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INTRODUCCION 

El equilibrio corporal y la orieniación en el espacio son producto de la integración de 

¡nfaonación vestibular, visual y propioceptiva para generar respuestas motoras especificas. B 

sistema vestibular detecta la posición y movimientos de la cabeza en el espacio. Información 

que es importante para desencadenar conductas conscientes e inconscientes, como los 

reflejos para mantener la postura y desv;ar la mirada. En condiciones naturales, los 

movimientos de la cabeza en el espacio están constituidos por la combinación de 

aceleraciones angulares y lineales. En el laberinto del oído interno se encuentran los 

receptores para la percepción de ambos tipos de aceleraciones. Los canales semicirculares 

detectan la aceleración angular mientras que los otelitos de las máculas utricular y sacular son 

receptores de la aceleración lineal y del vector gravitacional. 

Cuando se ejecuta cualquier movimiento, es a través de la información laberíntica que el 

reflejo vestibul~cular actúa para mantener estables las imágenes del entorno en la retina 

(Sharpe 1993), Las caracteristicas de los músculos extra-oculares penntten que el ojo ejecute 

movimientos compensatorios en cualquier dirección, principalmente por rotación y con sólo 

mínima translación (ver Apéndice). Una fonna de estudiar la rotación del globo ocular en las 

tres dimensiones es separando sus componentes en cada uno de los tres planos (Henn 1996): 

• axial (yaw) que corresponde a lo 'horizontal'. 

• sagital (pitch) en relación a lo 'vertical' y 

• frontal (rolQ para referirse a la 'torsión', 

Con su respectivo eje de rotación (x,y,z), 

perpendicular a cada plano. 

+Z 

+Y 
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Sistemas de coordenadas 

Los movimientos oculares son preponderantemente angulares y por lo tanto no conmutativos. 

La descripción tridimensional de un mismo movimiento con diferentes sistemas de 

coordenadas puede conducir a interpretaciones distintas (Carpenter 1988, Howard 1995) 

(Figura 1). 

En el sistema de coordenadas de Helmholtz el eje horizontal, alrededor del cual se efectúan 

los movimientos verticales, se encuentra fijo al cráneo, mientras que el eje vertical rota en 

tomo al eje horizontal sin mantener un ángulo fijo con respecto al cráneo. En el sistema de 

Fick es el eje vertical el que se encuentra fijo al cráneo, este sistema es similar al previo 

cuando se le rota 90°. El sistema de perímetros tiene su fundamento en la presencia de un eje, 

fijo a la cabeza, que se proyecta desde la 6rbita hacia adelante y se utiliza para identificar 

excentricidad de la posición del ojo. Este último sistema esta en relación a la Ley de Usting, en 

la que se considera que hay un plano fijo a la cabeza que casi coincide con el plano frontal 

cuando los ojos se encuentran en posición primaria; para cualquier movimiento del ojo se 

asume que solo hay un eje de rotación (horizontal, vertical u oblicuo), por lo que no se pueden 

especificar las rotaciones de torsión. Una alternativa para especificar la posición del globo 

ocular es utilizar vectores de rotaci6n; que en términos de direcci6n (n) y amplitud (tan (912) 

desaiben la rotación necesaria para llevar alojo de una posición de referencia a cualquier otra 

posici6n (r = tan (912) • n) (van Opsal 1993). 

La descripción de los movimientos oculares también puede realizarse en términos de la 

velocidad durante su trayectoria. La velocidad angular (Merfeld 1992) se expresa en 

coordenadas fijas a la cabeza, con o sin el cálculo de la suma de vectores que identifica los 

ejes de rotación del ojo en cada plano. 
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(1 __ 
FIck Helmholtz Pertmétl'ico 

---Figura 1. Sistemas de coordenadas que se han utilizado con mayor frecuencia para describir los 

movimientos oculares. 

Métodos de Registro Tridimensional 

La electronistagmografia y las técnicas de iluminación intra-roja sólo penm~en el estudio de los 

movimientos oculares en una o dos dimensiones. Por este motivo, el estudio tridimensional de 

la respuesta vestibulo-oculomotora dinámica estuvo limitado a los planos horizontal y vertical, 

hasta la introducción reciente de la video-oculografia y la modificación (Collewijn 1985) de la 

técnica de localización magnética de senales (Robinson 1983). 

La video-oculografia utiliza técnicas de procesamiento de las imagenes secuenciales (cuadros) 

de la video-grabaci6n monocromática del ojo. Mediante el uso de iluminación intra-roja, que es 

reflejada por el iris y la esclera pero no por la pupila (técnica de "pupila negraj, se rastrea la 

posición de la pupila (Figura 2). El análisis de las líneas horizontales de los dos campos que 

componen cada cuadro permite identificar la posición de la pupila horizontal y verticalmente; 

para determinar la torsión ocular se calcula la posición de marcas radiales del iris 

seleccionadas para et sujeto en cada cuadro del video (Clarke 1991). 



; 

La técnica de registro magnético utiliza la detección de cambios de la amplitud o fase de un 

potencial de corriente alterna inducido por bobinas Ccoils") sensoras conectadas a 

amplificadores y alineadas con el plano frontal de un campo magnético homogéneo, creado 

horizontal y transversalmente por un arreglo de 'coils' de registro (Figura 3). La orientación 

horizontal y vertical del sensor se obtiene directamente de la señal de los amplificadores. 

cuando se cuenta con una fase de referencia adecuada. La detección de la torsión se efectúa 

mediante un 'coil' sensor horizontal, perpendicular a la orientación del campo magnético 

(Collewijn 1985). 

Figura 2. Equipo para registro y anélisis de Figura 3. Sujeto al centro de un marco 

video-oculografía. donde se genera un campo magnético. 
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Respuesta vestibulo-oculomotora a los movimientos en el plano frontal 

Mediante las técnicas descritas ha sido posible estudiar la respuesta vestibulo-ocular evocada 

por movimientos cefálicos en el plano frontal, que en este estudio llamaremos rol, la cual tiene 

un componente estático y uno dinámico. El componente estático es debido a la re-orientación 

de los atolitos en relación al vector de la gravedad (Diamond 1983) y el componente dinámico 

a la activación de los canales semicirculares por la aceleración angular (Collewijn 1985). 

Las rotaciones de la cabeza en rol producen diferentes respuestas vestibulo-oculomotoras en 

animales con diferente posición anatómica de los ojos, relacionados a las características 

cinemáticas de los músculos extra-oculares (Simpson 1981) (Figura 4). Los animales que 

tienen los ojos en posición lateral, durante movimientos de la cabeza en rol, presentan una 

divergencia vertical de los ojos acompañada de un componente de torsión pequeño 

(Tegetmeyer 1982). B mismo movimiento en el ser humano, quien tiene los ojos en posición 

frontal, evoca principalmente torsión ocular (Collewijn 1985) acompañada de un pequeño 

componente vertical divergente, recientemente identificado por métodos perceptuales en 

condiciones estáticas - por estimulo de los otolitos - (Betts 1995) y mediante registro 

oculomotor en condiciones dinámicas - por estímulo de los canales semicirculares - (Jáuregui­

Renaud 1996). 

Antes de efectuarse estudios tridimensionales y binoculares, la divergencia ocular vertical 

asociada a torsión en seres humanos sólo se había identificado en pacientes con alteraciones 

neurtK)tológicas, atribuyéndose a la lesión de la vía otolítica (Wolfe 1993, Halmagyi 1994). Sin 

embargo, registros video-oculográficos recientes han mostrado que el estimulo de los canales 

semicirculares verticales, por si mismo, puede inducir este tipo de movimientos oculares 

(Jáuregui-Renaud 1996). 
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Figura 4. Representación esquemática de los principales componentes de la respuesta 

vestibulo~culomotora a los movimientos en rol del ser humano y del conejo 

Los conocimientos actuales sobre control oculomotor, son congruentes con que, durante 

rotaciones de la cabeza en rol, el ser humano efectúe movimientos de torsión conjugados que 

se acompañen de movimientos verticales disociados. La acción simultánea de 105 músculos 

extra-oculares rectos verticales y oblicuos puede producir esta combinación, si la fuerza de 

contracción de los rectos es mayor que la de los oblicuos (L6pez 1991). El control de los 

movimientos oculares verticales y de tOrsiÓT1 se lleva a cabo por los mismos núdeos pre­

motores del tallo cerebral. El núcleo intersticial de Cajal tiene aferencias excitatorias de los 

canales semicirculares verticales contra-Iaterales y aferencias inhibitorias de los canales 

semicirculares ipsilaterales (Fukusima 1987). En primates, el estímulo unilateral del núdeo 
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intersticial de Cajal produce movimientos de torsión hacia el mismo lado acompañados de un 

componente vertical que puede ser hacia arriba o hacia abajo (Crawford 1991). 

En animales con los ojos en posición lateral, la divergencia ocular vertical durante los 

movimientos en rol, permite alinear las estrías visuales de la retina con el horizonte (van der 

Steen 1984). En el hombre, esta divergencia ocular podría ser vestigial. Sin embargo, debido a 

que el ser humano tiene localización variable de las toveas hacia el campo temporal de la 

retina (aproximadamente de 5° ). no existe ro-linearidad de los ejes visual y óptico (Ditchbum 

1987). Hecho que pedoa ser fundamental para explicar la divergencia ocular vertical durante la 

torsión. Durante los movimientos en rol. si la línea de la visión coincidiera con el eje de rotación 

de los ojos, el movimiento compensatorio apropiado seria únicamente de torsión. Sin embargo, 

cuando se utilizan coordenadas fijas a la cabeza, la localización de la fovea en el campo 

temporal de la retina pedoa implicar que pequeños componentes verticales fueran necesarios 

para conservar la imagen en la fovea (Jáuregui·Renaud 1997) (Figura 5). 

810 de rotaciÓ~.~ O foIIea 

"., / ....... .., 

Figura 5. Representación del posible desplazamiento de las foveas durante la ciclorotación 

conjugada, compensatoria a oscilaciones alrededor de un eje naso-occipital, cuando los 

movimientos oculares se estudian en un sistema de coordenadas fijas a la cabeza. 



9 

El análisis de las respuestas durante la fijación visual y con variaciones en el ángulo de 

convergencia ocular horizontal contribuye a esdarecer si la divergencia vertical de los ojos 

asociada a la torsión ocular está en relación a la falta de co-Iinearidad entre los ejes visual y 

óptico. Debido a que, durante la respuesta vestibulo-oculomotora, los ejes de rotación de los 

ojos se encuentran fijos en relación a la cabeza (Crawford 1991b) la modificación del ángulo 

entre los ejes Visuales de ambos ojos podría producir variaciones en la disparidad vertical 

evocada por la torsión ocular. 

Jusfificación 

El presente proyecto se efectuó para investigar las características binoa.llares de la respuesta 

vestibulo-oculomotora a los movimientos en rol, con particular atención al componente vertical, 

y su posible modulación por la fijación visual y por la vergencia ocular horizontal. 

En diferentes estudios del proyecto se utilizaron los dos métodos que existen para registrar los 

movimientos oculares en tres dimensiones. El estimulo rotatorio se planeó para investigar, con 

especial énfasis, la respuesta oculomotora evocada por los cambios de la información 

proveniente de los canales semicirculares verticales, con y sin modificación de la aferencia de 

los otolítos. Los registros se efectuaron durante rotación sinusoidal y después de rotación a 

velocidad continua, para verificar la posible influencia de factores que durante la rotación 

pudieran distorsionar las características tanto de la fase lenta (vestibular) como de la fase 

rápida (de re-fijaci6n visual) de la respuesta oculomotora ; se procuró minimizar la intervención 

de posibles artefactos que pudieran contribuir a interpretaciones equívocas de los hallazgos. 
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ETAPA 1. 

Documento de referencia al final del capitulo, publicado en: Acta Otolaryngol (Stockh) 1998;118:170-6 

Contrlbuci6n de los otelitos y de los canales semicirculares a la respuesta binocular 

humana a la oscilación en rol 

Los movimientos en rol producen aceleración angular I que estimula a los canales 

semicirculares y re-orientaci6n del vector gravitacional con respecto a los otelitos. Además, 

durante la rotación, la visión del entamo constituye un estimulo optocinético que aumenta la 

ganancia de los movimientos oculares compensatorios. 

Objetivos y Metodologla 

Para investigar la contribución de los otelitos y de los canales semicirculares y la influencia 

visual en la respuesta vestibulc>oculomotora del ser humano a los movimientos en rol, tres 

sujetos jovenes, de 25 a 30 años (2 mujeres), sin enfermedad neuro-otol6gica, aceptaron ser 

sometidos al siguiente protocolo de estudio: 

• Oscilación de todo el cuerpo alrededor del eje naso-occlpital en posiciones sedente erguida 

y decúbito supino (Figura 1), a 0.1 Hz (27 ± 4'/5 y 25 ± 3'/5) y 0.4 Hz (68 ± 8'/5 y 72 ± 4'/5), 

en la obscuridad. 

• Oscilación de todo el cuerpo alrededor del eje nasCHlccipital en decúbito supino, a 0.1 Hz 

(27 ± 3'/5) y 0.4 Hz ( 76 ± 5'/5), con fijación visual en una imagen compleja (un bosque) fija 

a la tierra. 

Para estudiar con más detalle la influencia de los canales semicirculares verticales en las 

características de la respuesta oculomotora, los mismos sujetos tueron expuestos a: 
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• Oscilación de todo el cuerpo, en posición sedente erguida, alrededor de ejes 'oblicuos' 

orientados a 200 y 40° a cada lado del eje naso-occipital (horizontales con respecto a la 

tierra), a 0.4 Hz (70 ± 6°/s). 

Para verificar la influencia de los canales semicirculares horizontales sobre el componente 

horizontal de la respuesta, uno de los sujetos aceptó participar en un procedimiento 

complementario: 

• Oscilación en la obscuridad a 0.4 Hz (63 ± 3°/s), en decúbito supino con el cuello en flexión 

o extensión para colocar la línea de Reid de su cabeza a 23°, 6° Y .12 0 con respecto al eje 

de rotación (vertical con respecto a la tierra), ubicado en el plano sagital medio del sujeto. 

Figura 1. Posiciones en las que se oscilo a los sujetos (sedente erguido y decúbito supino). 
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Los movimientos oculares se registraron con equipo para video-oculografía computada. El 

estímulo rotatorio, generado manualmente, se registró mediante un potenciómetro. La 

ganancia se definió como la proporción que resulta de dividir la velocidad du~nte la fase lenta 

del nistagmus entre la velocidad del estímulo. El análisis del componente vertical disconjugado 

se efectuó en el trazo que se obtuvo al sustraer el registro del ojo izquierdo al del ojo derecho. 

Resultados y Comentarios 

La oscilación de los sujetos, en todas las condiciones, indujo movimientos oculares 

principalmente de torsión, acompañado de pequeños movimientos horizontales conjugados y 

movimientos verticales disconjugados. El ojo que mostraba ¡ntorsión se movía hacia arriba 

mientras el ojo con extorsión se movía hacia abajo. La evidencia de disociación vertical de los 

ojos en ambas posiciones (sedente erguida y decúbito supino) es evidencia de que en el ser 

humano, sin enfennedad, el estímulo de los canales semicirculares por si mismo puede evocar 

movimientos oculares verticales disconjugados. 

Los registros en la posición sedente erguida, comparada con el decúbito supino, mostraron 

tendencia al incremento de las ganancias de velocidad. Sin embargo, la diferencia para el 

componente de torsión fue significativa sólo para un sujeto (a 0.1 Hz y 0.4 Hz) y para el 

componente vertical disconjugado para dos sujetos (a 0.4 Hz) (ANOVA, p< 0.05). Estos 

resultados indican que, a las frecuencias estudiadas, la contribución de los otolítos para la 

respuesta de torsión es Insignificante. 

Durante la oscilación con fijación visual, la ganancia del componente de torsión aumentó en 

los tres sujetos pero la ganancia del componente vertical disconjugado aumento sólo en dos, 

aparentemente porque en el tercer sujeto la convergencia horizontal de los ojos en la luz fue 
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menor que en la obscuridad, al contrario de lo que sucedió en los otros dos sujetos. La 

presencia de disociación vertical de los ojos con y $ln fijación visual es evidencia de que ésta 

forma parte de la repuesta humana al rol. La asociación entre la magnitud de la convergencia 

horizontal y la amplitud de la divergencia ocular vertical es un hallazgo que requiere estudios 

especificos (ver Etapa 11). 

La oscilación alrededor de ejes de rotación oblicuos provocó movimientos oculares verticales 

asimétricos, ambos ojos se movían en la misma dirección pero uno se movía más rápido que 

el otro. Cuando el eje de rotación estuvo a la izquierda del sujeto los movimientos verticales 

del ojo derecho fueron más amplios y más rápidos que los del ojo izquierdo y viceversa. 

Durante este tipo de oscilación el patrón de activación de los canales semicirculares verticales 

se modificó. Las características de la respuesta pueden explicarse por la proyección de los 

canales anterior y posterior hada los músculos rectos verticales y oblicuos. El cambio 

proporcional de la activaci6n de cada uno de los canales semicirculares, derecho e izquierdo, 

se vio reflejado en la diferente combinación de las acciones primaria y secundaria de los 

músculos extraoculares en cada posición. 

La oscilación con flexión o extensión del cuello mostró asociación entre la posición de la 

cabeza (en el plano sagital) con el componente horizontal de la respuesta. Lo que se puede 

explicar por los cambios en la posición de los canales semicirculares horizontales con respecto 

al plano de la oscilación en rol. 

Los resultados de este estudio muestran algunos aspectos de la respuesta binocular humana 

a los movimientos en rol, especialmente la contribución de los canales semicirculares 

verticales para las características del componente vertical disconjugado. 
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INTRODUCTION 

TIte slow phasc vestibulo·ocular response (VOR) to 
head movement about any axis is an eye movement in 
a compensatory direction (l). In humans, rotation oC 
the bead in the Crontal plane (roll) provokes mainly 
ocular counter·rolling (2) with small disconjugate 
head·vertical eye movements ("skewing") (3). The 

response to roIl has a component due to activation of 
the semicircular canals by angular. acc:eleration (2) 
and a component induced by reorientation of tbe 
otoliths to the gravity vector (4). No otolith c:ontribu· 
tioo to the slow phase VOR during passive rol! 
motion has been shown at frequencies aboYe 0.3 Hz 
(5). However, sinee tbe otoliths can detect low-fre­
quency and static changes in bead position relative to 
gravity (6, 7) they may be cxpecled to make a more 
significant c:ontribution to the VOR during lower 
frequency roU about the upright. To BSSe$$ semicircu­
lar cana) and otolitb contributions to the buman 
binocular response to roll motion, subjects were oscil­
latro about both upright (variable otolith input) aad 
supine (constant otolith input) positions, at frequen. 
cies oC 0.4 Hz and 0.1 Hz. in darkncss. (These proce· 
dures are described in Experiment 1). 

Since the tomonal VOR gain is enhanced by tbe 
presence oC earth-fixed visual targets (2), it may be 
expecled that visuaJ feedback: can also inftuence the 
disconjugate vertical component of the rol! response. 
This efTect was examined by comparing supine roll 
respo~~s in d~rkness with those obtained in the , , 
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light, while subjects Viewed a structured fixation 
target (Experiment 2). 

ORe would predict Crom lbe organization oC the 
projections oC lile semicircular canals lo tbe extraocu­
lar muscles thal roll stimuli may pro"Yoke a small 
skewing movement (3) in addition to the dominant 
tomonal response. In order to search Cor furtber 
evideoce or tbe canal origios or thesc d~njugate cye 
mO"VCl11ents, stimuli combining bolb pitch and roO 
components oC motion werc used to produce a cange 
of activation paUerns for the fOUT vertical semicircu­
lar canals (Experiment 3). 

METHODS 

Subj~cts 

Thro: Rormal subjects (SI-53) look part in the study 
(age range 25-30 ycars; one man and two women). 
In OUT experience, many normal subjects bave a 
spontaneous vertical nystagmus (up- oc down·beat· 
ing) in darkness, when sopine. whicb would obscure 
the efTects lbat we wisbed to observe. Accordingly, 
the subjects of this study had minimal spontaneous 
nystagmus, with slow phase velocities less than 0.3°' 
seco NODe had oculomotor abnormalities or marked 
phorias, but two bad refractive errors (- 1.25R, -
1.50L, and + IR, -O.75L). AD subjects gave tbeir 
informed c:onsent, according to the guidelines of the 
local elbies committee. 



Aeta Otolaryn&Q1 (Slodh) 118 

A 
AXIS OF 

ROTATION 

~NE _~~ _+_ ¡;R~_ 
osen ..... no. ;7 ~ 

LP RP 

B 

/linocUlar resporue lo rol/ oscilÚlt;on 

AJ.ISOf 
ROTATfOH 

171 

Fig. l. Orientalion of lhe ver1ica ICmicircular canals (view from ahove) durina (A) oscillation aboul a naso-oa:ipitaluis 
and (8) oscillation wilh the DOse pointing 40° to the left ()C!he rotatiOD axis (9). RA, rigbt anterior; RP. rigbt posterior; 
LA, len anterior, LP, len posterior. 

E.x~riment J: Upright tIS supine oscilÚltion, in 
darkntSS 
The subjects wcre mounted either in gimbals with a 
horizontal rotarion axis (upright oscillatioo) or 00 a 
rotating couch with a vertical rotalioD axis (supinc 
osaDalion), with their heads and trunu restrained 
Tbe gimbals and rotadng oouch were manually 
driven to generate wholc body oscillation about !he 
naso-«:cipital axis. The stimuli were quasi-sinusoidal 
roll oscillations, in darkness, al 0.4 lh and 0.1 Hz. 
wi!h peak veJocities oC 67.7 ± 8.l°¡sec (mean±SD) 
and 27.0±4.7·¡sec, respectively, about uprigbt, and 
72.3±4.7"¡scc and 25.2±3.1°¡sec whcn supine. The 
variability oC head position in lhe sagittal planeo OYer 

aU conditions., was less than Ir, as documented by 
photogmphs oC the orientations oC the head with 
respect to eal1.h-vertical and earth-horizontal. 

Supplementary t.X~riment: Horizontal CQ1IQJ 
stimulation 

During both upright and supine oscillations conju­
gate head-horizontal eye movements wc:re obscrvcd, 
wbich could have been due to stimulation of lhe 
horizontal canals, if thc horizontal canal plane was 
not orthogonal to the plane oC oscillalion. In order to 

investigate the origin of tbese &cad-horizontal eye 
movements. subject SI was osallated in roll in the 
supine position, witb different pitch angIes of !he 
head, ¡.c. with the horizontal canal plane at diffcrent 
orientations to the rotation axis (at 0.4 Hz, 63 ± 2S¡ 
sec peak velocity, in tbe dark). By flexing or exknd­
ing tbc neck. the Reid line was positioned at 23° 
(forwards) or 6° (Corwards) or - Ir (backwards) to 
the carth-vertical axis of rotation. 

Ex~rimeJft 2: Darlarus tIS jixation, supine 
In tbe supine position, subjects werc oscillated in 
room light witb an c:artb-stationary, structured fixa­
lion target at a distance of 42 ano lbe target was a 
rectangular picture of a forest scene. subtending 41-
by 35° al the eye; wbjccts were instructed to fixate a 
point at tbc centre of the target. 1be stimuli were rol1 
oscillations at 0.4 Hz and 0.1 Hz, with peak ve!ocities 
of 76.1 ± SAo/sec and 26.5 ± 3.1°¡sec, respective!y. 

Expuimenl J: OblU¡ue oscülalilms 

Subjects were oscillated in darkness about "oblique" 
earth-horizontal axes, oriented 20" and 40" to either 
side oC the midsagittal planc (i.c. nese pointing 20" or 
40"' to the right or to !hc left of the rotation axis. Fig. 

l),.~! 0;~"\Hzr.~d.:.~?,*6"~ ~~!~~t.~1\m 
!Jt:..': .. '..' 1::1.:: ~.:, ... _ \;:. l)".;-.,;,·.".,h\:\ 

[i: ~.~,~U; 2Úf-GO·P. 
H. G. C. M. R. 
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Fig. 1 Mean tonional eye movement gains for each sub­
ject. A, SI; ., S2; ., S3. Bars indicale ± 1 SO. 

lion. with lhe head held "naturally" (Reid line 6° 
(onvard), the horizontal gain (or subject SI W8S 0.06; 
tbe horizontal gain was higher (0.09) during rotation 
with !he head tilted backward (Reid line _ 12°). 
When lhe head was 8exed iota the 23° (orward 
position. head-honzontal eye movements were less 
consistently related to the roll stimulus and occasion­
ally reversed in direction. This could be due 10 mini­
mal activation of the horizontal semicircular canals, 
assuming that, in lhe flexed (orward position, the 
plane of the horizontal semicircular canals was al­
most perpendicular to the plane o( oscillation. 

Experimmt 2: DarkrJess lIS fixation. supine 

TorsiolUll eye movcnents. AD subjects had in­
creased tomonal gain when viewing the tixalion 
target (Fig. 3l, with a mean inctease o( 43%. Tor­
sional gains also increased with (requency, except (or 
subject S3 in the Iight, who had a high gain of 0.74 al 
0.1 Hz, and 0.75 at 0.4 Hz.. 

Binocular response lO fOil oscilla/ion 173 

Ver/ical eye mor;ements. ANOVA showed that sub­
jeets SI and S2 both bad increased skew gains with 
fixalion, but subject S3 bad a reduced skew gain in 
the light, which was only significant al 0.4 Hz (p < 
0.001, l-test; Fig. 4). To investigate this effect, the 
change in vergc:nce of each subjeet's eyes was mea­
sured between conditions of darkness and lighl. The 
mean horizontal position of each ere, relative to lhe 
bead-Ilxed camera Co-<lrdinates, was measured for 
each trial. and compared la lhe eye positions al a 
known vergenee angle, such as during the calibration . 
The change in skew gain with fixation vs the cbange 
in vergenee is sbown in Fig. 5; positive changes in 
vergenee indicate more convergence in Ihe lighl. It 
seems that the magnitude of the skew is related to Ihe 
degree of ver,gence of Ihe eyes. Subjeet S3 was more 
convergenl in the dark tban in the light, which could 
explain tbe higber skew gain observed in the dark . 

ExperilMnt J: Oblique oscillations 
Vertical eye movements. Oscillation about upright, 

with the rotation axis orientated to the right or to lhe 
left of lhe midsagiual plane, evoked disconjugate 
head-vertical eye movements; with the rotation axis 
positioned between the nose and the len ear ("nose 
right"), the vertical movements of thc right eye were 
larger and faster than those of lhe len eye, and vice 
versa (Fig. 6). The direction of lhe skew remained tbe 
same; in \he "Rose righe' positiOR, for positi ... e 5timuli 
(pitch component (orward, roll component to .Ihe 
right). both eyes had slow phases upwards, but the 
intorting right eye moved upwards more quickly than 
the extorting left eye. In the "nose len" position, for 
positive stimuli (pitch component backward, roll 
component to the rightl, both eyes bad s10w pbases 
downwards, but the intorting right eye moved down­
wards more slowly than the extorting len eye. The 
skew gain decreased with the eccenlricity of lhe rota· 
tion axis., as expected when the proportion o( slimula­
lion in the frontal plane was reduced (Fig. 7). 

DlSCUSSION 

The torsional eye movement gajns observed are in 
agreement with previous studies in which human 
subjects were exposed to low-frequency oscillation in 
darkness (5). Small dirrerences in gain, related to tbe 
orientation of the rotation axis with teSpect to grav­
ity, were seen in one subject; bUI the results indicate 
that the otolith contribution to Ihe torsional roll 
response is functionally ¡nsignificant al the frequen­
cies tested. 

The occurrence of disconjugate vertical eye move­
ments during both upright and supine roll motion 
confirms tbat, in normal man, skewing eye move-
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E)'e movemem recording 

Binocular, tbree..dimensional eye movcmcnt record­
ings were obtained using computerized vidco-oculog­
raphy (VOG: SMI. Berlin) (8). Video images of each 
eye were obtained with two cameras mounted on a 
SeUBA diving mask.. which was further secured to 
tbe head witb a hile board. The rccordings wcrc 
processed off-line to give head-horlzontal and head­
vertical eyc movemcnts it a sampling rate oC 50 Hz, 
and tonion about the centroid oC tbe pupil at a 
sampling rate oC 25 Hz. During experimcnts subjects 
wcrc instructed 10 look straight ahead. A control 
experimcnt was pcrformed to quantify possible arte­
facts from displacement oC tbe cameras during the 
oscillation: Experiment I was rcproduced on one 
subject. whose eyes wcre covcred with white patches 
with black dets al the approximate position of the 
cyes. Rerordings from these simulated eyes showed 
occasional displacement of the cameras during oscil­
lation about upright (u) and supine (s); the largest 
displacements observed were: 20 (u) and 0.4- (s) in 
(he head horizontal plane and 1.50 (u) and 0.40 (S) in 
the head-vertical plane. 

Anal)'sis o[ oscilkuwn dala 

Far each condition, oculomotar responses and stim:­
uli were measured on 10-16 cycles. The gimbals or 
couch position was transduced using a potentiometer. 
thcn thc peak stimulus velocity in c.o.ch cyde was 
found from the differentiated position trace (two­
point central difference aJgorithm). The eye velocity 
was measured from the slope of the nystagmus s10w 
ph.ases. as the low sampling rate and frequent nystag­
mus beats made measurements from differentiated 
eye position traces difficult. Tonional gain was 
defined as the ratio of peak tonional slow phase eye 
velocity to peak stimulus velocity. The ocular skew 
was found by subtracting the vertical position of the 
len eye from the vertical position of the right eye; 
skew gain was defined as the ratio of peak s10w phase 
skew velocity to peak stimulus velocity. lotra-individ­
ual comparisons of tomonal and skew gains for 
different body orientations. oscillation frequencies 
and fixation conditions were analysed usíng analysis 
of variance (ANOVA), followed by l·tests ror inde­
pendent samples, where significance was found (CSS 
Statistica; significance laken as p < 0.05). 

RESULTS 

80th upright and supine oscillation provoked a pre­
dominantly torsional nystagmus, with slow phase ve­
locity partly compensatory for the stimuJus velocity. 
In additioo, small conjugate head·horizontal and dis· 
conjugate head-vertical eye movemeots were observed 
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which were systematically related to the stimulus 
(Fig. 2). The eye with lhe extorting slow phases 
moved downwards whilst the eye with the intorting 
sJow phases moved upwards. 

Experimenl 1: Upright l7.S supine oscil/ation, in 
darkness 

Torsionol eye moutmmts. Torsional gaios are plot­
ted io Fig. 3. There was a treod for higher torsional 
gaios in tbe upright position, but only one subject 
showed a statistically significant difference in tor­
sional response when comparing upright and supine 
oscillations, with a 12"/11 increase in gain for roll about 
upright (al both 0.4 Hz and 0.1 HZ; p < 0.02. ,-test). 

Vmicaleye momnmlJ. Skew gains are plotted in 
Fig. 4. At 0.4 Hz, two subjects (SI and S2) had 
significa.ntly higher skew gains in tbe upright position 
(p < 0.001. l-test). This couJd indicate ao otolith con­
tribution lO the skew response al 0.4 Hz. 

Supplemenlary experimenl: Horizontal canal 
stimu/alion 

Horizontal eye mo&:emenls. Under most conditions, 
roll motion to the right evoked horizontal slow phase 
movements to the left (and vice versa). 5ince the 
plane of the horizontal semicircular ca.nals is nol 
orthogonal to tbe frontal plane (9). rol! rrtimulation in 
the frontal plaoe would stimulate the horizontal 
canals, with an expected response in the observed 
direction. A horizontal ere movemcnt gain was 
defined as the ratio of peak horizontal s10w pba.se: eye 
velocity to peak stimulus vclocity. In the supine posi-.. 
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Fil .. 2. VOG eye movement n:continp from subject 53, 
dunng one cycle of supine osciIlation in {he ligbt. al 0.1 Hz. 
lncreasing signals indicate dextrotorsion (1). upwards verti­
cal (V) and rightwards horizontal (H) movements of the 
right (R) and len (l) eyes. Skewing is seen c1ear~ in the 
difference trace (VR-VL). 
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E},t mo«mem recording 
Binocular. lhree-dimensional eyt mO'Yement record­
ings wcrc: obtaíned using computerized video-oculog­
raphy (VOG: SMI, Bcrlin) (8). Video images oC cach 
cye were abtained with two cameras mouoted on a 
SCUBA diving mask, whicb \VaS fwther $ttured to 
\he hcad with a bite board. The recordings were 
processed off·tine lo give bead·horUontal and head· 
VCJ1al eyc movements al a sampling rate oC SO Hz. 
snd terSan about tbe ccnttoid oC tbe pupil al a 
sampling rate oC 2S Hz. During cxperiments 5ubjects 
wcrc: instructcd 10 Iook straight ahead."' A control 
experimcnt was performed to quantify possible arte­
racts from displacement oC tbe cameras during tbe 
osciI1atíon: Experiment I was reproduced on one 
subject. .... hose eyes were co~ with whitc palches 
with black dots al tbc approximatc position oC tbe 
eyes. Recordings from these simulated cycs showed 
oc:casional displacement oC \he cameras duriog oscil­
IatiaD aboul upright (u) and supine (5); lhe largest 
displacements obscrved wcre: 2° (u) and 0.40 (s) in 
(he bead horizontal plane Bod I.S· (u) and 0.4° (s) in 
tbe head-vertical plane. 

Analysis oloscilkuion data 

For eaeh condition, ocu1omotor responses and stim­
uli wcre measured on 10-16 cydes. The gimbals or 
couch position was transduccd using a potentiometer, 
then the peak stimulus vdocity in each cycle was 
fouod from the difTcn:ntiated position trace (two­
point central difTerence algorithm). The eye vclocity 
was measured Crom tbe slope oC the nystagmus slow 
phases, as the low sampling rate and Crequent nystag­
mus beats made measun:ments from difTerentiated 
eye position traces difficult. Torsional gain was 
defincd as the ratio oC peak. torsional slow phase eye 
velocity te peak stimuJus velocity. The ocular skew 
was found by subtracting thc venical position of me 
lert eye from thc vertical position of the right eye; 
skew gain was defined as the ratio of peak slow phase 
skew velocity to peak stimulus velocity. lntra-individ­
ual comparisons of tersional and skew gains for 
different body orientations. osdllation Crequencies 
and fixation conditions were anatysed using anaIysis 
of variancc (ANOVA), foUowed by ,-tests for inde­
pendent samples., wbere significance was found (CSS 
Statistica; significance taken as p < 0.0S). 

RESULTS 

80th upright and supine osciUation provokcd a pre­
dominantly torsional nystagmus, with sJow phase ve­
locity partly compensatory for thc stimulus velocity. 
lo addition. sma11 conjugate bead-horizontal and dis­
conjugate bcad-vcrtical cye movemenls werc obscrved 
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\\bich wcre systematically related to me stimulus 
(Fig. 2). The cye with the extorting s.Iow phascs 
moved downwards whilst the eye with the intorting 
slow phascs moved upwards. 

Experimenl 1: Upright V..t supiM oscillalion. in 
dMkn'" 

Torsiona/ eye mODmlenlS. Torsiona! gains are plot· 
t«1 in Fig. 3. Tbere was a trend for higher torsional 
gajns in tbe upright position. but only one subjcct 
$howtd a statistically significant difTerence in tor­
siena! response wheo comparing upright and 5upine 
mcillatioos, with a IrA increase in gain for roll abeut 
upright (at both 0.4 Hz and 0.1 Hz; p < 0.02. t"..test). 

Vertical ere movemmu. Skew gaios are plotted in 
Fig. 4. At 0.4 Hz. two subjecu (SI and S2) had 
significantly higher skew gaios in the upright position 
(p < 0.001, Hest). This oould indicate an otolith con­
tribution to me skew response at 0.4 Hz. 

Supplementary experimnu; Horizontal canal 
slimulation 

Hori:ontal eye movemmlS. Under most condítioos, 
roll motion to \he right evoked horizontal slow pbase 
movements to the len (and vice versa). Since the 
plane of the horizontaJ semicircular canals is not 
orthogonaJ to the frontal plane (9), roll stimulation in 
tite Cronta] plane would stimulate the horizontal 
c:a.nals, witb an expcctcd response in the obscrved 
direction. A horizontal cye movement gaín was 
defined as the ratio of peak horizontal slow phase eye 
..-elocity to peak stimulw velocity. In the supine posi-.. 
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rlf .. 2. VOG ~ movcmcnt recordings from subjcct S3. 
dunng one cycle of supine osciIIation in tbc light. al 0.1 Hz. 
Increasing lipis indicate dextrotorsion en. upwards verti­
~I (V) and rightwards horizontal (H) movemtnts. of the 
nght (R) and len (L) eyes.. Skewing is sceo cJearly in the 
difTerence trace (VR-VLl. 
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tion, with the head held "naturally" (Reid lin.e 6· 
forward), the horizontal gain for subject SI was 0.06; 
the horizontal ¡ain was higher (O.09) during rotation 
with the bead tilted backward (Reid line -Ir). 
When the bead was 8exed into the 23- forward 
position, head·honzontal eye movements were les.s 
consistently related lO the roll stimulus and occasion­
ally reversed in direction. This could be due to mini· 
mal aClivatton of the horizontal semicircular canals. 
assuming that, in the 8exed forward position, the 
plane of the horizontal semicircular canals was al· 
most perpendicular to the plane of oscillation. 

Experim~nt 2: Darkness vs fixalion, supine 

Torsional ~y~ movem~nlS. AIl subjccts had in­
crcased torsional gain when viewing the fixation 
target (Fig. 3), with a mean increase of 43%. Tor­
sional gains also increased with frequency, except for 
subject S3 in the light, who bad a high gain of 0.74 at 
0.1 Hz, and 0.75 at 0.4 Hz. 

Binocular respons~ 10 roll osdl/alion 173 

Vrrtical ey~ mor;ements. ANQYA showed that sub­
jects SI and S2 both had increased skew gaios with 
fixation, but subject S3 had a reduced skew gaio in 
the light, wruch was only significant at 0.4 Hz (p < 
0.001, t-test; Fig. 4). To investigate this effect, the 
change in vergenee of each subject's ~yes was mea­
sured between conditions of darkncss and light. The 
mean horizontal position of each eye, relative to the 
head-fixed camera CQwOrdinates, was measured for 
each trial, and compared to the eye positions al a 
known vergence angle, such as during the calibration . 
The change in skew gajn with 6xation vs the change 
in vergenee is shown in Fig. 5; positive changes in 
vergenee indicate more convergenee in the light. It 
seems that the magnitude of the skew is rclated to tbe 
degree of vergcnce of the eyes. Subject S3 was mOre 
convergent in the dark than in the light, whicb could 
explain the higher skew gain observed in tbe dark . 

Exprrim~nt 3: Ob/ique oscU/oJions 
Vertical q~ mouements. Oscillation abouI uprighl. 

with the mtation axis orientated lO the right or to the 
Len of the midsagjttal plane, evoked disconjugate 
head-vertical eye movements; with the rotation axis 
positioned between the nose and the left tar ("nose 
right"), the vertical movements of the rigbt eye were 
larger and faster than tbose of the .Ieft ey'C, and vice 
versa (Fig. 6). The dircction of the skew ranained the 
same; in the "nose rigbt" position, for positive 5timuli 
{pitch component (orward, roll component lO the 
right), both eyes had slow phases upwards, but the 
intorting right eye moved upwards more quickly than 
the extorting left eye. In the "nose left" position, for 
positive stimuli (pitch component baclc.ward, roll 
component to tbe rigbt), both eyes had slow phases 
downwards, but the intorting rigllt eye moved down­
wards more slowly than the extorting ten eye. Tbe 
skew gain docrcased with tbe eccentricity of the rota­
tion axis. as expected when the propartion of stimuia­
tion in the frontal plane was reduced (Fig. 7). 

DISCUSSION 

The tomonal eye movement gaios observtd are in 
agreement with previous $ludies in ""roch human 
subjects were exposed. to Iow-frequency oscillation in 
darknes.s (S). Small differences in gain, related lo the 
orientation of Ihe rotation axis witb respect to grav­
¡ty, were seco in one subject; but the resuIts indicate 
that the otolith contribution to the tomonaI ron 
response is functionally insignificant at the frequen­
cies tested. 

The QCCUrrence oC disconjugate vertical ere movc­
ments during botb uprigbt and supine roU motion 
confirms that, in nonual man, skewing eye move-
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Fig. 6. Vertical eyc movcmenlS, from subject SI, duriog 
obliquc osci.llatioos. UO,40- oose lefr; R40, 40" oose right; 
VR, right cye; VI.. Ieft cyc. Il1CJU$iog signals indicale 
upwards cyc movemcnU. (Thc hcad orientation for L40 is 
illustratcd in Fi¡. 1 B.) 

visual axis are not the same. Tbe fovea is displaced 
(owards the temporal field of the retina, with respect 
to the optka1 axis., by a variable angle of about 50 
(16, 17). Thus, ifthe cycs ton about their oplica1 axis, 
the fovea of the intoning c:ye wiIl move up, whereas 
that ofthe extoning eye will move down. To compen­
sate for this retinal misalignment the intorting c:ye 
must rotate upwards and the extorting eye must 
rotate downwards, wruch is exa.ctly what happens 
during the slow phase of tbe skewing nystagmus. This 
hypothesis is in agreement with the apparent en­
hancement of me skew with vergenoe secn in Experi­
ment 2, and also reported for static tilt in nonnal 
human subjects using red-green dissociation of the 
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Fig. 7. Variation in mean skcw pin wjlh the ccccntricity of 
the rotalion axis, for subject 51. L40 (UO), 40" (20°) nose 
left; R40 (R20). 40" (20") ROSe ri¡ht; C, ccntred. Sars 
indicatc ± ISO. 

eyes (lB). As the eyes con~, (he angle between the 
(head-fixed) axis of rotation and Ihe visual axis of 
eaeh eye will inercase. requiring a larger vertical 
movement lO compensate for the increased misalign­
ment of the foveae. Funher experiments are required 
to investigate tbe function of the skew more fully. 

Tbe finding of vertical disconjugacy of tbe eyes. in 
nonnal human subjeets, due to semicircular canal 
activation extends our conoeplS of the possible origin 
of "pathologica! slr.ewing", by 5uggesting that it may 
be attributable nol only to lesions of the otolitb 
patbways (19) bul also 10 lesions of the oculomotor 
pathways related to vertical semicircular canal fune­
tion. 
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ments can be cvoked by vertical semicircular canal 
stimulation (3). Furthcr insight into lhe vertical canal 
contribution 10 eye moverncnt control comes from 
the mu1u of the osciltation about oblique axes. 
During roll oscillation about a naso.occipital axis, 
there is ao altemating CQo-Bctivation oC the right ante­
rior aud posterior and (he 1trl anterior and posterior 
semicircular canal pairs (Fig. lA). The principal exci­
latory connections from each semicircular canal to 
spccilic extraocular musc:les (lO, 11) wiU produce 
activity oC oblique and vertical recti muscles. which 
generate nol only ere torsion bul also a vertical 
misalignment (12), since the action of the recti is 
strooger (13), 

During oscillation about oblique axes the pattem 
ofactivation and inhibition of the anterior and poste­
rior semicircular canals is modified. For cJUUllple. 
assuming that 1he orientations of the anterior and 
posterior semicircular canals with respect to tbe fron­
tal plane are abaut 49" and 40'", respectively (9). 
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oscillation of a subject about an axis with nose 400 

lef, would alternately activate the right posterior 
canal (with almost no activation of the right anterior 
canal) and the left anterior canal (with a small activa­
tion of the left posterior canal) (Fig. lB). Our results 
show that this stimulus produces an asymmetric verti­
cal deviation of the eyes. with a larger displaccment 
of the left eye than the right eye, which can be 
explained by the connections between the activated 
serrucircular canals and the extraocular muscles. For 
r01l to the right shoulder, the primary vestibular 
projection would be a main excitatory input to the 
right superior oblique and the len inferior recti mus­
des, witb almost no input to the right superior recti 
and tbe left inferior oblique muscles. The primary 
and sccondary aelioAS of these: muscles (14) would 
produce laevotorsion and asyrnmetrica1 depression of 
the eyes, with a larger vertical movement of the left 
eye. For roll to the left shoulder. the main canal input 
to the left superior rectus and the right inferior 
oblique muscles and tbe small input to the left supe­
rior oblique and the right inferior recti would pro­
duce dextrotorsion and asymmelrical elevatioo of the 
eyes. again with a larger veruca1 movement of the left 
eye. The inverse is the case for osallation about an 
axis witb nose 40" right. 

Why ron motion sbould induce skewing of the eyes 
in normal human subjects is oot citar, as it wou1d 
potentiafly create vertical diplopia. One explanation 
is tbat skewing could be vestigial, a remnant of the 
realignment of tbe visual streaks to the horizon that 
animals with laterally positioned eyes show during 
roll motioo (15). 

An altemative view is that the skew has a useful 
functioo. The axis of rotation of {he g10be and the 
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ETAPA n 

Documento en referencia al final del capitulo. Se ha solicitado una publicación en 

Experimental Brain Research, con resultados preliminares en: J Physio/1997;505P: 78-9. 

La vergencia ocular horizontal y la respuesta tridimensional a los movimientos en rol 

La divergencia vertical de los ojos, registrada mediante video-oculografia, como parte de la 

respuesta oculornotora a un estímulo dinámico en rol, debía ser confinnada con especial 

atención a la presencia de posibles artefactos durante la rotación y el registro oculomotor. La 

posible influencia de la vergencia horizontal en las características de la respuesta vestibulo­

ocular en este plano podría contribuir a comprender mejor este fenómeno. 

Obje6vos 

Identificar las características del componente vertical de la respuesta vestibulo-oculomotora 

binocular humana a los movimientos de todo el cuerpo en rol (peri-rotatoria y post-rotatoria), 

cuando se estimula a los canales semicirculares verticales de forma dinámica y a los otolitos 

de forma constante y se registra mediante la técnica de localización magnética, y su posible 

modulación por el ángulo de convergencia horizonlal de los ojos. 

Metodología 

Seis sujetos jóvenes, de 23 a 38 años (3 mujeres), sin evidencia de alteraciones neuro­

otológicas o de los movimientos oculares aceptaron participar en el estudio. Previa calibración 

in vitro de los 'coils' sensores, en posición decúbito supino, con el eje naso-occipital orientado 

verticalmente sobre el pivote de una mesa para rotación manual, con el cuerpo sujeto a la 
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mesa y la cabeza sujeta al centro de un campo magnético, se efectuó calibración in vivo de los 

sensores y se realizaron los siguientes procedimientos. 

• Rotación de todo el cuerpo alrededor del eje naso-occipital del sujeto, a velocidad media de 

56.5 ± 3.1°/s durante 40 segundos, en la obscuridad, hacia la derecha y después hacia la 

izquierda, con detención súbita y registro oculomotor durante y por al menos 30 segundos 

después de la rotación. 

• Oscilaci6n quas~sinusoide de todo el cuerpo, alrededor del eje naso-occipital del sujeto, 

aproximadamente a 0.4 Hz (69.U 3.9°/s), durante un minuto y en tres ocasiones, cada 

una con un descanso intermedio: 1) en la obscuridad; con fijación visual en un. punto único 

generado por un LEO localizado a una distancia aproximada de 2) 2.06 m y 3) 0.47 rn. 

Los movimientos de los ojos y de la cabeza fueron registrados mediante la sefiales de . coils' 

sensores montados en anillos esclerales (Skalar, Delft). a un índice de muestreo de 500 Hz. El 

movimiento de la mesa se registró utilizando un potenciómetro pre-calibrado. Se calculó la 

velocidad angular del ojo en un sistema ortogonal de coordenadas fijas a la cabeza 0Nx . Wy y 

Wz), en el que los valores positivos corresponden a rotaciones dextro-torsionales, hacia la 

izquierda y hacia abajo. El sistema de coordenadas de Fick, fijas a la cabeza, se eligió para 

describir la posición ocular, por el orden en que se especifican cada uno de los componentes 

(Figura 1). 

Figura 1. Sistema de Fick, el componente horizontal se específica primero, después el vértical y 

por último el de torsión. 
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El componente vertical se estudió en cada ojo y en el trazo obtenido de sustraer el registro del 

ojo izquierdo del registro del ojo derecho. La ganancia de velocidad se calculó por la pendiente 

de la línea de regresión entre la velocidad de fase lenta del nistagmus vs la velocidad del 

estímulo. 

Las constantes de tiempo del decaimiento de las respuestas post-rotatorias se calcularon en 

el perfil de decaimiento exponencial de la velocidad media de cada batida nistágmica ; para 

estas respuestas se calculó la ganancia de velocidad como la proporción que resulta de dividir 

la velocidad máxima de la fase lenta de la respuesta post-rotatoria entre la velocidad del 

estimulo durante la rotación. 

Resultados y Comentarios 

FASE LENTA DEL NISTAGMUS 

Los componentes de torsión y horizontal de la respuesta (peri-rotatoria y post-rotatoria) fueron 

conjugados y el componente vertical fue disconjugado, tanto en la obscuridad como con 

fgaci6n visual. La dirección de los ejes de rotación de cada ojo en el plano transverso, 

calculados a partir de los componentes de ton¡i6n y vertical, se encontró asociada a la posición 

ocular horizontal. 

Los ejes de rotación de los ojos no estuvieron alineados con el eje de rotación de la cabeza 

(estímulo), y durante la fijación visual su convergencia fue aún mayor de lo esperado por la 

posición del punto de fijación. Hallazgo que es congruente con los infoRnes acerca de que la 

posición primaria del ojo (definida por el plano de Usting) está en exo-desviación ocular y no 

tiene una orientaci6n fija a la cabeza (Bruno 1997). 
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Rgura 2. Componente vertical de la velocidad angular de los ojos durante la oscilación en rol 

con fijación visual en un punto único lejano (Al y en un punto único cercano (8). 

La ganancia de wlocidad de torsión y del componente wrtical disociado fue diferente al 

cambiar el grado de convergencia horizontal (Figura 2). La fijación visual en un punto único 

cercano se asoció a mayor ganancia de torsión y menor ganancia vertical para todos los 

sujetos (p< 0.05, Prueba de Rangos con Signo de Wilcoxon). 

Cuando los ojos se mueven, la menor o mayor ganancia de cada uno de los componentes de 

la velocidad ocular depende de la fuerza relativa y planos de acción de los mús""los extra-

oculares. Los puntos de inserción funcional de estos muscul05 se encuentran fijos a la órbita 

(Damer 1995). Por estos motivos, cuando la cabeza se mueve, para que se lleven a cabo 

movimientos oculares compensatorios apropiados es necesario considerar la posición del ojo 

en relación a la cabeza. Cambios en la inervación de cada uno de los músculos participantes 

contribuyen a lograr el balance adecuado entre las acciones de los músculos necesarios para 

cada movimiento compensatorio. 
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Después de rotación a velocidad continua en la obscuridad, la ganancia del componente de 

torsión fue de 0.39 ± 0.06 y del componente vertical disociado fue de 0.08 ± 0.03. El 

decaimiento de la velocidad de la respuesta fue de 4.5 ± 1.5s y 5.8 ± 1.9s respectivamente. Lo 

que confirma la evidencia previa de que para la respuesta vestibulo-oculomotora que iml'oluaa 

principalmente a los canales semicirculares verticales, existe mínima o nula memoria de 

velocidad, y por lo tanto está determinada principalmente por las caraelensticas del laberinto 

(ver Apéndice). 

FASE RAPIDA DEL NISTAGMUS 

Los pelfiles de velocidad de los componentes de torsión y horizontal de cada ojo fueron 

simétricos, los del componente vertical fueron asimétricos y lentos. La dirección de los ejes de 

rotación durante la fase rápida de la respuesta fueron similares a los observados para la fase 

lenta. 

La fase rápida del nistagmus es un movimiento de re-fijación que no se encuentra controlado 

por el estímulo vestibular y sus componentes tridimensionales están inteHeladonados 

(Crawford 1991b). 

Durante la fase rápida del nistagmus a los movimientos en rol, los componentes verticales se 

efectúan junto a componentes de torsión amplios que requieren de la contracción simultán~ 

de los músculos oblicuo superior y recto superior de un ojo y oblicuo inferior y recto inferior del 

ojo contra-Iateral. Pares de músculos que tienen acción de torsión sinérgica pero acción 

vertical en dirección opuesta. Este hecho poc1ña explicar las caracteñsticas oscilatorias del 

pelfil de velocidad del componente vertical identificadas en el estudio. 
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SUMMARV 

To evaluate the human binocular response to roll motlon in the dark end during visual foortion with 

horizontal convergence. six nconal human subjects were exposed to manually driven, whole-body rotation 

aOOut sn earth-vertical, naso-occipital axis, under two condltions: 1. Oscillatlon at O.4Hz (69°'5, S.D. 3.S°Is) 

In \he darl<o and while flXOting an axial LEO al 47cm Cnear') and al 206cm ('far'); 11. Constan! velocity 

rotation (56.5°/5, 5.0. 3.1°'5) for 40s, clockwise and counter.clockwise, In the dark. Eye and head 

movements were monitored using scleral search cails. Rol! matian always evoked conjugate ocular tamlan. 

with small conjugale horizontal and disconjugate vertical velocity components. Tha resultant binocular eye 

responses were rotations about convergent axes. During oscillation with target flxation the convergence of 

!he retation axes was larger than that predícted by target geometry, producing disconjugate vertical gaze 

oscillations about the target Cskewing1. In response to velocity steps, eye velocity decayed exponentially 

with time constants 01 4.55 (S.D. 1.55) for the torsianal component and.S.Ss (S.D. 1.9s) 10r the 'vertical 

vergence' component (right eye - left eye recordings). Fast phase eye movements wíth large torsional 

angular velocities had vertical velocity components with complex and asymmetrical profiles. This finding 

could be explained by the antagonistic vertical aelio" of the yoking palr of muscles whieh are needed to 

execute torsional eye movements. We conclude that in normal human subjects dynamic vertical canal 

stlmulation, wlth horizontal gaze convergence, evokes rotation 01 the eyes about convergent axes, and 

skewing of the eyes. The response to rol! molion, both with and without fixatian, is modified by the 

horizontal 'Ocular vergence. 
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INTRODUCTION 

In normal man, rotstions of the head in the frontal plane (roll) evoke nol ooly ocular counter-rolling 

(COllewijn 1985) but also 5m311 disconjugate head-vertical and conjugate head-horizontal eye movements 

(Jéuregui-Renaud 1996). Vertical disconjugacy of the eyes has also beeo observed in sorne patients with 

unilateral vestibular lesioos. It has beeo proposed that this vertical disconjugacy could be mediated by lhe 

otolilhic vestibular pathways (Wolfe 1993) or by a combination of otolithlc and semiCircular canal pathways 

(Brandl 1993). However, in normal man, vertical disconjugacy can be evoked wtth pure semicircular canal 

stimulatlon during roll motion about sn earth-vertical axis (Jáuregui-Renaud 1998), when otolithic 

stlmulatlon ts constant. The current work. investigates further the nature of the lhree dimensional (3D) 

binocular response lo roll oscillation and the stopping responses to roll velOCity steps. 

The reasen why sn apparent vertical disconjugacy of lhe eyes should be induced by roll stimuli is nol clear. 

During movements of lhe head, lhe vestibulcrocular reflex (VOR) acts to maintain a stable pasillon of the 

eyes In space. To prevent image slippage on the retina, rotation of the head in the frontal plane, whlle the 

subjed. looks stralght ahead (to a target al infinity), requires a compensatory rotation of the eye about en 

axis parallel to the fOil axis 01 the head. However, with gaze convergence on e nearer, axial target, 

malntenance 01 flxation requires eye rotation about an axis which is nol parallel to the axis 01 head rotation 

(F1g. lA). 11 the eyes rotated eOOut thelr convergent gaze dlredions, then the eye velocities would comprlse 

conJugate torsional components, and head·vertlcal components In opposite directlons 10r the two eyes. In 

thls case, the disconjugacy 01 the vertical components could be related to the gaze diredions 01 the eyes. 

In arder to study how binocular visual fixation, with near and tar horizontal convergence, affects the 3D 

charaderistlcs 01 the response to roll stimuli. we oscillated subjects In the dark and wlth axial flX8tion targets 

at two different distances. Preliminary results have been reported In abstrad fonn (Jáuregul~Renaud.1997). 

MATERIAL AND METHODS 

Subjecls. 

SIx normal human subjects (3 female), 23 to 36 years old, gave thelr cansent to participate In the study. 

None of them had prior history of neurological or otologlcal disease. Three of them were myopes and 

habltually wore refractlve correctlon. which was Rot used during the experiments. Subjects lay suplne on a 

rotating caucho with thelr head aligned such that lhe axis of mtatlon passed between lhe eyes; the head was 

flxed to the couch using head clamps and the trunk was flrmly restralned by adjustable belts. Variation of 

the head posHion In the saglttal plane, measured by lhe Reid's IIn8, was less lhan 12", between subjects; 

tor each subject, the angle between lhe Reld's line and the earttJ.vertical was equal or less than 22-. 

Stimull. 

I~ Tha subjects were exposed to manually driven. approximately sinusoidal oscUJatlon 01 the whole body 

aOOut the naso-occipital axis at 0.4 Hz, 69-{s peak velocity (S.D. 4-{s) in three consecutlve candítions: 1) in 

darkness, 2) with visual flX8tion on a single LEO, centred at 47 cm 1mm the eyes ('near' target), In sn 



otherwise dark room and 3) with visual fixation on an LEO al a distance of 206 cm fram the eyes ('far' 

target).ln an otherwise dark room. 

The mean horizontal gaze convergence requirecl by Ihe target geometry was 7.6- for the near larget and 

1.8- for the far target. In Fick co-ordinates, the actual mean convergence wilh fixatian on the near target 

was 7.5· (5.0. O.S") and wilh flX8tion On the far target was 1.5· (5.0. 0.4·). 

U. To study stoppiog responses, all the subjects were also exposed to 40s of constant velocrty rotation al 

56.5·'5 (5.0. 3.1·'5), dockwise and counter-dockwise, in the dar1t. 

Moüon of the couch was transduced with a potentiometer. 

Eye movement recording. 

Binocular eye movemeots were measured In three dimensions, using a scleral coil system. The field coils 

(7oan cube, eNe Engineering, Seattle) were mounted 00 {he rotating couch and moved with the subject 

Eye and head movements (relative to the field coils) were recorded using comblnalioo scleral coils supplied 

by Skalar, Oelft. Movements of the head were monitored with a coil mounted on the subject's forehead. 

Signals from the colls were sampled at arate of 500 Hz. 

Data processlng. 

The search coil signals were analysed off·líne to estimate the angular velocity of the eye globe (Merfeld 

1992), and the oye position (Fennan 1987, Robinson 1983). 

Angular veloc/ly 

The angular velocity of the eye globe was expressed in orthogonal, head-fixecl co-ordinates, to allow vedar 

summation and comparison of the nel angular velocity with the stimulus. We used a 'right-handed' co­
ordinate system. with the x-axis pointing straight ahead, the y-axis Iying on the ínter-aural axis, pointing 

leftward, and the z-axis along the longitudinal axis, polnting through the top of the head (Fig. 18). Torsional 

angular veloaly is deflned as the component of the angular velocity about the x-axis. with positive velocitles 

when the top of the eye is moving to the right shoulder; vertical angular velocitles, about the y-axis, are 

positive for downward movements; aod horizontal angular velocities. about the z-axis, are positive for 

leftward movements (right-hand rule). 

Eye posillon 

Eye paslllon was expressed In Fick C<H)rdinates. The Fick co-ordinate system has 'oested' axes: trom a 

refereoce pasmon, with gaze stralght ahead, an eya displacement Is expressed in tenns of a horizontal 

rotalion, followecl by a vertical rotatlon (about ao axis orthogonal to the gaze dlrection), followed by a 

torsional rotalion about the final gaze direction. These co-ortiioates are well suitecl to our experiment, 

. because the horizontal eye position Is established by the target location; then we are interested in the 

vertical gaze direcüon. which Is nol affeded by torsion about the line of sight. 
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Eye velocity gain 

The gain of the torsional component of the response was given by the slope of tha linear regression of 

torsional slow phase eye velacity versus sUmulus veloc1ty (with the optlmum phase shift). A value for 

'vertical gain' was found by subtracting the vertical angular velocity of the left eye trom that of the right eye 

(RE-LE), and calculating the slope of the linear regresslon of thls trace against the stimulus velocity. 

Tune constants 
Time constants of the stopplng responses were measured trom the angular velad!y traces. The mean slow 

phase velocity and time ot each nystagmus beat were determlned. To find lhe time constant, sn exponential 

profiJe was fitted to the slow phase beat data precedlng the time when the total angular veloclty had 

decayed to 10% of 1ts peak vaJue. Response gain was defined as the ratio of the peak slow phase aye 

velocity to ihe steady state stimulu$ veladty. 

RESULTS 

RolI stimulation provoked a 3D vestibular nystagmus with stow and fast phases. 

The main element of the slow phase response was a conjugate torsional rotation In lhe opposlte direction to 

the stimulus, wilh accompanylng small conjugate horizontal and dlsconjugate vertical components. The fast 

phases reset the eyes via movements with conjugate torSional and hortzontal components and 

asymmetrical vertical components. 

SLOW PHASE RESPONSE TO SINUSOIDAL OSCILLA TION 

Rotation axis convergence. 

The angular velocity protiles ot the slow phase response were conjugate tor the torsional and hortzontal 

components and disconjugate tor the vertical components (Flg. 2). A plot of lhe torslonal component of the 

angular velocity 8g8iost the vertical component gave the Instaotaneous rotaUoo axis of each e18 In lhe 

transverse plane. Since lhese components were well correlated,lhe directlon 01the net rotaüon axis of each 

eye was faírfy constant during the roll oscillation (Fíg. 3). 

Ouring roll with visual flxaüon the rotatlon axes 01 the two eyes were convergent; with the convergence due 

to lhe disconjugate nature of the vertical angular velocity components. lo order to measure the degree of 

retalion axls convergence. a regressioo line was fltted (through the origln) to the plot of torslonal agalnst 

vertlcal angular velocity, using a least·squares method (to mlnimlze the sum 01 orthagonal dlstances .of 

each data point to lhe regression line) {see Appendix). The rotation axis convergence for each subject, 

under both fixation candítioos, Is given in Table 1. The rotation axis convergence was grester than the 

measured gaze convergence In 5 out 01 6 subjects, produclng disconjugate osclllatlons 01 Ihe vertical gaza 

directions of the two eyes ('skewing') (Fig. 4). 

During roll in the dark., without a fixation target, horizontal aye vergeoce was variable. However. for each 

subject, B plot of the convergence of the eye retation axes (in the transverse plane) versus the convergence 
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of the horizontal gaze, tor e8th half-cycle of oscillation. showed that the rotation axis convergence ln the 

dark depended DO the measured horizontal gaze convergence in proportion to the values oblained with the 

fixalIon largets (Fig. 5). 

Eye Vel~city Galos 

lbe mean gaio of the torslonal angular velocity component in the dark was 0.37 (inter-subject range from 

0.22 to 0.52); tor visual ftxation 00 the oear target it was 0.31 (0.17 to 0.47) and tor visual ftX8tion 00 the far 

target the mean torsional galo was 0.38 (0.28 to 0.50). The mean gaio of the vertical component (RE-LE) 

In the dark was 0.06 (0.02 to 0.13); tor the oear target it was 0.06 (0.04 to 0.1) and tor the far larget the 

mean vertical gaio was 0.04 (0.02 to 0.1). Torsional galo during flxation on the oear larget was 20% lower 

thsn that tor flxatlon 00 the fsr larget (change of 0.07 ± 0.03 S.D.); whereas the vertical gain was 40% 

hlgher during foxalion 01 \he near larget (chango 01 0.02 ± 0.01 S.D.) (Fig. 6). Vector summalion ollhese 

torsional and vertical veloclty gains, to indicate the effedive eye retation axes, reflects the increased 

rotation axis convergence during near as opposed to far flxation. 

SLOW PHASE RESPONSE TO VELOCITY STEPS 

The stopplng stimulus evoked conjugate torsional nystagmus, with the slow phase retation in the same 

direcüon as the original roll stimulus. As during sinusoidal roll stimulation, this torsional response was 

associated with conJugate horizontal components and disconjugate vertical companents. 

The mean peak velocity of the torsienal slow phase response was 22°/5 (S.O. 4°/5), which is equlvalent to a 

'hlgh frequency' galn of 0.39 (S.O. 0.06). The 'vertical vergence' response was found by subtrading the 

vertlcal angular velocity of the left eye from thal of loo right eye. The peak sIow phase veloclty of this 

response was 4'/s (5.0. 2'/s) (a 'hlgh lrequency' galn 01 0.08 (S.D. 0.03». The slow phase velocity profiles 

showed an exponenUal decay wlth time constants of 4.55 (S.D. 1.55) for lhe torsional component and 5.85 

(5.0. 1.95) lor \he vertical vergence componenl (F1g. 7). 

The stopping responses were measured In complete dar1U1ess, so lhe effective eye rotation axis was relatad 

to the measured horizontal gaze directlon, to compare lhls data with lhe sinusoidal data. The instantaneous 

convergence of the retallon axes was found from the torsional and verlical angular velocities of each eye, 

during each s10w phase of the nystagmus; lhe slmultaneous horizontal gaze convergence was glven by the 

horizontal eya position In Flck co-ordinates. A plot 01 rotation axis convergence versus horizontal gaze 

convergence shows a linear relationship, with lhe convergence of lhe rotation axes generally larger than the 

gaze convergence. (Fig. 8). 

FAST PHASE RESPONSE 

Close examination of the fast phase components 01 the vestibular response revealed that the charaderistics 

01 lhe vertical components of eye veloclty were different to those of the torsional and horizontal 

components. Torsional and horizontal components had binocular1y symmetric velocity protiles, whlle the 
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vertical components were asyrnmetric, with a complex and oscillatory behaviour (Fig. 9). The greatest 

asymmetry of the vertical angular velocity traces appeared durlng the first 20 ms of the fast phase. 

During lhe tast phase response, the verucal components were slower than the torsional components (Ftg 9). 

Torsional components af 0.80 (5.0. 0.4') showed peak velocities of 7 to 11~/s (mean 38°/5, 5.0. 1rls), 

whUe vertical components af similar size (0.8°. S.O. 0.3<) showed peak component velocities ot 4 to 69"/5 

(mean 300 /s, S.O. 12°/s) (p< 0.00001,~' test). 

By analogy with the sIow phase data analysls, a plot 01 torslonal lasI pha .. angular veloclty against vertical 

fast phase angular velocity shows the traJectory of the fast phase angular velocity vedar.- in lhe transversa 

plane (Flg 10). Plotted In this way, most last phases exhlblt asymmetrlcal, loopy trajectories. However, 

splitting the binocular vertical angular velocities Into conjugate (see Fig. 10A, Wymean) and converse 

eJements (see Fig. 1 CA, Wydiff) (see Appendix), 8nd comblning the converse vertical velocitles with the 

torsional velocities gives steady eye rotation axes, which are convergent In the two eyes. The convergence 

angles ot these tast phase rotatlon axes are very similar to the values tound tor the corresponding slow 

phase data; duling sinusoidal oscillations, with near flX8tlon, the mean dlfference between slow phase and 

tast phase rotation axis convergence is O.S· (S.D. 2.9j, and with tar foortion the mean difference is also 

O.S· (S.D. 1.8j. 80th up and down conjugate elements ot the vertical velocities were observed duling 

resetting movements in both direclions. These elements could represent symmetrical vertical components 

ot eye movement. occuning simultaneously with the tast phase eye rotatlons about the convergent axes. 

OISCUSSION 

SLOW PHASE RESPONSE 

Sinusoidal oscillation 

The results show that. duling head roll, the diredlons of the mtstion axes ot the eyes (in the transversa 

plane) change with eye pos/tion, both In the dark and during visual fOOltlon on an axial target. During fixatlon 

the rotation axes are steady and convergent, but the mtation axis convergence Is larger than the horizontal 

gaze convergence. Thls difference between the rotatJon axis diredions and the gaze directions produces a 

vertical dissociation ot the eyes. 

The misalignment between the axes of mtation of the eyes aOO the stlmulus axis ls In agreement with the 

existing evidence that the galn ot the viSually asslsted VOR seems to be lowesI aOOut an axis parallel wiih 
the prlmary eye paslllon (orthogonal to Ustlng's plana) (Crawford 1991). The pr!mary oye pasillons of 

human subjects, dunng focation on atar target, are generally found to be exo-devlaled. However, the 

primary eye posltlons do not have a flXed orientation in the head and can be modified by the convergence 

state ot the eyes (van Rijn 1993, Bruno 1997), wtth the exo--deviations belng larger during convergence. If 

too VOR gain far each eye 15 minimal about axes aligned wlth the exo-devlated primary positions, mil 

sUmulatlon with gaze convergence would produce eye rotations aOOut convergent axes; the degree of 

rotation axis convergence belng dependent on the relative torslonal and vertical VOR gaios and the ex~ 
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deviations of the primary positlons of each eye. In our experiments. the exceptionally large rotation axis 

convergence observed tor one subject (MA) (see Table 1 and Fig 5), could be explained by the very low 

torsional galos of his responses (Fig 6). 

In arder to understand the characteristics of the VOR response to roll maticn, we have to conslder Íhe 

oculomotor mechanisms needed to execute a torsional eya movement. When the ayes move, lhe spatial 

orientations af tha rotation axes depend 00 the Innervatlons, relative strengths and planes of adlon af the 

extra-ocular muscles. During roll stimull, ocular counter-roltlng 15 produced by the combined adioo of lhe 

superior rectus and superior oblique muscles of one eye and the Inferior rectus and inferior obllque muscles 

of the contra-Iateral eye. Individually, lhe aelion of these musdes induce ocular rotatlons which are all 

inlennediale between the head-flxed torslooal and vertical axes. During ocular counter-roJling, the resultant 

rotaUon axes of each eye De close to the roll axis, wtth a convergent vertlcal component dependent on the 

relative adion ofthe redi and obIique musaes (López 1992). 

A1though eye muscles have paths whlch are stable relatlve to the orbtt (Cerner 1995, Demer 1996)\ our 

resurts show systematic changes in eye rotation axes with horizontal gaze convergence. This f1nding mlght 

be related to small movements of eye muscle insertlon polots (relatlve lo the head) aOO the effeCUve mlJSCle 

origins (due to pulley complIance) as the eye globe rotales. However, the actlons of extraocular muscles 

depend nol anly an !he musclo pulllng dlreáians bulalso an muscle inneNatian. When !he head Is moving, 

the VOR has to take 8CCOunt of the eye position relative to the head; changes In eye positlon would be 

accompanied by changes in aye muscle Innervatlon lo keep the eye stable In space. Therefore. In our 

experiments. changes In musae Innervatloo could contrlbute to the changes lo eya rotation axis orientation 

with gaze convergence. 

'Imaging studies have shown that the paths of extraocular muscles remaln fixed in the orbil during larga 

extraocular retatlons and aaDSS larga surglcal transposltlons of their Insertions. This stability is due to their 

passage through pulleys whlch are coupled to the orblt and located near the equator of the globe (Oemer 

1995, Demer 1996). 

Stopping responses. 

A vertlcal disconjugacy of lhe eyes was also observed durtng the stopping responses. This result confirmad 

that pure vertlcal semicircular canal adlvatlon can evoke a vertlcal dlsconjugacy of the eyes. 

lbe measured time constants of the torsional component were similar to those previousty reportad far 

human subjects rotated whilsl seated an a chair wilh !helr ne<:k hyper-exlended (8eidman 1989). Results 

were variable among subjects. but the mean time consl:ants were close to the estlmated time constant of 

the human cupula (Raphan 1979). The data confirm that there is Iittle or no velocity storage for the 

torsional VOR (Tweed 1994) for rotations aOOut an earth-vertlcal nS5CH)ccipital axis. Under our 
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experimental candítions. the charactertstics of both the torsional and the disconjugate vertical components 

of the response seem to be mainfy detennined by lhe mechanical properties of the semicircular canals. 

FAST PHASE RESPONSE 

The tast phases were mainly torsional with small vertical and horizontal components. The vertical velocüy 

components had complex asymmetrical protiles. 

One hypothesis is lhat the asymmetry of the vertical components of lhe tast phase could be related to 

vergence mechanisms. A1though adjustments in vertical alignment are nonnally slow (Kertesz 1983), lhe 

speed of vergence can ¡ncrease when lhe vergence movement is incorporated with a saccade (Zee 1992). 

However, \he dynamic characteristics of lhe tast phases were dissimilar to previously published 

characteristics of vertical vergence movements. Vertical saccades with disparities have been reported with 

peak velocities up lo 20 to 30°/5 (Ygee 1995), but the greatest change of alignment was reached afler 

the end of the saccadic pulse (up to 900 ms later). Durina our experiments. we observed the greatest 

dlsconjugacy of the vertical fast phase components during the filSt 20 ms of the eye movements. Therefore, 

\he complex prefiles of the vertical components of \he fast phase, observed in our data, cannot be explained 

just by vergence mechanisms. 

An atternative explanation for the vertical fast phase characteristics depends on the action of the 

extraocular muscles required to produce a mainly torsional fast phase. Saccadic control occurs for the three 

dlmensions simuttaneously (Crawford 1991), and \he characteristics 01 the 3D components of a fast phase 

are Interrelated. During the response to roll, the vertical components accompany large conjugate torsional 

components. produced by the co--contradion of the superior oblique and the superior rectus muscles of one 

eye and lhe Inferior obtique and the inferior rectus muscles of the contra-lateral eye. These pairs of m~sctes 

have vertical actJons In opposite direct.ions. SO, the disconjugacy and slowness of lhe vertical components 

of the fast phase response to roll could be determined by the simultaneous contract.ion 01 muscles which 

have a synergistic torsional aelion but sn antagonistic vertical sction. 

Investlgatlon of the complex vertical velocity components of the fast phases suggested thal the profile for 

each eye could be divided Into conjugate and converse elements (Fig 10A, Appendix). The converse 

vertical elements (oppositely directed in lhe two eyes), when combined with the torsional velocity 

components, produced a simple rotation about the convergent. slow phase rotalion axes, but In the opposlte 

dlrecUon to the slow phase. The conjugate vertical elements could be regarded as a conjugate vertical eye 

movement occuning simultaneously with the fast phase, resettlng rotation about the convergen! axes. The 

polarity of these components did not appear to be consistent snd its significance is therefore unclear, they 

could corred for smaU eccentricilies of the hesd or the flX8tion larget. 

In conduslon. Our results showed that the binocular response to roll stimulation is a slow phase movement 

about· convergenl eye retallan ses, with fast phase, resetting movements in the opposite diredion. During 
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roll with visual flXation on sn axial larget, the rolation axes of the eyes do not coincide with the gaze 

directions. and this produces 'skewing' of the vertical gaze. This 'skewing' is small and jt 15 determined by 

the oculomotor response lo roll stimulation of the vertical semicircular canals. 
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Tab1e1: 

Rotation axis convergence and gaze convergence during sinusoidal rotation with flXation. 

Rotation axis convergence' Gaze convergenceO 

Subject Near Far Near Far 

BG 9.4 4.3 6.9 1.7 

CG 11.6 6.7 6.9 1.7 

KH 12.5 6.3 8.1 1.7 

MA 30.6 18.6 8.0 0.8 

MF 9.3 3.4 7.0 1.6 

TO 6.8 2.1 8.0 1.5 
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Appendl. 

Ourtng sinusoidal roll osctllation. the torslooal and vertical components 01 the slow phase vestibular 

response were 001 atways related by a simple linear correlalion. For sorne subjects. under sorne conditions 

(particularty with near flX8tion), plols 01 torsional angular velocity versus vertical angular velocity were 

slightly CUNed, rather than straight. 

Further investigation 01 the angular velocity traces suggested that the binocular vertical angular velocities 

comprised both conjugate elements and disconjugate elements, which had Identical profiles but opposite 

dlredions (s1gns), These symmetrical, disconjugate elements will be referred to as converse elements. 

TIte vertical angular velocity tor each eye could be expressed as a combination 01 conjugate and converse 

elements; where the conjugate part. was given by the mean vertical velocity (Wy_mean = (WyR + WyL) /2), 

aOO the converse part was given by the difference of vertical veloclties of lhe two eyes (Wy_diff = (WyR -

WyL) /2) (F1g. 11A). 

Hence, vertical angular velocity components. 

lor!he righl eye: WyR = Wy_mean • Wy_dil! 

imd the left. eye: 

The converse vertical velodties were ctosely synchronized to the temporal profiles of lhe torslonal velocity 

components, and when combined with the tersionsl velocity components, produced the convergent eye 

rotatIon axes. Plets of torsional versus converse vertical velocity components were linear for 811 subjects. 

Regressien lines through lhese plots gave values for th~ rotation axls convergence which were always 

within ~% of lhe original vaJues. found by regressing lhe torsional velocity against lhe total vertical velocity 

componen! (Fig. 11 B). 
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Figure 1. Top Views. A: The axis of rotation of the head during roll; and the gaze directions of the eyes, 

when the subjed is looking stra;ght ahead. or flXSting on a near target. B: Head-flXed co-ordinate system, 

showing directions for posltive torsional f'I'Ix), vertical (Wy) and horizontal rNz) angular velocities. 
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Figure 2. TorsioRal (Wx), vertical CNy) and horizontal (Wz) components of the angular velocity of the right 

(R) and left (L) eyes, during sinusoidal oscillation with fsr fixation (Subject BG). 
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Figure 3. Plots of torslonal rNx) against vertical 0/VY) components of the slow phase angular velocity of the 

right (RE ) aOO left (LE ) eyes, during sinusoidal oscillation with fsr fixation. Over1aid regression lines show 

the net eye rotation axes (Subjed BG). 
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Figure 4. Torsional (T) aOO vertical M positions, of the right (R) aOO left (l) eyes, in Fick co-ordinates, 

during sinusoidal oscillation with far fixation (Subject BG). níe VR-VL trace shows \he vertical disconjugacy 

ofthe eyes. 
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Figure 5. Rotation axis convergence versus horizontal gaze convergence tor subject MA (A) and subject 

KH (8). The convergence angles were measured tor each half-cycle of oscUlaüon. Data points represent 

oscUlation in the da~ crosses represent means and standard deviatlons during oscillation with near (N) and 

far (F) fixalion tal1Jets. 
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Figure 6. Veloclty gains of the torsional and vertical (RE-LE) components of the slow phase response to 

sinusoidal oscil1atlon, with neaf and far visual flxalion, tor 8116 subjects. 
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Figure 7. Stopping response (Subjed CG), following constant velocity roll rotation to the right (top 01 head 

moving rightward). Tha mean torsiaRa! ~x}. vertical ~y) and horizontal f:Nz) angular velocities 01 each 

slow phase beat are plotted against the time from the deceleration af the stimulus. Exponential protiles were 

fltted to the tormonal (WxR) and 'vertical vergence' frNYR-Wyl) responses, to find the time constants. 
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Figure 8. Rotation axis convergence versus horizontal gaze convergence tor each slow phase 01 the 

stopping response nystagmus. For each subjed. the data tor stimuli in both directions have beeo paolad. 

One subject (MA) exhlbited exceptionally large rotatlon axis convergence, whlch was consistent wtth his 

sinusoidal responses (Fig SAl. 



WxR 
Wld.. 

fu ..... ~ ... 2L.t:t .. U 
~···~··~··V·····~ 

v?'- ::::~::::: vA.· ::::: D
V 

4-r-... ~ ... v-.... 4-.... v ... .LJC?--- .... -r¡-..... V-.... K-.... -.o-

5O"/s ... 1 __ 
l00ms 

Figure 9. Examples of fast phase angular velocity profiles, of the right (R ) and left (L) eyes, showing 
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components. 
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Figure 10. A: Torsional CNx) and vertical rNY) angular velocity profiles. 01 the rtght (RE) and left (LE) eyes. 

tar a typical fast phase eye movement; together with the breakdown 01 the vertical velocity into converse (± 

Wydiff) ancl conjugate (Wymean) elements. N.B. Clase synchronisaüon between converse vertical 

components and torsional angular veloclties. B: Same fast phase as in A. Torsional angular velocity plotted 

against vertical angular velocity (upper), and against the converse vertlcal velocity component (lower). C: 

Angular veloclty trajedories tor 4 tast phases, showing the underiylng, steady. convergent retation axes 

predided by combining the converse elements of the vertical velocity prefiJes with the torsional velocities. 
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Figure 11. (Appendix). Angular velocity data for StJbject eG. with near foortion. A: Torsional (Wx) and 

vertical ()Ny) velodty traces. along with conjugate (Wy_mean) and converse <wy_diff) vertical velocity 

profiles. B:. Slow phase data; regression plots to tind lhe effective rotation axis (RA) of the right aye. 
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chiing mll,.:ck~ ptttsuda d (11, J!J¡!i). ~udl a trih~·lJtinal 

l!\otOI' innc-n'¡I!it'n 01' Ihe UPO su:"::,,,,"-"'!<ls lhat thj, .. \lm",,·¡'· is 

c::Ekely lo hc l'qui\"ablt tn Ihl' ¡Mt':'tl'riul" 1.'11.\' ,,1' Ih.· 
di¡;'I!SI,ic in otll(>1" "'pe .. d._ ... 0\11' "\\'11 ,!i:",.;t'l·li'lIl.~ h:\\',' l;till~ll" 
"hol\' nny Gri¡,;in ¡h"n Ihl .... "Cil'ital 1,.",,,. It" 0111111'1111\1'11." 1 .. 
the 1l1o"\xilIa Qml nl.:lIldildl· illli'I~' nll t·k·..-:lfflr fun,.¡iI'lI. 
C'omwqucl1t1~·. dal'll<ilk-ution 01' thj¡; llIust.·lco n." part ur Ih¡' 
cliga.-;tricshouloJ 1.0.: n~\"Í>.("rl. 

SUJlI.,,"II.'I!I~·11 ... • \Yl"!t.""IIC Tn",t [¡:mnl n .. , u·m:l:';:!{/.). Fnh~ ... ~-il~· 
off..ci..."I."$ll"'llIlCl Xi"l'un Tknl.:tl l'ni,..,,,,ilY F"UlI<¡"I~ .... ,,1 Xiil:I\\1,. 

REFEIIE:-;C¡':'-; 

)úo.tsud", K., 1..!etllurn, ll.. KU1lla, :ll .• :lI;'I_<\I>;h¡"',', Il &: lli7~n., •. :\ . 
. (IUiS), Xutrtwi. /.1:11. 8, J --l. 

)fl'$u:alll, :-'1.·ll. (1!IS2). In Tmri"!J ,"ntrlll ('.",,,,-r/;I/IM ll'ilA 
JlI<rM:mJi$1r PUI,zitlUM'. 1.'11. :\!c.,.u!alll, ll.·)I.. 1'1'. 1-1;"".1. .I"hn 
"'¡k,", ~in:;af"Jrt'. 

f'"p ... .,J¡o. 1' .• H~jto'·p. Y. & Hor.lk •. 1. (IU'!..:!). In..4 nJ .. NT el/I"" ,{ 
"'¡ual"",y o{ SIIIall ¡",¡",mllJF}I ,.I"i"",I .. , ,·.d. l. \\',~I¡' I'II1.li._hin¡: 
1 .. 1,1,I..uudon. 

Visual stabílization during dyni'lmic hcad roll in 
avcstibular human subjccts 

A .. R.. Gardncr.Medwin, M. Doshi, M. F"ltloll- "mi 

A. Bronstein-

D~J¡(If¡mc)11 of Pliyúol'lfJY, CiCL, J.rIIU/OII fl'C1f: 61l'/' '"11/ 
-.1!Re H.1!BU. QII~e" Sqlwrr,. LOllllrm II'Cl,y 3/lG 

We haye U"lCllSllrtod the cflc.:ts of \"ohllJtar)' 1IS!.·iILllin¡:: 
hcntl 1'011 (nhout nn OCl'ipito-mu: •• 11 nxhi) 011 ue .. ulnr 

OOlllllCI\S:\tioll nnd on thr IlJlPllrcnt 1Il00'\'lIIcnt uf 11It· "~Iml 
wodd in three rhmnici\lIy nn'Stibular t'ul,jeds. 

):owlIlcnl of th,' '·.H ... in Ihe he..'l.¡d \\1\1' nll"¡¡;;tIll ... 1 hy \'illl1l­

oculnSmphy (~·h~,"Cr ff al. 1091) \\"ilh hend 1'011 rUllplilllll,'>I 
of ;!ii-40 (kg (peak t"l'cak). (h'ula!" l~)Unt'''H1.,ll \1';1>' n s,nall 
frnl"tion of the lwnd nl<:'I1.·l\lcl\t~. 3-8% nt U':13 Hz ¡I/I'\ -2~. 
lo S% nt 1Hz, with fl'\\" tursi,¡nall«l(.·cadl'l'<. This '~Iml~m'>l 

wilh n j!llin .. 1' -111,,,,0% hl'\\I" ... 'n :<;1I~1Idt'!l in normnli!l 

(l'"llt'wijn ,./ fl/.llmr,). 

'nlt" 1~lli"III,; \\'t'n' IiUle ¡mlnin .. 1 in sctting n stntic 
>'l.1I,jc,,·lil'l' \·j,.,u¡¡1 ,','rlit,ll (S\T) in liI,· .. ];Irk. Onl ... OIK.' of the 

thn. .. • .... ·1 n e·"ll. .. i-.!t·nt tilt -¡:l'¡ '!"t1':! ,I¡'):l", nll'lll1 ± !'I.C."' .. 
,,= ,'10) ""I",¡,I,· t! ... It;"i%".nlir!.'ne~·lill1il .. (± ~·ti ,1o'Jl:) 1_ .. 1 

1>11 ¡·iJ.,.J1I \I .. rm;¡1 .... Ih~ .. i~. '11~ nl'l'hlJ.,'l' ~.Io. lill' .... ·ttillg1l fnll1l 

IlUull1\l1 "Iarlin~ 11Ilj.!11'S \ntll O'il!llk1!: in Iht. .. ¡m!icnls and 
l"¡-I tl¡,¡.:: ;)111111'111:110<. Tbl·l'lli .. 1 .. (lr¡;!nli¡· ~O--IO d¡'~ hl'ncl tilt 

11\1 ~\"r P.,lmk'r t .. n;,,·1) \l'I'n' .. imilllr, with sr\' hndng nn 
ltt"'lu~11 tilt ,,1' -I:? ± 1I % nI' ¡k·tul lill in lile po.Umta 

(ulI'an ± "'.~:.)I., '1 =:1) nml -11 ± 4% in lIorll1l\19 (n = S). 
In IIl·ilh.1' J.,'I1'UjI \m~ ~\'\' ~~l\ilit-lIntl." nlli.."h'll ~ .. n 10 N 
"¡'II'wlI~.,.li'rw nl'l'li .. ~1 tun lancllln'lInll ti\\"' I\('ml. . 

'1111' "lIi"'1 ,,1' 11",,1 ",,11"1\ .. lnl"lil\· 1,1" 1111' 1'i.'<l1:11 \\1Ifi.1 UlUt 

a_'><SC~1 ",¡th npl~lIllh,,< lhut 1\I1'11I-I1;h111111' nll~k'lIr Ik'mltilt 
111111 I'udl'll 1111' tilt ,,1' =1 .. tinmlu ... (a lilll' of tIotll. \'iewt'll 

.. tll\'l"Il"iM· in 11,,· Ilnrl.;) in I'tul)tlftilln ( .. Ihis nn,::I,' (C:llrulll'r .. 

)11'thl"in ,.1 a/. 1!t!11i). The !llIhjl"'1 ndjll:lh'll th(· J:llin of Ihis 

,\'lItl;"n"hil' IIl1lillh .. , \iIW 111'11l'lIn'(l ,,1:11&,. ror tlll' I'lltients 
Ih;,. ¡.:ai" "."", :?-I ± Il!% nl 0':1:1 I-h. "",1 :l::! ± 1[,% ni I Hz 
(1111"111 ± ".~:.ll .. n =:1) (~IfI\INI"-.. 1 with nntlllnbt: 8'0 ± 2'1 % 
nI 0':\:\ H7, nml i·(l ± :?'O% ni I H .... (n = K), Notl' thnt tI'Il'i'C 
J!:lin'" tln' IM",ilil'l' ("PllIlIIih' to thl' ?Imlt·r ¡ .. niot.·I). \\ilh 
'_'ilhltill¡:: n,lI. IIl1liko..· .. tatk' dbclol:IN'tl.·nt, whjt'l.'18 gt"nemll:.· 
(,·x .. ~'plill¡:: 10111' nntlllo .... 1 )0\1111. .. 1) "'tll.lin'llll .. • nimllhltll to Inm'e 
in thc /l;\I\I" ,lin .... ·tiu\1 nllol .... n¡llilt tonl'pl'llr ¡:tnble. TIlill cffet't 
\Ill>< lllrJtl'r in 1I\·I...tilol.llnr=<l.Ihjl'<.:lll, hut !t'>IR t~1I the: 02-102% 
J,'l'Iin n"1\lin'fl tu l\tahiliu- the tilt of the n·tilial ima~, based 
un thc 1I\('l\~ln'tl l'Ol.lIIh'r·roll .. 'l1lt' pntit'lIb ,,"{'fe lesa 
¡'l\I~isll'nt ;1\ ndjl\:it;lI¡:!: tll(' ¡:!lin ror m,uimulII Jtti\bilit~ .. : the 
11)1.'111 :-t.IJ.lor n'!1l'll1¡'l11ll1Iingtt \\"l\S 20% fut 11lIIicntannd 9% 

¡¡'r I1l1r\llllk \Yl' ('ll\lI"hll!t· lM! IJM"('("ptU.11 instubilitiC1l during 

,,,,,·illatin¡.:: he'II,1 n~1 nn' lI\f\h"l'l'1Utitin·t .. \','lIIihulilr m thnn 
"tati .. , n)l.~II.¡m'IIll'III ... , l'l.lt IItlt nn'>llihl1ll1r Mllhjl;'t11l ndlil'n" 

,,"I .. t~\IItin¡I.""'t·lltll!lll'Olnl"'''l.>I. .... tioll in vtb.·r \\11:'"l'. 

Sup,_>!"I •• I',:>· 11M' ~IJ:1·. 11M' .... .,ty h .. ~ .'(h.·nt nt'l'""·"\. 

11 t:n:1lENI'rn 

('¡~Io.",·ijn. 11,. \·~n~lo ... Slt't'ft. ,l, " ..... "'nn.l .. lo: .InTll't'n. T.l·. IHlR..;¡. 
':.r/~ Iln,; •. Il .. ~. 59, 1R; ... 11Itl. 

l:nnl"cr .. ~l, .. I\\'in, A.t\.. "nrn¡:lll"'lC, ll. 1: :\Inr¡:etts, 1'. (1900). 
J. l'IIy¡<i.J. '9'¡.P. :-:1I~ 

¡';'~II-n1'. U .. , Td",..,., \\"'. 1: ('1nrl .... , ".H .. (1I1f1l) . ..tm. 01""''''' • ./, 
lll.I~2-t¡r.. 

Binocular response to ron·molion in man 

K •• lñlll"t·¡'::lIi-H¡'''I¡m'-. A. B~tt'ill, )l. Fnldon "'11l1 

M.Gn.,.t:." 

.tille H¡\/lJF, iI"¡ilul,, uf '\'f'llro/flfJY, I,m/l/lll/ ni/ti ·rJ/r\' 
'La U(,:u' J..lJ.~ • .. Wxiru /JF 

Six lI11rmnl sull;"'I" p:1~I¡"iJlntl~1 in n ,,"'¡y (npl'tu\""t'll ~­
ti1\' IU"111 ('Ihit'" .... mlll.iU .... ,) n~~i\l)! 11.· I'Ir"'l·t uf \'i$\l1I1 



I 
Ih:ntion 01\ 3-D LinOl,ulnr reIIponst~ lo 1'01I-lIlOliulI. Subjccl>I 
"'ere exposcd to wholc-lxxlS rol.4tion nhout IIn l'nrth-\"l'tti{1\1, 
tuUIU-occipitul o.):i>;, whibt supinc with bcaJ nlld truuk 
tirmh- rnt.nlil~'\1. 

SLlmuli: (1) CJ.tillntiont nI 0·4 H:L, mi dL'S 11-0 (s.[I. 
"~d...'g a""') p~nk ,-el,,. .. ;t)", under tht'('e conditioll.'i: (11) 6:\1ltion 
OfAII CIlrlh-fixL'(lli¡.(ht.\-miUing (liudl' (I.En), 4i l'1II fruIn Ihe 
aubject'a IllllJion (IWl\r), in 1111 othcl'w;:se tltu'k 1'00111; 

(b) limtion or UIe LEO ni 200 cm (fin); (e) lolo\1 thu-klll'ss. 
(II)ConslAnt '"l'lodt~· rut.Dtiuns of 4011 duntt.ion, al. 
57 deg. -1 (:J.o. 3 dt.~. -11. in thukne:ti, (;kK-kwisc 41KI 

counter·dockw~. nftlT which lhe 'I>topping rt.'SpOIlSl"!l' wcn.' 
Jueaaured. Eyc IUO\-Clncn~ were ~'COnk1.1 IL'iing lICilrch f.'oH 
aignala IIIl.lUplcd nI 500 H:L. Angull.lr \'dcl(>itit'll \\'C:I"C 

l'l:l'rcea-d in Rn (ll'th,~ .. O(l\l1l.1 IIl'nd·fiJo:I'\1 ('f,-m"llina'" 8)'>ltI11\ 

amI gnina \\~ uLtnil1t..J froan Ihe rt'b'Tl.w<iuII uf adu\\" pi .. \>«: 

eye velocity toa.stintulWi wlocity. 
Resulta: (1) Sin//4l'¡'!(l/ ,¡i!l/Itli. 'l'11C tur.oion.lll OOJ\l¡lllll('llt 

~f the rcs¡lOnsc wos l'Onjugt\tc, \\·¡th 1\ meall Wlin ofO'31 (,.;.11. 
fr09) fOl" the ncaf LEO, 0,38 (8.V. O'Oi) fOl" the [¡Ir LED und 
0,31 (s.P. 0-10) in dll,kIK"SS. '1'he H1·tinll e\lUl)IO!\t'nt was 
dixonjugnte (skt"'\'ill~; Ihe ext()f'tin;:: l'~'C dl'p~'11 whiJ"t 
lhc iliturting 1'-''\' do. ... 'rth:d. 'Ille tda ... \· WU!I 1\1l"llt'u!'1.'t1 h.y 
IUlJtral.'ting len C)'\" frum right.l''t: rerordinWl. M"',m skc.'win;:: 
gains \rere O'O().l {S.D. 0'021 for tbe m'lu u;n, 0·045 (S,h. 
0'02) fur tlle fur LEn !lnd 0'00;:; (:>.t., O'U:1) in ,lnrIUll ..... 
(TI) S/oppiug "'ptm#$.. 'nlC n\l'11Il }x'nl. n:locity 01' thl' 
tor>donal COUlpCIlll'llt 'In" 22 dt.g 1 .... (s,D. 4'4 lll'g .. -1) tg;ún 
0'391, t.ile wlocity lk'{'l\'\l."d exponcntially with n tlll't\n timc 
eonstant of 4'5 s (S,D, 1'511); Kke'ldng \\115 lIbo prc:.:nt, \\'itll 
4'.1 de; 11'" peak \ ... -k .... lty (>l.'" I'!) o.k~ 11-') (¡.;nin O·O.'!) IIIKI 
cxl'0nentia.l dcclill" (nll'lIn tillll,l conlll.nnt, ji·S ... ; S.II. J'n,,). 
For blth stinmli, the \'ettielll oompouo.mt of lhe "!lIt pha~' 
reeet tite eyes fnllll lile slo'" jllulSl' hr cli,;{'Oujugnte 
lUO\"eIllCnU, whidl \WI'\l .!oI\'l'r (:!:¡ tll.,; 11 .... , >I.h, 10 .Ie!; )<-1) 
than tllO:IC of tlll' I",Monnl rolll!""Il'nt. (75.1.t:I:I-I, os .... 
:ro deg .-1). 

TIIll ,;tlltl~' tunfirm.. 111I1t. dyllllllli(' \'t'I·li.·1\1 ('1\11:11 
l5timulutiOIl witll 1"lnltlullt ollllith inpul irILI\I!'t,,¡ "h·win).!: tlr 
tlltI eyes. 'Ilu: sk<.·w l,.'Oukl n'tlult frolll n stI'Ullh't'r Ildiull of the 
vertiod recti. Uum lhe ohliq\1l' t'yll 1II11!$(·11.". llnring tllf.' 
predominantly torKiulU11 ft'II!)OI18l:, Hmn. ... ·I·I·. hunzunlnl 
cO!wergence during ruUl'tlUM illtlllCIl \-ertio.'IIllli"I'LII't'mt'llt nI' 
inlllgl"l tlel'O:l:l tllt! j(II'I,.,\, enhall('l'(l I~' lh., Ihl·I,.'1I'" Ill»<itiun 
tO\"4m. tllll ÍL"m]",ml Iid.1 uf thl' n,tinn. Atii\'e l<kl:,dn¡.: 
.. 'OUkI be b'Cnerutl'tl tu pn. ... ...,nt \'Cl't«'1I\ 1!i1'1"1'j¡\ u_JCinll·d 
with rottltion 01' tlll' 1·~l.'lI \lhOl¡t the rull IIsi". 'rile tuller 
hypothC8PJ i>' collllilllllllt with lllll enhlulI.'t'lIlCnl uf the 
skewing Ivith \·isUIl.l fixntion on tbe Ilt'nr ttlr¡,'t·t. 

Evidence fer segreg;:rtion of timing al1d ve!odty 
storage in ocul.u pursuit 

G.B.. I;;lrnes IIml A.s. Done],Il\ 

.JIRe H,uIlU. III:;/ifl,/I' uf X~uf(Jhlf}y, J.umlllll IrC1N 3IJG 

AlthúlI¡;h IlIIn\UlI~ eannot \'ulitionnlly f,'enerute smuoth eye· 
lIIo\1.'lllcnL" of lIlore tllnn nbout. 5 deg 01-1, repcnted 
lln'SCllt¡ltion of il mo\'ing tntgcL nt reguhlr intcrl'nls nllo\\'$ 
lM.úlcl-u!1 of nn intcflmll>torc of motor urh"tl th.1.t can then he 
lt\it..u tu initinte antieipatory nlO\·\:ments. 'ro esta\¡lüh 
"'!léthcl' liming of the nntic.:ipntol'y 1't.'Sponse ron 00 
fjl:pnr.ltl~1 f¡l,1II tht: motol' storngc eAc(;t, wc exnmined tJ\t~ 

nhilit)' t~, h'l!I\CI~,te nntici¡xltory 11lO\'Cments \\'hcn lile time 
1" .. tWl'l'1\ prcsllntaLion!l i .. tnllllomin . .u, but th" time of t>'l~t 
11I't.'!!IlJitalion is imlieatcJ by >'In nudio cut'. Sulojc<:ts sat, with 
11f.·,\\1 lixl'tl, 1'5 m from n. !':Cmi-<;ircuI41' !;Crecn on whieh t'.. 

hlOlüulltnlly mol'ing tnl'gl't was projl'Ctl'll. Ere lllon:llu,nts 
II'l'l'\: llle.\slII'Cd hy infil.ll't:t1 OCI!!Ogl'nllby. 'rhe tnl'f,'Ct excC'\:ted 
1Il'I"IIlCII('(.'!'I "f lwdl": iJL'lIlkal, oon«Ulnt ,'\:Iocity ramp" to the 
ri:.;hl, Vt.:locity ,·"I'i(.!u ¡¡-cm 12·5 lo 50 deg s -1 in fK:pnmtc 
1OI,'t¡uelll't'!:l. 'nI\! LIIr¡"'l!t \\1\." "whle 1'01' 400 ins with a 
nllldul\li~.l.u illtel'ml of 2'25-:1-";51:1 I:.ct\I'«:n prescntations. 
Tu ilS.~':l'> Ihe el1i:e~ or orbittll stnrting 1lO:'1ition, tl1rgct 
1'1~"""I,l"l¡un "''''''' t¡",;;cd tu Kt .. rt<>" 111" 1\Iitllinc (1I1-H), ('ud Oh 
Ihe midline (TAl) 01' flIt1ulr.l!c the mid!ine (f.,R). TII'O sm¡¡!t 
tlll'I" • .'t,¡ 1,!n1.'l'<1 on the midline, 3 Jeg nhm'e nnll be10w the 
mm'in!; h\rgt:t, SN\-cd for fixation nnd \\'eI'C'continuousl:,' 
[l1'l'l<Cul. SUhjl'1:ts \\'\"r~ rc<Jllired to hol(1 fixution on the 
lIIidlinc unlil 0111 .ludio eue wa,¡ ¡;i\'~'1I 1111,1 Llwn tu iniliutu e)'e 
InO\"'111Cllt'l in preJlnmtion fOl' I.'nsuing lnrgt.'t appearancu 
whi¡'h, within cad, I\Cq\lCIlCll, OCIlUl'l'\:d nt a lixed time nft<:1' 
the \\\Iuio e\le, elle times 01' 300, 600 und 1200 IllS \l'C\1.> 
l':\lIl1linL'l1. Fuur "lIhjl,('~ parlieiplItl'tl with loenl l·thles 
C'tIIl\llliltt'C 1I[1J1I'OI·nl. 

AI1 )<lIhjo.-l'Is h",nCI"Ult.u ftnticiJl.ltor)' slIlOOth mo\-cmrllts 
1'11"1' 1 .. tall.'1·t npP(.'nnlllcc th"t. lI'\"rc ~'n('hronizccl with HII'l 
IIlltlio l'ue, Ill'l<pite rum.lfJtlIimli"lI uf tnrgct onsct. 
Antidl'l<ltorr perl(!I'llmntt \ms u:&:~d by llIeaSlll'emcnt uf 
1')'\' n-Iocil,\' 100 m.~ nnl'r tnrget nppl'nmnce (VI 00), prior to 
Ihc ('Xllt't'll'll innllcncc of \·isunl ft-('(Ihntk. Vnlul.'S \\'CI'C 
II\'t'I1\:!I'l1 for Ilre till~11 ten JlI1<SCntl\lionsof caeh S{'{JLlence :11\11, 
"il\l.'!.' A~O\'A rc\'Cnlt~1 no ~gnifi('t\lIt <,ili.'Ct of elle time On 
\"UUJ, rurtlu.'" nnlll.,~il< oolllhint.u eue tillll'!:l. For 1111 stul'ting 
1~ .. ili""II, \'!UO ine,"'", •. 'll ",il{"ific~mtlr (JI < U'OOI hy 
:\1'I0\'A) \\'ieh tlll'j.,'ct \'clocity. This \'c!ocity scaling js nn 

illdi'~ltC)r 01' the flmctiolml n:J<....·Ullce 01' the nnticipo.lory 
I\lOI·ClI\{'lIt. Thl'll! wns no signific-.mt di!ferencc in VIOO 
hdw\'t'n tllL' ?ol-R nml l,-R oonditillll!J, lIIean VIOO for 1I1L' 
I\I~' "l:l\'lil\~ I~ .. ili"ns n·ndlinJ.\' 1 ¡'SI t\l'g fI-

1 (1'.11. = ;,9) !;lr 
11\t~ f,1) dcp: .. -' "tilll\lII1". \'IUO fi.,r tI.t' l.,}.] tOllllitilln WIlS 
"i¡.(IIHi.'I\ntly (1' < 0'01) k ....... (;?¡%) thml tor othel' st,,¡-t 

1"lHitiuns, Imt !:Itill rcu\'IMla signilk,\l\t I'roJlortion or !}('ak 
wl<.·il)'. ·nle 1, .. :<IIIL<1 i'"'I'i,k· 11 dear indirlllion th¡\t timbg 
IIml n·Ic .... ity slnnl!.'l! l,l/\ t .... imlc¡.oeo,lcntly ('Imt:-olk,d throl1;;11 
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CONCLUSIONES 

1. En seres humanos sin evidencia de lesión vestibular, durante los movimientos en el plano 

frontal, el estímulo dinámico de los canales semicirculares verticales, con aferencia Dtalítica 

estable, puede inducir movimientos oculares verticales disconjugados. 

2. Durante la rotación en el plano frontal, el grado de vergencia ocular horizontal puede 

modular la respuesta vestibulo-oculomotora a este movimiento. Cuando aumenta la 

convergencia, la ganancia de velocidad del componente vertical aumenta, mientras la 

ganancia del componente de torsión disminuye. 

3. Después de la rotación continua de la cabeza y el cuerpo en el plano frontal, las 

caracteristicas temporales de la respuesta vestibulo-oculomotora parecen estar 

determinadas por las caracteristicas mecánicas de los canales semicirculares. 

4. En seres humanos sin evidencia de enfermedad neurol6gica, cuando se ejecuta una fase 

rápida en la que el componente principal es el de torsión, el componente vertical puede ser 

disconjugado. 

El hallazgo reciente de divergencia vertical de los ojos, registrada mediante vide<H>CUlografia 

(Jáuregui·Renaud 1996), como parte de la respuesta oculomotora a un estímulo dinámico a los 

canales semicirculares verticales, requería ser confirmado mediante técnicas que permitieran 

descartar la presencia de posibles artefactos durante el registro oculomotor. La video­

oculografla cuenta con los inconvenientes' de un posible desplazamiento de las cámaras 

durante el movimiento, una frecuencia baja de muestreo y el de registrar bidimensionalmente 
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(video) un fenómeno tridimensional (movimientos oculares). Desventajas que no se tienen con 

el uso de la técnica de localización magnética. Sin embargo, durante la etapa I fue necesario 

utilizar la video-oculografía por motivos técnicos y sus implicaciones en la factibilidad del 

estudio. La segunda etapa se efectuó con la téalica de localización magnética. El hallazgo de 

la divergencia vertical de los ojos se confirmo con ambas técnicas de registro. 

En la obscuridad los ojos de un ser humano normal pueden encontrarse en posiciones 

variadas, lo que facilitaría la presencia de movimientos oculares disociados. Los resultados 

mostraron que, durante movimientos en rol, la divergencia vertical de los ojos está presente 

con y sin fijación visual. 

El estudio de las respuestas peri-rotatorias implica la posible presencia de artefactos 

relacionados con el movimiento, situación que se evRa durante los registros post-rotatorios 

porque se realizan en condiciones estáticas. El proyecto de investigación incluyó el estudio de 

la respuesta vestibulo-oculomotora a rotaciones sinusoidales y después de rotación a 

velocidad continua. La divergencia vertical de los ojos se identifico durante ambos tipos de 

registro, peri-rotatorio y post-rotatorio. 

El estímulo dinámico de los canales semicirculares verticales, sin variación de la infonnaci6n 

para los otolitos, resulto en disociación vertical de los movimientos oculares. Las proyecciones 

principales de los canales semicirculares verticales a los músculos extnHK:Ulares producen 

acción de los músculos rectos verticales y oblicuos. En el hombre, la combinación de las 

acciones de estos músculos fue capaz de producir torsión conjugada asociada a un 

componente vertical disconjugado, en el que la intorsión se acompaño de elevación y ~ 

extorsión de depresión. Lo que sugiere que durante la contracción de estos músculos para 
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efectuar la fase lenta de la respuesta a rotaciones en rol, los rectos verticales actúan con 

mayor fuerza que los oblicuos. La persistencia de esta asociación entre los componentes de 

torsión y vertical cuando aumenta la convergencia ocular horizontal, sugiere que es la 

inervación muscular más que s6lo un fenómeno mecánico lo que determina la disociación 

vertical de los ojos. 

La dirección de los ejes de rotación de los ojos fue convergente y cambio en relación a la 

convergencia horizontal. El eje de rotación de cada ojo no estuvo alineado con el eje de 

rotación de la cabeza (estimulo), y durante la fijación visual su convergencia fue mayor de lo 

esperado por la posición del punto de fijación. Lo que es congruente con el hecho de que. en 

el ser humano, la posición ocular para una ganancia de torsión mínima (o posición primaria) es 

en exc- desviación (Bruno 1997). 

Los hallazgos del estudio, aunados a que los sujetos negaron haber experimentado diplopia 

durante la rotación (con y sin instrumentos de registro), son congruentes con la propuesta de 

que, durante la contra-rotación ocular a las aceleraciones angulares de la cabeza en el plano 

frontal. la divergencia vertical de los ojos podña ser útil para evitar una posible diplopia durante 

la torsión conjugada de los ojos, debido a que la posición de la fovea es excenbica, hacia el 

campo temporal de la retina. Sin embargo, esta hipótesis deberá ser sometida a 

comprobación. 

La evidencia de que las fases rápidas del nistagmus evocado, durante movimientos en rol, 

presenten componentes de velocidad complejos, con asimetría en el plano vertical, podña ser 

explicado por la acción antagonista de los pares de músculos que son necesarios para 

efectuar un movimiento rápido cuyo componente principal es el de torsión. 
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La confirmación y estudio de la respuesta binocular a los movimientos en rol, amplia los 

conocimientos sobre la fisiología de la respuesta vestibulo-oculomotora humana. Información 

que además es útil para comprender mejor la posible patogenia de la divergencia ocular 

vertical que se observa en pacientes con lesiones del tallo cerebral. Los resultados sugieren 

que no solo las alteraciones de la vía otalítica sino también las que afectan la vía de los 

canales semicirculares verticales podrían dar origen a movimientos oculares con disociación 

del componente vertical, cuando éste es dinámico. 
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APENDICE 

Consideraciones Anatómicas y Fisiológicas 

La organización del reflejo vestibulo-ocular depende principalmente de: 

1) la orientación de los receptores vestibulares, 

2) la posición y las características cineméUcas de los músculos extra~oculares y 

3) las conexiones neuronales entre los receptores del laberinto posterior y los músculos extra-oculares. 

Receptores vestibulares. 

En cada laberinto óseo de los huesos temporales se encuentra contenido un laberinto membranoso. 

rodeado por líquido perilinfático. En la parte vestibular del laberinto membranoso se identifican dos tipos 

de receptores inmersos en endolinfa: las crestas ampulares de los canales semicirculares. que detectan 

rotación de la cabeza, y las máculas del utriculo y del saculo con sus membranas otolíticas, que 

detectan posición de la cabeza y su aceleración lineal. 

Cualquier aceleración de la cabeza ocasiona un patrón único de adivación de los receptores 

vestibulares. Las características de este patrón se encuentran determinadas por la orientación de los 

canales semicirrulares y de las máculas y su relación al plano de la aceleración. En el ser humano, uno 

de los canales semicirculares está aproximadamente a 25° del plano axial (el canal horizontal), mientras 

que los otros dos canales se encuentran aproximadamente a 49° (el anterior) y 400 (el posterior) con 

respecto al plano frontal (Blanks 1975), de manera que el canal anterior derecho es casi paralelo al 

canal posterior izquierdo y viceversa. La superficie de la mácula utñcular está orientada 

aproximadamente en el plano del canal semicircular horizontal; la mácula del saculo está en el plano 

sagital, formando un ángulo casi recto con la mácula utricular (Baloh 1990). 

Las crestas y las máculas poseen células ciliadas especializadas para transformar fuerzas de fricción en 

impulsos neurales, cada célula posee numerosos cilios y un cinocilio. Las deflexión de los cilios hacia el 

cinocllio pnxluce despolarización mientras que la deflexión en sentido opuesto produce 
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hiperpolarizaci6n. En las crestas de los canales semicirculares verticales los dnaciUos están orienlados 

hacia los canales y en las crestas de los canales horizontales los cinocilios están orientados hacia el 

utriculo. Cada mácula otalitica se encuentra dividida por una zona central llamada estriota, a cada lado 

de la estriota los cinocilios de las células ciliadas se encuentran orienlados en dirección opuesta (Batoh 

1990) (Figura 1). 

Las fibras del nelVio vestibular tienen actividad espontánea, lo que hace posible que ocurran cambios 

bidireccionales en su frecuencia de descarga, de acuerdo con la denexión de 105 cilios de las células 

ciliadas. El nervio vestibular esta constituido por fit'lras de neuronas bipolares localizadas en el conducto 

auditivo interno. Estas neuronas hacen sinapsis en 4 nucleos vestibulares principales (superior, inferior. 

medial y laleral) y los nucleos vestibulares menores, así como con la porción vestibular del cerebelo 

(Gacek 1982). 

Figura 1. Vista lateral eaquemtilca de los receptores del aparato vestibular de un oido derecho, donde se 

muestra la orientación de loa clnoclllo8 de los canales semicirculares (horizontal, anterior y posterior) y de 

las m6culas ololftlcaa (utriculo y .aculo) (Gacek 1982). 



25 

Músculos Exfra..oculares 

El ser humano tiene tres pares de músculos extra-oculares en cada órbita: un par de músculos rectos 

horizontales, un par de músculos rectos verticales y un par de músculos oblicuos. Los cuatro músculos 

rectos se insertan en el vértice de la órbita 'i en la esclerótica, en el hemisferio anterior del globo ocular. 

El músculo oblicuo mayor (o superior) se inserta en el vértice de la órbita. tiene una flexión en el borde 

orbitario donde atraviesa una polea y su segunda inserción está en la parte supe~xtema de la 

esclerótica, en el hemisferio posterior del ojo. El músculo oblicuo menor (o inferior) se inserta en el borde 

externo del orificio superior del conducto nasal y en la esclerótica, en el hemisferio posterior del ojo 

(Testut 1983). La acción de los músculos exira-oculares se describe en la Tabla 1. El músculo recto 

superior actúa como elevador puro solamente cuando el ojo se encuentra en abducción de 23° (con 

respedo al eje X, fijo a la cabeza), la adduooón del ojo hace que el músculo produzca intorsión además 

de elevación. El músculo oblicuo mayor seña un depresor puro sólo si el ojo pudiera estar en adducción 

de 51°, la abducción del ojo hace que el músculo produzca Intorsión más que depresión (Leigh 1983). 

Los músculos redos superior, inferior y medial así como el músculo Oblicuo menor están inervados por 

el nervio motor ocular común (nervio craneal 111), el músculo oblícuo mayor se encuentra inervado por el 

nervio troclear (nervio craneal IV) y el recto lateral por el nervio abducens (nervio craneal VI). Los 

núcleos de los nervios oculo-motores están localizados en el tallo cerebral, cerca de la línea media, 

anteriores al cuarto ventriculo y al acuedudo de Silvia. 

Tabla 1. Acción de loa mÍlaculoa extra..oculares cuando 108 oJoa estén en posición primaria de la mirada. 

Músculo Acción Primaria Acción Secundaria Acción Terclaria 

Redomedial adducción - -
Redo lateral abducción - -
Recto superior elevación intorsión adducción 

Recto inferior depresión extorsión adducci6n 

Oblicuo mayor ¡ntorsión depresión abducción 

Oblicuo menor extorsión elevación abducción 
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Reflejo vestibulo-ocuJar 

Las neuronas vestibuJo-oculares de segundo orden están localizadas en los núcleos vestibulares superior 

medial y lateral. en el nucleo "y' y aún en neuronas vestibulares primarias relacionadas al utriculo. Su 

vía. de proyección principal es el fascículo longitudinal medio, otras vías son la formación reticulada, el 

trado ascendente de Deiters y una vía que sigue una trayedoria cercana al brachium conjuntivum 

(Gacek 1982). Cada canal semicircular tiene influencia directa en la activación de un par de músculos 

extra-oculares. Para cada uno de estos pares de músculos, un músculo recibe inervación cruzada y el 

otro inervación no cruzada. Las pnncipales conexiones entre los canales semicirculares y los músculos 

extra-oculares se desaiben en la Tabla 11 (Simpson 1985). Con respecto a las máculas ototílicas. 

estudios en animales han revelado que zonas especificas de cada mácula están asociadas a la 

activación de diferentes músculos extra-oculares (Fluur 1970a,b) 

Durante rotación constante en el plano axial, las neuronas de los núcleos vestibulares presentan un 

incremento inicial del índice de descarga que después disminuye exPOnencialmente con una constante 

de tiempo igual a la de la respuesta oculomotora, pero mayor a la constante de tiempo de la cúpula de 

los canales semicirculares. Un mecanismo que 'memoriza' la actividad relacionada a al velocidad de 

fase lenta del aja desempeña un papel importante en la producción del nistagmus vestibular, además 

del nistagmus optocinética y de las interacciones vestibulo-visuales. Durante el nistagmus inducido por 

estimulación vestibular, la actividad memorizada prolonga la duración de los movimientos oculares 

compensatorias (eohen 1981). 

Tabla 11. Conexiones principales entre los canales semicirculares y los múscu~ extra-oculares. 

Músculos ipsilaterales Músculos contralatarales 

Canal semicircular excitación inhibición excitación Inhibición 

Horizontal Recto medial Recto lateral Redo lateral Recta medial 

Anterior Recta superior Recto inferior Oblicuo inferior Oblicuo mayor 

Posterior Oblicuo mayor Oblicuo menor Recta inferior Redo superior 
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