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hoofdstuk I 

I N L E I D I N G 

Het visuele systeem kan op verschillende manieren onder­

zocht worden. 

De anatomische benadering is ongetwijfeld de oudste : 

reeds in een uit 716 daterend manuscript van een Perzische 

geleerde komt een acceptabele afbeelding van het chiasma 

optieurn voor (Polyak, 1957). 

De gedragsmethodiek is van latere datum. Hierbij tracht men 

conclusies te trekken over de werking van het visuele 

systeem door het dierlijk gedrag te bestuderen, al dan niet 

na het aanbrengen van een laesie. Een oud voorbeeld hiervan 

voor het konijn is het onderzoek van Von Gudden, die in 

1886 trachtte na te gaan in welke mate het gezichtsvermogen 

van jonge of volwassen konijnen geschaad werd door extirpa­

tie van de neocortex. Op grond van zijn bevindingen conclu­

deerde hij dat de colliculus superior het belangrijkste 

centrum van het visuele systeem was {Doty, 1973). 

In 1912 beschreven Washburn en Abbott een onderzoek naar 

het kleuronderscheidingsvermogen van konijnen, waarbij zij 

tot de conclusie kwamen dat deze dieren niet zozeer op 

kleurverschillen dan wel op helderheid reageerden. 

Van Herk en Ten Cate (1933) en Ten Cate (1935) beschreven 

het gedrag van konijnen waarbij beiderzijds de visuele 

cortex was verwijderd. Het bleek dat de dieren na enige 

weken in staat waren hindernissen te vermijden en te reage­

ren op ~en wit voorwerp tegen een zwarte achtergrond. 

In 1936 en 1937 onderzocht Brown eveneens het kleuronder-

9 



scheidingsvermogen van konijnen. Door middel van een condi­

tioneringsprocedure was hij in staat om de luminositeits­

curve te bepalen voor het donker- en het licht-geadapteerde 

konijn. In tegenstelling tot de bevindingen van Washburn 

en Abbott beschreef hij een verschil in reactie na aanbie­

ding van rood of groen licht van gelijke luminositeit. 

veel later (Van Hof, 1966) bleek dat konijnen kunnen leren 

om patronen te onderscheiden. Voordien was aangetoond dat 

zeer veel diersoorten hiertoe in staat zijn : aap, kat, 

duif, goudvis, bij, octopus etcetera. Het gebruik van een 

patroondiscriminatietechniek heeft het voordeel dat de re­

sultaten goed kwantificeerbaar zijn. In feite is deze tech­

niek vergelijkbaar met psychofysische experimenten bij de 

mens. De mens antwoordt met ja-nee, rechts-links. Het dier 

antwoordt na presentatie van stimuli ook met links-rechts, 

"go" of "no go" (bijvoorbeeld het wel of niet op een pedaal 

drukken). 

In Rotterdam heeft bij de afdeling Fysiologie I in de loop 

van de jaren veel onderzoek met gebruikmaking van patroon­

discriminatie plaatsgevonden. Uiteraard zijn er veel moge­

lijkheden voor patrooncombinaties : vierkant vs. cirkel, 

cirkel vs. kruis en dergelijke. ~1aar in bovengenoemd labora­

torium werd meestal gebruik gemaakt van lijnstukken onder 

verschillende hellingshoeken, zoals horizontale vs. verti­

cale streeppatronen of verticale strepen vs. strepen onder 

een hoek van 25° (figuur 1). 
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Figuur 1 
Voorbeeld van een streeppatroon combinatie. 
Diameter van ieder van de patronen 10 cm. 



De keuze van deze patrooncombinaties is gebaseerd op de 

resultaten van de electrofysiologie. In 1932 beschreef 

Fischer voor het eerst een electrisch verschijnsel dat afge­

leid kon worden van de visuele cortex na het aanbieden van 

lichtflitsen aan het oog. Tegenwoordig wordt dit "Visual 

Evoked Response" ofwel VER genoemd. Als eerste vaq een 

lange reeks publicaties verscheen in 1933 van Bartley en 

Bishop een beschrijving van electrische verschijnselen, 

eveneens afgeleid van de visuele cortex, respectievelijk 

na electrische prikkeling van de nervus opticus, dan wel na 

belichting van de retina. In de loop van de jaren werd het 

electrafysiologisch onderzoek steeds meer verfijnd, mede 

dankzij de invoering van micro-electroden. 

Vooral bij de kat is veel onderzoek verricht, onder andere 

door Hubel en Wiesel (1962, 1965). In de occipitale schors 

werden 3 groepen neuronen onderscheiden die wel in eigen­

schappen van elkaar verschilden, maar alle een zekere orien­

tatiegevoeligheid bezaten. 

Zo hebben de "simple cells" een scherp omschreven retinaal 

gebied van waaruit de cel met behulp van een lichtpunt ge­

exciteerd of geinhibeerd kan worden. De grenslijn tussen 

exciterend en inhiberend gebied is recht en een volledig 

binnen één van deze gebieden geprojecteerde lichtstreep, 

zal een sterk excitatie-of inhibitie-effect hebben. Behalve 

de orientatie is dus ook de positie van de lichtstreep in 

het receptieve veld erg 

groep is dat het gedrag 

belangrijk. Kenmerkend voor deze 

van de cel ten opzichte van een 

witte of zwarte balk in het receptieve veld geheel voorspel-

baar is op grond van een kaart waarin reacties op aan- en 

uitgaande lichtpunten in het receptieve veld aangegeven zijn. 

In de tweede groep, de "complex cells" kan men verschillende 

typen onderscheiden. Er zijn cellen, die alleen reageren op 

een witte lichtstreep, op een zwart-wit overgang of op een 

projectie van een zwarte balk in hun receptieve veld. De 

orientatie van deze beelden is belangrijk, een verdraaiing 
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van 5-10° kan de reactie sterk reduceren. In tegenstelling 

tot de "sirnple cells" is hier de plaats van het beeld binnen 

het receptieve veld nauwelijks van belang. 

De "hypercomplex cells 11 hebben een enorme variatie binnen 

hun groep. In het algemeen kan gezegd worden dat ze reageren 

op contrasten die een bepaalde orientatie hebben. Bovendien 

hebben ze gemeen dat de reactie maximaal is als het contrast 

een bepaalde optimale lengte heeft. Deze is veel kleiner 

dan die van het receptieve veld. 

Bij het konijn daarentegen bleek reeds in de retina crien­

tatie-gevoeligheid te bestaan. Levick (1967) bestudeerde de 

eigenschappen van ganglioncellen in de "visual streak" (zie 

hoofdstuk II) van de retina van het konijn. Hij beschreef 

onder andere orientatie-gevoelige ganglioncellen. Deze cel­

len reageerden maximaal wanneer een zwart-wit streeppatroon 

in een bepaalde orientatie over het bij de ganglioncel be­

horende receptieve veld werd geprojecteerd. Bij deze ganglion­

cellen was sprake van een voorkeur voor horizontale of verti­

cale orientaties. 

In een onderzoek van de visuele cortex van het konijn stelde 

Bousfield {1977) vast dat ook daar orientatie-gevoelige cel­

len voorkomen. 

Hoewel we bij het konijn, in vergelijking tot de kat, in 

veel mindere mate de orientatie-gevoeligheid binnen de 

receptieve velden, behorend bij de cellen in de visuele 

cortex, op de voorgrond zien treden, lijkt desondanks de 

toepassing van een streeppatrooncombinatie met verschillende 

hellingshoeken het meest voor de hand liggend te zijn. De 

resultaten van gedragsonderzoeken zijn tezijnertijd wellicht 

op deze rnanier eenvoudiger te vertalen in electrafysiolo­

gische processen. In ieder geval eenvoudiger dan wanneer men 

gebruik maakt van complexe figuren als vierkanten, driehoeken 

en kruizen, waar de electrafysioloog voorlopig geen raad mee 

weet. 
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Immers, de neurofysioloog stelt zich ten doel, naast het 

analyseren van de basiselementen van het centrale zenuw­

stelsel, het uitwendig waarneembare gedrag te verklaren op 

basis van neuronale processen. 

Sutherland (1968) stelde de theorie op, steunend op electra­

fysiologische gegevens, dat bij aanbieding van een patroon 

in de eerste stadia van de visuele verwerking het beeld 

ontrafeld zal worden in verschillende onderdelen. Reeds in 

de retina en zeker in de visuele cortex zullen cellen reage­

ren op specifieke contrasten, orientaties en dergelijke. 

Analyseren van deze kenmerken gebeurt volgens hem in een 
11 processor" en hij tracht aannemelijk te maken dat geheugen­

opslag en "retrieval" op een andere plaats in de hersenen 

plaatsvinden : de "store". Bij de geheugenopslag zal een 

beeld in een zeer abstracte taal in de "store" geschreven 

worden, uitgaande van de codering die in de "processor" 

heeft plaatsgevonden. Wat de plaats van de "processor" be­

treft, denkt Sutherland zonder meer aan de visuele cortex. 

Ten aanzien van de "store" weten we dat, in elk geval bij de 

aap, een verbinding bestaat van de visuele cortex naar de 

infero-temporale kwab. Wanneer laesies in dit laatste gebied 

gemaakt worden, hebben apen een sterk gestoord vermogen tot 

patroondiscriminatie (Hishkin, 1967). Bovendien pleit voor 

een localisatie in de infero-temporale kwab het feit dat 

Penfield (1959) bij de mens vond dat electrische stimulatie 

van de visuele cortex slechts elementaire visuele beelden 

opleverde, zoals lichtflitsen, kleuren en schaduwen, terwijl 

bij stimulatie van de temporale kwab zeer georganiseerde 

beelden werden opgeroepen, situaties die de proefpersoon als 

"echt" voorkwamen. 

Aangezien we over deze 11 Store" electrafysiologisch nog 

weinig kunnen zeggen en wel over een groot aantal gegevens 

beschikken ten aanzien van de "processor" (de visuele cortex), 

lijkt het aangewezen om de keuze van het patroon hierop te 

richten. Het meest opvallende in de 11 processor" is, zoals 

beschreven, de orientatie-gevoeligheid; de toepassing van 
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streeppatronen van ongelijke helling is dan ook hierop ge­

baseerd. 

In ons laboratorium is veel onderzoek met gebruikmaking 

van streeppatroondiscriminatie verricht. Zoals hierna nog 

ter sprake zal komen, kregen de dieren in sommige experi­

menten de patronen gelijktijdig aan beide ogen (binoculair) 

aangeboden, terwijl het in andere gevallen gewenst bleek 

slechts aan één oog (monoculair) de patrooncombinaties te 

presenteren. Dit laatste met gebruikmaking van een zwart 

katoenen kapje dat - als het over de kop van het konijn ge­

trokken was - slechts één oog vrijliet. Vele problemen be­

treffende deze binoculaire en monoculaire discriminatie 

kwamen hierbij aan de orde. Zo bestond de indruk dat in het 

algemeen voor het leren van een monoculaire patroondiscrimi­

natie een langduriger trainperiode noodzakelijk was dan voor 

het leren van de binoculaire discriminatie van dezelfde 

patrooncombinatie. Of, anders gezegd, monoculair leren leek 

langzamer te gaan dan binoculair leren. Dit was echter nooit 

expliciet onderzocht. 

Bovendien was het niet bekend of het dier, nadat het kapje 

opgezet was wel optimaal functioneerde. Dit kapje wordt 

vlak voor het begin van een experiment aangebracht en het 

is niet ondenkbaar dat het konijn hierdoor plotseling in 

een dusdanige ongewone situatie komt dat geen optimale 

prestatie kan worden geleverd. De vraag kwam op of konijnen 

waarbij één _öog door middel van hechting van de oogleden 

permanent gesloten was, bij de patroondiscriminatie een 

ander resultaat te zien zouden geven. In hoofdstuk IV wordt 

nader op deze vragen ingegaan. 

Een ander in dit proefschrift beschreven onderzoek is ge­

baseerd op gegevens die in de afgelopen jaren verkregen zijn 

betreffende de zogenaamde "interocular transfern bij het 
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konijn. 

Van Hof (1970) beschreef een onderzoek waarbij konijnen 

monoculair geleerd werd patronen te discrimineren. Via het 

éne oog werd een horizontale vs. verticale streeppatroon­

combinatie, via het andere oog een 135° vs. 45° streep­

patrooncombinatie aangeboden. Het verticale, respectievelijk 

het 45° streeppatroon was de positieve (beloonde) stimulus. 

Nadat voor beide patrooncombinaties het criterium, dat wil 

zeggen 90% of meer juiste keuzen, was bereikt, werden de 

patrooncombinaties gèwisseld. Het linker oog werd geconfron­

teerd met de discriminatietaak van het rechter oog en vice 

versa. Van de 16 konijnen die bestudeerd werden, was slechts 

één konijn in staat om gedurende de eerste 100 presentaties 

het 90% niveau voor beide ogen te bereiken. Drie andere ko­

nijnen bereikten dit niveau alleen wat betreft de horizon­

tale vs. verticale streeppatrooncombinaties. In alle andere 

gevallen waren de prestaties op het 50% juiste keuzen niveau. 

Dit betekende dus dat in het merendeel van de gevallen via 

elk oog slechts toegang tot één geheugenspoor mogelijk was. 

Dat konijnen een slechte interoculaire overdracht hebben, 

werd in een recenter onderzoek bevestigd (Van Hof en Van der 

!-1ark, 1976b). In beginsel was dit gelijk aan het bovenbe­

schreven onderzoek; door automatisering van de trainproce­

dure (zie hoofdstuk III, l'1ethodiek) was het echter mogelijk 

een groter aantal konijnen te bestuderen en de gegevens te 

kwantificeren. Bovendien werd een tussen-fase toegevoegd, 

waarin ná de binoculaire discriminatie van het horizontale 

vs. verticale streeppatroon, een monoculaire trainperiode 

voor ditzelfde patroon volgde. 

Er was namelijk inmiddels gebleken (Van Hof en Van der Mark, 

1976a) dat bij monoculair testen na een binoculair geleerde 

taak slechts bij tweederde deel van het aantal bestudeerde 

dieren (n = 136) sprake was van "symmetrie" van de ogen. 

Dat wil zeggen dat na het bereiken van het criterium voor 

de binoculair geleerde taak, bij éénderde deel van het aan­

tal konijnen de discriminatie met één oog dusdanig was dat 
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er minstens 400 presentaties van deze patrooncombinatie 

noodzakelijk waren om de prestatie via dit oog ook boven 

het 90% juiste keuzen niveau te krijgen. Figuur 2 toont 

een voorbeeld van een "symmetrisch"- en figuur 3 een voor­

beeld van een "asymmetrisch" konijn. 
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Figuur 2 
Voorbeeld van de traincurve van een "symmetrisch" konijn. 
x-as : traindagen ; y-as : percentage juiste keuzen. 
Ieder punt geeft het resultaat van 100 presentaties weer. 

(JID ~ 
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Dagen 

Figuur 3 
Voorbeeld van een traincurve van een "asymmetrisch" dier. 
Zie verder figuur 2. 



De interoculaire transfer werd uiteindelijk slechts bij 40 

konijnen bepaald die in deze tussenfase(de monoculaire hori­

zontale vs. verticale streepcombinatie)zowel met het linker 

als het rechter oog even goed leerden, zogenaamde "symme­

trische" dieren. Figuur 4 toont de traincurve van een konijn 

met een slechte, figuur 5 de traincurve van een dier met een 

goede interoculaire overdracht. 
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90 ~---------------
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Figuur 4. Trainschema gebruikt om de interoculaire overdracht te 
bepalen. Voorbeeld van een konijn dat via het rechter oog nog een 
groot aantal presentaties nodig had om het 90% niveau te bereiken: 
voorbeeld van een lage interoculaire overdracht. 
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Figuur 5. Als figuur 4; in dit geval is er een goede interoculaire 
overdracht. 
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Figuur 5 demonstreert duidelijk dat de discriminatie van de 

schuine streeppatronen via het rechter oog een aanzienlijk 

kleiner aantal presentaties vergt dan noodzakelijk was om 

via het linker oog de discriminatie te leren. Ook de score 

uit de eerste 100 presentaties ligt voor het rechter oog 

aanzienlijk hoger, namelijk boven de 75% juiste keuzen. Er 

is dus sprake van een besparing ("savings") op het aantal 

presentaties, alsook op het aantal foutieve keuzen bij de 

aanbieding van de nieuwe taak aan het tweede oog. 

Algemeen gebruikelijk is om deze "savings" te bepalen door 

voor elk dier het aantal presentaties nodig voor het berei­

ken van het 90% criterium voor elk oog in te vullen in de 

formule 

aantal presentaties 1e oog - aantal presentaties 2e oog 
aantal presentaties 1e oog + aantal presentaties 2e oog x JOO 

Ook kunnen we het aantal presentaties vervangen door het 

aantal fouten dat gemaakt werd alvorens het dier bij aan­

bieding aan het 1e oog het criterium bereikte en dat gemaakt 

werd bij de discriminatie via het ze oog, eveneens totdat 

het 90% niveau bereikt werd. De formule ziet er dan aldus 

uit 

aantal fouten Je oog - aantal fouten ze oog 
aantal fouten 1e oog+ aantal fouten 2e oog 

Ter verduidelijking enkele voorbeelden : 

x 100 

a) Indien er sprake is van een goede interoculaire overdracht 
waarbij het dier bij aanbieding van de nieuwe taak aan het tweede 
oog op de eerste twee traindagen meteen 90% of meer juiste keuzen 
maakt, moet voor het tweede oog in de Je formule 0 presentaties 
en in de ze formule 0 fouten ingevuld worden. Het "savings" -
percentage zal in beide gevallen 100 bedragen. 

b) Gesteld dat twee konijnen (A en B) via het eerste oog de 135° vs. 
45° streeppatroondiscriminatie in 400 presentaties leren en daarbij 
ieder 130 fouten maken. Hierna behaalt konijn A voor deze discri­
minatie via het tweede oog de scores 50-65-75-90, d.w.z. 50+35+Z5~ 
liD fouten; konijn B 76-85-89-95, ofwel 24+15+1 1~50 fouten. 

Wat betreft het aantal presentaties (Ie formule), bedraagt het "savings"­
percentage voor A en B : 400 - 300 

400 + 300 x 100 : 14%. 

In de ze formule ingevuld vinden we als nsavingsn-percentage voor 
konijn A 130 - 1 JO en voor konijn B : 130 - 50 

130 + 110 x 100:8% 130 + 50 x 100 44%. 
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In het algemeen zal dus bij een redelijk goede interoculaire 

overdracht, met een hogere beginscore voor het tweede oog, 

met gebruikmaking van de tweede formule een groter getal 

voor het "savings"-percentage verkregen worden dan bij de 

berekening met behulp van de eerste formule. De mate van 

interoculaire overdracht wordt daardoor dan ook juister 

weergegeven. Ook een negatief getal voor het 11 savings"­

percentage kan voorkomen, namelijk bij die dieren waarbij 

voor het bereiken van het 90% niveau via het tweede oog 

meer presentaties nOodzakelijk zijn en meer fouten gemaakt 

worden dan voor de discriminatie via het eerste oog. 

In het onderzoek van Van Hof en Van der Hark (1976b) bij het 

konijn, werd wat betreft het aantal presentaties een 

"savings"-percentage van 22 (standaardfout .±. 6) en voor de 

fouten van 31 (standaardfout .±. 7) gevonden. Het andere 

woorden, we kunnen voor de meeste konijnen zeggen dat de 

interoculaire overdracht gering is. 

Is het dan ook mogelijk om een konijn via één oog een taak 

te leren die strijdig is met een taak aangeboden aan het 

andere oog ? 

In een onderzoek van Van Hof (1970) leerden konijnen met 

één oog een horizontale vs. verticale streeppatroondiscri­

minatie en via het andere oog een 135° vs. 45° streeppatroon­

discriminatie. Nadat voor beide ogen het 90% niveau was be­

reikt, werd aan het linker oog, afwisselend met de oorspronke­

lijke taak, ook de patrooncombinatie van het rechter oog aan­

geboden en vice versa. Echter, voor de tweede discriminatie 

gold dat nu de negatieve stimulus juist de positieve werd. 

Het bleek dat alle konijnen in staat waren dit te leren. 

Wat andere diersoorten betreft zijn de bevindingen vaak 

strijdig. Bijvoorbeeld voor de duif toonde Levine (1945a, b) 

aan dat de interoculaire overdracht afhankelijk was van de 

plaats van de beeldvorming op de retina. Als de stimuli ante­

rarastraal (vóór de duif, op gelijke hoogte van de ogen) 
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werden gepresenteerd, was er geen sprake van interoculaire 

overdracht. Indien de stimuli echter subrostraal (vóór- en 

benedenwaarts gericht) werden aangeboden, vond wel een inter­

oculaire overdracht plaats. Dit werd echter door Catania 

(1965) tegengesproken. Hij vond zowel voor lateraal als fron­

taal aangeboden stimuli een goede interoculaire overdracht. 

Cowey en Parkinson (1973) onderzochten de interoculaire over­

dracht van ratten en vonden met gebruikmaking van een hori­

zontale vs. verticale strependiscriminatie een "savings"­

percentage van 47. 

Voor het vormen van een hypothese betreffende de lage inter­

oculaire overdracht van het konijn is het van belang te 

vermelden dat Palmers en Zeier (1974) in hun onderzoek bij 

duiven een suppressie van één hemisfeer verantwoordelijk 

achtten voor de slechte interoculaire overdracht. Indien door 

middel van een bril met verschillende kleurfilters afzonder­

lijke, maar strijdige taken aan de ogen werden aangeboden, 

zou één hemisfeer dominant worden en de visuele informatie 

van de ander onderdrukken. 

Electrofysiologisch is door Robert en Cuénod (1969 a, b) 

een inhiberende invloed aangetoond. Bij de duif veroorzaakten 

electrische prikkels toegediend aan de nervus opticus poten­

tiaal schommelingen in het contralaterale tectum. De nega­

tieve component nam echter af zodra het tegenoverliggende 

teeturn electrisch gestimuleerd werd. Dit verschijnsel deed 

zich niet meer voor nadat de cornmissura posterior en de 

cornmissura medialis van het teeturn doorgesneden waren. Deze 

inhibitie treffen we echter niet alleen bij de duif aan. 

Voor de kat beschreef Sprague (1966) een hemianopsie na een 

unilaterale ablatie van de occipitaalkwab. Na het doorsnijden 

van de intertectale commissuren of ablatie van het contra­

laterale teeturn keerde het gezichtsvermogen weer grotendeels 

terug. Door deze ingreep werd blijkbaar een inhiberende in­

vloed op de ipsilaterale colliculus opgeheven. 

Een dergelijk fenomeen werd ook bij de rat gevonden door 

Goedale (1973). Unilaterale ablatie van de visuele cortex 
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veroorzaakte een afname van de amplitudo van de potentiaal­

schommeling welke in de ipsilaterale colliculus als gevolg 

van een lichtflits afgeleid kon worden. Destructie van de 

contralaterale colliculus resulteerde bij deze dieren in 

een toename van de amplitudo tot een bijna nnormale" waarde. 

Hij concludeerde hieruit dat bij de rat twee tonische in­

vloeden op de colliculus bestaan : een cortico-tectale 

facilitatie en een tecto-tectale inhibitie. 

Uitgaande van de suppressie van de éne hemisfeer door de 

andere zouden we een hypothese kunnen opstellen om de 

slechte interoculaire overdracht bij het konijn te verklaren. 

Wanneer we bijvoorbeeld het rechter oog van een konijn af­

dekken dan zullen de ipsilaterale vezels afkomstig van het 

linker oog de enige toevoer van de retina zijn naar de 

linker hemisfeer. Aangezien 90% van de opticusvezels kruist 

in het chiasma optieurn bedraagt dit dus slechts 10% (hoofd­

stuk II). De andere hemisfeer daarentegen heeft een vrijwel 

volledige "toevoer". Het andere woorden, we hebben te maken 

met een meer- en minder-geactiveerde hemisfeer. Het lijkt 

aannemelijk dat de wederkerige suppressie van de hemisferen 

in deze situatie asymmetrisch zal zijn en de functie van de 

inactieve hemisfeer hierdoor extra onderdrukt wordt. Figuur 

6 geeft weer hoe we ons dit schematisch voorstellen. 

Figuur 6. Schematisch is op het dorsale aan­
zicht van de hemisferen van het konijn aange­
geven hoe wij denken dat, na afsluiting van het 
rechter oog, de exciterende (+) en inhiberende 
(-) invloeden verdeeld zijn over de hemisferen. 
Vanuit het geopende oog gaat 90% van de optische 
vezels (voorgesteld door de dikke lange pijl) 
naar de contralaterale, de zgn. nactieve'' hemi­
sfeer, en 10% (dunne pijl) blijft ipsilateraal 
en vormt de enige "toevoern voor deze,"inactieve" 
hemisfeer. Het is niet ondenkbaar dat door deze 
ongelijke activiteit ook het evenwicht tussen 
de elkaar inhiberende hemisferen verschoven 
wordt in de richting van een toenemende sup­
pressie van de "inactieve11 hemisfeer door de 
"actieve". Deze wordt aangegeven door de dikke 
pijl met een negatief teken. 
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De vraag blijft, of voor de bepaling van de interoculaire 

overdracht wellicht een dusdanig artificiële situatie wordt 

geschapen dat hieruit geen conclusies getrokken kunnen worden 

betreffende het functioneren van het corpus callosurn tijdens 

normaal binoculair leren. 

In een onderzoek van Van Hof en Russell (1977) werd,rnet ge­

bruikmaking van filters van verschillende kleur,konijnen 

geleerd om een discriminatietaak uit te voeren die alleen 

dan opgelost kon worden, wanneer de informatie aangeboden 

aan elk van de ogen centraal geïntegreerd werd. Dit bleek 

mogelijk ondanks de eerder gevonden lage interoculaire over­

dracht bij het konijn. Dit betekent dat, ondanks het feit 

dat een konijn met twee ogen afzonderlijk tegenstrijdige 

taken kan leren en ondanks slechte resultaten bij de inter­

oculaire overdracht, hieruit niet geconcludeerd mag worden 

dat bij normaal binoculair leren geen communicatie tussen de 

twee hemisferen zou plaatsvinden. 

Alle onderzoekingen in de literatuur met betrekking tot in­

teroculaire overdracht hebben gemeen dat eerst een serie 

patronen aangeboden wordt aan één oog en vervolgens, nadat 

één of ander criterium is bereikt, aan het andere oog. Stel 

dat een suppressiemechanisme zoals boven beschreven bestaat, 

dan zou men zich af kunnen vragen of een andere methode van 

bepalen van de interoculaire overdracht, narnelijk een methode 

waarbij geen langdurige ononderbroken serie patronen aan één 

oog wordt aangeboden, tot andere resultaten leidt. Dit vormt 

het onderwerp van hoofdstuk V. 

In het voorgaande werd verondersteld dat de ipsilaterale 

projectie bij monoculair trainen slechts een geringe bij­

drage tot geheugenspoorvorming leverde. Waarop berust deze 

veronderstelling ? 

Van Hof en Lagers-Van Haselen (1975) rnaakten dit aannemelijk 

bij konijnen waarbij aan één zijde de visuele cortex was 

verwijderd. Het oog contralateraal aan de laesie beschikte 
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nu uitsluitend over de ipsilaterale projectie naar de in­

tacte hemisfeer. Het bleek dat de patroondiscriminatie via 

dat oog slechts na een groot aantal presentaties mogelijk 

was. 

Aangevoerd zou kunnen worden dat het konijn bij monoculaire 

training wellicht een andere houding aanneemt ten opzichte 

van de stimuli, waardoor de beeldvorming op een ander deel 

van de retina valt dan gebruikelijk. 

Door middel van afdekken van verschillende sectoren van het 

gezichtsveld werd door Van Hof en Lagers-Van Haselen (1973) 

aangetoond dat het konijn ook bij monoculaire patroondiscri­

minatie recht naar voren kijkt. Konijnen waarbij de visuele 

cortex was verwijderd, bleken niet in staat te zijn om, zelfs 

na langdurige training, een discriminatietaak te leren via 

het oog contralateraal aan de laesie als de voorste 60° van 

het gezichtsveld waren afgedekt (Van Hof et al., 1971). Het 

andere woorden, zelfs na een unilaterale ablatie van de vi­

suele cortex heeft het konijn nog de tendens om recht vooruit 

te kijken en daarmee het retinale beeld op het temporale deel 

van de retina te laten vallen, dat wil zeggen het deel waar­

uit de ipsilaterale opticusvezels afkomstig zijn (Thompson, 

1950). Zie hoofdstuk II. 

Uit het voorgaande is gebleken dat na een éénzijdige laesie 

van de occipitaalkwab voor de discriminatie via het oog con­

tralateraal aan deze laesie een groot aantal presentaties 

nodig was om het 90% criterium te bereiken. De vraag was of 

de geleverde prestatie tot stand komt via contralaterale 

subcorticale dan wel ipsilaterale eerticale structuren. Uit 

een onderzoek van Giolli en Pope (1971) bleek narnelijk dat 

de vezels naar de colliculus superior totaal kruisen. De res­

terende eerticale projectie was uiteraard ipsilateraal. 

Om een antwoord op deze vraag te geven, waren we gelnteres­

seerd in bilaterale cortex ablaties. Immers, als de ipsila­

terale projectie naar de cortex verantwoordelijk is voor dit 

leerproces en niet de subcorticale centra, dan kan men ver­

wachten dat een konijn na een bilaterale ablatie van de occi-
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pitaalkwab geen streeppatronen kan onderscheiden. Indien 

echter dit vermogen blijft bestaan, wijst dat in de richting 

van een via subcorticale structuren verlopend proces. 

Zoals reeds eerder vermeld, was Von Gudden in 1886 de eerste 

onderzoeker die bilaterale occipitaalkwablaesies beschreef 

bij het konijn (Doty, 1973) 

Van Herk en Ten Cate (1933) bestudeerden het gedrag van ko­

nijnen waarbij eveneens bilateraal de visuele cortex was ver­

wijderd. Na de operatie gedroegen de konijnen zich als blinde 

dieren en liepen tegen hindernissen op. Na enkele weken wis­

ten zij die echter te vermijden en reageerden zij op een wit 

voorwerp tegen een donkere achtergrond. Ten Cate (1935) ver­

volgde dit onderzoek en vond dat bilateraal gelaedeerde ko­

nijnen sneller herstelden als zij postoperatief in een 

prikkelrijke omgeving verbleven. Bovendien concludeerde hij 

dat konijnen zonder visuele cortex in staat waren zwart en 

wit goed te onderscheiden. Towns (1972) verwijderde gedeel­

ten van de visuele cortex en vond dat alle konijnen postope­

ratief nog in staat waren patronen te discrimineren. Patroon­

discriminatie na een dergelijke onvolledige laesie zou sub­

eerticaal verlopen. Onze eigen experimenten met betrekking 

tot deze materie worden behandeld in hoofdstuk VI. 

De bilaterale ablatie werd door ons in twee stappen gedaan; 

dit laatste betekent dat eerst aan één zijde de occipitale 

cortex werd verwijderd en na een herstelperiode van circa 

acht weken de resterende werd weggenomen. Er waren verschil­

lende redenen om de operatie in twee stappen uit te voeren. 

Als eerste kan genoemd worden dat in een pilot-study reeds 

was gebleken dat de mortaliteit heel hoog was als beide 

occipitaalkwabben in één keer werden verwijderd. Ook uit 

de literatuur komt naar voren dat veel onderzoekers de bila­

terale laesie om deze reden liever in twee stappen aanbrengen 

(Finger, 1973). Bovendien waren we juist geinteresseerd in de 
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ipsilaterale projectie en was het, zoals hierboven beschreven, 

van belang om eerst het unilateraal gelaedeerde dier te bestu­

deren. 

Dit doet nog een ander punt naar voren komen, namelijk de mo­

gelijkheid om de invloed van de omgeving in deze interopera­

tieve periode op de mate van functioneel herstel na de tweede 

operatie na te gaan. 

In de literatuur ontmoeten we veel tegenstrijdige bevindingen 

op dit gebied. Petrinovich en Bliss (1966) veronderstelden 

dat de verschillen tussen de auteurs te verklaren zouden zijn 

door de grootte van de aangebrachte laesies. Deze mogelijk­

heid werd onderzocht door Petrinovich en Carew (1969). Zij 

vonden bij ratten, waarbij ongeveer 10% van het totale cortex­

weefsel werd verwijderd bij een bilaterale occipitale cortex 

ablatie, dat niet-specifieke visuele stimulatie tussen de 

twee operaties voldoende was om retentie van de helderheidB­

discriminatie aan te tonen. Waren de laesies echter groter, 

ongeveer 20% van de neocortex, dan was specifieke training 

voor deze taak in de interoperatieve periode noodzakelijk om 

na de tweede operatie "savings" te demonstreren. 

Glendenning (1972) vergeleek diverse groepen ratten met 

verschillende operatie- en trainprocedures. Hij vond dat een 

prae-operatief geleerde zwart-wit discriminatie bij testen 

na de tweede operatie in alle gevallen slechts een geringe 

retentie voor deze taak te zien gaf. De mate van training 

tussen de beide operaties had hierop geen invloed. Postopera­

tief herleren van deze taak toonde echter, ook over langere 

tijd, wel een goede retentie. Hij concludeerde dat de visuele 

neocortex onder normale omstandigheden de subcorticale geheu­

genspoorvorming voor een zwart-wit discriminatie onderdrukt. 

Ook negatieve resultaten worden gemeld, waarbij geen retentie 

werd gevonden na eerticale laesies. Finger et al. (1973) zeg­

gen dan ook in hun overzichts-artikel : "Experimental results 

in serial lesion experiments are known to vary with parameters 

such as the size of the lesion and the complexity of the task, 

and indeed, most negative findings have been paralelled by 
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positive results in ether experiments differing in methodo­

logy". In hoofdstuk VII zal ons experiment behandeld worden. 

Bij onze experimenten bleek dat konijnen, waarbij beiderzijds 

de occipitale cortex was verwijderd, na enkele weken goed 

functioneerden en dat hun gedrag normaal was. In de kooi, 

maar ook bij de patroondiscriminatie in de trainopstelling 

(zoals beschreven wordt in hoofdstuk III) werden echter geen 

hoge eisen aan de visuomotoriek van de konijnen gesteld. Zij 

zaten vlak voor de vensters met de daarop geprojecteerde pa­

tronen en moesten slechts door een kleine beweging van de kop 

een luikje openen. 

Wij vroegen ons dan ook af of het bilateraal gelaedeerde ko­

nijn zich in de ruimte kan oriënteren en nog recht op een 

doel af kan gaan. 

Uitgaande van de bevindingen bij hamsters met laesies in het 

visuele systeem stelde Schneider (1969) de hypothese op dat 

ruimtelijke orientatie en identificatie niet hetzelfde zijn. 

Hij stelde dat bij de beslissing ''wat is het?'' in een discri­

minatie-situatie een ander mechanisme in werking treedt dan 

bij de beslissing ''waar is het?''. Dit laatste, de localisatie, 

waarbij ook hoofd- en lichaamsbewegingen in de richting van de 

stimulus zijn betrokken, bleek gestoord te zijn indien de 

colliculi superiores gelaedeerd waren, terwijl na een visuele 

cortexablatie juist de identificatie, het vermogen tot pa­

troondiscriminatie, gestoord was. 

Wij hebben getracht na te gaan in hoeverre konijnen na een 

bilaterale laesie nog over een ruimtelijke orientatie be­

schikken. Dit experiment wordt beschreven in hoofdstuk VIII. 

26 



VRAAGSTELLING 

In dit proefschrift zullen enige problemen betreffende bino­

culaire en monoculaire patroondiscriminatie bij het konijn 

nader beschreven worden. 

Hoofdstuk IV : Als we uit experimenten opmaken dat voor 

monoculair patroondiscrimineren meer presentaties noodzake­

lijk zijn dan voor binoculair leren van deze taak, hebben we 

dan te maken met een artefact, doordat het dier niet optimaal 

functioneert na het opzetten van een kapje, of moeten we het 

als een reëel gegeven aanvaarden ? 

Hoofdstuk V : Uit vorige onderzoekingen was gebleken dat de 

interoculaire overdracht bij het konijn gering is. Een andere 

bepalingsrnethode, en wel één waarbij geen langdurige, ononder­

broken series patronen aan één oog worden aangeboden, leidt 

wellicht tot andere resultaten. 

Hoofdstuk VI : Na een unilaterale laesie van de occipitale 

cortex is het veelal mogelijk offi met het oog contralateraal 

aan de laesie een patroondiscriminatie te leren. Nagegaan 

werd of dit via subcorticale structuren dan wel via de ipsi­

laterale corticale projectie tot stand komt. 

Hoofdstuk VII : De bilaterale ablatie werd in twee stappen 

uitgevoerd. Heeft de aard van de omgeving in de periode 

tussen de operaties invloed op het postoperatief geteste 

vermogen tot patroondiscriminatie ? 

Hoofdstuk VIII : Is het konijn, ook na een bilaterale occi­

pitaalkwablaesie in staat zich ruimtelijk te oriënteren en 

recht op een doel af te gaan ? 
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hoofdstuk II 

BOUW VAN HET VISUELE SYSTEEII VAN HET KONIJN 

Het konijn heeft vrijwel lateraal geïmplanteerde ogen. 

De oogbewegingen van een vrij rondlopend konijn zijn kleiner 

dan die van primaten. Kwalitatief is het verschil alleen dat 

kleine saccades en vloeiende volgbewegingen van kleine ob­

jecten ontbreken. 

Rughes (1971) bepaalde met behulp van de lichtreflectie­

methode de gezichtsvelden van beide ogen (figuur 7). Het 

binoculaire gebied in deze figuur is slechts 30° breed. 

8ina<:ular refle>< 

Blind area 

Optie nerve head & fibres 

Figuur 7. Schematische weergave naar Bughes (1971) van de gezichtsvelden 
van het konijn zoals deze gevonden werden met de zgn. reflectie-methode. 
Het binoculaire en monoculaire deel van ieder van de gezichtsvelden is 
aangegeven, alsmede de projectie van de oogzenuw met de in bundels uit­
waaierende zenuwvezels. 
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De structuur van het netvlies is sterk afwijkend van die 

welke bij de meeste zoogdieren wordt aangetroffen. Figuur 8 

(Thompson et al., 1950) geeft de opbouw van de fundus van 

het rechter oog weer; de "temporal edge" is de achterste be­

grenzing van de retina. 

forward 

RABBIT 

myelinated 
i//;/;// 

LOWER 

FUNDUS 

• --20' ---- 55' ----90'----125° ----160°--
g 
01l fixatien +10,. 

I UPPER +20" FIELD 

+300 

Figuur 8. Schema van de fundus van het konijn volgens Thompson et al. 
(1950). De in fig. 7 genoemde uittrede-plaats van de oogzenuw en de 
bundels gemyeliniseerde vezels zijn ook hier aangeduid. De negatieve 
waarden op de y-as corresponderen met de punten in de benedenhelft, de 
positieve waarden met de bovenhelft van het gezichtsveld. Op de x-as 
geven de lage getallen punten uit de voorste helft van het gezichtsveld 
weer. Hoe hoger het getal, hoe verder naar achteren in het gezichtsveld. 

De "disc" stelt de uittredeplaats van de oogzenuw voor. Uit­

waaierende zenuwvezels vormen de "rnyelinated area", hieronder 

ligt een gebied, om de horizontale meridiaan, waarin de 

dichtheid van de ganglioncellen zeer groot is. Deze wordt de 

"visual streak" genoemd en kan vergeleken worden met een 

langgerekte ''fovea centralis''. 

De dichtheid van de ganglioncellaag van deze "visual streak" 

is niet hornogeen en maximaal in het gebied onder de uittrede­

plaats van de oogzenuw (Hughes, 1971). De Graauw en Van Hof 

(1978) stelden dat bij het konijn een onderscheid gemaakt 

moet worden tussen lateraal en frontaal zien. 

Aangezien het konijneoog in laterale richting emmetroop of 
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enigszins hypermetroop is, betekent dit dat het beeld van een 

object op grote afstand in het laterale gezichtsveld op het 

gebied van de"visual streak"zal vallen met het grootste op­

lossende vermogen. In frontale richting is het konijneoog 

myoop, waardoor een beeld van hetzelfde object, maar nu fron­

taal op korte afstand geplaatst, weliswaar groter zal zijn 

maar op een "grover" deel van de "visual streak" valt. 

De uitlopers van de retinale ganglioncellen vormen de nervus 

opticus en kruisen voor + 90% in het chiasma optieurn (Giolli 

en Guthrie, 1969). 

Deze contralateraal verlopende vezels eindigen voor het meren-

deel in de volgende gebieden het corpus geniculatum laterale, 

nn. praetectalis, n. tractus opticus, colliculus superior, 

hypothalamus en de kernen van het accessorisch optische sys­

teem (Giolli en Guthrie, 1969 ; Geeraedts, 1978). 

Van de ipsilaterale vezels is bekend dat ze voor het meren­

deel afkomstig zijn van de temporale rand van de retina 

(Thompson, 1950) en vrijwel alle naar het corpus geniculatum 

laterale dorsale gaan. 

Globaal kunnen we zeggen dat het corpus geniculatum zowel 

ipsilaterale als contralaterale vezels en de colliculus 

superior vrijwel uitsluitend contralaterale vezels ontvangt. 

Zowel bij het corpus geniculatum laterale als de colliculus 

werd door Hughes (1971) een retinatopische organisatie aan­

getoond. 

In 1931 beschreef Rose de occipitale cortex van het konijn. 

Hij onderscheidde de area striata en de area occipitalis op 

grond van verschillen in structuur en opbouw van de lagen in 

de cortex. De mediale begrenzing van de area striata wordt 

door de 11 Sulcus splenius" gevormd, vrijwel de enige sulcus 

die bij de cortex van het konijn voorkomt. 

De eerste electrafysiologisch bepaalde kaart is van Thompson 

et al. (1950) en wordt weergegeven in figuur 9. 
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mm. 

Figuur 9. Decorticale projectie ontleend aan Thompson et al. (1950). 
In de inzet een schematische weergave van de kop van een konijn en de 
gezichtsvelden van boven gezien. Het gearceerde deel van het rechter 
gezichtsveld projecteert via kruisende vezels in het chiasma optieurn 
naar de linker hemisfeer (in de grote figuur van boven gezien). De 
gestippelde sector van 20° uit het linker gezichtsveld projecteert, 
via niet-kruisende vezels, eveneens op de linker hemisfeer. Ieder 
punt is op de cortex tweemaal afgebeeld en wel in VI en Vrr, gescheiden 
door de zogenaamde decussatielijn (vergelijk de ligging hiervan op de 
cortex en in de gezichtsvelden). De lijnstukken die min of meer lood­
recht op de eerticale decussatielijn staan, komen overeen met lijnen 
parallel aan de x-as in fig. 8. Ook hier duiden negatieve waarden 
lijnen uit de bovenhelft van de fundus, dus uit het onderste deel van 
het gezichtsveld, aan. De waarden bij de lijnen die min of meer even­
wijdig aan de decussatielijn lopen, komen overeen met die op de x-as 
in fig. 8 en hebben betrekking op het rechter gezichtsveld. De ipsi­
laterale corticale projectie is gestippeld weergegeven en ligt aan 
beide zijden van de decussatielijn. 

Door middel van een verplaatsbare electrode en een punt­

vormige lichtbron werd voor diverse punten op de cortex na­

gegaan bij welke plaats van de lichtbron een "evoked response" 

van maximale grootte optrad. In figuur 9 wordt de eerticale 

projectie weergegeven. 

Behalve dat het voorste deel van het gezichtsveld een op­

vallend grote representatie heeft, zien we dat de ipsilate­

rale projectie van 0-20° en de contralaterale projectie van 

20-40° elkaar overlappen. Indien het konijn de ogen iets 

binnenwaarts zou draaien, zouden corresponderende punten 

van beide retinae op hetzelfde punt van de cortex vallen. 

Ook Van Sluyters (1972) vond bij een electrafysiologisch on­

derzoek aan binoculaire "single units" dat de receptieve 
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velden van 33 van de 40 units goed zouden overlappen indien 

de ogen ieder 10° zouden convergeren. Deze binoculaire fixa­

tiebewegingen werden inderdaad aangetoond door Zuidam en 

Collewijn (1979). 

De eerticale kaart van Rughes (1971) vertoont goede overeen­

stemming met die van Thompson en ook hier valt op dat de 

representatie van het temporale deel van de retina zeer groot 

is. 

De afferente en efferente projecties van de visuele cortex 

werden door Colwell (1975) met gebruikmaking van een gecom­

bineerde HRP (horseradish peroxidase) - ARG (tritiated 

aminoacid autoradiography) "tracer" techniek nagegaan. Hij 

vond een topografische reciprociteit tussen thalamo-corticale 

en cortico-thalamische verbindingen. Hierbij moeten we ons 

voorstellen dat elk thalamus neuron dat naar de visuele cortex 

projecteert ook een projectie van dat punt terugontvangt, met 

dien verstande dat vanuit dit cor~icale punt ook projecties 

naar andere thalamus gebieden kunnen gaan. 

Bij de thalamo-corticale projecties bleken celkolommen in het 

corpus geniculatum laterale dorsale (a-sector) in verbinding 

te staan met een circumscript gebied in de visuele cortex. 

Dit stemt overeen met de bevindingen van Rose en ~1alis (1965) 

met de retrograde degeneratie methode en van Karamanlidis en 

Giolli (1977) met gebruikmaking van de HRP-techniek. 

De projecties vanuit de visuele cortex werden door Giolli 

et al. (1978) met behulp van autoradiografie nagegaan. De 

resultaten van een onderzoek door Giolli en Guthrie (1971) 

met gebruikmaking van de degeneratie methode kon hiermee be­

vestigd en aangevuld worden. 

De visuele cortex (area I) projecteert naar het corpus geni­

euiaturn laterale, n. reticularis thalami, n. lateralis 

posterior {= pulvinar bij Giolli), nn. praetectalis, n.ventro­

lateralis, n. posterior thalami en de colliculus superior. 

Bij elke projectie werd een retinatopische organisatie gecon­

stateerd. 

Tarlov en Moore (1966) onderzochten de tecto-thalarnische ver-
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bindingen door bepaalde laesies in de colliculi aan te 

brengen en na een wisselend aantal dagen de degeneratie in 

verschillende gebieden na te gaan. Zij vonden dat kleine 

oppervlakkige laesies in de colliculus superior weinig as­

cenderende degeneratie ten gevolge hadden. Grote colliculus­

laesies daarentegen beschadigden de dieper gelegen efferente 

vezels, waarna projecties werden aangetoond naar het prae­

tectale gebied, n. suprageniculatus, corpus geniculatum 

laterale (pars ventrale) en het 11 posterior complex", een 

gebied dat o.a. het Corpus geniculatum mediale dorsale bevat. 

Hathers et al. (1977) vonden bij hun onderzoek met gebruik­

making van beide ntracer" technieken een reciproke verbinding 

van de nucleus posterior thalami en suprageniculatus met een 

visueel cortex gebied in de temporaalkwab. Dit cortexgebied 

grenst aan de occipitaal gelegen visuele cortex, waar het ook 

een projectie van ontvangt. Zij vonden voor de efferente pro­

jecties, behalve naar de bovengenoemde thalamusgebieden ook 

een projectie naar de colliculus superior en naar een overeen­

komstig gebied van de contralaterale ternporaalkwab. 

Het corpus callosurn verbindt beide hemisferen. Hughes en 

Wilson (1969) toonden aan dat de vezels die de optische 

cortices met elkaar verbinden, eindigen in het binoculaire 

veld, op de grens tussen visual area I en II. Dit werd in 

1977 door Towns et al. bevestigd. 

Waxrnan en Swadlow (1976) bestudeerden de morphologie van 

deze axonen in het corpus callosurn. Ongeveer 45% van de 

vezels was niet gemyeliniseerd en varieerde in diameter van 

0.08 - 0.6 ~rn. De gemyeliniseerde vezels varieerden van 

0.3 - 1.85 "m. 
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hoofdstuk III 

M E T H 0 D I E K 

T r a i n o p s t e 1 1 i n g e n 

A. Trainopstelling voor patroondiscriminatie. 

In het voorgaande is reeds gesproken over patroondiscrimi­

natie. De hierbij gebruikte trainopstelling is in Rotterdam 

op de afdeling Fysiologie I ontwikkeld en is, hoewel door 

Van der Hark en Heyer (1974) geheel gemoderniseerd, in be­

ginsel gelijk gebleven. Namelijk : nadat het konijn een 

patrooncombinatie aangeboden heeft gekregen, krijgt het 

eerst de gelegenheid enige seconden naar de patronen te 

kijken voordat de keuze gemaakt kan worden. 

Figuur 10 toont de oorspronkelijke trainopstelling zoals 

deze in 1966 door van Hof beschreven werd. 

Figuur 10, Patroondiscriminatie opstelling. 
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In één van de wanden van een houten kist (51x51x36 cm.) 

waren twee vierkante openingen (10x10 cm.) aangebracht waar­

door het licht kon binnenvallen. Vóór deze openingen waren 

transparante perspex luikjes bevestigd welke aan de boven­

kant scharnierend waren opgehangen. Deze luikjes waren zó 

geconstrueerd dat de patronen (witte perspex plaatjes met 

zwarte strepen van 1,3 cm. breedte) gemakkelijk hierop aan­

gebracht konden worden. Het konijn kon het luikje van binnen­

uit openduwen om de beloning, een voedselkorrel, te be­

machtigen. Aan de bïnnenzijde van dezelfde wand waren over 

de gehele breedte twee platen gemonteerd, één van metaal en 

één van doorzichtig plexiglas, die van buitenaf opgehaald 

konden worden. Door bij een patroonaanbieding eerst de me­

talen plaat op te halen, werden de patronen getoond en pas 

na het ophalen van de tweede plaat kon het konijn zijn keus 

bepalen. Openen van het linker luikje met het negatieve 

patroon {bijvoorbeeld horizontale strepen) werd verhinderd, 

openen van het andere luikje (met verticale strepen) beloond 

met een voedselkorrel. Indien het negatieve patroon werd ge­

kozen, werden beide platen weer neergelatenï eventueel wer­

den de patronen gewisseld en een nieuwe presentatie begon. 

Het dier kreeg geen kans zijn keus te corrigeren. 

Figuur 11 toont de automatische trainopstelling zoals deze 

door Van der 1·1ark en Meyer {1974) is ontwikkeld en nog steeds 

wordt gebruikt. Deze bestaat uit een metalen kist (46x46x 

35 cm.) met een deksel. In het voorpaneel zijn rechthoekige 

openingen (12x17 cm.) aangebracht. Luikjes, welke weer aan 

de bovenkant scharnierend zijn bevestigd, sluiten deze ope­

ningen af en zijn voorzien van een rond_ glazen venster 

{diameter 10 cm.) dat bekleed is met Kodatrace foil. Hierop 

is projectie van dia's met patrooncombinaties mogelijk. 

De diaprojector is op een afstand van 100 cm. opgesteld en 

heeft een capaciteit van maximaal vier dia's, die in een 

willekeurige volgorde geprojecteerd kunnen worden. Iedere 

dia bevat een patrooncombinatie en wel voor elk luikje één 

patroon. 

35 



' . ' ' B 

B 

A 

A 

Figuur 11. Modificatie van de opstelling uit fig. JO. 
Hier worden de handelingen met behulp van door 
de computer bestuurde electra-pneumatische plunjers 
uitgevoerd. 

B. Trainopstelling voor het testen van de visuornotoriek. 

De opstelling waarin de konijnen getest werden op visuo­

motorisch gebied bestond uit een vierkante loopruimte van 

l50xl50 cm., afgezet met zachtboard platen van 80 cm. hoogte 

{zie Hoofdstuk VIII, fig. 36 en fig. 37). Deze opstelling 

was in een aparte ruimte ondergebracht die kon worden afge­

sloten. Het gedrag van de konijnen kon buiten dit kamertje 

gevolgd worden via een monitor (Hitachi VH-905 AE), die 

aangesloten was op een T.V.-camera (RCA.TC 1000-S02) welke 

boven de opstelling was aangebracht. 

De startbox (36x30x3l cm.) bevond zich aan één zijde van de 

opstelling en kon via een katrol van buitenaf opgehaald wor­

den. Aan de overliggende zijde waren drie ronde openingen 

(diameter 12\ cm.) met een onderlinge afstand van 48 cm., 

4\ cm. boven de vloer aangebracht. Door middel van schuiven 
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was het mogelijk deze openingen aan de buitenzijde af te 

sluiten. 

Een verplaatsbare goalbox (36x30x31 cm.) was voorzien van 

een corresponderende opening en kon aan de buitenkant tegen­

over één der openingen geschoven worden. Een gloeilamp van 

15W in deze goalbox vormde de enige lichtbron. Aangezien de 

goalbox een doorzichtig perspex deksel had, was er wel 

enige algemene verlichting van de kamer. Op de vloer voor 

de startbox gemeten was deze 0,5 Lux, terwijl bij de opening 

naar de goalbox 28 tux gemeten kon worden. Een bakje met 

voedselkorrels, de beloning, bevond zich in de goalbox. Aan­

gezien echter buiten de loopruimte ook veel losse voedsel­

korrels lagen, kan een specifiek-olfactorische prikkel uit­

geschakeld worden. 

Op de vloer van de loopruimte was een gebied bij de openingen 

gemarkeerd en het gehele vloeroppervlak was met behulp van 

zwarte strepen in negen blokken verdeeld. 

De "shaping"procedure en het testen met gebruikmaking van 

deze trainopstelling worden beschreven in hoofdstuk VIII. 

11 S h a p i n g 11 p r o c e d u r e 

Voordat de konijnen in de trainopstelling (weergegeven in 

figuur 11) werden geplaatst, moesten zij vertrouwd gemaakt 

worden met de trainprocedure. 

Hiertoe werd het konijn na twee dagen voedselonthouding 

(water ad libitum) in een trainbox (als in figuur 10) ge­

plaatst. De luiken werden echter beide wijd open gezet en 

er werden geen patronen op aangebracht. Voor de openingen 

werd ca. 40 gram voedselkorrels neergelegd, zodat het dier 

leerde de kop door een opening te steken en zo het voedsel 

op te eten. De volgende dag waren de luiken dicht maar het 

konijn kon ze op elk moment openen om de daarachter gelegen 

voedselkorrels te bemachtigen. Het dier verbleef maximaal 

twee uur in de trainopstelling of totdat de korrels waren 
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opgegeten. Dit werd eventueel de volgende dag(en) herhaald 

en pas als het dier in staat was de luikjes te openen en in 

20 minuten de voedselkorrels op te eten, volgde de volgende 

fase. 

Het konijn werd nu in de automatische trainopstelling (fig. 

11) geplaatst. Op de luiken werd wit licht geprojecteerd 

waarbij na het openen van de sluiter de beide luiken nog 

drie seconden vergrendeld bleven. Pas daarna werden beide 

ontgrendeld en het dier kreeg vijf seconden de tijd om één 

voedselkorrel uit de uitholling van de schijf te pakken. De 

projectie werd daarna afgebroken en de beide luiken weer 

vergrendeld. Indien het konijn in maximaal 40 minuten 50 

van deze presentaties kon uitvoeren, volgde de volgende fase. 

Weer werd wit licht op beide luiken geprojecteerd maar nu 

werd eveneens random één der luiken vergrendeld. Koos het 

konijn dit luik dan werd het andere luik eveneens vergren­

deld, de projectie afgebroken en een andere presentatie 

volgde. Het dier leerde op deze manier dat een luik ook 

wel eens dicht kon zijn. Pas als het konijn 100 presentaties 

binnen 40 minuten kon verwerken, was het dier zover dat met 

de eigenlijke training kon worden begonnen. In het algemeen 

duurde deze "shaping"procedure circa zes dagen. 

T r a i n p r o c e d u r e 

Een dagelijkse training van een konijn verloopt als volgt. 

Het konijn wordt gewogen en daarna in de metalen train­

opstelling (zie figuur 11) geplaatst. De voedselschijven 

(niet in de figuur aangegeven) worden bijgevuld, de dia's 

gecontroleerd en op de decwriter worden de gegevens van het 

konijn, te weten nummer, patrooncombinatie, aantal presen­

taties, ingetypt. Het systeem is verder volautomatisch en 

gebaseerd op een PDP8/E computer. De bediening van de box 

geschiedt electra-pneumatisch. 

Eén van de dia's wordt nu voor de projector geschoven en 
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tegelijkertijd wordt de plunjer voor het negatieve patroon 

(in fig. 11 : E) vergrendeld en voor het positieve patroon 

(D) ontgrendeld. Plunjer c bedient en blokkeert beide luiken 

in dit stadium. Pas drie seconden na het openen van de 

sluiter van de projector zal plunjer C zich terugtrekken. 

He~ konijn kan nu bij een juiste keuze het ontgrendelde 

luikje openen en een voedselkorrel uit een uitholling (F) 

van de voedselschijf pakken. Na vijf seconden zal plunjer C 

beide luiken weer vergrendelen en wordt de projectie van de 

patronen gestopt. De dia wordt al dan niet gewisseld (de 

patroonpresentatie is random en ingevoerd in de computer) 

de voedselschijven draaien één plaats door en vier seconden 

later start de nieuwe presentatie. Indien het dier het ver­

grendelde luik probeert te openen zal achtereenvolgens 

plunjer C direct beide luiken blokkeren, de sluiter van de 

projector dichtgaan en een nieuwe presentatie volgen. 

De resultaten zijn gedurende de training af te lezen op 

een monitor en worden ná het aantal aan de computer opge­

geven presentaties - meestal 100 - automatisch uitgetypt 

op de decwriter. Ook de duur van de training wordt, in 

minuten afgerond, vermeld. Indien het konijn erg langzaam 

is, worden de presentaties na 40 minuten afgebroken en op 

de decwri ter met de code "Alarm· 5 11 afgedaan. 

T r a i n i n g 

Een konijn krijgt in de trainperiode behalve de hoeveel­

heid voedselkorrels tijdens de training (maximaal 25 gram) 

nog 40 gram in de kooi. Het gewicht wordt dagelijks gecon­

troleerd en het dier wordt eventueel bijgevoerd als het 

gewicht te sterk daalt. In het algemeen ontvangt een konijn 

100 patroonaanbiedingen per dag. De training wordt voort­

gezet tot het dier op twee achtereenvolgende traindagen 90 

of meer juiste keuzen maakt; dan wordt aangenomen dat het 

dier inderdaad goed de patronen kan discrimineren. Dit zal 
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verder worden aangeduid als het criterium, of het 90% cri­

terium of het 90% niveau. 

Bij de monoculaire training werd het konijn een zwart ka­

toenen kapje over de kop getrokken. Het kapje was zo gecon­

strueerd dat één oog onbelemmerd kon kijken, terwijl het 

ook neus en mond geheel vrijliet. De sluiting bestond uit 

een strik achter de oren, zodat het voor het konijn onmoge­

lijk was het kapje tijdens de training te verwijderen. 

Een dergelijk kapje, maar nu met twee openingen voor de ogen 

en voorzien van korte plexiglas cylinders (zie figuur 12) 

werd gebruikt voor het onderzoek met betrekking tot de inter­

oculaire overdracht. 

Figuur 12. Zij-aanzicht van een konijn met masker en 
bevestigingscylinder voor kleurfilters. 

Voor het ene oog was dan bovendien een rood filter, Kodak 

Wratten, 25 rood tricolor, voor het andere oog een blauw, 

Kodak Wratten, 47 blauw tricolor, in de cylinder aangebracht. 

Indien deze zelfde filters gebruikt werden bij de projectie 

van de patronen was het dankzij de frequentie-karakteristieken 

van deze filters alleen mogelijk om met het oog met de rode 
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"bril'' de rood-zwart gestreepte patronen waar te nemen en 

omgekeerd met de blauwe "bril" patronen van zwarte strepen 

op een blauwe achtergrond. Het oog voorzien van het rode 

filter kon in dit laatste geval de patronen weliswaar niet 

zien, maar was wel in staat om door het diffuse licht uit de 

omgeving de contouren van vensters en box waar te nemen. 

0 p e r a t i e p r o c e d u r e 

Het konijn werd onder algehele narcose gebracht. Hiertoe 

werd fluothaan toegediend in een mengsel van zuurstof en 

lachgas. 

De hoofdhuid werd, na kaalgeknipt te zijn, gedesinfecteerd 

met jodium. Het instrumentarium was gesteriliseerd en tij­

dens de operatie werden steriele operatiehandschoenen ge­

dragen. Deze maatregelen bleken voldoende om infecties te 

vermijden. 

Na een mediale huidincisie werd aan één zijde een boorgat 

in het os parietale gemaakt en het bot verder met behulp 

van een knabbeltang verwijderd tot het occipitale deel van 

de hemisfeer geheel vrijgeprepareerd was. Nadat de dura 

mater verwijderd was kon dit cortexweefsel tot de caudale 

en temporale begrenzing weggezogen worden. Met behulp van 

agrafes· werd de hoofdhuid gesloten en vervolgens werd het 

konijn weer teruggebracht naar de kooi. In de regel was de 

narcose binnen een half uur uitgewerkt en zat het konijn 

even later weer te eten. De postoperatieve herstelperiode 

varieerde sterk en zal bij de verschillende onderzoeken ver­

meld worden. 

Het hechten van de oogleden van een konijn, zoals in hoofd­

stuk 4 ter sprake zal komen, werd eveneens onder algehele 

narcose uitgevoerd. Hiertoe werd zowel van het boven- als 

onderooglid een dun reepje weefsel weggeknipt; de oogleden 

werden daarna met zijde gehecht. 
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H i s t o 1 o g i e 

De konijnen werden, nadat hen een overdosis natrium­

pentobarbital was toegediend, via een canule in de linker 

hartventrikel geperfundeerd met een 10% formaline oplossing. 

De hersenen werden hierna uitgeprepareerd, in een formaline­

oplossing bewaard en gefotografeerd. De localisatie en de 

grootte van de ablatie werden hiermee vastgelegd. Na het 

doorlopen van een alcohol-chloroform reeks konden de her­

senen ingebed worden in paraplast. De dikte van de coupes 

was 10~ en elke tiende werd gekleurd met cresyl-violet 

(Nissl-kleuring). Behalve de uitbreiding van de laesie werd 

de degeneratie in verschillende gebieden nagegaan. ~1et name 

werd geverifieerd of het corpus geniculatum laterale dorsale 

geheel gedegenereerd was. 
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hoofdstuk IV 

MONOCULAIRE EN BINOCULAIRE PATROONDISCRIMINATIE 

Zoals reeds in de Inleiding werd vermeld, bestond de indruk 

dat het monoculair leren van een patroondiscriminatie een 

langduriger leerproces is dan het binoculair leren van 

dezelfde patroondiscriminatie. 

In de tweede plaats rees de vraag of, als dit inderdaad 

werd vastgesteld, het een gevolg was van het aanbrengen van 

het kapje of dat dit ook bij konijnen met een permanent 

gesloten oog aangetoond kon worden. 

Aan drie groepen konijnen werden achtereenvolgens drie 

patroondiscriminaties geleerd. Figuur 13 geeft de traincurve 

van een konijn weer. 

100 -=:J 
90 -------------- ------------------ --------------------------------- ---

" 
11111"' 

j " %~ 
60 

' f " 
' ~ " 

-Dagen 

Figuur 13. Trainschema gebruikt voor het vergelijken van binoculaire 
en monoculaire discriminatie. Ieder punt representeert het aantal 
juiste keuzen per ·l 00 presentaties. 

Na de "shaping"procedure werd begonnen met een zwart-wit 

discriminatie. Nadat het 90% criterium was bereikt, volgde 

een horizontaal-verticaal streeppatroondiscriminatie. Ver-
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volgens, na bereiken van het 90% niveau voor deze taak, 

werd tenslotte een 135° - 45° streeppatroondiscriminatie 

aangeboden. 

Groep I bestond uit 11 konijnen welke binoculair deze taken 

aangeboden kregen. 

Groep II was samengesteld uit 10 konijnen waarbij de oogle­

den van het rechter oog gehecht waren. 

Groep III werd gevormd door 12 konijnen die direct voor de 

training een kapje opkregen, waardoor de discriminatie 

alleen met het linker oog mogelijk was. Onmiddellijk na 

afloop van iedere trainserie werd het kapje afgenomen. 

Uit de trainresultaten kunnen we behalve het totaal aantal 

aanbiedingen dat noodzakelijk Was om een discriminatie te 

leren, ook het aantal fouten berekenen dat hierbij gemaakt 

was. 

Het verdient ons inziens aanbeveling om bij kleine groepen, 

zoals hier, het totaal aantal fouten en niet het aantal pre­

sentaties per groep met elkaar te vergelijken. Immers, ver­

gelijking van fouten, gemaakt tot het criterium wordt be­

reikt, is een gevoeliger maatstaf dan vergelijking van het 

daartoe benodigde totaal aantal aanbiedingen. Stel dat een 

konijn als juiste keuzen per 100 presentaties op achtereen­

volgende dagen 55, 65, 79 en 90 heeft en een ander konijn 

75, 78, 89 en 95, dan zullen beide dieren 300 presentaties 

scoren. Onmiskenbaar zijn de resultaten van het tweede ko­

nijn beter dan die van het eerste. Het aantal fouten, ge­

maakt in de series voorafgaande aan de serie waarin het 

criterium bereikt werd, brengt dit veel beter tot uitdruk­

king, narnelijk respectievelijk lOl en 58. in figuur 14 zijn 

de gemiddelde waarden voor de fouten per groep per discrimi­

natie ~angegeven. 

Aangezien de vraag luidde of in het algemeen binoculair 

leren sneller verliep dan monoculair leren van een patroon­

discriminatie, leek het ons geoorloofd de prestaties over 

de drie trainsituaties te sommeren. Zwart-wit discriminatie 

is weliswaar wat anders dan de daaropvolgende streeppatroon-
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discriminaties, maar de drie groepen gingen door precies 

dezelfde trainfasen. De groepen zijn vrij klein en op deze 

wijze kan een groter aantal resultaten met elkaar vergele­

ken worden. 
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Figuur 14. 
Bin.= binoculair 
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Bin. M.S. M.K. Bin. M.S. M.K. 

M.S.= monoculair, oogleden van rechter oog gehecht 
M.K.= monoculair, één oog afgedekt met kap. 
De kolommen geven het gemiddeld aantal fouten weer, dat gemaakt 
werd voordat het 90% niveau bereikt werd voor de verschillende 
patroondiscriminaties. 

Bij vergelijking van de fouten gemaakt over de drie discri­

minaties bleek door middel van de F-toets dat de toepassing 

van de Student-t-toets niet geoorloofd was. Met gebruikmaking 

van de verdelingsvrije toets van Wilcoxon bleken significant 

minder fouten gemaakt te worden bij de binoculaire discrimi­

natie over drie patrooncombinaties dan zowel bij de monocu­

laire discriminatie met het kapje, als die waarbij één oog 
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permanent gesloten was (a= 0,05). Het verschil tussen de 

monoculaire groepen onderling was niet significant (a = 0,05) 

D i s c u s s i e 

Uit het bovenstaande komt naar voren dat binoculair leren 

van een discriminatietaak sneller gaat dan monoculair leren 

hiervan, ongeacht of deze monoculaire situatie bereikt werd 

door middel van afsluiten met een uitsluitend gedurende de 

training gedragen kap, danwel doordat één oog permanent ge­

sloten was door het hechten van de oogleden. 

Dat er geen verschil aangetoond kon worden tussen de mono­

culaire groepen is uiteraard belangrijk voor verder onder­

zoek. De geringe verschillen, die weliswaar niet significant 

waren, kunnen wellicht in een onderzoek met grotere aantal­

len nog nader onderzocht worden. 

Vergelijking van de monoculaire situatie ten opzichte van 

de binoculaire situatie levert als groot verschilpunt op 

dat het konijn bij monoculair discrimineren in feite maar 

de helft van het totale gezichtsveld heeft. Het is bekend 

dat successief-discrimineren van een patrooncombinatie (één 

patroon vs. een blank venster) bij het konijn lagere scores 

oplevert dan een simultaan-aanbieding van zowel het beloonde 

als het niet-beloonde patroon (Van Hof, 1965). De beslissing 

tot het openen van een luikje vloeit voort uit een combina­

tie van een "aantrekking" door het beloonde patroon en het 

"afstoten11 door het niet-beloonde patroon. Het is voor de 

hand liggend dat het konijn in de monoculaire situatie vaak 

slechts één van de luikjes ziet en zodoende meer in een 

successief-discriminatie vervalt. 

Een tweede verklaring zou kunnen zijn dat bij een monoculaire 

discriminatie slechts ruim de helft van de aanwezige visuele 

cortex (namelijk de contralaterale visuele cortex en de ge­

ringe ipsilaterale projectie) betrokken is bij de verwerking 

van de visuele informatie. In de Inleiding (figuur 6) werd 
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reeds uiteengezet hoe we ons kunnen voorstellen dat in een 

monoculaire situatie de wederkerige suppressie van de hemi­

sferen asymmetrisch wordt. Deze inhibitie en het hierdoor 

geringe functioneren van de interhemisferische communicatie 

zouden een lateralisatie van het geheugenspoor ten gevolge 

hebben. 

Russell (1969) beschreef bij de rat het hernidecorticatie 

deficit als een duidelijke afname van het leervermogen. 

Aangezien dit niet toegeschreven kon worden aan sensorische 

beschadigingen wees dit deficit in de richting van de rnass­

action {Lashley, 1929). 

Het verdient echter in het algemeen aanbeveling om in de 

zenuw- en zintuigfysiologie een perifere verklaring -indien 

aanwezig- te laten prevaleren boven een_ centrale. Vandaar 

dat wij de beperking van het gezichtsveld als verklaring 

willen aanhouden. 
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hoofdstuk V 

BEPALING VAN DE INTEROCULAIRE OVERDRACHT ZONDER LANGDURIGE 

ONONDERBROKEN SERIES PATROONPRESENTATIES AAN ÉÉN OOG 

In de Inleiding werd het begrip "Interoculaire overdracht" 

reeds behandeld en werden enige auteurs genoemd die bij 

enkele diersoorten onderzoek in deze richting hadden ver­

richt. Daarbij werden de publicaties van van Hof (1970) en 

van Hof en Van der Hark (1976b) over onderzoek bij het konijn 

reeds beschreven en werd de methode van bepaling en verwer­

king van de resultaten toegelicht. In het laatste onderzoek 

(1976b) werd de mate van interoculaire overdracht kwanti­

tatief bepaald en uit de gevonden waarden van 22% (stan­

daardfout ~ 6) en 31% (standaardfout ~ 7), respectievelijk 

voor aanbiedingen en fouten berekend, kon geconcludeerd 

worden dat de interoculaire overdracht bij het konijn gering 

is. 

De hypothese werd opgesteld dat dit wellicht een gevolg was 

van de trainprocedure waarbij na afsluiten van één oog 

door middel van een kap, het andere oog een ononderbroken 

serie patrooncombinaties kreeg aangeboden. Indien deze 

"lange" monoculaire series vervangen zouden kunnen worden 

door de ogen afzonderlijk de bijbehorende patrooncombinatie 

in een random-volgorde aan te bieden, zou dit bezwaar onder­

vangen kunnen worden. 

Palmers en Zeier (1974) waren in hun onderzoek in staat om 

aan beide ogen van een duif afzonderlijk, verschillende -

soms strijdige- stimuli aan te bieden. Dit werd bereikt door 

het dier een bril op te zetten, waarbij voor één oog een 

rood filter en voor het andere oog een groen filter was ge­

plaatst. Indien nu voor de stimuli dezelfde rode of groene 

filters werden geplaatst, was de duif alleen met het oog met 
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het rode filter in staat de rode stimulus te zien en omge­

keerd met het andere oog de groene stimulus. 

Voor ons onderzoek bij het konijn werd eveneens gebruik ge­

maakt van kleurfilters (zie hoofdstuk III, Methodiek) door 

het konijn een kap op te zetten met voor één oog een blauw 

en voor het andere een rood filter. De patronen werden nu 

door middel van filters met dezelfde frequentie-karakteri­

stieken als rood-zwart of blauw-zwart gestreepte patronen 

geprojecteerd. Bij presentatie van een blauw-zwart streep­

patroon was uitsluitend het oog voorzien van het blauwe 

filter in staat dit waar te nemen. Het andere oog kon de 

patronen niet zien, maar kon dankzij enig strooilicht (van 

buiten) de contouren van de box en van de beide luikjes 

waarnemen. De ogen ontvingen op deze rnanier afwisselend, in 

random volgorde, ieder hun specifieke taak en er was bij 

deze bepalingsmetbode geen sprake van één hemisfeer die ge­

durende langere tijd geinactiveerd werd. 

Het feit dat wij kunnen stellen dat het éne oog van het 

konijn de patronen waarnam en het andere slechts de con­

touren van de box kon zien, vereist enige toelichting. 

In de Inleiding werd reeds als voorbeeld van de gedrags­

rnethodiek een onderzoek van Brown (1936a) genoemd, waarin 

o.a. de luminositeitscurve van het donker geadapteerde konijn 

bepaald werd. Als deze vergeleken wordt met een dergelijke 

curve die door Hecht en Williams (1922) voor de mens werd 

gevonden, dan blijken deze bijzonder goed overeen te stemmen. 

Wel waren de condities bij de bepaling van deze drempel­

waarden voor de mens anders dan voor het konijn, maar Brown 

heeft dit ook bij zichzelf - met een vergelijkbare op­

stelling - geverifieerd. Ook een meer recente bepaling van 

de luminositeitscurve bij de mens onder sectopische omstan­

digheden bleek goed in overeenstemming te zijn met degene 

die in 1922 was gevonden (Bartley, 1966). 

Bij de bepaling van de luminositeitscurve onder photopische 

omstandigheden bij het konijn (Brown, 1937) bleken de gevon-
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den waarden redelijk in een curve te passen, die verkregen 

werd door de sectopische luminositeitscurve over een traject 

van 30 nm. naar rechts, naar het rode deel van het spectrum 

te verschuiven. Slechts bij de waarden in het rode deel van 

het spectrum traden enkele verschillen op. 

Vinden we voor de pbotopische luminositeitscurve van de mens 

een maximum bij 554 nm. (Bartley, 1966) dan kunnen we ook 

zeggen dat onder pbotopische omstandigheden de luminositeits­

curve van het konijn overeenkomt met de curve gevonden voor 

de mens indien deze laatste 13 nm. naar links, naar het blauwe 

deel van het spectrum verschoven wordt (zie figuur 15). 
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Figuur 15 (overgenomen van R.H. Brown, 1937). 
De pbotopische luminositeitscurve van de mens (ononderbroken 
lijn) en die van het konijn (stippellijn). De laatste werd ver­
kregen door de luminositeitscurve van de mens te verschuiven. 
De punten geven de waarden voor het licht-geadapteerde konijn 
aan. Open cirkel = konijn 1; dichte cirkel =konijn 2. 



Voor ons onderzoek komt echter als belangrijkste resultaat 

naar voren dat wij, indien wij in een trainsituatie als 

boven beschreven met filters zelf naar patronen kijken, in­

derdaad kunnen nagaan wat het konijn onder ·diezelfde omstan­

digheden zal zien. 

Uiteraard moeten filters worden gebruikt met volledig ge­

scheiden doorlaatgebieden. Het Wratten 47 filter was zo 

gekozen dat de doorlating in het blauwe deel van het spectrum 

(ongeveer van 400-500 nm.) ruim binnen het gevoeligheids­

gebied van het oog lag, terwijl de tweede doorlating (boven 

de 725 nm.) buiten de luminositeitscurve valt. Het Wratten­

filter 25 laat uitsluitend licht door met golflengten groter 

dan 580 nm. Het feit dat de doorlating dan bijna 100% is, 

maakt dat het konijn toch voldoende contrast waarneemt, hoe­

wel de gevoeligheid van het oog bij die golflengte niet 

groot meer is. 

In een pilot study was nagegaan of het aanbrengen van kleur­

filters de prestaties van de konijnen bij de patroondiscri­

minatie kon beïnvloeden. Daartoe werd, na bereiken van het 

90% criterium, bijvoorbeeld voor het zwart-wit gestreepte 

horizontaal-verticaal streeppatroon, hetzij het rode of het 

blauwe filter voor de dia met de patrooncombinatie gehouden. 

Het bleek dat de scores van de konijnen op hetzelfde niveau 

bleven. 

27 Konijnen ontvingen een patroondiscriminatie volgens het 

schema weergegeven in figuur 16. Na een aanvankelijke 

"shaping"procedure (zie hoofdstuk III, Bethodiek) volgde 

een zwart-wit discriminatie (Fase A). Nadat het 90% criterium 

was bereikt, werd een horizontaal-verticaal streeppatroon 

aangeboden (Fase B). Als het konijn dit goed kon onderschei­

den, werd dezelfde patrooncombinatie aangeboden, maar nu 

kreeg het dier de kap met de kleurfilters op (Fase C). Beide 

ogen waren dus in staat het patroon waar te nemen en het 

bleek dat de aanwezigheid van de kap de prestaties niet of 

nauwelijks beïnvloedde. De monoculaire horizontaal-verticaal 

training werd vervolgens met de kleurkappen en gekleurde dia's 
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Figuur 16. 
Trainschema voor de bepaling van de interoculaire overdracht 
van een patroondiscriminatie roet toepassing van kleurfilters. 



uitgevoerd (Fase D}. Pas na het bereiken van het 90% niveau 

voor beide ogen begon de eigenlijke training voor de inter­

oculaire overdracht. Hiertoe kreeg het konijn per dag twee 

maal 100 aanbiedingen (Fase E} en wel random door elkaar 

blauwe en rode streeppatronen. Ieder oog ontving dus dagelijks 

100 presentaties, verdeeld over de dag in twee maal 50, waar­

bij door middel van een kap en dia's tijdens de middagtraining 

elk ook de patronen tegen een anders gekleurde achtergrond 

waarnam dan tijdens de ochtendtraining. Haar het linker oog 

kreeg uitsluitend het 135°-45° streeppatroon aangeboden, ter­

wijl via het rechter oog de horizontaal-verticaal training 

werd voortgezet. 

Dat de discriminatie van blauw-zwart of rood-zwart gestreepte 
patronen niet verschilde, werd bij enige konijnen nagegaan voor 
de 135°-45° discriminatietaak via het linker oog. Het aantal ge­
maakte fouten bij patroonaanbiedingen met een rode achtergrond 
werd vergeleken met het aantal fouten bij de blauwe presentaties. 
Figuur 17 toont dat de punten ongeveer op de 45° lijn liggen, met 
andere woorden : de konijnen maken evenveel fouten bij de "rode" 
als bij de "blauwen presentaties. 

'" 
LINKER OOG 

"' 

'" 

'" 

"' 

"' 

'" '" '" 
ROOD 

Figuur 17. Van 14 konijnen werd voor elk dier -voor de nieuwe 
1350-450 streeppatroontaak via het linker oog- van het totaal 
aantal fouten gemaakt tot het 90% criterium bereikt werd, langs 
de x-as het aantal fouten bij "rode" presentaties, en langs de 
y-as het aantal fouten bij "blauwen presentaties uitgezet. 
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Als het konijn voor de 135°-450 discriminatietaak via het 

linker oog het 90% criterium had bereikt, werd deze patroon­

combinatie op dezelfde wijze aan het rechter oog aangeboden 

en ontving het linker oog opnieuw de horizontaal-verticaal 

streeppatroondiscriminatie (Fase F). riet het bereiken van 

het 90% niveau voor de schuine strepen discriminatie via 

het rechter oog werd de trainperiode afgesloten. 

De resultaten werden op de gebruikelijke manier verwerkt 

volgens de formule : 

aanbiedingen Je oog 
aanbiedingen 1e oog 

aanbiedingen 2e oog 
x 100 

+ aanbiedingen 2e oog 

waarbij een interoculaire overdracht van 15 (standaardfout 

~ 10) werd gevonden. Voor de fouten berekend, kwam dit op 

een waarde van 19 (standaardfout~ 11). 

Vergelijken we dit met waarden gevonden in het onderzoek 

van Van Hof en Van der Mark (1976b) van 22 voor de aanbie­

dingen en 31 voor de fouten, dan blijkt voor beide bereke­

ningen met gebruikmaking van de Student-t-toets dat er geen 

verschil is tussen de resultaten van beide onderzoeken. 

We hebben met de kleurkapmethode bevestigd wat al eerder 

(Van Hof en Van der Mark, 1976b) was gevonden, namelijk dat 

de interoculaire overdracht bij het konijn zeer gering is. 

In figuur 18 en 19 zijn de resultaten van Van Hof en Van 

der Mark weergegeven; in figuur 20 en 21 de resultaten van 

dit onderzoek. 
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Figuur 18. Resultaten van de bepaling van de interoculaire overdracht 
van een patroondiscriminatie (Van Hof en Van der Mark, 1976b). N = 40. 
Langs de y-as is het benodigde aantal presentaties uitgezet, tot het 
criterium bereikt werd voor de discriminatie van de 135°-45° streep­
patroontaak via het linker oog. Langs de x-as idem voor het rechter oog. 
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Figuur 19. Als figuur 18, maar nu zijn de fouten, gemaakt tot het 90% 
criterium bereikt werd, uitgezet. Langs de y-as voor de discriminatie 
via het linker oog, langs de x-as voor de discriminatie via het rechter 
oog. 
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Figuur 20. Resultaten van de bepaling van de interoculaire overdracht 
van een patroondiscriminatie met gebruikmaking van kleurf~lters. N = 27. 
Langs de y-as de presentaties tot het 90% cr~ter~um voor de 135°-45° 
streeppatroondiscriminatie via het linker oog. Langs de x-as idem voor 
het rechter oog. 
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Figuur 21. Als figuur 20, maar nu zijn de fouten uitgezet. Langs de y-as 
de fouten, gemaakt tot het 90% niveau werd bereikt voor de discriminatie 
via het linker oog. Langs de x-as idem voor het rechter oog. 
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D i s c u s s i e 

Konijnen hebben gedurende binoculaire patroondiscriminatie 

integratie van de prikkels welke afzonderlijk worden aange­

boden aan beide ogen (Van Hof en Russell, 1977). Er zijn 

twee wegen waarlangs een dergelijke integratie tot stand 

kan komen : 

a) via binoculaire corticale units in de visuele cortex 

(Van Sluyters en Stewart, 1974); 

b) via de intercerebrale commissuren en met name het splenium 

van het corpus callosurn (Swadlow 1974a en b, 1977, 1978; 

Swadlow en Waxman, 1976, 1978; Swadlow et al. 1978; 

Waxman en Swadlow, 1976). 

Op dit moment is het nog onduidelijk welke van de twee voor 

de binoculaire integratie het belangrijkste is. 

Daartegenover staat dat konijnen met het linker en rechter 

oog strijdige taken kunnen leren en een lage interoculaire 

overdracht hebben (Van Hof, 1970, Van Hof en Van der Mark, 

1976b, Van Hof, 1978). Bovendien kunnen de leercurven met 

linker en rechter oog sterk verschillen (Van Hof en Van der 

Mark, 1976a). Deze laatste drie situaties hebben gemeen dat 

langdurige series presentaties aan één oog worden gegeven. 

Met andere woorden : wanneer we ervan uitgaan dat binoculaire 

integratie, bij binoculair zien, de normale situatie is, 

is er bij het aanbieden van lange monoculaire series blijk­

baar een "ontkoppelingsproces" van de integratiemechanismen 

tussen de "outputs" van beide ogen. Er laten zich over de 

aard van dit "ontkoppelingsproces" twee mogelijkheden denken. 

1) Onder normale omstandigheden treedt binoculaire integratie 

op ten gevolge van wederzijdse facilitatie van de signalen 

uit linker en rechter oog. Dit proces zou zich op beide 

hierboven genoemde plaatsen kunnen voltrekken: via de 

binoculaire corticale units en via de intercerebrale 

commissuren. Een dergelijke wederzijdse facilitatie zou 

zowel het hierboven beschreven experiment verklaren als 

dat van Van Hof en Russell (1977), waarin de leersnel-
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heid bij successieve en simultane presentaties aan linker 

en rechter oog werd vergeleken. 

2) Wanneer bij monoculair leren slechts via één oog signalen 

binnenkomen, zou suppressie optreden van de hemisfeer die 

slechts "toevoer" via de ipsilaterale projectie ontvangt 

(zie hoofdstuk I, figuur 6). Ook hiermee zou het boven­

staande experiment te verklaren zijn. 

Echter, wanneer deze tweede mogelijkheid de juiste is, zegt 

het huidige experiment ons iets over de "tijdsconstante" van 

het 11 0ntkoppelingsproces". Dit treedt blijkbaar ook op wanneer 

de suppressie kortdurend is. Om de gedachten te bepalen : 

met een tijdsduur in de orde van seconden en niet (gezien de 

frequentie van de patroonaanbiedingen) van minuten. Dit 

brengt het suppressiepatroon dan tegelijkertijd meer in de 

orde van grootte van de gebruikelijke electrafysiologische 

waarden. Zo vond Swadlow (1974a) bij het konijn na electrisch 

prikkelen van de contralaterale cortex een inhibitie van de 

spontane activiteit met een tijdsduur van 0,1-0,2 sec., terwijl 

Palmers en Zeier (1974) bij de duif een inhiberend effect na 

stimulatie van het contralaterale teeturn vonden dat 0,01 -

0,08 sec. aanhield. 
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hoofdstuk VI 

BILATERALE OCCIPITAALKWABLAESIES 

Indien bij konijnen unilateraal de occipitale cortex wordt 

weggenomen, blijkt patroondiscriminatie met het oog contra­

lateraal aan de laesie voor vele dieren moeilijk te zijn. 

Een langdurige trainperiode is noodzakelijk om het 90% 

criterium te bereiken (Van Hof en Lagers-Van Haselen, 1975). 

De vraag luidt nu of deze patroondiscriminatie plaats­

vindt via de resterende ipsilaterale projectie naar de 

intacte hemisfeer of via contralaterale subcorticale struc­

turen. 

Als een konijn na een unilaterale occipitaalkwablaesie via 

het oog contralateraal aan de laesie een patroondiscrimi­

natie geleerd heeft, dan doen zich na ablatie van de res­

terende occipitale cortex twee mogelijkheden voor 

óf het konijn is nog steeds in staat deze taak uit te 

voeren - in dit geval achten wij een subcorticaal leer­

proces bewezen, 

óf de prestaties van het konijn vallen bij aanbieding van 

deze taak terug tot het 50% niveau, waarna we moeten con­

cluderen dat kennelijk de discriminatie via de corticale 

ipsilaterale projectie heeft plaatsgevonden. 

Aan de hand van de traincurven zullen vijf konijnen apart 

behandeld worden. Voor elk dier geldt dat naderhand bij 

de histologie onder andere werd vastgesteld dat de colli­

culus superior geheel onbeschadigd was. 
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In het algemeen geldt voor de traincurven het volgende. 

Elk punt geeft het aantal juiste keuzen per honderd pre­

sentaties per dag aan. De positieve (beloonde) stimulus 

was bij de zwart-wit discriminatie het witte vlak, bij 

discriminatie van lijnen van verschillende helling het 

verticaal gestreepte patroon. 

De punten in de grafiek onder de traincurve geven de bij­

behorende traintijden aan. Onder traintijd verstaan we 

het aantal minuten dat het konijn nodig heeft om honderd 

presentaties af te werken. Als het konijn erg langzaam 

reageerde, werd de maximaal toegestane tijd van 40 minu­

ten overschreden. De presentaties werden dan afgebroken. 

Aangezien de punten in de traincurve het aantal goede 

keuzen per honderd presentaties aangeven, was het niet 

mogelijk om deze scores in de curve op te nemen. Het zou 

echter een verkeerd beeld van de prestaties van een konijn 

geven,indien wij deze traindagen lieten vervallen. Het 

dier heeft immers op deze dagen iets kunnen leren en de 

uiteindelijk verkregen curve zal daar dan wellicht door 

beïnvloed worden. Wij hebben daarom in een dergelijk ge­

val op de tijdsgrafiek een pijl aangegeven, hetgeen be­

tekent dat het konijn op die dag wél een aantal patroon­

combinaties aangeboden heeft gekregen. 

De tijdstippen waarop de occipitaalkwablaesies werden 

aangebracht en de gebruikte patrooncombinaties zijn even­

eens aangeduid. Waar niet expliciet "rnonoculair 11 of 
11 linkeroog" of "rechteroog~~ vermeld wordt, waren beide 

ogen open. 

Indien bij hertraining van het konijn na de tweede opera­

tie bleek dat de resultaten bij de patroondiscriminatie 

dusdanig waren dat het criterium niet bereikt werd, werden 

na 15 traindagen de patroonaanbiedingen onderbroken en 

een zwart-wit discriminatie aangeboden. Nadat het 90% 
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criterium weer was bereikt, werden ten tweede male voor 

een periode van 15 traindagen de horizontaal-verticaal 

streeppatronen aangeboden. 

Als een konijn wel in staat bleek te zijn· om patronen te 

discrimineren, werd het hierna monoculair getest en werd 

vervolgens nagegaan wat het minimale hoekverschil was dat 

het dier nog kon onderscheiden. 

61 



l(cnijn 

290 '" 11111~ ~•ohwoog 

'" --~ ___ _L ___ ·------.L- -~~-~~~~~~- ---.. 
' " ' ' " ' • '" l " 

IIIU-

Linke< oog 

" 
; 70 

' 
;; 60 

' ' ~ 50 

~ 40 

11111~ 

'"' 
'" 
" 
" ; 11111"" 

' 00 

--oogon 

Figuur 22. Traincurve van konijn 290 
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Konijn 290 leerde na de "shaping"procedure een zwart-wit dis­

criminatie; daarna werd een horizontaal-verticaal streeppa­

trooncombinatie aangeboden. Nadat het 90% criterium bereikt 

was, bleek het dier bij monoculair testen "symmetrisch" te 

zijn. Na ablatie van de rechter occipitale cortex volgde een 

herstelperiode van drie weken. 

Zowel de zwart-wit, als de patroondiscriminatie bleken bij 

binoculaire hertraining goed te zijn. Bij de monoculaire dis­

criminatie van het horizontaal-verticaal streeppatroon werd 

duidelijk dat via het oog contralateraal aan de laesie {het 

linker oog) de taak opnieuw geleerd moest worden. Nadat ook 

met dit oog het 90% criterium was bereikt, werd de resterende 

occipitaalkwab verwijderd. Een herstelperiode van tien weken 

volgde, waarna weer met de training werd begonnen. De zwart­

wit discriminatie was goed, maar de resultaten van de patroon­

discriminatie waren na 15 traindagen nog op het 50% niveau. 

De scores bij de wederom uitgevoerde zwart-wit discriminatie 

waren evenwel direct weer boven het 90% niveau. 

Hoewel de resultaten bij de patroondiscriminatie na voort­

gezette training wel wat beter werden, moeten we toch consta­

teren dat na 3300 aanbiedingen deze niet boven een niveau van 

75% juiste keuzen kwamen. 

Uit de traincurve van dit konijn kunnen wij verschillende con­

clusies trekken. Zo viel op dat zwart-wit discriminatie, ook 

na de laesies, geen enkel probleem opleverde. Bij de patroon­

discriminatie bleek evenwel, na ablatie van de rechter occipi­

taalkwab, het herleren van de streeppatroondiscriminatie een 

eerticaal verlopend proces geweest te zijn. Immers, was vóór 

de tweede laesie het konijn in staat om, ongeacht welk oog 

geopend was, de horizontaal-verticaal streeppatroondiscrimi­

natie uit te voeren, na ablatie van de linker occipitaalkwab 

was dit niet meer mogelijk. 

De zwart-wit discriminatie verloopt blijkbaar via subcorticale, 

de patroondiscriminatie via eerticale structuren. 

Een ander opvallend facet is dat, afgezien van de pijlen die 

aangeven dat het konijn na de eerste laesie tijdelijk lang­

zamer reageerde, de tijd die het konijn nodig had om 100 pre­

sentaties te verwerken vóór en na de laesie niet verschilde. 
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Na de "shapingnprocedure heeft konijn 294 een zwart-wit, 

gevolgd door een horizontaal-verticaal streeppatrooncombinatie 

leren onderscheiden. Nadat het criterium voor deze taak be­

reikt was, bleek bij monoculair testen het dier "symmetrisch" 

te zijn. Hierna volgde de ablatie van de rechter occipitaal­

kwab. Tussen deze operatie en het begin van de hertraining 

lag een periode van drie weken. Het konijn bleek bij her­

training zowel de zwart-wit als de patroondiscriminatietaak 

goed uit te kunnen voeren. 

Op alternerende dagen werd nu aan de ogen afzonderlijk de 

horizontaal-verticaal streeppatrooncombinatie aangeboden. 

Deze taak moest via het oog contralateraal aan de laesie (in 

dit geval het linker oog) weer geleerd worden. Nadat het 90% 

criterium bereikt was, werd de resterende occipitaalkwab ver­

wijderd. De training begon weer na een postoperatieve herstel­

periode van drie weken. Uit de traincurve blijkt duidelijk 

dat de zwart-wit discriminatie goed en de patroondiscriminatie 

niet meer mogelijk was. Om het verschil met de situatie voor­

afgaand aan de tweede operatie duidelijk te accentueren, werd 

hierna monoculair via het linker oog de patroondiscriminatie 

voortgezet. De gemiddelde traintijd na de laesie was niet af­

wijkend van de prae-operatief gevonden waarde. 

Aangezien wij wilden weten of een lange postoperatieve periode 

een verbetering van de resultaten te zien zou geven, werd het 

dier nogmaals, 23 weken na de tweede laesie, in training ge­

nomen. Het testen van het vermogen om zwart-wit te onderschei­

den toonde aan dat het konijn hiertoe uitstekend in staat was. 

De patroondiscriminatie bleek evenwel niet uitvoerbaar te zijn. 

Zelfs na 30 traindagen, met honderd presentaties per dag, ble­

ven de resultaten ongeveer op het 50% niveau. 

Bij konijn 294 moeten we concluderen dat een langere post­

operatieve herstelperiode geen invloed had op de resultaten 

van de patroondiscriminatie. De zwart-wit discriminatie blijkt 

op subcorticaal, de patroondiscriminatie op corticaal niveau 

plaatsgevonden te hebben. 
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Konijn 299 heeft na de gebruikelijke 11 Shapingnprocedure een 

zwart-wit discriminatie geleerd. De patroondiscriminatie werd 

hierna evenwel monoculair uitgevoerd, met dien verstande dat 

op alternerende traindagen via het linker oog 135°- 45°, en 

via het rechter oog horizontaal-verticaal streeppatronen wer­

den aangeboden. Nadat met beide ogen afzonderlijk het 90% 

criterium was bereikt, werd de linker occipitaalkwab verwij­

derd. Bij hertraining, volgend op een postoperatieve periode 

van twee weken, bleek zowel de zwart-wit als de horizontaal­

verticaal patroondiscriminatie goed te zijn. De prestatie via 

het oog contralateraal aan de laesie was in de monoculaire 

testsituatie redelijk goed, zij het dat niet tweemaal achter­

een het 90% niveau bereikt werd. Opvallend was echter dat de 

uitvoering van deze taak via het linker oog boven het criterium 

was, hoewel via dit oog nooit een horizontaal-verticaal taak 

was 

van 

aangeboden. De trainperiode werd afgesloten met het testen 

de 135°-45° taak. De resultaten waren direct boven het 90% 

niveau. Dit is verklaarbaar uit het feit dat via het linker oog 

deze taak geleerd was en eveneens via dit oog toegang was tot 

de intacte hemisfeer. 

Veertien weken na de eerste operatie werd de training hervat. 

Na een zwart-wit en horizontaal-verticaal streeppatroondiscri­

minatie werd de training monoculair voortgezet tot, via het 

rechter oog, ook het criterium bereikt was. Een ablatie van de 

rechter occipitale cortex volgde. Een herstelperiode van vijf 

weken werd gevolgd door hertraining, waarbij bleek dat de pres­

taties bij de zwart-wit discriminatie, in tegenstelling tot de 

horizontaal-verticaal streeppatroondiscriminatie met scores van 

circa 50%, boven het 80% juiste keuzen niveau waren. 

De gemiddelde traintijd bleef,ongeacht de laesies, over de ge­

hele periode hetzelfde. 

Het feit dat na de tweede operatie het konijn de aanvankelijk 

geleerde discriminatietaak niet meer kon uitvoeren, pleit we­

derom voor een eerticale localisatie van dit geheugenspoor. 

Het konijn was wel in staat de zwart-wit stimuli te onder­

scheiden, hetgeen opnieuw wijst in de richting van een sub­

eerticaal verlopend proces. 
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Door konijn 308 werd prae-operatief via het linker oog een 

1350 - 450 en via het rechter oog een horizontaal-verticaal 

streeppatroondiscriminatie geleerd. 

Bij hertraining, twee weken na een rechter occipitaalkwab­

laesie, bleek de binoculaire horizontaal-verticaal streep­

patroondiscriminatie geen probleem te geven. Bij monoculair 

testen waren de prestaties met het rechter oog beter dan die 

met het linker oog. Toch was het bereikte percentage goede 

keuzen in dit laatste· geval duidelijk boven het 50% niveau. 

Dit is opmerkelijk aangezien juist via dit oog de 135° - 45° 

streeppatroondiscriminatie had plaatsgevonden en dit boven­

dien het oog contralateraal aan de laesie was. 

Binoculair testen met het schuine streeppatroon toonde ook 

een prestatie boven het 50% niveau. Prae-operatief had wel­

licht al een uitwisseling tussen de hemisferen plaatsge­

vonden of was via de ipsilaterale projectie van het linker 

oog een geheugenspoor in de onbeschadigde hemisfeer gevormd. 

Hierna werd de testperiode voorlopig afgesloten. 

Dertien weken na de eerste operatie werd weer begonnen met 

een zwart-wit en een horizontaal-verticaal discriminatie. 

Met monoculaire training werd doorgegaan totdat het konijn, 

ongeacht welk oog geopend was, bij horizontaal-verticaal 

streeppatroonaanbiedingen prestaties boven het citeriurn le­

verde. Hierna vond ablatie van de linker occipitaalkwab plaats. 

Een postoperatieve periode van zes weken werd gevolgd door 

hertraining met een zwart-wit discriminatie. De prestaties 

warendirect boven het criterium. De resultaten bij de daarop 

volgende patroondiscriminatie bleven echter na 1500 aanbie­

dingen nog op het 50% niveau. Herhaling van zowel de zwart­

wit, als de streeppatroondiscriminatie vertoonde eenzelfde 

beeld. 

De gemiddelde traintijden verschilden v66r en ná de opera­

ties niet van elkaar. 

Ook voor konijn 308 bleek dat de zwart-wit discriminatie 

subcorticaal, de patroondiscriminatie corticaal verliep. 
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Bij konijn 302 volgde, na een "shaping" en een zwart-wit dis­

criminatie een monoculaire training: horizontaal-verticaal 

streeppatroon via het rechter oog en 135° - 45° via het linker 

oog. Nadat voor beide patrooncombinaties het criterium van 90% 

was bereikt, vond ablatie van de rechter occipitaalkwab plaats. 

Bij hertraining na twee weken bleek de horizontaal-verticaal 

streeppatroondiscriminatie binoculair goed uitvoerbaar te zijn. 

Bij monoculair testen bleek echter dat de discriminatie via 

het linker oog slecht was. Bij binoculair testen met de schuine 

streeppatronen bleek de score ongeveer op het 50% niveau te 

liggen. In tegenstelling tot konijn 308, had bij konijn 302 

geen prae-operatieve interoculaire overdracht of ipsilaterale 

geheugenspoorvorming plaatsgevonden. 
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De testperiode werd hiermee afgesloten en 12 weken na de 

operatie werd de training hervat. Na de zwart-wit en horizon­

taal-verticaal streeppatroondiscriminatie volgde monoculaire 

training. Pas na 1100 trials was het konijn in staat om, ook 

als het linker oog geopend was, de patronen goed te onder­

scheiden. Hierna vond de ablatie van de linker occipitaalkwab 

plaats. Zes weken na deze operatie begon de training opnieuw. 

De zwart-wit discriminatie verliep uitstekend. Hoewel de daar­

op volgende streeppatroondiscriminatie begon met prestaties 

op het 50% niveau, was er duidelijk sprake van een leerproces. 

Na de door ons aangehouden termijn van vijftien traindagen, 

werd nogrnaals een zwart-wit discriminatie aangeboden, opnieuw 

gevolgd door de streeppatronen. 
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Hoewel de prestaties soms boven de 90% goede keuzen lagen, 

duurde het 3000 presentaties alvorens op twee achtereenvol­

gende traindagen 90% of meer juiste keuzen werden gemaakt. 

Bij monoculaire training bleken de prestaties van het konijn 

met het linker oog aanzienlijk beter te zijn dan die met 

het rechter oog. 

Vervolgens werd het hoekverschil tussen de patronen verkleind 

en wel tot 45°. De prestaties schommelden om het 80% niveau. 

Bij een hoekverschil van 25° echter daalden de scores aan­

zienlijk. 

Wat de traincurve van dit konijn betreft kunnen wij 1 evenals 

bij de vorige 1 stellen dat de zwart-wit discriminatie ook na 

de bilaterale laesie uitstekend uitgevoerd werd. De presta­

ties met de horizontaal-verticaal streeppatronen 1 welke vóór 

de tweede laesie zowel met het linker als het rechter oog 

boven het criterium lagen, bleken ná de laesie terug te val­

len tot het 50% niveau. Met andere woorden : er was geen 

retentie voor deze taak. We moeten hieruit eveneens conclu­

deren dat patroondiscriminatie een corticaal proces is. 

Echter, dit konijn bleek na de bilaterale ablatie van de 

occipitale cortex wel in staat de streeppatroondiscriminatie 

opnieuw te leren. Na een langdurige training (3000 aanbie­

dingen) werd het 90% criterium bereikt. Bij het 450 vs. 

verticaal streeppatroon bleven de resultaten echter op het 

80% niveau, terwijl een hoekverschil van 25° niet meer onder­

scheiden kon worden. Patroondiscriminatie via subcorticale 

structuren, hoewel gebrekkig, was bij dit konijn dus mogelijk. 

Immers, een normaal konijn kan een hoekverschil van 100 

nog goed onderscheiden (Van Hof, 1967). 
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H i s t o 1 o g i e 

In de volgende figuren wordt van elk konijn de localisatie 

en de uitbreiding van de laesie aangegeven. Op het dorsale 

aanzicht van de hersenen is de omvang van de laesie gestip­

peld aangeduid. Ook in de microscopische doorsneden is door 

stippellijnen aangegeven waar het corticale weefsel ontbreekt. 

Vergelijking met figuur 9 (Thompson, 1950), toont duidelijk 

dat de gehele visuele cortex was verwijderd. 

Bij microscopisch onderzoek werd, zoals reeds eerder vermeld, 

vastgesteld dat bij deze vijf konijnen zowel de linker als 

de rechter colliculus superior onbeschadigd was. Van alle 

dieren was het corpus geniculatum laterale dorsale beider­

zijds gedegenereerd. Wel werd soms, erg verspreid over dit 

gebied, een enkele cel aangetroffen die een korrelig aspect 

vertoonde en onduidelijke celgrenzen had. Daarom lijken deze 

cellen functioneel van geen enkele betekenis. Bij alle ko­

nijnen waren de laterale thalamuskernen eveneens beiderzijds 

gedegenereerd. De hippocampus was bij sommige dieren gelae­

deerd, hetgeen in de figuren wordt aangegeven. De doorsneden 

zijn zo gekozen dat onder andere de frontale uitbreiding van 

de bilaterale laesie getoond wordt (a). In doorsnede .c is 

één der meest frontale coupes door de commissura posterior 

afgebeeld, waarna doorsnede b en d arbitrair werden gekozen 

en wel respectievelijk 100 coupes frontaal en 200 coupes 

caudaal van doorsnede c. 

Op deze wijze werd getracht de temporale uitbreiding van de 

laesie te tonen. 
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Figuur 27 
Dorsaal aanzicht van de hersenen 
van konijn 290. De omvang van de 
laesie is gestippeld aangegeven. 
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Figuur 28 
Dorsaal aanzicht van de hersenen 
van konijn 294. De omvang van de 
laesie is gestippeld aangegeven. 
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Schematische voorstelling van 
enige frontale doorsneden van 
de hersenen van konijn 294. 
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Figuur 29 
Dorsaal aanzicht van de hersenen 
van konijn 299. De omvang van de 
laesie is gestippeld aangegeven. 
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Figuur 30 
Dorsaal aanzicht van de hersenen 
van konijn 308. De omvang van de 
laesie is gestippeld aangegeven. 
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Schematische voorstelling van 
enige frontale doorsneden van 
de hersenen van konijn 308. 
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Figuur 31 
Dorsaal aanzicht van de hersenen 
van konijn 302. De omvang van de 
laesie is gestippeld aangegeven. 
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D i s c u s s i e 

Uit het voorgaande is gebleken dat wanneer er sprake is van 

patroondiscriminatie met het oog contralateraal aan de 

eerste laesie, dit toegeschreven moet worden aan de ipsila­

terale corticale projectie. De vraag komt dan op hoe het 

komt dat het leren discrimineren met dit oog bij verschil­

lende dieren met duidelijk ongelijke leersnelheid tot stand 

komt. 

Hoe dit verschil ontstaat, is moeilijk te zeggen. 

Eén mogelijkheid zou kunnen zijn dat het percentage kruisen­

de vezels met de daarbij behorende eerticale projectie bij 

het ene dier en het andere dier in grootte verschilt. 

Een tweede mogelijkheid is dat voor het discrimineren met de 

ipsilaterale projectie een zekere "zoekstrategie" vereist is. 

Immers, het resterende gezichtsveld is slechts een kleine 

wig. Om de patronen te vergelijken zal het dier hiermee als 

het ware moeten leren manoeuvreren. Een verschil in leer­

prestatie zou op een ongelijke behendigheid in "zoekstrategie" 

teruggebracht kunnen worden. Eenzelfde redenering zou men 

kunnen volgen voor het hierboven beschreven dier, dat na 

bilaterale ablatie leerde patronen te discrimineren. Wellicht 

is dit het gevolg van een efficiente "discriminatie-techniek". 

Een verdere discussie betreffende het effect van de bilate­

rale ablaties willen wij uitstellen tot hoofdstuk VII. 
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hoofdstuk VII 

BILATERALE OCCIPITAALKWABLAESIES UITGEVOERD IN TWEE STADIA 

IS ER INVLOED VAN HET MILIEU IN DE PERIODE TUSSEN DE TWEE 

OPERATIES ? 

Zoals reeds in de Inleiding (hoofdstuk I) ter sprake kwam, 

werd - om de mortaliteit laag te houden - de bilaterale 

occipitaalkwab-ablatie in twee stappen uitgevoerd. Het feit 

dat bij laesies in twee stappen het defect geringer kan zijn 

dan bij een ablatie in een enkele operatie, werd bij ver­

schillende diersoorten in meerdere experimenten beschreven 

(Finger e.a., 1973). 

Onderzoeken die vergelijkbaar zijn met onze occipitale 

cortex ablaties bij het konijn zijn die van Spear en Barbas 

(1975) en van Barbas en Spear (1976). Zij gingen voor de 

rat na welke invloed een éénmalige bilaterale visuele cortex 

laesie had, vergeleken met een overeenkomstige ablatie in 

twee stappen. Respectievelijk werd met betrekking tot een 

horizontaal-verticaal discriminatie en voor een zwart-wit 

discriminatie een duidelijk verschil geconstateerd. De groe­

pen waarbij de cortex in twee stappen verwijderd werd, bleken 

bij postoperatieve training veel betere prestaties te leveren 

dan die waarbij de cortex in één operatie verwijderd was. 

Tegenover de bevinding dat de zwart-wit discriminatie slech­

ter uitvoerbaar zou zijn na een éénmalige bilaterale ablatie, 

staan weer resultaten van andere auteurs (o.a. Kircher et al., 

1970), die geen verschil constateerden. 

Als bij de dieren hersenlaesies in twee stappen gemaakt wor­

den, waarbij wij hier steeds een ablatie van een deel van de 

ene hersenhelft, gevolgd door een ablatie van een overeenkom­

stig deel van de andere hersenhelft bedoelen, kunnen de tijd 

tussen de twee operaties en de omstandigheden waarin het dier 
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geplaatst wordt, door de onderzoeker gekozen worden. Wat 

betreft de variatie in tijdsduur tussen de operaties en ook 

de lengte van de postoperatieve herstelperiode, willen wij 

volstaan met te verwijzen naar het bovengenoemde overzichts­

artikel van Finger (1973), waarin een tabel opgenomen is 

met de gegevens van de verschillende auteurs. 

Het blijkt dat de tijdsduur tussen de operaties mede bepalend 

is voor het resultaat, in zoverre dat er minstens een bepaalde 

termijn tussen de operaties aangehouden moet worden, wil er 

sprake zijn van "sparing" ten opzichte van een simultaan ge­

maakte laesie. 

Ten aanzien van de aard van de omgeving en de specifieke 

training tijdens de periode tussen de twee operaties zijn 

veel, soms tegenstrijdige, bevindingen gepubliceerd. 

Een publicatie waarin zeer positieve resultaten worden be­

schreven is van Dru et al. (1974). Ratten, waarbij de visuele 

cortex in twee stappen werd verwijderd, werden in de 11 dagen 

tussen de twee operaties in het donker geplaatst. Eén groep 

verbleef constant in het donker, drie andere groepen onder­

gingen visuele stimulatie gedurende vier uur per dag. Dit 

bestond voor de eerste groep uit een verblijf van vier uur 

in een diffuus verlichte plastic cylinder; een tweede groep 

werd passief door een met figuien en strepen beschilderde 

gang gevoerd. De dieren uit de derde groep mochten ongehin­

derd zelf door deze gang lopen. Na de tweede laesie werden 

alle dieren getest op retentie van een prae-operatief ge­

leerde horizontaal-verticaal discriminatie. Het bleek dat 

alleen de groep die ongehinderd in de met visuele stimuli 

beschilderde gang had mogen rondlopen, retentie vertoonde, 

terwijl zeven van de elf dieren postoperatief zelfs betere 

prestaties leverden dan prae-operatief. 

Indien sommige auteurs bij de rat een duidelijke invloed 

van visuele stimulatie tijdens de interoperatieve periode 

vinden, zowel ten aanzien van een patroondiscriminatie 

(Dru et al., 1974) als bij een zwart-wit discriminatie 

(Glendenning, 1972) kunnen we ons afvragen of dit wellicht 
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ook bij het bilateraal gelaedeerde konijn het geval zal zijn. 

Wij vonden bij vijf konijnen (zie hoofdstuk VI) dat post­

operatief de zwart-wit discriminatie goed was, terwijl slechts 

één konijn na langdurige training een horizontaal-verticaal 

discriminatie kon uitvoeren. De dieren hadden dus gemeen dat 

zwart-wit discrimineren geen probleem opleverde. Zelfs nadat 

de dieren 15 traindagen lang patrooncombinaties ontvangen 

hadden, welke zij niet konden onderscheiden (50% niveau), 

bleek de zwart-wit discriminatie steeds goed uitvoerbaar te 

zijn. Dit is op zichzelf een relevant gegeven, aangezien het 

een bekend feit is dat een dier, wanneer de stimuli aan de 

grens van de mogelijkheden van het visuele systeem liggen, 

het discrimineren "opgeeft" en voor één luikje blijft zitten, 

waardoor de resultaten op deze wijze het 50% niveau bereiken. 

Als de zwart-wit discriminatie snel boven het 90% criterium 

is en de streeppatroondiscriminatie niet, vormt dit een be­

wijs voor het bestaan van een reëel defect. 

Wij vroegen ons nu af of ook voor bilateraal gelaedeerde ko­

nijnen de omgeving tijdens de periode tussen de operaties 

invloed zou kunnen hebben op het postoperatief geteste dis­

criminatievermogen. 

Met nadruk zij hier gesteld dat allereerst die konijnen be­

handeld worden waarvan bij histologisch onderzoek bleek dat 

de colliculus superior beiderzijds intact was. 

Voor alle dieren geldt dat zij prae-operatief een zwart-wit 

en een horizontaal-verticaal discriminatie geleerd hadden. 

Willekeurig werd eerst de linker of rechter occipitaalkwab 

verwijderd. Na een periode van circa acht weken volgde de 

ablatie van de occipitaalkwab van de andere hemisfeer. De 

hertraining vond plaats na een postoperatieve herstelperiode 

van ongeveer 10-12 weken. Begonnen werd met een zwart-wit 

discriminatie welke, nadat het 90% criterium bereikt was, 

gevolgd werd door een horizontaal-verticaal discriminatie 

gedurende 15 traindagen, of minder wanneer het konijn het 
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criterium eerder bereikte. Hierna volgde opnieuw een zwart­

wit discriminatie training en wederom een periode van 15 

traindagen met patroonaanbiedingen.Bij verschillende dieren 

zijn de trainprogramma's postoperatief uitgebreider dan 

hier aangegeven, maar deze zullen individueel besproken wor­
den. Tabel 1 toont de postoperatieve trainresultaten. 

Wat betreft de periode tussen de operaties werden de konijnen 

in drie groepen verdeeld. 

Groep I In ~ 5) 

Groep II (n 4) 

verbleef tijdens de periode tussen de 

operaties in de normale dierenstallen, die 

12 uur per dag met kunstlicht verlicht waren. 

verbleef tijdens de interoperatieve periode 

voortdurend in het volstrekte donker. 

Groep III (n 3) verbleef in deze periode in normale dieren-

stallen waarbij bovendien, na 2-3 weken, 

een dagelijkse discriminatie-training werd 

gegeven. 

TABEL I 

konijn no. zwart/wit ISxiOO 1!::::: zwart/wit 15x100 11= 

160 + - + + 
225 + - + -

I 
233 KOOI 245 + - + -
249 + - + -

158 + - + -

II 167 + - + -

DONKER 259 + - + + 
260 + - + -

165 + - + -
lil 227 + - + + 
TRAINING 250 + + + + 

Globale weergave van de postoperat~eve tra~nresultaten voor ~eder 
konijn in de drie groepen. Een plus- of minteken betekent dat het 
criterium van 90% in de gestelde trainperiode al dan niet bereikt 
werd. De rangnummers van de konijnen corresponderen met die in de 
figuren van dit hoofdstuk, Konijn 233 was bij de postoperatieve 
hertraining bij voortduring te langzaam, zodat er van dit konijn 
geen trainresultaten zijn. 
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Figuur 32. Traincurve van konijn 160. 
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De eerste postoperatieve zwart-wit discriminatie is moei­

lijk te evalueren, doordat voor somrriqe konijnen de resul­

taten van enkele traindagen uitvielen omdat zij te langzaam 

reageerden, dat wil zesqen, niet in 40 minuten, zoals de 

trainopstellin~ eist, 100 presentaties konden verwerken. 

Wij kunnen dan ook uit onze gegevens ~lleen concluderen dat 

zwart-wit discriminatie bij al deze bilateraal gelaedeerde 

konijnen mogelijk was, daarbij in het widden latend of hier 

sprake was van retentie of van herleren van de taak. Immers, 

wanneer de eerste sCore bijvoorbeeld 92% juiste keuzen is, 

kan dit betekenen dat tijdens bijvoorbeeld de eerste 20 pre­

sentaties herleren plaatsvond. 

Met de patroondiscriminatie is het heel anders gesteld en 

deze blijkt niet of pas na langdurige training ~ogelijk te 

zijn. 

In de volqende figuren ( 32 t/:o. 35) worden de traincurven 

weergegeven van de konijnen die bij de horizontaal-verticaal 

discriminatie het 90% criterium behaalden. Fiquur 32 qeeft 

de traincurve van konijn 160 weer, dat in de interoperatieve 

periode in de normaal verlichte dierenstallen verbleef 

(groep I). Dit konijn bereikte binnen de tweede postopera­

tieve trainperiode voor de horizontaal-verticaal streeppatroon­

discriminatietaak het 90% criterium. Bij de nonoculaire 

traininq was de discriminatie via het linker oog beter dan 

via het rechter oog, hoewel voor dit oo~ de score aanvanke­

lijk hoger la9. Binoculair waren de 9restaties duidelijk 

beter. De 45°-verticaal streeppatroondiscriminatie leek eerst 

qoed uitvoerbaar te zijn, rr_aar de prestaties bleken, zelfs 

na een herhalinc_:r van de horizontaal-verticaal tn.ak toch op 

het 75% niveau te liggen. Het konijn was evenmin in staat een 

hoekverschil van 25° ten opzichte van verticaal te onderschei­

den. 
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Konijn 259 (figuur 33) heeft in de tijd tussen de twee opera­

ties in het volstrekte donker qezeten (qroe9 II). Ook bij 

dit konijn za~en we bij de monoculaire traininq dat de pres­

taties wet het ene oog beter waren dan :r.tet het andere. Pas 

bij de binoculaire discriminatie werd het 90% criterium weer 

bereikt. De resultaten bij de 45° - verticaal streeppatroon 

discriwinatietaak laqen op het 80% niveau. Haar zelfs na 

1500 aanbiedingen was het dier noq niet in staat het 90% 

criterium te bereiken. Ook konden de streeppatronen met een 

hoekverschil van 25° niet onderscheiden worden. 

Figuur 34 en figuur 35 geven de trainresultaten weer van res­

pectievelijk konijn 227 en konijn 250. Deze dieren hebben in 

de tijd tussen de operaties een discrirr.inatie-traininçr ont­

vanqen (0roep III), waarbij konijn 250 wel het 90% criterium 

bereikte via het ooq contralateraal aan de laesie (in dit 

geval het linker oog) en konijn 227 niet. Bij beide dieren 

werd de eerste laesie aan de rechter kant qe~aakt en hoewel 

de discriminatie via het linker 000 van konijn 227 in verge­

lijking met konijn 250 vóór de tweede laesie veel slechter 

was, blijkt postoperatief dat de prestaties via dat ooq veel 

beter zijn bij konijn 227 (_± 90% niveau) dan bij konijn 250 

(_± 65%). Voor beide konijnen qeldt dat de 45°- verticaal 

streeppatroondiscrininatie onqeveer op het 80% niveau bleef 

en dat ook deze dieren niet in staat waren een 25° - verticaal 

discriminatie uit te voeren. 

Voor alle konijnen van dit experiment (zie tabel I) qeldt, 

met uitzondering van konijn 233, dat de traintijd na de bi­

laterale laesie niet verschilde van de traintijd die het 

dier vóór de operatie nodig had orr. 100 aanbiedinçren te ver­

werken. Bij het begin van de hertraining na de tweede laesie 

bleek wel een aantal dieren heel traag te zijn, hetgeen re­

sulteerde in het afbreken van de aanbiedingen na 40 ~nuten 

(zie hoofdstuk III, Hethodiek). 

Zoals wij reeds vermeldden was bij de tot nu toe besproken 

12 konijnen bij histologisch onderzoek gebleken dat beider-
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zijds de colliculus superior geheel intnet v1as. Dit gold 

niet voor de andere 26 konijnen. Hier werden één-, soms tv;ee­

zijdig, kleine oppervlakkiqe laederinsen ("putjes") op de 

colliculus superior aangetroffen, welke moeilijk kwantifi­

ceerbaar waren. Daarorr. zullen 1t1e de resultaten van deze 

konijnen nu eerst afzonderlijk behandelen. (Tabel II). 

TABEL II 

konijn na. zwart/wit lSxlOO rr= zwart/wit 

155 
157 
232 + - + 

I 234 + - + 
KOOI 240 

247 + - + 
257 + - + 
283 + - + 

151 + - + 
162 + - + 
164 + - + 

II 
170 + - + 

DONKER 
230 + - + 
238 + - + 
258 + - + 
261 + - + 
263 + - + 

152 
163 + - + 
166 + + + 

III 
172 + - + 

TRAINING 
175 + - + 
176 + - + 
231 + - + 
237 + - + 
282 + - + 

Trainresultaten, op dezelfde WlJZe weergegeven als in tabel I, 
maar nu voor de dieren met beschadigde colliculus superior. 

\Sx\00 11= 

-
+ 

-
+ 
-

-
+ 
-
-
-
-
-
-
-

+ 
+ 
+ 
-
+ 
-
-
-

Wanneer wij afzien van vier dieren (konijn no. 152, 155, 157, 

240) die er niet in slaagden 100 presentaties binnen 40 mi­

nuten te verwerken, is de tendens dezelfde als in Tabel I, 

narnelijk dat zwart-wit steeds gediscrimineerd 
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kon worden, terwijl bij de meeste dieren niet, of pas na 

lange hertraining, het 90% criterium voor de streeppatroon­

discriminatie bereikt werd. 

Aangezien bij het onderzoek van Tarlov en Uoore (1966) was 

gebleken dat oppervlakkige colliculus superiorlaesies weiniq 

degeneratie tot gevolg hadden (zie hoofdstuk II), er daar­

naast overeenkomst met de resultaten vermeld in tabel I be­

stond én het feit dat de colliculus superiorbeschadigingen 

ongeveer gelijk over de drie groepen verdeeld waren, achtten 

wij het gerechtvaardigd om na te gaan of, wat de eerste post­

operatieve zwart-wit discriminatie betreft, uit de gegevens 

van tabel I en II gezamenlijk iets betreffende de mogelijke 

verschillen tussen de drie groepen v·alt te zeggen. 

TABEL lil 

A B c 
GROEP I 

JO I 6,7 46,4 
KOOI 

n ~ 

GROEP li 13 3 3,3 50,0 DONKER n ~ 

GROEP III 
~ IJ 7 0,27 17,0 TRAINING n 

A aantal dieren waarbij de traincurve niet voorafgegaan werd 
door onvolledige series. 

B gemiddeld aantal onvolledige series. 

C gemiddeld aantal fouten tot voor de eerste maal het 90% niveau 
werd overschreden. 

In tabel III zijn de dieren, die voortdurend te lanqzaarn 

reageerden (152, 155, 157, 233, 240)- waardoor resultaten 

ontbraken - uiteraard niet verwerkt. Ons inziens suggereert 

tabel III dat het verblijf in het donker de prestaties niet 

negatief beinvloedde. Immers, met name het gemiddeld aantal 

fouten verschilt weinig van dat, gevonden bij de konijnen 

die in een ruimte verbleven die 12 uur per dag verlicht was. 
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Ten tweede suqgereert de tabel dat training tussen de opera­

ties leidt tot sneller herleren van de zwart-wit discrimina­

tie. Dat dit verschil niet veroorzaakt wordt doordat hertrai­

ning verscholen gaat in incomplete series, volqt uit het 

feit dat in groep III het ge~iddeld aantal onvollediqe series 

voorafgaande aan de uiteindelijke trainresultaten juist zo 

laag ligt. 

D i s c u s s i e 

Vanzelfsprekend moeten de gegevens uit Tabel III met de 

grootste voorzichtigheid gehanteerd worden. Immers, de on­

volledige series aan het begin van de eerste hertrainings­

periode van de zwart-wit discriminatie na de tweede operatie 

zijn van ongelijke, niet bekende lengte. Bovendien zijn de 

beschadigingen van de colliculus superior ongetwijfeld van 

verschillende grootte. 

De ontstaanswijze van de "putjes" in het bovenoppervlak is 

niet geheel duidelijk. Het zou een directe mechanische be­

schadiging bij de operatie kunnen zijn. Echter, bij de 

operatie kon in de meeste gevallen de colliculus superior 

goed gezien worden en leek het gemakkelijk om aanraken er­

van met de zuignaald te vermijden. !>-·:îen zou natuurlijk kunnen 

denken dat tijdens en na de operatie omvangrijke vasculaire 

veranderingen ontstaan met eventuele secundaire degeneratie, 

wellicht in combinatie met uitval van de deseenderende banen 

van de visuele cortex naar de colliculus. Opvallend was 

dat Ten Cate (1935) en Eland en Caoper (1969) in hun rnateri­

aal ook dergelijke colliculus superior afwijkingen beschreven. 

De hersenen van de dieren die na de tweede operatie bij 

voortduring geen series van 100 presentaties binnen 40 

minuten konden verwerken, vertoonden morphologisch geen op­

vallende verschillen met de dieren die hiertoe wel in staat 

waren. Ook werden qeen morphologische aanknopingspunten 
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gevonden voor de soms sterk ongelijke prestaties via het 

linker en het rechter oog ná de tweede operatie. 

Towns (1972) beschreef konijnen waarbij, nadat zij prae­

operatief enkele visuele discriminatietaken geleerd hadden, 

visuele cortex laesies werden aangebracht. Bij postoperatie­

ve hertraining bleken de dieren de discriminatietaken, waar­

onder een horizontale vs. verticale rechthoek, weer te kunnen 

uitvoeren. Slechts de prestaties van één konijn met de 

grootste laesie ("virtually all the striate and most of 

the parastriate cortex") kunnen met die van de konijnen in 

ons onderzoek vergeleken worden. De resultaten van dit ko­

nijn vielen bij postoperatief testen terug op het 60% juis­

te keuzen niveau, waarna om de horizontaal-verticaal dis­

criminatietaak te herleren veel meer aanbiedingen gegeven 

moesten worden dan voor de prae-operatieve discriminatie 

noodzakelijk waren geweest. 

Murphy en Chow (1974) bestudeerden ook konijnen waarbij de 

visuele cortex bilateraal weggenomen was. Zij vonden dat de 

dieren wel in staat waren een horizontaal-verticaal streep­

patroon te discrimineren, zij het dat hiertoe een langere 

trainperiode noodzakelijk was. 

Met andere woorden, de bovengenoemde onderzoekers beschreven 

een onmiskenbaar minder zwaar effect van de corticale ablatie 

op de patroondiscriminatie dan door ons werd gevonden. Be­

studering van deze publicaties leerde echter dat naar alle 

waarschijnlijkheid de laesies in de genoemde experimenten 

geringer van omvang waren geweest. 

In dit verband kan nog vermeld worden dat Chow et al. (1977) 

de eigenschappen beschreven van receptieve velden van neu­

ronen van een visueel cortexgebied in de temporaalkwab. De 

meeste neuronen bleken gevoelig te zijn voor bewegende 

stimuli. Zo was voor een groep cellen een stimulus in de 

vorm van een lichte vlek of een donkere schaduw die zich 

snel over het receptieve veld bewoog optimaal, terwijl een 
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andere groep neuronen juist o~ een langzaam bewegende licht­

vlek reageerde. Slechts enkele neuronen waren binoculair te 

activeren. Dit temporaal gelegen visuele cortex gebied werd 

ook anatomisch beschreven door ~iathers et al. (1977) 1 (zie 

hoofdstuk II). 

Een verklaring voor de betere resultaten bij patroondiscri­

minatie in de publicaties van de genoemde onderzoekers zou 

dus kunnen zijn dat deze temporaal gelegen neuronen een rol 

spelen bij het discriminatie-proces en bij de kleine laesies 

gespaard zijn gebleven. Bij de grotere laesies mag men ver­

wachten dat genoemde neuronen verwijderd zijn. 

Ogenschijnlijk meer in overeenstemming met onze resultaten 

zijn die van t-1oore en Hurphy (1976), die beschreven dat 

8 van de 11 konijnen met een bilaterale ablatie van v 1 en v 11 
na 30 dagen trainen met patronen (20 presentaties per dag) 

nog op het 50% niveau waren. Deze resultaten zijn evenmin 

te vergelijken met die van ons 1 omdat onze dieren 100 pre­

sentaties per dag ontvingen. Bij r-1oore en Hurphy (1976) be­

tekent 30 dagen training dus 600 presentaties, bij ons 3000. 

Onze resultaten stemmen in zoverre met die van Nurphy en 

Stewart (1974) overeen, dat de dieren die na een eerticale 

ablatie in staat zijn patronen te discrimineren, dit veel 

minder nauwkeurig doen. Hoewel ook voor de konijnen in bo­

vengenoemd onderzoek geldt dat de laesies beperkt waren tot 

de visuele cortex, waren aanzienlijk meer presentaties nodig 

om een 45°-verticaal discriminatie te leren. Een hoekver­

schil van 25° kon, evenals bij de dieren in ons onderzoek, 

niet onderscheiden worden. 

Dit werd eveneens geconstateerd bij het onderzoek van 

Hurphy en Chow (1974). 
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hoofdstuk VIII 

VISUOHOTORIEK NA BIL!\_TERALE l'JlLATIE VAN DE OCCIPITAALKWAB 

Uit de hoofdstukken'VI en VII is gebleken dat konijnen na 

een bilaterale occipitale cortexlaesie een zwart-wit dis­

criminatie kunnen uitvoeren. Het is uiteraard moeilijk om 

te zeggen op welke rnanier het konijn dit "subcorticaal zien" 

gebruikt in een normale omgeving. In de trainopstelling wordt 

immers van het konijn alleen verwacht dat het met de kop 

het juiste {witte) luikje opent. De vraag was dan ook of het 

konijn met een dergelijke uitgebreide bilaterale occipitaal­

kwablaesie nog in staat is om zich in de ruimte te criente­

ren en gericht op een doel af te lopen. 

Schneider {1969) stelde bij zijn onderzoek bij hamsters 

{zie ook hoofdstuk I) de "twee visuele systemen" hypothese 

op. De specifieke functies van enerzijds het colliculus- en 

anderzijds het geniculatum-striatum-systeern werden pas dui­

delijk na het aanbrengen van laesies. Zo zou het systeem via 

de colliculus superior het dier in staat stellen om objecten 

in de ruimte te localiseren. De hamsters waren na een colli­

culuslaesie niet meer in staat om binnen het gezichtsveld 

aangeboden zonnebloemzaden te localiseren en gerichte bewe­

gingen in de richting van de stimuli uit te voeren. ~ilerden 

deze hamsters echter in een patroondiscriminatie opstelling 

geplaatst, dan waren de dieren in staat de ratrenen te dis­

crimineren. Het discriminatievermogen was daarentegen wel 

gestoord na een ablatie van de visuele cortex, terwijl geen 

deficit geconstateerd kon worden in het vermogen tot locali­

satie. 
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Dit werd ook gedemonstreerd als de reacties op onverwachte 

geluiden of bewegende visuele stimuli boven een testbox wer­

den nagegaan. De dieren met een colliculuslaesie richtten 

hun kop niet of nauwelijks op, terwijl zowel de dieren met 

een visuele cortexlaesie als de dieren uit de controle-groep 

dit juist frequent deden. Schneider concludeerde dat voor 

een antwoord op de vraaq "waar is het ?" (de orientatie) een 

intact optisch teeturn noodzakelijk is, terwijl voor een ant­

woord op de vraag "wat is het ?" (de identificatie) een goede 

functie van de visuele cortex vereist is. 

Goedale et al. (1975) gingen bij ratten de invloed van een 

bilaterale visuele cortex- of een colliculus superiorablatie 

op een helderheidsdiscrirninatie na. De onstelling bestond uit 

twee boxen die met elkaar verbonden waren door een smalle 

gang. In elke box waren in de meest van elkaar verwijderde 

wanden op vloerhoogte vijf openingen gemaakt. Achter elke 

opening was een lamp gemonteerd. Normale ratten kregen een 

"shaping", waarbij zij leerden dat bij een verlichte opening 

een beloning te verkrijgen was. Bij de training moesten zij, 

nadat het licht uitging, door de gang lopen, waarbij door 

onderbreking van een lichtstraal via een foto-electrisch 

mechanisme één van de openingen in de andere box verlicht 

werd. Zo kregen zij dagelijks 40 trials (20 in iedere box) 

Op de tiende dag werden de laatste 10 trials gefilmd. Hierna 

werden de dieren geopereerd, waarbij drie ratten een bila­

terale cortexablatie, drie ratten een colliculus superior­

ablatie en drie controle-dieren een oppervlakkige incisie 

ondergingen. Postoperatief werd na een herstelperiode van 

een week de training hervat en op de eerste, vierde en achtste 

dag werden de laatste 10 trials gefilmd. Het bleek dat de 

ratten met hersenlaesies duidelijk minder goede prestaties 

leverden in vergelijking tot de controle-dieren. Hoewel de 

prestaties van de ratten met colliculuslaesies sneller her­

stelden, waren alle ratten op traindag 7 op het 90% juiste 

keuzen niveau en was er geen verschil meer tussen de groepen. 

Bij het uitwerken van de filmopnamen, waarbij de routes die 
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de dieren gevolgd hadden werden vastgelegd, waren echter 

wel duidelijke verschillen tussen de groepen aantoonbaar. 

Zo bleken de ratten met een visuele cortexlaesie, in verge­

lijking met de prae-operatief afgelegde weg, postoperatief 

een significant langere weg af te leggen. Daarentegen volgden 

de ratten met colliculuslaesies zelfs kortere, efficientere 

routes dan zij prae-operatief hadden gedaan. Deze dieren 

werden ook, in tegenstelling tot normale ratten en ratten 

met een visuele cortexlaesie niet afgeleid door nieuwe vi­

suele stimuli of geluiden. Goodale concludeerde dat ratten 

met een colliculuslaesie bij een helderheidsdiscriminatie 

een uitstekende visuomotorische gerichtheid ten opzichte van 

de stimulus vertoonden. De ratten met een corticale laesie 

vertoonden juist een defect, hoewel dit gering was en de 

dieren vrijwel recht naar het doel toeliepen. 

In ons onderzoek bij konijnen werd gebruik gemaakt van een 

box, welke in hoofdstuk III reeds werd beschreven (zie fig. 

36) • 

Figuur 36. Opstelling om de visuomotoriek te testen. 

97 



Getracht werd om na te gaan of een konijn met een bilaterale 

occipitaalkwablaesie adequaat op een waargenomen doel af kan 

gaan. Daartoe werden de route en de looptijd, respectievelijk 

uitgedrukt in kruisingen en seconden, vergeleken bij een 

test zonder stimulus (fase A) en een test met een stimulus 

(fase B). 

Op de dag van de "shaping"procedure werd het konijn onder 

de startbox S geplaatst. De goalbox werd op één van de drie 

beschikbare plaatsen geschoven en de corresponderende schuif 

werd geopend. Het lampje in de goalbox v.;ns de enige verlich­

ting van de ruimte.De startbox werd nu opgetrokken en het 

konijn kon ongehinderd rondlopen. Het konijn ontving ten 

tijde van het experiment eveneens een discriminatietraining, 

waarbij het dagelijks een beperkte hoeveelheid voedselkorrels 

kreeg. De beloning bestond dan ook uit voedselkorrels die, 

als het konijn de kop door de opening stak, uit een bakje 

in de goalbox gegeten konden worden. Had het konijn de ope­

ning gevonden en enige voedselkorrels gegeten, dan werd de 

schuif gesloten en het konijn opnieuw onder de startbox ge­

zet. Deze procedure werd nog tweernaal herhaald; de goalbox 

had dan op drie verschillende plaatsen gestaan. 

De testprocedure werd dagelijks éénmaal gegeven en bestond 

uit twee delen (zie figuur 37). 

A. De goalbox werd op één van de drie mogelijke plaatsen ge­

zet, maar de corresponderende schuif werd niet geopend. Het 

konijn werd onder de startbox geplaatst en deze werd van 

buitenaf opgehaald. Op dit moment werd een stopwatch inge­

drukt en via de monitor het aantal malen dat de neus van het 

konijn één van de zwarte lijnen op het vloeroppervlak kruiste, 

geteld. Het konijn liep door de box tot het toevallig het 

gemarkeerde vloeroppervlak vóór de nog steeds gesloten schuif 

van de goalbox passeerde. Op dit moment werd de stopwatch 

weer ingedrukt en de tijd en het aantal kruisingen genoteerd. 

Het konijn werd vervolgens opnieuw onder de startbox geplaatst 
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Figuur 37. Voorbeeld van een testprocedure in de box. Tijdens fase A, 
waarbij alle schuiven gesloten waren, liep het konijn rond totdat toe­
vallig de markering op het vloeroppervlak vOOr de goalbox werd gepasseerd. 
26 Kruisingen en de looptijd werden genoteerd. Tijdens fase B was de 
schuif wel geopend. 4 Kruisingen en een korte looptijd werden genoteerd. 
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en fase B volgde. 

B. De schuif werd nu geopend 1 waarbij ook aan de andere 

schuiven werd getrokken om uit te sluiten dat het dier door 

middel van het gehoor het geopende luik zou kunnen locali­

seren. De startbox werd opgehaald 1 waarna weer de tijd en 

het aantal kruisingen bepaald werden tot het moment waarop 

de neus de zwarte markering bij de verlichte opening pas­

seerde. Het konijn mocht wat voedselkorrels eten en werd 

naar de kooi teruggebracht. Deze testprocedure werd 6-8 

dagen herhaald tot in een random volgorde elk van de luikjes 

tweernaal aan de beurt was geweest. 

De resultaten zijn weergegeven in figuur 38. In de bovenste 

rij zijn voor elk konijn de gemiddelde aantallèn kruisingen 

aangegeven tijdens fase A en B, in de onderste rij de bij-

" N K D 

" • '0 -~ 
"2 '0 
~ 

I 
,. 

"0 
"0 
"0 
"0 
"0 
,00 
90 

' 80 
~ '0 

eo 
eo 
•o 
'0 
'0 
'0 

Figuur 38. In het bovenste deel van de figuur wordt voor elk konijn het 
gemiddelde aantal kruisingen, zowel in de A-fase (open kolom) als de B­
fase (zwarte kolom) weergegeven. In het onderste deel worden de bijbeho­
rende gemiddelde looptijden tijdens de A-fase (open kolom) en de B-fase 
(zwarte kolom) aangegeven. 
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behorende gemiddelde looptijden. De open kolommen hebben be­

trekking op fase A, de zwarte op fase B. Tijdens fase A -

alle schuiven gesloten - holden de konijnen door de box, 

waarbij uiteraard heel wisselende waarden werden gevonden 

voor het aantal kruisingen en de looptijd. 

Uit het feit dat alle open kolommen hoger zijn dan de zwarte 

kunnen we concluderen dat er geen sprake was van "toevallig 

vinden" van de verlichte opening. 

Het gemiddeld aantal kruisingen tijdens fase B bedroeg voor 

de verschillende konijnen maximaal zesi de eventuele omwegen 

kunnen dus niet erg groot geweest zijn. 

Bij vergelijking van normale konijnen (N) en konijnen met 

een bilaterale occipitaalkwablaesie, welke in de interopera­

tieve periode of in de normaal verlichte dierenstallen (K) 

of in het donker (D) hadden gezeten, werd geen verschil ge­

zien. Wellicht zijn er verschillen, zowel tussen de groepen 

als tussen de door de konijnen afgelegde routes van startbox 

naar verlichte opening, maar dan zijn deze toch te gering om 

met deze methodiek aan het licht te komen. Eén en ander zal 

een onderwerp voor verder, gedetailleerder onderzoek vormen. 

In ieder geval heeft dit onderzoek uitgewezen dat na een 

bilaterale ablatie van de occipitale cortex een konijn niet 

alleen een helderheidsdiscriminatie in een trainopstelling 

kan uitvoeren, maar bovendien in staat is over een bepaalde 

afstand naar een verlicht doel toe te lopen. 
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hoofdstuk IX 

RELATIE TUSSEN ABLATIE VAN DE OCCIPITPLE CORTEX BIJ HET 

KONIJN EN "CORTICALE BLINDHEID" BIJ DE llENS 

In hoofdstuk VI en VII werd aangetoond dat het konijn, waar­

bij beiderzijds de occipitale cortex werd weggenomen, nog 

altijd een zwart-wit discriminatie kon uitvoeren. 

In hoofdstuk VIII werd beschreven dat behalve dit licht­

donker discriminatievermogen wat in een trainopstelling 

werd getest, het dier ook in een "open field" situatie in 

staat is om feilloos op licht toe te lopen. Het verschil 

tussen de gemiddelde waarden van het aantal kruisingen tij­

dens fase A (geen stimulus) en fase B (met een stimulus) 

gaf dit duidelijk aan. De waarde voor het gemiddeld aantal 

kruisingen tijdens fase B was dermate laag dat hiermee ook 

aangetoond werd dat de konijnen vrijwel de kortste weg volg­

den om van de startbox naar de verlichte opening te gaan. 

Bij de mens kan een situatie optreden die vergelijkbaar is 

met deze bilaterale occipitaalkwabablatie bij het konijn. 

Bilateraal functieverlies van de visuele cortex, "corticale 

blindheid" genoemd, kan optreden door verschillende oorza­

ken. 

Symonds en Mackenzie (1957) concluderen in hun onderzoek, 

waarin ook publicaties met gegevens van patienten teruggaand 

tot 1885 zijn opgenomen, dat de afsluiting van de Aa. calca­

rinae door een ernbolus, afkomstig van thrornbi in de A. basi­

laris of de Aa. vertebrales wel als de meest voorkomende oor­

zaak beschouwd kan worden. Via anastomosen kan het gebied 

dat oppervlakkig is gelegen, weer van bloed worden voorzien, 

waardoor bij een aantal patienten nog een klein centraal ge-
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bied (soms aangevuld met een sector rondom de verticale 

meridiaan) van het gezichtsveld gespaard blijft. "Central 

vision is the last to be destroyed and the first to recover" 

(Bergman, 1957). Haar bij een kwart van de patienten was de 

blindheid volledig en had een permanent karakter (Symonds 

en Mackenzie, 1957). 

Hebben deze patienten nu evenals onze bilateraal gelaedeerde 

konijnen nog een licht-donker perceptie ? Hier moet aller­

eerst duidelijk ges~eld worden dat een verbale ontkennin~ 

van lichtperceptie bij de mens niet tegenover een positieve 

bevindin~ bij het konijn gesteld mag worden. Immers, de 

methodologie van beide bevindingen is totaal verschillend. 

Alleen dié onderzoekingen bij de mens "tellen", waarbij de 

patient gedwongen werd op een lichtprikkel te reageren, ook 

al beweerde hij niets te zien. Dit is moeilijk omdat patien­

ten met een totale eerticale blindheid vaak erg gedesorien­

teerd zijn en soms hun blindheid ontkennen en confabuleren 

(Sugar en Goldstein 1 1965). De gegevens zijn hierdoor niet 

betrouwbaar. Brindley en Janota (1975 beschreven twee pa­

tienten met eerticale blindheid. Bij beiden werd gevonden 

dat zij in staat waren aan te geven wanneer het licht aan 

of uit ging in een overigens donkere kamer. Bij één kon dit 

overigens pas ruim een jaar na het ontstaan van de blind­

heid worden vastgesteld. 

Het is daarom wellicht zinvol om bijzondere aandacht te 

besteden aan patienten met een hemianopsie of een ·scotoorn 

als gevolg van een onvolledige occipitaalkwablaesie. t1et be­

hulp van een perimeter kan de omvang van een scatoom zorg­

vuldig vastgesteld worden. De patient geeft aan wat wel en 

niet waargenomen kan worden. Een lichtvlekje, geprojecteerd 

binnen de grenzen van een scatoom of de blinde helft van een 

hemianopsie wordt niet waargenomen door de patient. 

Was dit de traditionele opvatting, na een serie publicaties 

weten we dat met een andere benaderingswijze aangetoond kan 

103 



worden dat er nog wel een residuele visuele functie, de 

zogenaamde "blindsight" in deze gebieden aanwezig is. 

zo verrichtten Pöppel et al. (1973) een onderzoek bij vier 

patienten waarbij als gevolg van visuele cortexlaesies gro­

te sectornen in het gezichtsveld waren vastgesteld. De patien­

ten werden verzocht om na een geluidssein de ogen te richten 

op het punt waar ze dachten dat de stimulus, een lichtje, 

zich bevond. Hoewel de patienten dit een moeilijke opdracht 

vonden, "hoe kan ik nu naar iets kijken wat ik niet zie", 

bleek bij uitwerking van de oculogramrnen, waardoor de oog­

bewegingen waren vastgelegd, een duidelijke correlatie te 

bestaan tussen de afstand van de stimulus ten opzichte van 

het fixatiepunt en de amplitudo van de oogbeweging. Twee 

patienten met scatomen van retinale oorsprong werden onder 

deze zelfde experimentele condities getest en vertoonden 

geen toename van de amplitudo van de oogbeweging als de 

stimulus excentrischer werd gepresenteerd. 

Sanders et al. (1974) bevestigden de resultaten van Pöppels 

onderzoek bij een patient met een hemianopsie ten gevolge 

van een operatie waarbij eenzijdig de visuele cortex was 

verwijderd. De patient was echter ook in staat om visuele 

stimuli welke binnen de grenzen van de blinde helft van het 

gezichtsveld op een scherm geprojecteerd werden, met de 

vinger aan te wijzen. Zelfs het onderscheiden van patronen, 

mits zij voldeden aan bepaalde eisen van minimale grootte 

en tijdsduur van de presentatie, bleek mogelijk te zijn. Ge­

durende alle experimenten bleef de patient volhouden dat 

hij alleen objecten binnen het intacte gezichtsveld kon 

waarnemen. Geconfronteerd met de resultaten verklaarde hij 

hoogstverbaasd dat hij alleen maar kon "raden". 

Het was dus alleen mogelijk om deze "blindsight" ann te to­

nen als gebruik gemaakt werd van een andere benaderingswijze, 

namelijk één waarbij de noodzaak tot verbaliseren was ver­

vangen door wijzen met de vinger of oogbewegingen. 
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Hierin lijkt de experimentele opzet weer erg op het dier­

experiment. Vooral bij apen (VJeiskrantz, 1972, 1977) zijn 

experimenten gedaan die in veel opzichten overeenkomen met 

de bovengenoemde methoden bij de mens. Zo werd geconcludeerd 

(Cowey en Weiskrantz, 1963; ~\feiskrantz en Cowey, 1963; Weis­

krantz, 1972) dat bij omschreven visuele cortexlaesies bij 

de aap korte lichtflitsen van een lage intensiteit, aange­

boden binnen de grenzen van het door de laesie veroorzaakte 

scatoom van het gezichtsveld, konden worden waargenomen. 

Eveneens (Weiskrantz, 1972) werd aangetoond dat de grenzen 

van een dergelijk scatoom niet definitief vastlagen. In zo­

verre dat de grootte bij een hernieuwde bepaling na een 

postoperatieve periode van twee jaar zonder training onver­

anderd was gebleven. Training echter, bestaande uit aanbie­

dingen van lichtflitsen in dit uitgevallen gezichtsveld, 

deed de grenzen teruglopen.De bevinding van het kleiner worden 

van het scatoom na training werd bij andere apen bevestigd. 

Dit in tegenstelling tot de fysiologische "blinde vlek.,_ 

projectie van de uittredeplaats van de oogzenuw en scatomen 

veroorzaakt door de laesies van de retina, welke in dezelfde 

test- en trainsituatie dezelfde grootte en vorm behielden 

(Cowey, 1967). 

Een dergelijk effect werd recent door Zihl et al. (1978} be­

schreven voor zes patienten met homonieme hemianopsieën ten 

gevolge van occipitaalkwabbeschadigingen. Door middel van 

herhaalde drempelwaarde bepalingen op de grens tussen het 

intacte en het uitgevallen gezichtsveld kon na enkele maanden 

een toename van het intacte gezichtsveld worden aangetoond. 

Bij controle na afsluiting van deze trainperiode kon worden 

vastgesteld dat hier sprake was van een permanente verbe­

tering. 

Uit bovengenoemde resultaten blijkt dat "blindsight" bij de 

mens mogelijk is, waarbij wij willen stellen dat de term 

"blindsight 11 gereserveerd zal worden voor de mens, aangezien 
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alleen de mens in staat is te zeggen dat hij in een bepaald 

gebied van het gezichtsveld niets waarneemt. Detectie van 

korte visuele stimuli bleek echter mogelijk te zijn binnen 

dit gebied. Uit de bevindingen van Zihl et al. (1978) mogen 

wij opmaken dat toepassing van training met visuele stimuli 

in het grensgebied van een scatoom tot een uitbreiding van 

het gezichtsveld kan leiden. 

Willen wij echter nagaan of de "blindsight" bij de mens ver­

gelijkbaar is met het subcorticale zwart-wit discriminatie­

vermogen bij het konijn, dan moet duidelijk de omvang van 

de laesies vergeleken worden. 

Als "blindsight" wordt aangetoond bij patienten met een 

gedeeltelijke uitval van het gezichtsveld, dan is bij een 

dergelijke subtotale laesie nog aangrenzend corticaal weefsel 

aanwezig. Detectie van visuele stimuli en eventueel functio­

neel herstel door training zou in deze gevallen toegeschre­

ven kunnen worden aan een laterale verspreiding van visuele 

informatie in de retina, waardoor projectie naar intacte 

cortexgebieden plaats zou kunnen vinden (Weiskrantz, 1972, 

1978). Bovendien zou een projectie van de retina naar de 

colliculus superior - en verder naar de thalamus en associa­

tieve cortex - verantwoordelijk kunnen worden gesteld voor 

de verwerking van de visuele informatie (Sanders et al., 

19 74) • 

Na een hemidecorticatie werd echter door Perenin en Jeannerod 

(1978) bij patienten eveneens 11 blindsight" aangetoond in de 

uitgevallen helft van het gezichtsveld. Zij concludeerden dat 

de colliculus superior beschouwd moet worden als het anato­

misch substraat voor dit residuele gezichtsvermogen. 

Aangezien vooralsnog een publicatie over het al of niet be­

staan van "blindsight" bij totale eerticale blindheid bij 

de mens ontbreekt, kan hier nog geen uitspraak gedaan worden 
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over de vergelijkbaarheid met het subcorticale zwart-wit 

discriminatievermogen van het konijn met een bilaterale 

occipitaalkwablaesie. 

Bij het konijn is na een bilaterale occipitaalkwablaesie 

de optokinetische nystagmus nog op te wekken. Zelfs onmiddel­

lijk na verwijdering van de cortex is de oogsnelheid van de 

optokinetische volgreactie onveranderd (Hobbelen, 1971). 

Bij de mens daarentègen, waarbij uitsluitend met de totaal 

corticaal blinde patient vergeleken mag worden, werd door 

Ter Braak et al. (1971) beschreven dat bij een dergelijke 

patient in een zwart-wit gestreepte cylinder een optokine­

tische nystagmus opgewekt kon worden. Deze bevinding is 

echter door anderen bij soortgelijke patienten (o.a. Brindley 

en Janota, 1975) niet bevestigd. 

Als wij met Ter Braaks 1 s opvatting meegaan en veronderstellen 

dat in dit opzicht een patient met een bilaterale uitval van 

de occipitale cortex te vergelijken is met een konijn met 

een dubbelzijdige occipitaalkwablaesie, dan is dit een reden 

terneer om naar analogie van de "blindsight"-bepaling een 

dergelijke patient in een, met onze trainopstelling verge­

lijkbare, non-verbale discriminatie-opstelling te onderzoe­

ken. 
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SAl'IENVATTING 

De vraagstellingen welke aan dit proefschrift ten grondslag 

liggen, werden op pagina 27 aangegeven. 

Als eerste werd nagegaan of bij vergelijking tussen een 

binoculair en een monoculair geleerde patroondiscriminatie, 

in het laatste geval een langere trainperiode noodzakelijk 

was. De konijnen die de patrooncombinaties monoculair aan­

geboden kregen, waren onderverdeeld in een ~roep waarbij 

één oog permanent gesloten was doordat de oogleden gehecht 

waren en een groep waarbij één oog tijdelijk in de train­

opstelling werd afgedekt. 

De resultaten wezen uit dat binoculair leren sneller gaat 

dan monoculair leren. Verder kon geen verschil geconsta­

teerd worden tussen monoculair leren van de groep waarbij 

één oog afgedekt was door een kap en de groep met het per­

manent gesloten oog. 

Als verklaring voor het verschil tussen binoculair en mono­

culair leren werd aangehouden dat door de beperking van het 

gezichtsveld bij monoculair leren, vaak de beelden van de 

patronen niet simultaan op de retina vallen. Er zal dus in 

een zeker percentage van de presentaties sprake zijn van 

successief discrimineren. 

In voorgaande onderzoeken was gebleken dat de interoculaire 

overdracht bij het konijn gering is. Aangezien de daarbij 

gehanteerde bepalingsmethode inhield dat één van de ogen 

tijdens de gehele trainingsduur afgedekt was, werd nu een 
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andere methode met gebruikmaking van kleurfilters toege­

past om het "savings"percentage te bepalen. Hierbij was het 

mogelijk om in een random volgorde elk van de ogen de spe­

cifieke patrooncombinatie aan te bieden. 

Gevonden werd dat de waarden voor het "savings"percentage 

niet verschilden van die van eerder genoemde onderzoeken. 

Ook als de patronen niet in een lange ononderbroken serie 

aan één oog werden aangeboden, bleek het konijn slechts 

een geringe interoculaire overdracht voor een patroondiscri­

minatie te vertonen. 

Het verwijderen van de occipitale cortex had nauwelijks 

effect op een zwart-wit discriminatie. De streeppatroon­

discriminatie daarentegen was postoperatief niet meer uit­

voerbaar. Slechts enkele konijnen waren in staat om na een 

lange trainperiode deze taak te herleren. 

Als na een unilaterale cortexablatie de patroondiscriminatie 

via het oog contralateraal aan deze laesie herleerd was, 

bleek na ablatie van de resterende occipitale cortex dat 

de dieren de patronen niet meer konden onderscheiden. 

Geconcludeerd werd dat de zwart-wit discriminatie via sub­

corticale , de patroondiscriminatie via corticale structu­

ren tot stand was gekomen. 

De bilaterale ablatie van de occipitale cortex werd in twee 

stappen uitgevoerd. Invloed van de aard van de omgeving 

tijdens de interoperatieve periode op het postoperatief ge­

teste discriminatievermogen werd nagegaan. 

Daartoe werden de konijnen in de periode tussen de operaties 

óf in het donker óf in normaal verlichte dierenstallen ge­

plaatst. Van de laatste groep dieren ontving de helft bo­

vendien een dagelijkse discriminatietraining. 

In eerste instantie werden alleen die konijnen beschreven 

waarvan bij histologisch onderzoek was gebleken dat de 

colliculus superior geheel intact was. 

Aangezien bij de andere konijnen - met kleine colliculus-
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laesies - vergelijkbare resultaten werden gevonden, werden 

voor alle konijnen de prestaties bij de eerste zwart-wit 

discriminatie na de bilaterale ablatie vergeleken. Doordat 

een aantal konijnen aan het begin van de training langzaam 

reageerde, waardoor de patroonseries onvolledig werden af­

gewerkt, was een statistische bewerking niet goed mogelijk. 

Vrijwel alle dieren waren in staat na de tweede operatie de 

zwart-wit discriminatie uit te voeren dan wel te herleren. 

De getallen suggereerden dat hertraining tussen de operaties 

een positief effect had op het uitvoeren van de zwart-wit 

discriminatie na de tweede operatie. 

Of een konijn na een bilaterale occipitaalkwablaesie nog 

naar een doel kan lopen, werd nagegaan in een trainopstel­

ling waarvan het vloeroppervlak voorzien was van zwarte 

strepen. 

De benodigde tijd om het doel - een verlichte opening in 

de wand - te bereiken en het aantal malen dat de neus van 

een konijn hierbij de strepen kruiste, werden genoteerd. 

De gemiddelde waarden van deze waarnemingen waren gelijk 

aan die van normale konijnen. Een konijn kan na een bila­

terale occipitaalkwablaesie nog recht op een doel aflopen. 
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A. Rabbits were trained to discriminate striated patterns 

of different orientation. A comparison was made between 

binocular and rnonocular training. 

Three groups of animals were studied. 

a. Both eyes open. 

b. One eye covered during the training sessions by means 

of a textile rnask. 

c. One eye closed by means of eyelid suturing. 

It was found that binocular learning was faster than 

rnonocular learning. No significant difference was found 

between the two rnonocularly trained groups. 

During rnonocular training, in a certain percentage of 

trials, due to the 50 per cent reduction of the overall 

visual field, the patterns will not be projected on the 

retina simultaneously. Since successive learning is 

usually slower than sirnultaneous learning, a difference 

between binocular and monocular learning can be expected. 

B. In another group of rabbits interocular transfer was 

studied in such a way that long uninterrupted series of 

trials presented to one eye were avoided. 

At first the animals were trained to discrirninate 

horizontal vs. vertical striations binocularly. 

Thereafter the same patterns were ?resented to the left 

and right eye separately. After the 90 per cent criterion 

was reached for both eyes, the test stimulus - 45° vs. 

135° striations - was presented to the left eye, whereas 
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presentations of horizontal vs. vertical striations to 

the right eye were continued. 

However, by rneans of coloured filters mounted in goggles 

covering the eye and coloured patterns, the presentation 

of the striations was arranged in such a way that left 

and right eye stimuli alternated in random sequence. 

After criterion was reached with the oblique striations 

the situation was reversed : oblique striations were 

presented to the right eye and horizontal vs. vertical 

striations to the left eye. Also here the stimuli were 

given in a random sequence. The percentage of savings 

for the oblique striations task was deterrnined. 

In spite of the absence of long uninterrupted series of 

trials presented to one eye, a low level of interecular 

transfer was found. 

C. In another group of rabbits the bilateral rernoval of 

the occipital cortex was carried out in two stages. It 

was found that after unilateral rernoval of the occipital 

lobe relatively large numbers of presentations of 

horizontal vs. vertical striations were required in 

order to reach the 90 per cent criterion via the eye 

contralateral to the lesion. After rernoval of the 

secend occipital lobe the percentage of correct choices 

dropped to chance level. In serne cases, after extensive 

retraining, criterion could be reached again. 

After the bilateral rernoval of the eccipital lebes, all 

animals perforrned well in a brightness discriminatien 

task. 

This rneans that pattern discriminatien with the eye 

contralateral to the first lesion was carried out via 

the ipsilateral certical projection, rather than via 

contralateral subcortical structures. 

D. Pattern and brightness discriminatien were studied in 

three ether greups of rabbits in which the occipital 
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lobes were removed bilaterally in two stages. During 

the interoperative period of approximately 8 weeks 

I. One group was kept in the regular animal quarters. 

II. Another group was kept in complete darkness. 

III. The third group stayed in the regular animal 

facilities too, but besides this these animals were 

trained to discriminate patterns during this period. 

Also in this experiment,the majority of the animals 

could not discriminate horizontal vs. vertical striated 

patterns after the second operation. 

Most animals reached criterion in a brightness discri­

minatien task. Less retraining was necessary in group 

III, compared to group I and II. No difference between 

group I and II was found. 

E. After bilateral remaval of the occipital cortex, 

visuomotor behaviour was studied in an open field test. 

Rabbits were trained to walk to an illuminated gate 

over a distance of approximately 150 cm. The direction 

in which the animal had to walk differed between trials. 

In this situation visuomotor behaviour was remarkably 

well preserved after the O?erations: the rabbits walked 

straight to the target, with normal speed. 
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