.11).De
snede in het ventrale mesencefaleon reikte ventraal niet verder dan
5 mm en dorsaal niet verder dan 4 mm gerekend vanaf de boadem van de

derde ventrikel. Er werd gebruik gemaakt van een speciaal mesje met
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een schuin snijvlak van 3 mm lengte.

Bij 3 dieren werd een dergelijke uitgebreide commissu-
rotomie gekombineerd met een occipitale lcbectomie en/of ablatie
van de premotorische-supplementair motorische cortex. De stocrnissen
die hiervan het gevolg waren, waren sterker uitgesproken dan die na
een gebruikelijke commissurotomie.

Bij 05, die een unilaterale occipitaalkwab verwijde-
ring had ondergaan, werd de reeds bestaande telencefale commissuroto-
mie uitgebreid, zodat deze ook de massa intermedia, de dorscmesence-
fale commissuren en de mesencefale tegmentale decussaties omvatte.

Na de cperatie ontstond een laterale deviatie van het rechter oog.
Daarom werd getest, terwijl dit oog afgedekt was. De intakte hand
haalde onder deze omstandigheden akkuraat kleine korrels uit de schijf,
en wel op dezelfde wijze ais voor de uitbreiding van de commissuroto-
mie. De contralaterale hand echter, was veei stereotyper gewcrden.

Deze toonde minder aanpassing aan de richting van de open groeven

dan voorheen en de korrektiebewegingen van hand en vingers waren,

nadat de wijsvinger foutief was geplaatst, veel minder effektief,

Een ander dier Og tocnde overeenkomstige verschijnse-
len. Bij dit dier werd de uitbreiding van de commissurotomie na 3
maanden gevolgd door een unilaterale lobectomie. Na de uitgebreide
commissurotomie waren de rubrospinale banen niet volledig onderbroken
daar in beide nuclei ruber ncg enkele magnecellulaire elementen intakt
gebleven waren. Deze operatie werd niet gekompliceerd door deviatie
van de ogen. Hierna werden kleine voedselkorrels akkuraat uit de
schijf gehaald met beide handen. De occipitale lobectomie die vervel-
gens verricht werd, veranderde het gedrag van de intakte hand niet,
doch de coentralaterale hand toonde nu hetzelfde ernstige defekt bij
de visuele besturing van hand- en vingerbewegingen als die van 0_.
Peze stoornis bleef gedurende 10+ mzand onveranderd. Bij} 08 (fig.10)
werd 8 maanden na de occipitale lobectomie een ablatie verricht van
de premotorische cortex en een deel van de supplementair-motorische
cortex der intakte hersenhelft, Na de operatie reageerde het dier niet
meer op voedsel aangeboden in zijn gezichtsvelden en toonde een voor-
keur voor de blikrichting naar de zijde van de lesie en ''forced cir-
cling'” eveneens in die richting. De contralaterale extremiteiten wa-

ren in geringe mate paretisch en de hand toonde 'forced grasping''.
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Twee weken na de operatie waren deze verschijnselen behaive 'forced
grasping'' niet duidelijk meer. De "forced grasping'' bleef, maar ver-
minderde geleidelijk van intensiteit.

Bij het testen op de schijf, 1% maand na de operatie,
werd de contralaterale hand akkuraat naar de schijf gebracht met de
vingers in pincetgreep. Grote korrels werden handig uit de holte ver-
wijderd. Bij het verkrijgen van kleine korrels echter, gedroegen
hand en vingers zich buitengewoon stereotyp, ongevear gelijk aan de
andere hand, d.w.z. contralateraal aan de occipitale lobectomie. De
hand reikte naar de schijf in een stand tussen pronatie en supinatie,
onafthankelijk van de richting der wit omlijnde groeven, waarbij de
wijsvinger meestal! in die groeve geplaatst werd die vertikaal gericht
was. Als de wijsvinger zodoende in een blinde groeve kwam werd de
hand vaak teruggetrokken van de schijf, zonder dat er korrektiebewe-
gingen gemaakt werden, Werd de wijsvinger echter in een open groeve
gestoken, dan werd de korrel uit de holte verwijderd door middel van
relatief onafhankelijke hand- en vingerbewegingen.

Bi] Pm3 (fig.10), die een uitgebreide commissurotomie
had ondergaan, werden eveneens enige magnoceilulaire elementen van
de nuclei ruber gespaard. Dit dier onderging 3 maanden na de commis-
surctomie aan &&n zijde een ablatie van het gebied binnen de concavi-
teit der sulcus arcuatus en van beide wanden van deze sulcus, ujitge-
zonderd een eiland van cortex in de diepte van de caudale wand, Hier-
na ontstond slechts een mild en kortdurend defekt in de visuele be-
sturing van de contralaterale hand op de schijf. Deze lesie werd 3
maanden later gevolgd door esen grote lesie van het premotorische-sup-
plementair motorische gebied aan de andere zijde. De hand en vingers
contralateraal aan deze lesie toonden een defekt in de visuele bestu-
ring op de schijf dat sterk geleek op dat in de overeenkomstige hand
van 08’ maar daarvan verschilde door een geringe vingervaardigheid
in het oppakken van kleine pitjes, gelegen op een plat vlak. Aan deze
geringere vaardigheid lag vermcedelijk een zeer licht verlies aan
het vermogen tot het uitvoeren van onafhankelijke vingerbewegingen
ten grondslag. Dit verlies zou kunnen overeenkcmen met retrograde
celveranderingen welke bij dit dier in de precentrale gyrus werden
aangetroffen, Daarenboven bevonden zich in de postcentrale gyrus twee

oppervlakkige infarkten {fig. 10).
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Deze bevindingen maken het waarschijnlijk dat grote
pre motorische=-supplementair motorische lesies in kombinatie met een
commissurotomie een lichte stocrnis in de visuele besturing van rela-
tief onafhankelijke hand- en vingerbewegingen geven zonder dat een
vermindering van relatief onafhankelijke vingerbewegingen optreedt.
Deze stoornis wordt veel ernstiger na een additicnele onderbreking
van de mesencefale tegmentale decussaties. Voorts blijkt dat van het
gebied voor de precentrale gyrus de cortex binnen de concaviteit van
de sulcus arcuatus geen kritische rol vervult ten aanzien van de vi-

sueel geleide hand- en vingerbewegingen.

Samenvatting

~Na een unilaterale lobectomie ontstaan contralateraal
stoornissen in de visueel geleide relatief onafhankelijke hand- en
vingerbewegingen. Deze bewegingen worden contralateraal aan de intak-
te hemisfeer normaal uitgevoerd.

-Het defekt aan de contralaterale hand en vingers wordsg
sterker indien ook de telencefale, diencefale en dorsale mesencefale
commissuren zijn doorsneden,

~Het defekt aan de contralaterale hand en vingers ver-
betert hij intensieve vocrtgezette oefening met de testschijf.

-Na een unilaterale lesie van de witte stof in het cau-
dale parietale gebied (leucotomie) zijn contralateraal de visueel ge-
leide relatief onafhankelijke hand- en vingerbewegingen gestoord in
tegenstelling tot die contralateraal aan de intakte hemisfeer.

-Bit defekt neemt toe indien ook de telencefale en
diencefale commissuren zijn doorsneden.

-De kritische lesie van de witte stof blijkt te zijn
gelegen achter de insula en in het caudale parietale gebied.

-De capsulae extrema en externa hebben geen betekenis
voor de visueel geleide hand- en vingerbewegingen.

-Zowel na een occipitale lobectomie als na een leucoto-
mie tonen de contralaterale hand en vingers een overeenkomstig defekt.

-Alle dieren met een leucotomie waren met de geleuco-
tomiseerde hersenhelft in staat visueel twee witomrande groeven met

een hoekverschil van 22%0 te onderscheiden.
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“De opperviakkige cortex van de postcentrale gyrus en
van een groot deel van de lobulus parietalis supericr is niet van be-
lang voor visueel geleide relatief onafhankelijke hand- en vingerbe-
wegingen.

“De oppervlakkige cortex van de lobulus parietalis in-
ferior speelt wel een rol bij deze bewegingen.

“Na een grote ablatie van de premctorische en supple-
mentair motorische cortex ontstaat contralateraal een gering defekt
van de visueel geleide relatief onafhankelijke hand- en vingerbewe-
gingen.

~Dit defekt is kleiner dan na een cccipitale lobectomie
of na een leucotomie.

-Na een commissurctomie weike ook de mesencefale teg-
mentale decussaties inklusief de decussatie van de rubrospinale banen
betreft ontstaan geen duidelijke stcornissen van de visueel geleide
relatief onafhankelijke hand- en vingerbewegingen,

~Indien deze lesie wordt gekombineerd met een unilate-
rale occipitale lobectomie ontstzat een ernstiger stoornis van de vi-
sueel geleide relatief onafhankelijke hand- en vingerbewegingen dan na
een standaard commissurotomie en occipitale lobectomie.

“Indien de uitgebreide commissurctomie wordt gekombi-
neerd met een premotorische-supplementair motorische lesie toont de
contralaterale hand een vrijwel overeenkomstig defekt als na een occi-
pitale lobectomie en een uitgebreide commissurotomie.

-Na een grote ablatie van de precentrale motorische
cortex zijn contralaterale relatief onafhankelijke hand- en vinger-

bewegingen niet meer mogelijk.
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"The brain of the lower primate is in its essen—
tial features and in 1%s finer structures a sim-

plified replica of the human brain’,
5.POLYAK, 1932
Hoofdstuk 8
DISKUSSIE

in deze studie werd nagegaan of corticale verbindingen
van de visuele gebieden in de occcipitaal-, parietaal- en temporaalkwab
met de frontaalkwab van betekenls zijn voor de overdracht van visuele
informatie naar de precentrale motorische cortex. De wijze waarop
relatief onafhankelijke hand- en vingerbewegingen aan &é&n zijde wor-
den uitgevoerd werd las maatstaf gebruikt voor het funktioneren van
de precentrale motorische cortex aan de andere zijde.

Deze bewegingen kunnen zowel cnder somatosensibele
als onder visuele kontrole plaats vinden. Bij het grijpen naar kleine
voorwerpen is echter de kontrole welke deor beide modaliteiten wordt
uvitgecefend sterk verweven. Teneinde na te gaan welke verbindingen
in cerebro van belang zijn voor de visuele besturing van dergelijke
bewegingen, is het ncodzakelijjk visueel geleide relatief onafhankelij-
ke hand- en vingerbewegingen afzonderlijk te bestuderen.

Brinkman en Kuijpers (1973) hebben asngetoond dat
dit mogelijk was door dieren kleine voedselkorrels uit een testbord
te laten verwijderen waarbij de korrels goed zichtbaar waren, maar
door de konfiguratie van het testbord moeilijk konden worden betast.
De testschi)f welke in de onderhavige studie gebruikt werd, had de-
zelfde eigenschap, mzar voorzag daarenboven in de mogelijkheid om
stoornissen in de hand- en vingerbewegingen te kwantificeren.

De visueel gefeide hand- en vingerbewegingen werden
bestudeerd na onderbreking van de intrahemisferische verbindingen
door middel van een doorsnijding van de witte stof van het caudale
parietale gebied en de capsulae externa en extrema zoals beschreven
door Myers e.a, (1962). Deze auteurs stelden vast dat na een dergelij-

ke ingreep de visueel geleide arm- en handbewegingen voor zover die
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nodig zijn voor het verwijderen van kleine voedselbrokjes van een

draaischijf niet waren gestoord. Derhalve konkludeerden zij dat de

genoemde verbindingen geen betekenis toekomt ten aanzien van de vi-
sueel geleide arm- en handbewegingen,

Split-braln apen zijn evenwel gemakkel!iik in staat
met de Tpsilaterale cog~hand kombinatie voedselbrokjes te verwijderen
uit een forceps of van een glad cppervlak ondanks een stoornis der
visueel geleide relatief onafhankelijke hand- er vingerbewegingen
(Gazzaniga, 1970; Brinkman en Kuijpers, 1973). Dit zou erop kunnen
duiden, dat visueel geleide relatief onafhankelijke hand- en vinger-
bewegingen niet nodig zijn voor een dergelijke taak, De mogelijkheid
bestaat daarom dat de konklusie van Myers e.a. {1962) slechts gedeel-
telijk juist is. In de onderhavige studie werd gepoogd dit belangrijke
punt op te helderen.

Voordat de rol van de intrahemisferische verbindingen
voor de visueel geleide hand~ en vingerbewegingen werd nagegaan, werd
eerst de betekenis van de occipitaalkwab als beginpunt van deze ver-
bindingen bestudeerd.

be bevindingen bij de dieren uit groep 0 met een uni-
laterale lobectomie wijzen erop dat de occipitaalkwab inderdaad van
essentiéle betekenis is vocor visueel geleide relatief onafhankelijke
hand= en vincerbewegingen aan de contralaterale zijde, doch niet voor
visueel geleide contralaterale armbewegingen. De laatste bevinding
stemt overeen met die van Humphrey en Weiskrantz (1967).

Dit verschil in proximale en distale bewegingen werd
ook gevonden in split-brain zpen (Gazzaniga, 1970; Brinkman en Kuij-
pers, 1973) en is waarschijnlijk het gevolg van het feit dat de proxi-
male armbewegingen door andere descenderende verbindingen dan de con-
tralaterale cortico-spinale baan bestuurd kunnen worden {(Lawrence
en Kuijpers, 1968 a en b; Kuijpers, 1973).

Na een occipitale lobectomie en een standaard commis~
surotomie waren de visueel geleide hand~ en vingerbewegingen aan de
contralaterale zijde evenwel niet verloren gegaan. Er kon zelfs een
asnzienlijke verbetering worden gekonstateerd bij intensieve voortge-
zette oefening met de testschijf.

De visuele besturing van de contralaterale hand was

echter sterker gestoord indien een konventionele commissurotomie werd
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uitgebreid met een doorsnijding van de mesencefale tegmentale decus-
saties. Dit resultaat duidde erop dat een dee! van de visueel geleide
hand- en vingerbewegingen contralateraal aan een occipitale lobecto-
mie na een konventionele commissurotomie tot stand kwam door hersen-
stambanen, welke in het mesencefale tegmentum kruisen zoals bijwvoor-
beeld de rubro-spinale en tecto-spinale banen (Lawrence en Kuijpers,
1968 b}. Het belang van het mesencefalon In dit opzicht wordt nog
onderstreept door de overeenkomst welke bleek te bestaan tussen de
stoornis van de contralaterale hand na een occipitale lobectomie en
ean uitgebreide commissurotomie (08) en na enucleatie van &én oog

bi] doorsneden chiasma opticum (Lz). In het Taatste geval werd door
de enucleatie niet alleen de visuele input naar het gehele ipsilate~
rale corticale systeem uitgeschakeld, maar ook naar het ipsilaterale
mesencefaton, terwij]l in het eerste geval de visuele input naar het
ipsilaterale mesencefalon behouden was, doch de output via de gekruis-
te mesencefale descenderende banen door een doorsnijding van deze
banen onmogelijk was.

De resultaten bij de verschillend uitgevoerde commis-
surotomie&n wijzen er voorts op dat bij dieren met een occipitale
lobectomie de intakte hemisfeer bij kan dragen tot de visueel geleide
ipsilaterale hand- en vingerbewegingen via interhemisferische verbin-
dingen vocral via die welke in het caudale deel van het corpus callo-
sum verlopen.

De dieren met een leucotomie en een commissurotomie
toonden in de contralaterale hand en vingers een vrijwel oversenkom-
stig defekt als de dieren met een occipitale lobectomie en een commis-
surotomie. De visueel geleide reikbeweging van de contralaterale arm
was evenwe! niet gestoord, hetgeen de resultaten van Myers e.a. (1962)
bevestigd. De kritische lesie van de witte stof blijkt te zijn gele-
gen achter de insula en in het caudale parietale gebied, terwijl de
capsula externa en extrema intakt kuanen blijven. Dit doet vermoeden,
dat de corticale verbindingen van tenminste het rostrale deel van
de inferotemporale cortex naar de frontaalkwab, welke hoofdzakeiijk
via de capsulae extrema en externa verlopen, in dit opzicht niet van
betekenis zijn. De stoornis in de visueel geleide hand- en vingerbe-
wegingen na de leucotemie berustte niet op een motorische stoorhis,

aangezien een aantal van de geleucotomiseerde dieren geen enkele aan-
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wijzing toonden dat met de contralaterale hand relatief onafhankelijke
hand=- en vingerbewegingen niet konden worden uitgevoerd, zoals bleek
uit het rijke wvingerspel op de testschijf.

De gegevens verkregen in de visuele diskriminatietest
wijzen er tevens op, dat de leucotomie niet het vermegen aantast om
met de geleucotomiseerde hersenhelft de verschillende oriéntaties
van de witomrande groeven der schijf te onderscheiden. Hieruit kan
worden gekonkludeerd dat de stoornis van de visueel geleide hand-
en vingerbewegingen na een leucotomie evenmin berust op een visueel
defekt, Een visuomotcrisch defekt wordt dus aannemelijk.

De huidige bevindingen doen de vraag rijzen of de
stoornis veroorzaakt door de leucotomie inderdaad het gevolg is van
een onderbreking van cortico-corticale verbindingen en niet van een
beschadiging van de subcorticale verbindingen van de postcentrale
en de parietale gebieden,

Er zijn enige belangrijke aanwijzingen, die steun
geven aan de eerste mogelijkheid. Ten eerste werden de dieren L, en
L3, waarbij vrijwel alle verbindingen van de gebieden achter de leu-
cotomie naar de frontaalkwab waren cnderbroken, slechts in een beperkt
deel van de thalamus retrograde veranderingen aangetroffen, hetgeen
erop duidde dat de corticale-subcorticale verbindingen slechts in
geringe mate waren geledeerd. Ten tweede veroorzaakte een meer ros-
traalwaarts geplaatste leucotomie, die verliep door een deel van de
postcentrale gyrus, eveneens een konsistent defekt. De hierbi] bescha-
digde cortico-subcorticale verbindingen zijn andere dan die bij de
meer naar achteren geplaatste leucotomie, hetgeen suggereert dat de
doorsnijding hiervan geen kritische betekenis heeft ten aanzien van
het visuomotorische defekt. Ten derde bleek, dat indien oppervlakkige
lesies van de postcentrale gyrus en van een groot deel van de lobulus
parietalis superior, die op zich geen visuomotorisch defekt geven,
gepaard gingen met grote diepgelegen infarkten, er wel een defekt
ontstond. Waarschijnlijk was dit het gevolg van een cnderbreking van
de lange intrahemisferische corticale verbindingen naar de frontaal-
kwab. Deze resultaten laten evenwel nog geen geheel sluitende konklu-

sie toe ten aanzien van het gestelde probleem,
Het dier 0, had geen infarkt van de witte stof onder

3

de parietale lesie maar wel een additionele lesie van de lobulus pa-
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rietalis inferior en toonde een gering visupmotorisch defekt. Zeer
waarschijnlijk heeft dit gebied dasrom een rol met betrekking tot

de visueel geleide relatief onafhankelijke hand- en vingerbewegingen.
Deze observatie vindt steun in die van andere auteurs (Ettlinger en
Kalsbeck, 1962; Denny-Brown, 1966; Lynch e.a., 1973). In hoeverre

bij deze parietale funktie cortice-corticale of subcorticale verbin-
dingen een rol spelen kan thans nog niet beocrdeeld worden, In het
laatste geval kan de beschadiging van de parietaie subcorticale ver-
bindingen tengevolge van de leucotomie bijdragen tot het ontstaan
van het visuomotorische defekt.

De opvatting dat de intrazhemisferische corticale ver-
bindingen van het occipitale, en caudale parietale gebied nzar de
frontazlkwab een rol spelen voor de visuomotoriek van de hand en vin-
gers zou in belangrijke mate worden gesteund indien een lesie van
het eindigingsgebied van de occipitale en caudale parietale vezels
in de rostrale precentrale motorische cortex, het premotorische en
het supplementair motorische gebied eveneens een visuomotorisch de-
fekt zou veroorzaken, Een licht defekt kon inderdaad ns een ablatie
van dit gebied en een telencefale commissurotomie worden aangetoong,
Dit defekt zou verwant kunnen zijn aan de stoornis in de akwisitie
en retentie van kompiexe handelingen welke nodig zijn veor het openen
van een '‘probiem box'' zoals beschreven is door Jacobsen {1934) na
premotorische cortexiesies, Het berust waarschijnlijk niet op een
beschadiging van de precentrale motorische cortex (Walshe, 1935},

Dit kan afgeleid worden uit het feit dat de contralaterale hand bij
het verwi jderen van kleine korrels uit de schijf geen tekenen toonde
van een verminderde kapaciteit reiatief onafhankeiijke hand- en vin-
gerbewegingen uit te voeren.

Indien een prenotorische-supplementair motorische
lesie werd gekombingerd met een uitgebreide commissurctomie, die ook
de mesencefale tegmentale decussaties betrof, toonde de contralaterale
hand een vrijwel overeenkomstig defekt als na een occipitale lobecto~
mie en een uitgebreide commissurotomie (tzbel 11).

Het blijft echter een open vraag waarom bij apen na
een leucotomie een ernstiger stoornis in relatief onafhankelijke hand-
en vingerbewegingen ontstaat dan na premctorische-supplementair moto-

rische lesies indien deze lesies gekombineerd voorkomen met een te-
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iencefale commissurotomie. Dit verschil kan ziin oorsprong hebben

in het feit dat de stoornis na de leucotomie niet allieen vercorzaakt
wordt door de conderbreking van intrahemisferische verbindingen, maar
ook van subcorticale verbindingen in het parietale gebied,

Er zou dan moeten worden aangenomen dat deze additio-
nele beschadiging de kontrole van het corticale visuele systeem op
descenderende hersenstambanen zoals bijvoorbeeld de rubro-spinale
baan vermindert c.q. opheft, Verdere experimenten zijn evenwz!| nood-

zakelijk om deze punten op te helderen.

Klinische neurclogische korrelaties

Het is niet onaannemelijk dat de stoornis van de vi-
sueel geleide bewegingen bij de diverse groepen dieren verwant is
met bepaalde pathologische fenomenen, welke in de klinische neurolo-

gie voorkomen,

Optische ataxie

Optische ataxie is een stoornis van de visueel geleide
arm- en handbewegingen, waarbij tijdens uitreiken een visuele stimulus
foutief in de ruimte wordt gelokaliseerd. Dit misreiken kan in een
sector, kwadrant, helft of in een gehele gezichtshelft bestaan en
zowei in &&n als beide handen aanwezig zijn, Het verschijnsel staat
ock wel bekend als 'disorientation in space' {Holmes). In ons land
heeft vooral Stenvers in een reeks publikaties {voor overzicht Sten-
vers 1961) bekendheid gegeven aan dit verschijnsel, maar ook Riddock
(1935} en Holmes {3918) hebben belangrijke bijdragen geleverd. Overi-
gens zijn de literatuurgegevens schaars. Veolgens Stenvers was het
verschijnsel het gevelg van onderbreking van cortico-corticale verbin-
dingen van de occipitaalkwab naar de frontale gebieden, Deze konklusie
is evenwel diskutabel daar zijn materiaal was samengesteld uit vasku-
laire lesies, tumoren en penetrerende hersenverwondingen. Met dergelij-
le lesies worden niet alleen cortlico-corticale maar ook cortico-sub-
corticale verbindingen onderbroken.

Onlangs hebben evenwel Castaigne e.a. {1971} krachtig

steun verleend aan de opvattingen van Stenvers. Deze auteurs beschre-
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ven de postoperatieve bevindingen bij een patient waarbij een zijven-
trike! geopend was via een dersomediale incisie in het parieteo-occi-
pitale overgangsgebied die verliep tot het gebied vlak achter het
splenium voor het verwijderen van een arterio vensus aneurysma. Een
dergelijke lesie onderbreekt vooral cortico-corticale verbindingen.
Hierna lokaliseerde de patient foutief met beide handen visuele sti-
muli welke In het contralaterale gezichtsveld werden aangebcden, hoe-
wel de gezichtsvelden zelf intact waren. De auteurs veronderstellen
dat de diskonnectie van de occipitaalkwab met de gehele contralaterale
hemisfeer en met meer rostraal gelegen delen van de ipsilaterale he-

misfeer de klinische verscschijnselen kan verklaren,
Apraxie

Liepmann heeft rondom de eeuwwisseling voor het eerst
de asndacht gevestigd op een klinisch verschijnsel dat voor die tijd
onbekend was en waaraan hij de naam apraxie gaf. In zijn eerste stu-
die (1800) over dit onderwerp beschreef Liepmann het verschijnsel
en voorspelde vervolgens de lokalisatie van de lesies. Toen de patient
enige jaren later stierf publiceerde hij de sectiebevindingen van
de hersenen, welke overeenkwamen met zijn vecorspeiling (1906}, Vele
andere patienten werden kort nadien beschreven door Goldstein {12908)
en Bonhoeffer (1914) die de bevindingen van Liepmann steunden, In
de periode echter tussen de twee wereldoorlogen bestond er nauwelijks
enige aandacht voor de apraxie®n maar onlangs heeft vooral Geschwind
{1365;1975) er enige belangwekkende studies aan gewijd.

Apraxie kan worden omschreven als een stoornis in
het uitvoeren van bewegingen zonder dat hieraan een parese, een sensi-
biliteitsverlies, een koGrdinatie, aandachts- of begripsstoornis ten
grondslag ligt, Er bestaat een onvermogen bewegingen te imiteren of
uit te voeren op een verbale opdracht terwijl meestal wel een ree8l
voorwerp gehanteerd kan worden, In ernstige gevallen is ook deze kapa-
citeit verloren gegaan. Lesies van het parietale operculum van de
taaldominante hemisfeer (vooral linker) geven vaak apraktische ver-
schijnselen, Deze worden verklaard doordat een aldaar gesitueerde
lesie de corticale verbindingen (fasiculus arcuatus) onderbreekt van

¢.a. de zuditorische cortex (gebied van Wernicke) met de motorische
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cortex van de ipsilateraie en contralateraie hemisfeer. De linker pre-
motorische cortex en het voorste deel van het corpus callosum blijken
essenti€ie schakels in deze verbindingsweg naar de rechter motorische
cortex, daar lesies van deze strukturen apraktische verschijnselen ge-
ven welke zich in de regel beperken tot de linker hand.

in overeenstemming met de huidige experimentele be-
vindingen zijn bij de apraktische patient speciaal de bewegingen van
de distale delen van de ledematen getroffen terwijl het uitvoeren
van opdrachten door middel vap axiale bewegingen behouden is gebieven.

indien zen patient met een onderbreking van het cor-
pus callosum gevraagt wordt te laten zien hoe met de linker hand een
hamer wordt gebruikt zal hij zijn gesioten vuist als hamer gebruiken.
Met zijn rechter hand zal hij evenwel aanduiden dat hi] =en hamer
vastheudt. De patient is echter wel in staat met zijn linker hand
gen echte hamer adekwsat te hanteren. Het mechanisme van deze ver-
schijnselen is de velgende. indien een normaal iemand een verbale
opdracht krijgt een beweging met de linker hand uit te voeren wordt
het kommando via het corpus callosum van de iinker hemisfeer naar
de motorische cortex aan de andere zijde overgedragen. Daardoer heeft
de tinker hand een kompieet gamma van bewegingsmogellijikheden, Bij
de patient met een lesie van het corpus callosum werdt de verbale
opdracht voor de linker hand via ipsilaterale descenderende motorische
systemen overgebracht. in deze situatie ontbreken gedifferentieerde
distzle bewegingen. Indien dezeifde patient een echite hamer in de
Tinker hand krijgt bereikt somatosensibele informatie de rechter he-
misfeer an kan het corticc-spinale systeem aan de rechter zijde wetl
geaktiveerd worden. Scortgeiijke verschijnselen maar dan bilateraal
cntstaan ook bij tesies van het linker parietale opercuium.

Naast de besproken vorm van apraxie die wel aangeduid
wordt als ''ideomotorisch’ wordt het begrip apraxie ook gebruikt voor
bepaalde moeilijkheden in het uitvoeren van bewegingen met de ogen,
bij het kladen, tekenen en icpen. De ontstaanswijze van deze verschijn-
selen is thans nog geenszins duidelijk in tegensteliling tot ideomoto-
rische apraxie. Het verdient daarom de voorkeur dede stoornissen niet
met apraxie te betitelen.

Het is interessant op te merken dat bij Liepmanns

welbekende patient de "Regierungsrat" (1900;1306), die apraktische
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stoornissen had van voornamelijk de rechter ledematen, lesies werden
gevonden diep in de witte stof onder de contralaterale parietaalkwab
en in het corpus callosum met uitzondering van het spienium. Deze
zeldzame kombinatie toont verregaande gelilkenis met de lesies in

de groep dieren met een leucotomie en commissurotomie.

De grote overeenkomst tussen de resultaten verkregen

bij de aap en die bij de mens maken het aannemeiijk dat het boven
omschreven koncept betreffende organisatie van het intrahemisferische

motorische systeem bij de =ap ook geldt voor de mens.
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Hoofdstuk 9
SAMENVATTING

in deze studie wordt nagegaan of intrahemisferische
cortico-corticale verbindingen van betekenis zijn voor visusel geleide
relatlief onafhankelijke hand- en vingerbewegingen bij de rhesus aap
(macaca mulatta),

Na een korte beschouwing over het begrip ''visuomoto-
riek'" in hoofdstuk 1 worden in respektievelijk hoofdstuk 2 en 3 enige
anatomische en funktionele aspekten van het centrale visuele en mo-
torische systeem gepresenteerd. Uit de gegevens blijkt, dat de afba-
kening van beide systemen vaak moeilijk en arbitrair is.

In hoofdstuk &4 wordt een overzicht gegeven van de
betekenis van intra- en interhemisferische corticale verbindingen
voar de samenwerking van de verschillende delen van de cerebrale cor-
tex. Naar voren komt, dat over de funktie van het eerste type verbin-
dingen vrijwel geen gegevens bekend zijn in tegenstelling tot de meer-
dere kennis aangaande het tweede type verbindingen.

De hoofdstukken 5 t/m 8 handelen over de theoretische
grondslagen, het materiaal, de methoden en de resultaten van het on-
derzoek.

De visueel geleide relatief onafhankelijke hand- en
vingerbewegingen werden getest door de dieren voedselstukjes te laten
verwijderen uit een testschijf, die zodanig gekonstrueerd was dat
de stukjes moeilijk palpabel, doch gemakkelijk te zien waren. Somato-
sensibele informatie werd zodoende tot een minimun beperkt. Bovendien
konden met deze test kwantitatieve gegevens verkregen werden over
stoornissen in de hand- en vingerbewegingen.

24 Dieren kregen een cerebrale lesie en cp grond van
de aard van de lesie werden ze ingedeeld in 5 verschillende groepen,
0, L, Pa, Pm en M. Sommige dieren kregen echter in jedere hemisfeer
een verschillende lesie, zodat zij feitelijk in 2 groepen kunnen voor-
komen,

De dieren van groep 0 kregen een eenzijdige occipita~
le lobectomie; die van groep L een leucotomie in het caudale parie-

tale gebied waardoor de intrahemisferische occipito-frontale verbin-
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dingen docrsneden werden; die van groep Pa een ablatie van de post-

centrale gyrus en de voorste delen van de parietale lcbuli; die van

groep Pm een grote ablatie van de premoterische en supplementair mo=-
torische cortex en bij een dier M werd de precentrale gyrus groten-

deels verwijderd. Bij alle dieren behalve M, werd cok een commissu-

rotomie verricht,

Alle dieren van groep 0 en enige van groep L hadden
hierna een overeenkomstige en blijvende stoornis in de hand centra-
lateraal aan de geledeerde hemisfeer, terwijl de hand contrzlateraal
aen de intakte hemisfeer niet gestoord was.

Het defekt was aanwezig na een lesie van de oppervlak-
kige cortex der postcentraie gyrus en van de lobulus parietalis supe-
rior en in geringere mate aanwezig indien ook een groot infarkt in
de onderliggende witte stof bestond, of indien e2en deel van de lobulus
parietalis inferior verwijderd was.

Een geringe stoornis werd ook gevonden in dieren van
de groep Pm. Het dier M kon contralateraal geen onafhankelijke vin-
gerbewegingen meer uitvoeren.

Bij enige dieren van groep L werd de hersenhelft met
de leucotomie aan een visuele diskriminatietest onderworpen. Hieruit
bleek, dat geen visueel defekt aan de bewegingsstoornis van de hand
ten grondslag lag. Enige dieren van deze groep bieken evenmin een
elementair motorisch defekt in de contralaterale hand te hebben. DPe
konklusie kan daarom getrokken worden, dat de bewegingsstoornis na
de leucotomie hoofdzakelijk visuomotorisch van aard is.

Deze resultaten suggereren, dat cortico-corticale
verbindingen van de cccipitale en caudale parietale gebieden naar
de frontaalkwab een rol spefen bij de visueel geleide relatief onaf-
hankelijke hand- en vingerbewegingen.

Ce ernst van de visuomotorische stoornis bij de ver-
schiliende groepen was evenwel niet gelijk. Het defekt bij de dieren
van groep 0 en L geleek zeer op elkaar en was sterker dan bij de die-
ren van groep Pm.

Voorlopige resultaten duiden erop dat, indien de com-~
missurotomie tot in het mesencefale tegmentum wordt uwitgebreid waar-
door ook minstens beide in het mesencefalon kruisende laterale sub-

cortico-spinale banen doorsneden worden, de visuomotorische stoornis

89



na resp. een occipitale lobectomie en een premctorische lesie in ernst

toeneemt en dat deze in belangrijke mate op elkaar gaan gelijken.

De mogelijke verklaring van beide fenomenen wordt uiteengeze:.
Tenslotte worden de resultaten van dit onderzoek ver-

geieken met enige klinische verschijnselen bi] patienten zoals opti-

sche ataxie en apraxie,
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SUMMARY

In this study it is propesed that intrahemisferic
cortico-cortical connections of visual areas in the postericr part
of the hemisfere teo the frental lobe are Tmportant for the visual
guidence of relatively independent hand and finger movements in the
rhesus monkey (macaca mulatta),

Following some general considerations of the concept
of visuoemotor behavior in chapter 1, several anatomical and functio-
nal aspects of the central visual and motor system are presented res-
pectively in chapters 2 and 3. The findings suggest that the separa-
bitity of these systems in terms of visual and motor functicns is
frequently difficult,

Chapter 4 summarizes the role of intra- and interhe-
misferic cortical connecticns for associating the different parts
of the cerebral cortex. |t seems clear that far more is known about
the functions of the first type of connections compared to those of
the second type.

Chapter 5-8 contains the theoretical considerations,
material, methods and results of the present experiments.

The visual guidance of relatively independent hand
and finger movements was tested bij requiring the animals to remove
food peliets with their fingers from a test disc constructed in such
a manner that the pellets were easily visible, but also dificuit to
palpate, Moreover the test provided the possibility to quantify defi-
cits in hand and finger movements.

Twenty-four animals were used which on the basis of
their cerebral lesion were devided in 5 different groups 0, L, Pa,

Pm and M. However in several animals a different operation was per-
formed on each hemisfere, such that these animals could be assigned
to two different groups,

In the animals of group 0 a unilateral occipital lob-
ectomy was performed, in group L a leucotomy in the caudal parietal
area which transected the bulk of the occipito-frontal fibres, in
group Pa an ablation of the postcentral gyrus and the anterior parts
of the parietal lobules, in group Pm a farge ablation of the premotor
suppiementary moter cortex and in one animal M a large precentral

gyrus ablaticn was performed. In all animals except M a commissurotomy
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was performed alsoc.

Folloewing these operations all animals of group O
and several of group L had a similar and stable deficit in the hand
contralateral to the lesioned hemisfere. However the hand contralate-
ral to the intact side was not deficient.

The deficit was absent following a lesion of the sur-
face cortex of the postcentral gyrus and the superior parietal ichule
and was slightly present in the animals Pa with a large infarct in
the underlying white matter or, if part of the inferior parietal lobe

was ahlated.
Moreover, the animals of group Pm also showed a slight

deficit. The animal M had lost the capacity to perform relatively
independent finger movements.

In several animals of group L the capacity of the
leucotomised brainhalf to visually discriminate was tested, The re-
sults indicated that the deficit of hand and finger movements was
not caused by a visual defect. Moreover, several of these animals
did not have an elementary motor deficit in the contralateral hand.
These findings suggest that the deficit in the hand and finger move-
ments following the leucotomy can mainly be characterized as a vi-
suomotor deficit.

The results indicate that cortico-cortical connections
of the cccipital and caudal parietal areas with the frontal lobe play
& reole in the visual guidance of relatively independent hand and fin-
ger movements.

The degree of the visuomotor deficit in the various
groups was not always the same. The deficit was very similar in the
animals of group 0 and L and more pronounced than in animais of group
Fa, which had the deficit or in those of group Pm.

Preliminary findings indicate that if the commissuro-
tomy includes in addition a transection of the mesencephalic tegmen-
tal decussations, the visuomotor deficit following an occipital lob-
ectomy and a premotor lesion respectively becomes much more severe
and seem more similar. The possible explanation of both findings is

discussed,
At the end the results of these investigations are

compared to certain phenomena in human pathology such as optic ataxia

and apraxia.
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