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Ovi su nastavni materijali temelj buduce skripte, odnosno udzbenika koji ce,
uz vec¢ objavljene 'Fizikalne osnove slikovne dijagnostike' obuhvacati
nastavno gradivo Biofizike i medicinske fizike za studente medicine i

stomatologije.

Da bih taj zadatak ispunio, valja mi dijelove ovih materijala koji nisu
originalni tekstovi, ve¢ prijevodi iz raznih izvora (Fizika sluha, Oko, te
Mehanika covjeka), zamijeniti viastitim tekstom. Za sve ostalo preuzimam

punu odgovornost.

Tekstova ove vrste opcenito nedostaje. Ovo nije repetitorij srednjoskolske
fizike s pokojom medicinskom ilustracijom. Nasuprot tome, osnovna
fizikalna znanja se pretpostavijaju, te se fizikalni/znanstveni pristup koristi u
oviladavanju fiziologije covjeka. Nisam izbjegavao napredne teme, vec
ulazio u fizioloske fenomene do razine udzbenika fiziologije za studente
medicine. Zbog male satnice, umjesto cjelovitog prikaza, radi se o izabranim
temama. Dakako, integrativne aspekte, kao niti histolosko-anatomske
detalje, ovi tekstovi ne obuhvacaju.

Niti jedan dio ovih materijala nije recenziran ili lektoriran.

D. E.



BIOTRANSPORTI

MEMBRANE ODRZAVAJU RAZLICITOST

Stani¢na membrana osigurava razli€it sastav ekstracelularne i intracelularne tekuc¢ine
(plazme 1 citoplazme).

U pogledu elektri¢nih svojstava stanice kljucna je razlika to §to plazma sadrzi
puno iona natrija, a citoplazma puno iona kalija. U nepobudenoj stanici ti koncentracijski
gradijenti osiguravaju njenu polarnost (negativnost iznutra), te, poput napete puske,
omogucavaju brze promjene polarnosti stanice, kada je stanica pobudena, tj. kada joj se
promijeni propusnost za te ione. Time se omogucava nastajanje 1 Sirenje Ziv€éanog
signala, tzv. akcijskog potencijala u specijaliziranim Ziv€anim stanicama, neuronima.

Osim iona, ta se dva odjeljka razlikuju i po koncentracijama drugih molekula.
Ono $to im je zajednicko su: 1. elektroneutralnost (molarne koncentracije pozitivnih i
negativnih Cestica jednake su 1 u plazmi 1 u citoplazmi) 1 2. jednaki osmotski tlakovi
(izoosmolarnost) u ravnotezi, kada nema neto protoka vode. Naime, stani¢ne membrana
vrlo je propusna za vodu, a slabo za ione, tako da djeluje kao polupropusna membrana, a
otopljene Cestice s obje strane stvaraju osmotske tlakove, priblizno proporcionalno
svojim molarnim koncentracijama.
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SELEKTIVNA PROPUSNOST MEMBRANA

Stani¢na se membrana sastoji od lipidnog dvosloja (zid za polarne molekule) Ciji
kontinuitet naruSavaju membranski proteini, ¢esto potpuno prekidajuéi dvosloj
(transmembranski proteini). Neki od tih proteina imaju ulogu vrata u lipidnom zidu kroz
koja u stanicu mogu u¢i ili iz nje izi¢i polarne molekule. To su transportni proteini.

Kroz lipidni dvosloj relativno lako prolaze male, nepolarne i slabo polarne
molekule (plinovi, alkohol, ureja). Topljivost kisika veéa je u lipidima membrane, nego u
vodi. Zbog toga kisik prolazi kroz stanicne membrane kao da ih nema.

Transportni proteini omoguéavaju prolaz vodi i ionima. Dva su nacina. Tzv.
kanalni proteini imaju u svojoj strukturi rupu kroz koju slobodno ulazi voda i u njoj
otopljeni odredeni (ne svi!) ioni, ovisno o obliku i veli€ini svoje hidratantne ovojnice.
Drugi je nacin putem proteina nosac¢a: molekula se vezuje na nosa¢ na jednoj od njegovih
strana, time se inicira njegova konformacijska promjena, ¢iji je rezultat prenoSenje i
oslobadanje molekule na suprotnoj strani. Ovisno o tome da li konformacijska promjena
nosaca zahtijeva utroSak metabolicke energije ili ne, ovakav se nacin transporta naziva

aktivni transport, odnosno potpomognuta difuzija.

Channel Carrier proteins
protein

Facilitated
diffusion diffusion

Diffusion Active transport

Transport pathways through the cell membrane and the basic mecha-
nisms of ransport.



Iako je voda u lipidima netopljiva, lako prolazi kroz stani¢ne i druge, subcelularne
membrane, gotovo u potpunosti kroz kanalne proteine. Za neometani prolaz vode sluze
posebni proteini, akvaporini, kojih ima vise vrsta, osobito u bubreznim stanicama,
nefronima. Nesmetan prolaz molekule vode osigurava njena mala veli¢ina. Tako u jednoj
sekundi kroz membranu eritrocita prode 100 puta ve¢i volumen od volumena same
stanice. Samo malo ve¢e molekule prolaze znatno teze. Tako ureja, kojoj je molekulski
dijametar samo 20% ve¢i od vode, prolazi oko 100 puta sporije.

DIFUZIJA KROZ KANALNE PROTEINE

Kanalni proteini Cesto su vrlo selektivni za u vodi otopljene Cestice. Neki od njih stalno
su otvoreni, a drugi se otvaraju i zatvaraju na vanjsku pobudu.

U nepobudenoj stanici ioni natrija, zajedno s ionima kalija prolaze kroz stani¢nu
membranu putem tzv. Na-K propusnih kanala koji su stalno otvoreni. Pri tome ioni
kalija prolaze puno lakSe zato Sto im je hidratantna ovojnica manja (iako je atom kalija
veci od atoma natrija!).

Nakon vanjske pobude, bitan je selektivan transport sasvim odredenog iona.
Selektivnost kanalnih proteina odredena je veli¢inom, oblikom i rasporedom efektivnog
naboja njegove unutraSnje povrSine. Tako su natrijski kanali Siroki oko 0.4 nm 1 jako su
negativno nabijeni. Taj negativan naboj brzo oslobada ione natrija svoje relativno velike
hidratantne ovojnice, tako da se vrlo brzo ion natrija nade u unutrasnjosti proteina. Drugi
vazan tip kanalnih proteina su Kalijski kanali. Oni su uZi od natrijskih i nisu iznutra
nabijeni. Tako ion kalija kroz njih prolazi zajedno sa svojom hidratantnom ovojnicom, a
ion natrija kroz njega ne moze proci, zato §to mu je ovojnica veca. Sli¢no tako kroz
natrijski kanal ne moZe pro¢i ion kalija, iako mu je hidratantna ovojnica manja, zato S§to
je unutra$njost tog kanala oblikom i rasporedom naboja dizajnirana samo za natrijsku
ovojnicu.

Na-K propusni kanali uvijek su otvoreni. Nasuprot tome, posebnim natrijskim i
kalijskim kanalima propusnost se mozZe regulirati. Kazemo da takvi kanali imaju vrata.
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Otvaranje i zatvaranje natrijskih 1 kalijskih vrata ovisi o razlici potencijala izmedu
unutrasnjosti stanice i1 ekstracelularne tekucine, tzv. membranskom potencijalu. Zbog
toga kazemo da su kalijski i natrijski kanali voltazno ovisni. Vjeruje se da
konformacijskom promjenom posebna ekstenzija proteinske molekule zatvara ili otvara
ulaz u proteinski kanal. U slucaju natrijskog kanala postoje dvoja, ulazna i izlazna vrata,
svaka sa svoje strane, dok kalijski kanal ima samo jedna vrata na intracelularnoj strani.

Osim voltazno ovisnih kanalskih proteina, postoje i oni Cija se otvorenost regulira
neposrednim vezivanjem odredene molekule za protein. To su kanali ovisni o ligandu.
Primjer su acetilkolinski kanali koji se otvaraju vezivanjem molekule acetilkolina. Vrlo
su vazni u sinaptickom prenoSenju zivacanog signala s jednog neurona na drugi, kao i s
neurona na misi¢nu stanicu.

POTPOMOGNUTA DIFUZIJA

U ovom slucaju, za razliku od aktivnog transporta, energija koja osigurava transport je
toplinska energija nasumi¢nog gibanja. Zato se, kao i kod obi¢ne difuzije, neto transport
dogada iz smjera vece prema nizoj koncentraciji. Razlika je prisustvo transportnog
proteina koji osigurava prolaz molekuli kroz membranu. Obzirom da je broj raspolozivih
transportnih proteina ogranicen, te da svaki transport zahtijeva vrijeme tijekom kojeg
protein prelazi u drugo stanje, te se potom vraca u prvobitni oblik spreman za novi
prihvat, potpomognuta difuzija pokazuje znakove saturacijske kinetike, tj. neto
difuzijski transmembranski protok ne moZze biti ve¢i od odredene maksimalne veli¢ine.

Potpomognutom difuzijom ulazi u stanice glukoza i ve¢ina aminokiselina. Transport
glukoze, putem utjecaja na unutar-stani¢nu sintezu nosaca, u velikoj mjeri odreduje
inzulin.
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CIMBENICI NETO DIFUZIJSKOG PROTOKA

Difuzija je nasumicno, toplinsko gibanje molekula. Pri tome se smjer gibanja pojedine
Cestice neprestano mijenja, zbog sudara s drugim cCesticama.

FIGURE 4-3
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Ako se koncentracija tvari ¢(x) smanjuje s udaljenosc¢u x u sredstvu viskoznosti 1,
nasumicno toplinsko gibanje nastoji koncentraciju izjednaciti, te se javlja maseni protok J
kroz povrSinu S od veée prema manjoj koncentraciji (prvi Fickov zakon):

J =-D-S-Ac/Ax

D je difuzijska konstanta, a Ac/Ax brzina (gradijent) promjene koncentracije po osi X.
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Iz molekulsko kineticke teorije:
D=u‘k- T

k je Boltzmanova konstanta, T apsolutna temperatura, u zovemo pokretljivost
(mobilnost, difuzibilnost) ¢estice u mediju.

Za sferi¢ne Cestice polumjera a Einstein je pokazao:
u=1/6I1an
Dakle, brze difundiraju male Cestice u sredstvu koje pruza mali otpor.

Pri prijelazu iz teku¢ine u membranu difuzija se usporava ili onemogucuje, ovisno o
topljivosti Cestice

J =- D'k, S-de/dx

kp je koeficijent partiticije membrane: omjer koncentracija estica na povrSini membrane
1 tik uz nju (k, <1).

Omjer J/S naziva se jedini¢ni difuzijski protok j.
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OSMOZA: NETO DIFUZIJA VODE KROZ POLUPROPUSNE MEMBRANE

Zamislimo da horizontalnu posudu dijeli vertikalna membrana, koja propusta vodu, ali ne
1 otopljene Cestice, ¢ija je koncentracija u jednom odjeljku veca nego u drugom. Ukupni
su tlakovi s obje strane membrane jednaki. Tlak s pojedine strane membrane sastoji se od
tlaka koji ¢ine molekule vode i tlaka zbog toplinskog gibanja otopljenih ¢estica. Dakle, s
one strane gdje je vise otopljenih Cestica, parcijalni ¢e tlak vode biti manji i obrnuto.
Obzirom da otopljene Cestice ne mogu prolaziti kroz membranu, njihovi se parcijalni
tlakovi ne mogu izjednaciti. Suprotno je s molekulama vode, koje ¢e prelaziti iz rjede
otopine u guscu, sve dok se parcijalni tlakovi vode ne izjednace. Pri tome Ce se i
koncentracije otopljenih Cestica izjednaciti samo ako je posuda beskona¢no popustljivih
stjenci, tj. ako se ne opire povecanju volumena.

Osmoza je protok vode kroz polupropusnu membranu iz odjeljka gdje je
koncentracija otopljene tvari niza u odjeljak gdje je visa. Kada se parcijalni tlakovi vode

izjednace, postignuta je ravnoteza i neto protok vode prestaje.
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Za osmotski tlak otopljenih Cestica (t,
manjak parcijalnog tlaka vode) priblizno
vrijede plinski zakoni (vant-Hoffov
zakon): proporcionalan je molarnoj
koncentraciji (¢) otopljenih Cestica i
temperaturi (T):

n=iRTc

i je broj iona nastalih disocijacijom
molekule, a R plinska konstanta.

UmnoZzak ic naziva se osmolarna
koncentracija ili osmolarnost i mjeri se
u osmolima po litri (Os/L). Vant Hoffov
zakon vrijedi priblizno za rijetke
otopine. To¢niji oblik sadrzi korekcioni
faktor, osmotski koeficijent 0:

nt = RT 0ic

umnozak 0ic naziva se efektivna
osmolarna koncentracija. Osmotski
koeficijent moze biti veci ili manji od 1.
Manji je od 1 za fizioloski vazne
elektrolite. Za sve otopljene Cestice
pribliZzava se jedinici kako im se
koncentracija smanjuje. Osim o
koncentraciji, ovisi 1 kemijskim



svojstvima otopljene tvari.

Otopine proteina jako odstupaju od vant Hoffovog zakona, a stupanj odstupanja
razlicit je za razlicite proteine. U pravilu je osmotski tlak proteina ve¢i od onog kojeg
predvida vant Hoffova relacija (6>1). Tako je za albumine, naj¢ece krvne proteine, u krvi
0 oko 1.5.

Normalna je osmolarnost tekucine u ¢ovjeka (u ravnotezi ista je u plazmi 1
citoplazmi!) oko 300 mOs/L, §to bi uzrokovalo osmotski tlak od 5790 mm Hg !
Izmjerena vrijednost je medutim nesto manja i iznosi oko 5500 mm Hg. Njoj bi se
priblizili koriStenjem efektivne osmolarne koncentracije.

Ustvari, odstupanje od realnosti vant Hoffovog zakona manje je ako umjesto
molarnih koncentracija (mnozina tvari/volumen otopine) radimo s molalnim (mnozina
tvari/masa otapala). Zbog toga se osim osmolarnosti otopine definira i njena
osmolalnost. Medutim, osmolarnost je jednostavnije mjeriti, a razlika izmedu dvije
veliine je manja od 1% za tekucine u ljudskom tijelu.

Tablica prikazuje vrijednosti osmotskog koeficijenta za koncentracije otopljenih tvari u
fizioloSkom rasponu.

B Table 12 Osmotic coefficients (d) of certain solutes of

physiological interest Osmotski se tlakovi rijetko mjere

izravno, ve¢ koriste¢i Cinjenicu da
Substance i Molecular W(’Igllt ()l) prlsustvo Otopljene tvarl Snliava
lediste otopine.

NaCl 2 58.5 0.93

KCl 2 74.6 0.92 .. ...

HCI ) 6.6 0.95 Ako dvije otopine imaju iste

NH,CI 2 585 0.92 osmotske tlakove, kazemo da su

NaHCO, 2 84.0 0.96 izoosmotske. Ako njihovi osmotski

NaNO; 2 85.0 0.90 tlakovi nisu jednaki, otopina s

‘éiﬁ:‘o ; 122(2) 8:; ve¢im hiperosmotska, a ona s
2Py 20. : 71 i ;

CaCl, ; 1.0 0.86 E;iln;'hlpoosmotska prema onoj

MeCl, 3 95.2 0.89 £9J-

Na,SO, 3 142.0 0.74

K,S0, 3 174.0 0.74

MeSO, 2 120.0 0.58

Glucose | 180.0 1.01

Sucrose | 342.0 1.02

Maltose 1 342.0 1.01

Lactose | 342.0 1.01

Reproduced with permission from Lifson N, Visscher MB: Osmosis
in living svstems. In Glasser O, editor: Medical physics, vol 1. 1944,
Chicago. Year Book Medical Publishers, Inc.



OSMOTSKO BUBRENJE I SKUPLJANJE STANICE

Membrane vecine tjelesnih stanica gotovo su nepropusne za dobar dio Cestica otopljenih
u intersticijskoj tekucini, a vrlo su propusne za molekule vode. Zbog toga, kada se
osmotski tlak u intersticiju poveca, voda osmozom napusta stanicu, koja se skuplja.
Posljedi¢no se povecava koncentracija Cestica u citoplazmi, sve dok se njen osmotski tlak
ne izjednaci s intersticijskim. Obrnuto, ako se osmotski tlak u intersticiju smanji, voda
ulazi u stanicu, koja bubri, ¢ime se razlika osmotskih tlakova smanjuje i na kraju
1zjednaci.

Ako u neku otopinu suspendiramo stanice, nakon ¢ega se ne primjecuje njihova
promjena volumena, kaZzemo da je otopina izotoni¢na, hipertoni¢na je ako se stanice
skupljaju, a hipotoni¢na ako bubre.

MozZe se uciniti da ¢e otopina biti izotoni¢na ako su unutarstani¢na i izvanstani¢na
tekucina izoosmotske. Medutim, to je istina samo ako je stanicna membrana potpuno
nepropusna za sve otopljene Gestice (u citoplazmi i vanjskoj tekuéini). Cestice koje
slobodno prolaze nece uzrokovati (osim kratkotrajno, na pocetku) osmotski tlak, dok ¢e
utjecaj onih koji prolaze otezano biti dugotrajniji, ali takoder prolazan. To znaci da npr.
izotoni¢nost nije sinonim za izoosmolarnost (kao niti hiper ili hipotoni¢nost za hiper i
hipoosmolarnost). U obzir se mora uzeti i propusnost stani¢ne membrane za pojedine
otopljene Cestice. Refleksijski koeficijent je bezdimenzionalna veli¢ina u rasponu od 0
(potpuna propusnost) do 1 (potpuna nepropusnost). Omjer je izmedu osmotskog protoka
vode odredene Cestice 1 potpuno nepropusne cestice, za istu membranu i istu razliku
osmotskih tlakova.

AKTIVNI TRANSPORT

Ponekad je stanici potrebno osigurati velike koncentracije nekih Cestica, iako ih u
ekstracelularnoj teku¢ini ima relativno malo. Primjer su ioni kalija. Suprotan je slucaj za
ione natrija. Jasno je da spontani proces difuzije to zada¢u ne moze obaviti, dapace joj se
protivi. Stoga moraju postojati posebni, energetski ovisni procesi specifiéne namjene.
Zovemo ih aktivni transporti.

Razne Cestice koje se aktivno prenose barem kroz neke stanicne ili intracelularne
membrane su ioni natrija, kalija, kalcija, Zeljeza, vodika, klora, joda, uratni ioni, neki
Seceri 1 ve¢ina aminokiselina.

Postoje primarni i sekundarni aktivni transporti. U primarnom aktivnom
transportu energiju dobavlja raspad adenozin trifosfata (ATP) ili nekog drugog
visokoenergetskog fosfatnog spoja. U sekundarnom aktivnom transportu energija se
osigurava posredno, putem ionskih koncentracijskih gradijenata, koji su prethodno
ostvareni primarnim aktivnim transportom. U oba se slu¢aja transport obavlja
posredstvom transmembranskog proteina-nosaca, kao 1 kod potpomognute difuzije.



Najproucavaniji aktivni transport je
putem Na-K pumpe. Radi se o
proteinskom kompleksu od dva zasebna
globularna proteina. Veca jedinica ima tri

A iam— .!',"'i — o =Camer s . ..
= 'r/ o receptorska mjesta za ione natrija na
\ . T intracelularnom dijelu i dva mjesta za
ekstracelularni prostor. Dio proteina u
Inside

blizini vezivnih mjesta za ione natrija ima
ATP-aznu aktivnost i aktivira se nakon
vezivanja iona natrija iz intracelularne
tekucine i ekstracelularnih iona kalija.

— ATP se raspada u ADP, dok oslobodena

— _"f ione kalija na dijelu koji strSiu
. Chnside

7 iy energija, na do kraja nepoznat nacin,

N sudjeluje u mijenjaju konformacije
nosaca, na nac¢in da se ioni natrija izbace
1z stanice, a ioni kalija u nju ubace.
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Postulated mechanism of the sodinm-potassium pump.

Uocite dvije posljedice rada Na-K pumpe: 1. smanjenje pozitivnih iona u stanici i 2.
smanjenje ukupnog broja iona u stanici. Suprotstavljajuci se stalnom ulazu iona natrija i
izlazu iona kalija kroz propusne kanale, Na-K pumpa osigurava njihove koncentracijske
gradijente, $to, zajedno s njenim elektronegativnim efektom, osigurava postojanje
membranskog potencijala i odrZzava provodenje Ziv€anog signala. Osim toga, Na-K
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pumpa presudna je u kontroli stani¢énog volumena. Stanica stalno proizvodi proteine i
druge, pretezno negativne Cestice, koje potom oko sebe okupljaju pozitivne ione. Sve te
Cestice povecavaju osmotski tlak i vuku vodu u stanicu. Na-K pumpa, svojim stalnim
smanjenjem broja Cestica u citoplazmi, djeluje suprotno, sprjecavajuci da se stanica
rasprsne. U uvjetima kada se osmotski tlak poveca u ekstracelularnoj tekuéini, njena se
aktivnost smanjuje.

Na-K pumpa posredno osigurava i energiju za sekundarne aktivne transporte, koji
se dijele na ko-transporte i kontra-transporte. U oba je slucaja pokreta¢ spontana
teZnja iona natrija da se ude u stanicu. U ko-transportu se na izvanstani¢nom dijelu
transportne molekule zajedno veZu ion natrija 1 odredena molekula (npr. glukoza ili
aminokiselina u bubreznim tubulima). Njihovo vezivanje pokrec¢e konformacijsku
promjenu koja zavrSava ubacivanjem iona natrija i te molekule u unutrasnjost stanice. U
kontra-transportu se odredena molekula valja izbaciti iz stanice. Stoga transportni protein
ima za nju vezivno mjesto na dijelu koji strsi u stanicu, dok se ion natrija vezuje na
suprotnoj strani. Tako se iz stanice izbacuju ioni kalcija 1 vodika.

Na mnogim se mjestima u tijelu Cestice valjaju prebaciti kroz sloj stanica, a ne
samo ubaciti ili samo izbaciti iz njih. To znaci da na jednoj strani Cestica mora u stanicu
uci, a na drugoj iz nje izi¢i. To nuzno povlac¢i da odgovarajuci dijelovi stani¢ne
membrane moraju biti razli¢ito gradeni 1 imati razlicite funkcije. NajceSce se Cestice s
jedne strane aktivno ubacuju u stanicu, a na drugoj iz nje izlaze procesom obicne ili
potpomognute difuzije. Na taj se nacin osigurava transport odredenih tvari u epitelu
crijeva, bubreznih tubula, egzokrinih Zlijezda, Zu¢ne vrecice, kao 1 drugdje.
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UCINAK MEMBRANSKOG POTENCIJALA NA IONSKI TRANSPORT

Do sada smo zanemarili da je unutrasnjost stanice na negativnom potencijali obzirom na
ekstracelularnu tekuéinu (o uzroku te pojave raspravit ¢emo u sljedecem poglavlju:
Membranski potencijal). To znaci da kroz membranu postoji razlika potencijala
(membranski potencijal, to¢nije bi bilo: transmembrasnki napon), odnosno elektri¢no
polje koje pozitivne ione privlaci u stanicu, a negativne iz nje tjera. To polje uzrokuje
usmjereno (ne kaoti¢no, kao kod difuzije) gibanje iona, odnosno ionsku struju. Ako
istovremeno postoji 1 koncentracijski gradijent, postoji i neto difuzijski protok iona od
vece prema manjoj koncentraciji i usmjereno gibanje u ili izvan stanice, ovisno o naboju.
Ta se dva protoka algebarski zbrajaju, ¢ime je odreden neto protok iona. (Ne zaboravite
da kaoti¢no, difuzijsko, temperaturno gibanje iona postoji uvijek, neovisno o razlici
koncentracija.)

Ion je u elektrokemijskoj ravnoteZi ako je njegov transmembranski neto protok
nula. To znaci da je protok zbog elektri¢nog polja jednak i suprotno usmjeren
difuzijskom protoku, koji je posljedica koncentracijskog gradijenta.
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Sljedeci primjer pokazuje kako se moze uspostaviti elektrokemijska ravnoteza iona
izmedu dva prostora razlic¢itih koncentracija elektrolita, odijeljena membranom. Neka
membrana propusta jedan ion, recimo kation, ali ne i anion. U pocetku nastaje difuzijsko
neto gibanje oba iona iz smjera njihove vece koncentracije prema manjoj. Pri tome
membrana zaustavlja anione, koji ostaju na njezinoj povrsini, s iste strane. Kationi
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prelaze u drugi odjeljak, ali, privuceni suprotnim negativnim nabojem, ostaju priljubljeni
s druge strane membrane. Stvara se elektricni kondenzator ¢ije polje ubrzo zaustavlja
daljnju difuziju kationa, te se ostvaruje ravnotezno stanje bez neto protoka iona, tj.
elektrokemijska ravnoteza.

Vazna i naizgled neobi¢na €injenica je da je koli¢ina iona koja stvori
kondenzatorsko polje dostatno za ravnotezu zanemarivo mala. To znaci da se pocetne
koncentracije elektrolita tijekom uspostavljanja ravnoteze nisu uopée mjerljivo
promijenile. Tako je to 1 kod nasih stanica. Aproksimativno je vrlo tocno da je stanica
elektricki neutralna. Medutim, ako bi bili sasvim precizni, u stanici je nemjerljivo mali
viSak negativnih naboja. Ali taj ekstremno mali viSak dovoljan je da stvori kondenzator s
vrlo snaznim elektricnim poljem.
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ha-cofions, but nat 1o
ankins
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=]+
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MaCl =+ Ml
={
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A egquitbirium B, — £y = —60 mY

W e 26 Top, A concoptrtion el The memby
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catration cell alier electrochemical equilibrmm has bee
tiblishid. The dlow o un mifiniesimol oo of Ma' o
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Sto je veca razlika koncentracija iona u i izvan stanice, tim e i veéa razlika potencijala
biti potrebna da izbalansira njegov difuzijski protok kroz membranu. Pokazimo egzaktno
kakvi odnosi tu vrijede. Pretpostavimo da je neki ion u elektrokemijskoj ravnotezi.
Povezimo njegove difuzijske protoke sa strujom zbog postojanja elektricnog polja i
uvazimo uvjet postojanja elektrokemijske ravnoteze.
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1. Ioni se gibaju zbog postojanja elektricnog polja
Jakost struje iona I po jedinice povrsine S naziva se gustoce struje j:
j=US

Prema Ohmovom zakon (mikroskopski oblik) gustoca struje proporcionalna je jakosti
polja E (sila po jedinici naboja):

j (A/m*) =AE

A je vodljivost iona, koja je proporcionalna umnosku pokretljivosti iona, u, i njegove
koncentracije, ¢. Konstanta proporcionalnosti je jedini¢ni naboj, e:

A=cue
Obzirom da je jakost polja E povezana s prostornim gradijentom potencijala V:
E =-dV/dx
slijedi:
j(A/m?) =-cuedV/dx
2. Ioni se gibaju zbog razlike koncentracija

Prema prvom Fickovom zakonu: j(mol/m”s) = - u k T de/dx

3. Ravnoteza

U ravnotezi su jedini¢ni difuzijski protok i gustoca struje zbog elektri¢nog polja po
iznosu jednaki i1 suprotno usmjereni:

j (A/m?) = j (mol/m’s)
u k T de/dx (mol/m’s) = ¢ u e dV/dx (A/m?)

Nakon integracije i uskladivanja jedinica dobivamo Nernstovu jednadZzbu:

V1-V2 = -Eh’l&
ZF C,

R je plinska konstanta (8.314 Jmol'K™), F Faradayeva konstanta (naboj jednog mola
jedini¢nog naboja, 9.65-10* Cmol™), Z valencija iona i T apsolutna temperatura (K).
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Ako s Vi i ¢j oznac¢imo intracelularan potencijal i koncentraciju iona, a s Vi Cout
odgovarajuce ekstracelularne velicine, razliku V-V, nazovemo membranskim
potencijalom, Up, za normalnu temperaturu ljudskog tijela (T=310 K) i monovaletne
katione (Z=1), te prelaze¢i na dekadski logaritam, kona¢no dobivamo poznati oblik
Nernstove jednadzbe:

Un (mV) =- 61x log n

out

Naravno, u slu¢aju aniona predznak desne strane je plus. Takoder, za viSevaletne ione
broj 61 valja podijeliti s valencijom.

Uoc¢imo nekoliko vaznih stvari:

1. Membranski potencijal ne ovisi o razlici, ve¢ o omjeru koncentracija iona u 1 izvan
stanice;

2. ta je veza logaritamska, dakle, velika razlika omjera koncentracija iona odgovara maloj
promjeni membranskog potencijala i

3. ovisnost o valenciji nije slaba, ve¢ izravna, obrnuto proporcionalna.

Blagu ovisnost membranskog potencijala o omjerima koncentracija iona moZemo
razumjeti 1 bez analize matemati¢kog izvoda. Stvar je u tome §to svaka promjena
koncentracije iona, pored promjene difuzijskog protoka, odmah mijenja i struju zbog
elektricnog polja, bez da se ono uopce promijeni. To je stoga §to je ta struja
proporcionalna vodljivosti iona, a vodljivost se mijenja s koncentracijom iona.
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MEMBRANSKI POTENCIJAL

Mjerenja pokazuju da je vecina nasih stanica polarna, tj. da im je unutra$njost na
negativnom potencijalu prema ekstracelularnoj tekucini, ve¢inom u rasponu od -30 do
-90 mV, ovisno o funkciji. Iako, u usporedbi s umjetnim kondenzatorima, napon tog
bioloSkog kondenzatora nije velik, pripadno elektricno polje E=Up/d je ogromno, zato
jer je d, debljina stanicne membrane vrlo mala.
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Nasuprot o¢ekivanjima prvih istrazivaca, brzo je pokazano da vecina iona nisu u
elektrokemijskoj ravnotezi, ¢ak 1 u nepobudenim neuronima. Kalij je ravnotezi najblize,
ali je stanica uvijek nesto pozitivnija (manje negativna) nego Sto predvida Nernstova
jednadzba za taj ion. Stoga ioni kalija stalno, spontano izlaze iz stanice (elektricno
privlacenje nije dovoljno da uravnotezi difuzijske gubitke). lone natrija u stanicu guraju i
elektricno polje 1 koncentracijski gradijent. Stoga je natrij potpuno izvan ravnoteze, u
stanicama s membranskim potencijalom od -85 mV, njegov je ravnotezni potencijal oko
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+60 mV. Ioni natrija nastoje nahrupiti u stanicu, ali im je prolaz kroz propusne kanale
puno tezi nego ionima kalija (zbog vece hidratantne ovojnice).

Dakle, kroz uvijek otvorene
Outside propusne kanale stalan je neto
protok iona. To stalno udaljavanje
e~ 2K Na- K od ravnoteZe kompenziraju ionske
/ L pumpe. Ako stanica nema pumpu
o : %l weeooe zaneki ion, znadi da je taj ion u
R T : il i ' njoj u elektrokemijskoj ravnoteZi,
p T ) da ako | moze prolaziti kroz
.—’f FoA . ionske kanale, to ¢ini u istoj mjeri 1
ATE M K app i van i unutra. Za takve ione
oM Nernstova jednadzba vrijedi
IR ictanngls egzaktno. Tako neke stanice
LFIGUNE 54 nemaju (ili nije dokazano da

Frr il climackense s of e Na K painipand of s pedissiam

i ey imaju) pumpu za kloridni ion.

Postavlja se pitanje cemu uopce sluze propusni kanali, tj. ¢ime se opravdava stalna
potros$nja energije zbog toga Sto valja aktivnim transportom vratiti ione koji kroz njih
neprestano cure u teznji da ostvare svoj ravnotezni potencijal. Odgovor ¢e ubrzo biti
jasan.

Stanice su uvijek elektroneutralne, tj. ukupan im je naboj nula. To znaci da
pozitivnih naboja mora biti koliko i negativnih (zanemarujemo nemjerljivi viSak
negativnih naboja u nepobudenoj stanici, kao 1 obrnuti slucaj, visSak pozitivnog naboja
tijekom nastajanja Ziv€anog signala). Elektroneutralnost stanice povlaci da isticanje
jednih pozitivnih (negativnih) iona prati podjednako uticanje drugih pozitivnih
(negativnih iona). Druga bi moguénost bila da gubitak (povecanje) pozitivnih iona prati
jednak gubitak (povecanje) negativnih iona, ali tada stanica ne bi bila u osmotskoj
ravnoteZzi. Tako stalni izlaz iona kalija iz stanice mora pratiti podjednak ulaz natrijskih
iona u stanicu. lako ioni natrija prolaze puno teZe od iona kalija kroz propusne kanale,
tjera ih veca ‘sila’, pa su transmembranski protoci ta dva iona podjednaki i suprotno
usmjereni. Stalne gubitke iona kalija 1 utjecanje iona natrija kompenzira Na-K pumpa.
Obzirom da pumpa izbacuje ione natrija i ubacuje ione kalija u omjeru 3:2, a da su, s
druge strane, suprotni transporti tih iona kroz propusne kanale podjednaki, ostaje pitanje
kako to da se koncentracija iona natrija stalno ne smanjuje. Odgovor je da ioni natrija
ulaze u stanicu 1 putem sekundarnog aktivnog transporta, ta Na-K pumpa mora i njih
izbaciti (pored onih koji stalno ulaze kroz propusne kanale).

Pri prolazu kroz membranu kationi vuku za sobom ione suprotnog naboja
(anione). Tako se stvaraju pokretni dipoli. Dipol je tim jaci $to su suprotni naboji
razmaknutiji. Razmaknutost suprotnih iona tim je veca sto je veca razlika u njihovoj
pokretljivosti. Opcenito je pokretljivost kationa veca od pokretljivosti aniona, koji

17



kaskaju za njima. Tako se stvaraju pokretni kalijski i natrijski dipoli koji su suprotno
orijentirani i prolaze u suprotnim smjerovima. Obzirom da su transmembranski protoci
iona kalija 1 natrija podjednaki, podjednako je i njihovih dipola, te se njihovo djelovanje
djelomi¢no poniStava. Medutim, pokretljivost iona kalija puno je ve¢a od iona natrija,
tako da su kalijski dipoli jaci. Zbog toga stalni, podjednaki i suprotno usmjereni protoci
iona kalija i natrija kroz stani¢nu membranu efektivno proizvode elektri¢no polje kao u
kondenzatora ¢ija je negativna strana s unutrasnje strane membrane.

Taj tzv. difuzijski potencijal najveca je

TG

4 mEqiL komponenta membranskog potencijala. Preostali
T =, Je Cimbenik viSak negativno nabijenih Cestica
| 140 mEqn csamv) | unutar stanice (pretezno proteini i fosfati), za
4 S wmem ./ kojeje dijelom odgovoran i elektrogenicki
oo i uc¢inak Na-K pumpe. Ti se negativni ioni
142 mEafl 4 meEgh grupiraju uz unutra$nju stranu membrane i
i g T ™ privlace pozitivne ione s vanjske strane
| 1mEgL  domEqL  (-a8mv) ' membrane. Dakle, membranski je potencijal
5~ LA ki — samo manjim dijelom rezultat viska nepokretnih

negativnih naboja unutar stanice, vise je
orijentacijski efekt pokretnih dipola. Sad
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S MHOmEG. Naglasimo jos jednom sveobuhvatni
ucinak Na-K pumpe. Naime, pored njenog

c {Anions}™ 4 |~ {anions) neposrednog elektrogenickog djelovanja, jos je
vaznije posredno djelovanje, jer pumpa svojom
aktivno$¢u odrzava ionske koncentracijske
gradijente. Prestankom njene aktivnosti

membranski potencijal stanice gasi se u nulu.

(=20 my¥}

I
++ ¥+

Moguce je egzaktno povezati membranski potencijal stanice s unutar i van-
stani¢nim koncentracijama onih iona koji mogu pro¢i kroz stani¢nu membranu. Potrebno
je jos poznavati propusnosti membrane za te ione. Ovisno o tome kako definiramo
propusnost, kao vodljivost ili kao pokretljivost, postoje 1 dva modele: model kabela i
model konstantnog polja.

Model kabela

Ukoliko je membranski potencijal stanice jednak ravnoteznom, Nernstovom potencijalu
za odredeni ion, njegov neto protok kroz membranu debljine d jednak je nuli. Ako tome
nije tako, razlika izmedu membranskog potencijala stanice Up, 1 ravnoteZnog potencijala
tog iona Uy, odreduje efektivno polje Ex=(Up,-Uy)/d, koje uzrokuje usmjerenu ionsku

18



struju u ili izvan stanice, ovisno o predznaku naboja i smjeru sile. Prema Ohmovom
zakonu (mikroskopski oblik) gustoca te struje jy proporcionalna je efektivnom polju, a
konstanta proporcionalnosti vodljivost je tog iona u membrani Ay:

Jx =M (Un-Uy)/d

Uvjet elektronegativnosti povlaci da je ukupna ionska struja kroz membranu nula.
Pretpostavimo, radi jednostavnosti, da kroz membranu mogu prolaziti samo ioni kalija i
natrija. Tada vrijedi:

jktjna=0
odnosno

;vK (Um'UK) + ;\'Na (Um'UNa) =0

Rjesavajuc¢i po Up dobivamo tzv. jednadZbu kabela:

By a e

+

= = K UNa
At A At A

m

Dakle, ravnotezni je potencijal stanice vagana sredina izmedu ravnoteznih (Nernstovih)
potencijala iona kalija i iona natrija. TeZinski faktori su membranske vodljivosti iona.
Kako je u svim stanicama, uklju¢uju¢i nepobudene neurone, vodljivost iona kalija puno
veca od vodljivosti iona natrija, to je 1 ravnoteZni potencijal stanice puno blizi
Nernstovom potencijalu za kalij (oko -90 mV) nego Nernstovom potencijalu za natrij
(oko +60 mV). Taj se odnos samo kratkotrajno mijenja u pobudenim neuronima i
pridruZenim osjetilnim stanicama.

Osim kalija 1 natrija i drugi ioni, ovisno o vrsti stanice, mogu prolaziti kroz
membrane, u nastojanju da ostvare svoj ravnotezni potencijal. Utjecaj kloridnih 1 drugih
iona mozemo uvaziti jednostavnim dodavanjem odgovarajucih ¢lanova u gornjoj
jednadzbi.

Kako u raznim stanicama razni ioni utje¢u na membranski potencijal, te jo§
membranske vodljivosti za pojedine ione nisu jednake, membranski potencijali u naSem
tijelu variraju od -7 mV u eritrocitu, preko -30 mV u nekim glatkim misi¢ima, -90 mV u
sr¢anom misi¢u, do -150 mV u osjetilnim stanicama uha.

JednadZba kabela dobro predvida membranske potencijale, te je jednostavna,
plauzibilna i instruktivna kao polazna toc¢ka za objasnjenje neravnoteznih stanja u
nastajanju akcijskog potencijala. Mana joj je Sto koristi ionsku vodljivost. Vodljivost iona
proporcionalna je umnosku njegove pokretljivosti 1 koncentracije (A = ¢ u e). Dakle,
vodljivost iona, ovisi ne samo o intrinzi¢nim svojstvima membrane za taj ion
(pokretljivost), nego 1 0 koncentracijama iona s pojedine strane membrane. To ponekad
otezava njenu primjenu, u usporedbi s jednadZbom koja koristi samo pokretljivosti iona.
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Model konstantnog polja

Pod pretpostavkom da se elektri¢no polje unutar membrane prostorno ne mijenja, za
monovaletne ione, na slican nacin kako smo izveli Nernstovu jednadzbu, Goldman i Katz
su pokazali (radi jednostavnosti navodimo samo doprinose kalija, natrija i klora):

- _ RT In uK(cK)in + uNa(cNa)in + uCl(cCl)out
Foooug (e )ou + Una(Cna)ou T U (€cr)in

m

Indeks in oznacava unutarstani¢ne, a out izvanstani¢ne koncentracije iona.

Goldman-Katzova jednadzba i jednadzba kabela daju sli¢ne rezultate. I ovdje je
jasno da glavnu rije¢ vode ioni ¢ija je pokretljivost velika.

ZasSto kaZzemo da je membrana nepropusna za ione

Na kraju ovog detaljnog prikaza transmembranskih transporta neutralni Cestica i iona,
moramo znati odgovoriti na jedno vazno pitanje. Kada govorimo o raspodjeli tvari u
nasem tijelu, valja prvo uociti dva odjeljka: intracelularni i ekstracelularni. Potonji se
opet dijeli na intravaskularni i ekstravaskularni. Tako npr. ve¢ina krvnih stanica i,
donekle, proteini ne mogu prolaziti kroz kapilarne stjenke, te su za njih potonja dva
odjeljka zasebne cjeline. Nasuprot tome za vodu nema prepreka i ¢asa vode koju
popijemo rasporeduje se jednoliko u svim tjelesnim prostorima. Elektroliti iz krvi lako
(zajedno s vodom) prelaze u intersticij 1 obrnuto, tako da je za njih ekstracelularni prostor
jedan odjeljak. Medutim, sol koju unesemo s hranom, ne¢e na kraju zavrsiti u nasim
stanicama. Kazemo da su stanice gotovo nepropusne za ione. Kako to kada smo upravo
vidjeli da razni ioni mogu u stanicu u¢i i iz nje izi¢i kroz transportne kanale, te da oni to i
neprekidno Cine, 1 to ne samo podjednako u oba smjera, ve¢ za ione kalija 1 natrija postoje
stalni neto protoci (koje kompenzira Na-K pumpa)?

Odgovor je sljedeci: Neto protoke kalija i natrija kompenzira Na-K pumpa, tako
da se na taj nacin broj tih iona unutar stanice ne¢e mjerljivo promijeniti. Nadalje, svaki
unos ili gubitak iona u ektracelularnoj tekucini (dijeta, bubrezna eliminacija) nema za
posljedicu promjenu broja iona u stanicama (broja, ne koncentracije!). Tako npr. ako
osoba popije tabletu kalijevog klorida (kao nadoknadu zbog toga Sto uzima diuretik koji
eliminira kalijev ion), povecat ¢e se koncentracija kalijevog (i kloridnog) iona u
ekstracelularnoj tekucini. To povecanje znaci da koncentracija kalijevog iona ne
odgovara viSe Goldman-Katzovoj jednadzbi (ion je jo§ viSe izbacen iz ravnoteznog,
Nernstovog potencijala). Kako je iona kalija viSe izvan stanice nego u prijaSnjem,
ravnoteznom stanju (na razini cijele stanice), po€inje neto-ulaz iona kalija u stanicu.
Medutim, kako smo ve¢ imali prilike vidjeti u primjeru polupropusne membrane,
dovoljan je nemjerljivo mali ulaz iona za znatnu promjenu membranskog potencijala,
koja, brzo ostvaruju¢i novo ravnotezno stanje, sprjecava daljnji neto ulaz iona. Mozemo,
naizgled paradoksalno, re¢i da ulaz iona u stanicu uzrokuje njenu nepropusnost za taj ion.
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Receno naravno ne znaci da znatne promjene koncentracije elektrolita u
intersticijskoj tekucini nemaju posljedica na stani¢ne funkcije. Dapace, u slucaju kalija,
upravo je promjena membranskog potencijala (smanjenje polarnosti, ili depolarizacija, u
slucaju hiperkalijemije, 1, obrnuto, hiperpolarizacija zbog hipokalijemije) pojava koja,
kompromitirajuéi provodenje Ziv€anog signala, moze imati teSke, pa i fatalne posljedice.
Ion natrija teze prolazi kroz stani¢nu membranu od iona kalija, a i teZe je znatnije
promijeniti njegovu oko 35 puta vecu ekstracelularnu kocentraciju. Stoga se poremecaj u
njegovoj ekstracelularnoj koncentraciji prvenstveno ocituje osmotski.

PRIMJER. Neka su u ljudskoj stanici ioni kalija u ravnotezi, te im je citoplazmatska koncentracija
140 mmol/L a plazmatska 4 mmol/L. Nakon §to se, pretjeranim uzimanjem tableta kalijevog klorida,
plazmatska koncentracija iona kalija povisi na 6 mmol/L, §to ée se dogoditi s membranskim
potencijalom stanice?

Primjenom Nernstove jednadzbe za kalijske ione dobivamo za ravnotezni potencijal stanice prije uzimanja
tableta:
C,, 140
Uy (mV) =-61x log =-61x log T:-94mV

out

Bitno je uociti da se novi membranski potencijal, nakon povisenja kalija u plazmi, U, dobiva tako da se u
Nernstovu jednadzbu uvrsti samo nova plazmatska koncentracija c,y, jer znamo da se citoplazmatska
koncentracija c¢;, neCe promijeniti. Dakle:

Cin 140
U (mV) =-61x log =-61x log 72-83 mV

out

Zakljucak je da hiperkalijemija depolarizira stanicu i da upravo ta promjena membranskog potencijala
sprjecava da mjerljiva koli¢ina viska iona iz ekstracelularne tekucine ude u stanicu. Medutim, posljedica
depolarizacije stanice, ako se radi o neuronu, moze biti kompromitacija njegove funkcije, tj. stvaranja i
prenosenja akcijskog potencijala. Naime, depolarizacijom se neurom priblizava svom pragu prekidanja.
Posljedica je prenadrazljivost, Sto u slucaju sréanog misica izaziva poremecaj ritma. Sli¢no ¢e se dogoditi u
slu¢aju smanjenja koncentracije kalija izvan stanice, samo §to ¢e se tada stanica hiperpolarizirati. I to
kompromitira neuronsku funkciju, a time i funkciju misiénih stanica koje neuron podrazuje.
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AKCIJSKI POTENCIJAL

Gotovo su sve stanice polarne, tj. imaju membranski potencijal. Medutim, samo neki
neuroni imaju sposobnost da im se polarnost na mjestu pobude brzo, ali reverzibilno
promijeni. Taj se dogadaj od mjesta pobude Siri, samoobnavljajuce, bez gubitaka, duz
cijelog Ziv€anog vlakna, aksona. To je Ziv€ani signal ili akcijski potencijal.
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Podsjetimo se da u nepobudenom, ravnoteZznom stanju ioni kalija i natrija prolaze
kroz neuronsku membranu (kalij neto prema vani, natrij unutra) kroz propusne kanale
(leak channels) zato §to nijedni nisu u elektrokemijskoj ravnoteZi (te promjene balansira
Na-K pumpa, tako da se dugoro€no koncentracije oba iona ne mijenjaju). Pri tome ioni
natrija imaju jaku sklonost ulaza u stanicu, jer ih tjera i difuzijski gradijent i elektri¢no
polje. Medutim, propusnost kanala je puno manja za ione natrija, tako da su trans-
membranski prometi oba iona podjednaki.
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Fig. 6.3. Diagram relating to the change of the resting potential

On lhf left the exciting electrode pair; on the right the recording electrode pair.
The distance between the two electrode paics is of the order of a tenth of 3 mm
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Fig. 6.4. The effect of square-wave current pulses (upper diagrim)

on the membrane potential (lower diagram)

The upper ordinate shows the amplitude of the current pulses, and the lower one
the membrane potential. The sbscissae give the tlime

Ta promjena mozZe biti hiperpolarizacija
(povecanje negativnosti unutar-stanicnog
potencijala) ili depolarizacija (smanjenje
negativnosti unutar-stani¢nog
potencijala) i njome uzrokovan lokalni
podrazaj §iri se, s opadaju¢im
intenzitetom, do par milimetara od mjesta
pobude. Sto je ve¢a pobuda, veéi je i
lokalni podrazaj.

Kada je pocetna promjena
dovoljno velika depolarizacija (recimo
20 mV) lokalno inducirana naponska
promjena poprima karakteristi¢ni oblik,
neovisan o daljnjem pojacavanju
podraZzaja i pocinje se Siriti bez
gubitaka duz aksona, tj. nastaje
akcijski potencijal. Membranski
potencijal pri kojem neuron okida
akcijski potencijal naziva se prag
okidanja ili prag podrazaja.
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Pocetak je mirno stanje, kada je
stanica polarizirana (negativnija
nutra). loni natrija nastoje u¢i u
stanicu, ali teSko prolaze kroz
propusne kanale. Povecanje
peremeabilnosti za ione natrija
uzrokuje brzu depolarizaciju jer ioni
natrija (pozitivni ioni) nahrupe u
stanicu nakon otvaranja svojih do
tada zatvorenih kanala i tako smanje
unutar-stani¢nu negativnost
potencijala. Nakon toga, prije nego
Sto natrij dosegne svoj ravnotezni
potencijal, poveca se permeabilnost
za kalij, koji izlazi iz stanice i tako se
stanica repolarizira. Pri svemu se u
vremenu od nekoliko milisekundi
membranski potencijal promijeni za
stotinjak mV (npr. od -70 do +30 mV
i ponovo na -70 mV).

Membrane potential chinges from — 85 m¥ fo + 40 my

\

Membrana potential repolarizes to —g5 my

nFlBiII:.IE leseribarc: + franion, Tha apanmp of K gates and ailwar
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Uzrok povecanju propusnosti membrane za ione: sam pocetak depolarizacije (odmabh,
prije dosizanja praga okidanja!) otvara vrata prvo natrijskih, potom kalijskih kanala,
mijenjajuci konformaciju proteina. To su voltazno ovisni kanali. Ioni natrija po¢inju
ulaziti u stanicu odmah nakon §to im se otvore vrata. Medutim, eksplozivni ulaz iona
natrija moguc¢ je tek nakon dosizanja praga okidanja. Prije toga ulaz iona natrija i
posljedi¢na depolarizacija tjeraju ione kalija izvan stanice (dijelom i kroz uvijek otvorene
propusne kanale). Posljedi¢no se cijeli proces brzo gusi, bez veceg Sirenja izvan mjesta
pobude.

Medutim, ukoliko je prag dosegnut,
et le o et eksplozivni ulaz natrija vise se ne
i3 moze zaustaviti 1 oblik naponske

promjene vise ne ovisi o veli¢ini
i pocetne depolarizacije (jedna Sibica
| - zapalit ¢e jednaku vatru kao dvije ili
20 | 1 tri). To objasnjavamo pozitivnom
| 1 povratnom spregom ulaza iona
natrija u citoplazmu. Naime, ulaz
oo A Tednapolewsl . patrija, kao pozitivnog iona,
8 G ST povecava pocetnu depolarizaciju,
T T ~ Cime se povecava otvaranje natrijskih
e St A5 : - vrata, jer se ona upravo i otvaraju na
depolarizacijski podrazaj. To opet
{\ sodun ditfusion dalje pospjesuje ulaz novih natrijskih
| -'| ' iona 1 tako dalje, sve dok se sva
| natrijska vrata ne otvore. Taj se
(=41 proces dogada neovisno o pocetnoj
T\ pomasium ditusian pobudi, sve dok je ona iznad praga
it S podrazaja. Dakle, prag je podrazaja
e T ona iskra koja je dovoljna da zapali
i S — vatru, koja zatim sama sebe razgara
! 2 ! ¢ do kraja.
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(D)

Specifi¢nosti pojedinih kanala:
natrijski ima dvoja vrata: aktivacijska
1 inaktivacijska. Prva se
depolarizacijom otvaraju, a druga, sa

Propageation of an Action Potential Along « Nevie Fiber 77

el e zakasnjenjem zatvaraju. Dakle,
v T O— }© depolarizacija samo kratkotrajno
() N S otvara natrijski kanal (dok ne
o \? Lol @ reagiraju izlazna vrata). Zato, kao i
zbog otvaranja kalijskih vrata, natrij
~loot= —_— ne stigne doseci svoj ravnotezni

potencijal od npr. +60 mV, ve¢ je
amplituda krivulje akcijskog
potencijala manja, recimo +40 mV
(te su vrijednosti specificne za
pojedine neurone). Kalijski kanal ima
samo jedna vrata, koja se na
depolarizacijsku pobudu otvaraju u
vremenu kada se natrijski kanali
poCinju zatvarati. Razli¢iti su i
mehanizmi prolaza kroz kanale: ioni
natrija se moraju dehidratizirati, ioni
kalija ne. Detalji mehanizma kako
depolarizacijska pobuda mijenja
konformaciju natrijskih i kalijskih
kanala nisu poznati. U pocetku se
mislilo da je posrednik vezivanje
neke molekule, liganda, ali je ta
teorija odbacena.

el

Sodium_" b gate Potassium _7 +
channel channel

Repolarizacijska faza, prije vracanja u prvobitno stanje, sadrzi fazu hiperpolarizacije,
tijekom koje je stanica negativnija, viSe polarizirana nego u nepobudenom stanju. Uzrok
je nastavak izlaZenja iona kalija i nakon §to je ostvaren ravnotezni potencijal
nepobudenog stanja, sve dok se sva kalijska vrata sasvim ne zatvore, tj. membranska
propusnost za ione kalija ne vrati na nepobudeno stanje, kada su zadovoljeni uvjeti
jednadzbe kabela 1 Goldman-Katzove jednadzbe.

Jedan akcijski potencijal nastat ¢e nakon samo jedne, dovoljno jake, ali
kratkotrajne pobude. Vise uzastopnih pobuda, ili jedna neprekidna pobuda dovoljnog
intenziteta uzrokovat ¢e seriju akcijskih potencijala. Medutim, drugi akcijski potencijal
ne moze nastati sve dok su natrijska vrata otvorena (ne mozete zapaliti novu vatru u vatri
koja jos§ gori). To se razdoblje naziva apsolutna refrakternost. Tijekom tog vremena
ziv€ano je vlakno apsolutno nepodrazljivo glede nastajanja novog akcijskog potencijala.

I nakon tog vremena, posSto se natrijska vrata zatvore, novi ¢e impuls teSko nastati, sve
dok se 1 kalijska vrata ne zatvore, tj. dok se ne ostvari ravnotezno stanje. Razlog tome je
Sto ulaz iona natrija, slijedom nove pobude, mora biti toliko jak da nadvlada konkurentni
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izlaz iona kalija. To se razdoblje naziva relativna refrakternost. Tijekom tog vremena
ziv€ano vlakno je podrazljivo samo za dovoljno jake podrazaje.
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Vrlo je vazno uociti da Ce sve jaci,
stalni podrazaji sve ranije okidati
nove akcijske potencijale, sve do
vremena odredenog gornjom
granicom apsolutne refrakternosti.

Na taj se nac¢in omogucava kodiranje
intenziteta podrazaja ucestalos¢u
akcijskih potencijala.

Naime, osnovna funkcija Ziv€anog
impulsa je prijenos informacije (od
osjetilne stanice do mozga, ili od
sredi$njeg Ziv€anog sustava do
izvr$nog organa) koja Sifrira 1.
mjesto pobude i 2. intenzitet pobude.
Amplituda akcijskog potencijala u
odredenom Ziv€anom vlaknu ne
moze se mijenjati. Dana je gustoCom
natrijskih i kalijskih kanala 1
karakteristi¢na je za to ziv€ano
vlakno. Svaki podrazaj iznad praga
uzrokuje akcijski potencijal iste
amplitude, neovisno o svom
intenzitetu. Dakle, intenzitet
podrazaja (stupanj depolarizacije)
neuron ne moze kodirati amplitudom
akcijskog potencijala. Medutim, sve
jaci podrazaji, u vremenu svog
trajanja, generirat ¢e seriju akcijskih
potencijala sa sve kra¢im razmacima
izmedu pojedinih impulsa, tj. sa sve
vecom ulestaloscu (frekvencijom).
Dakle, intenzitet podraZaja neuron
kodira ucestalo$¢u (frekvencijom)
serije akcijskih potencijala koja
traje dok traje pobuda. Pri tome
neuron ne moZze razlikovati trajnu
pobudu od niza sljedbenih pulsova u
razmacima puno kra¢im od trajanja
jednog akcijskog potencijala. Drugim

rijeCima, kratkotrajne pauze u pobudi nemaju ucinka.
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CETIRI ZNACAJKE AKCIJSKOG POTENCIJALA

1. postojanje praga: ako je depolarizacija nedostatna, ulaz iona natrija kroz voltazno
ovisne kanale kompenzira izlaz iona kalija (kroz propusne kanale i voltazno ovisne
kalijske kanale koji se prvi po¢nu otvarati)

2. konstantnost amplitude akcijskog potencijala, tj. njenu neovisnost o veli¢ini
depolarizacije iznad praga, objaSnjavamo pozitivnom povratnom spregom, tj.
samopojacavaju¢im uc¢inkom ulaza natrija u stanicu

1.1 2. znace da je akcijski potencijal “sve ili nista” dogadaj (all or none event)

3. Sirenje bez smanjenja amplitude (samo-obnavljanje)

4. postojanje neosjetljivosti na naknadni podrazaj sve dok se “stvari ne vrate na svoje
mjesto”.

Promet iona natrija i kalija tijekom jednog akcijskog potencijala znatno mijenja
membranski potencijal neurona, dok je promjena ukupne koli¢ine kalija i natrija u stanici
neznatna. Ipak, nakon puno akcijskih potencijala, Na-K pumpa “vraca stvari na svoje
mjesto”.

Plateau

Postojanje platoa u nekim neuronima
(sr¢ani miSi¢) objaSnjavamo postojanjem
sporih kalcijskih kanala (kroz koje mogu
udi i ioni natrija) i ve¢im kasnjenjem
otvaranja kalijskih kanala.
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VODENIJE AKCIJISKOG POTENCIJALA

Promet iona koji se lokalno dogodi na mjestu nastajanja akcijskog potencijala dovoljan je
da izazove depolarizacijsku pobudu u svom okoliSu. Na taj se nacin jednom stvoreni
obrazac naponske promjene $iri, bez gubitaka, duz cijelog aksona u oba smjera od mjesta
pobude. Promjene se Sire kao val, tj. akcijski potencijal ne putuje, ve¢ se stalno na putu
obnavlja. U stvari se, Sirenjem depolarizacijske pobude, Sire promjene propusnosti
membrane za ione natrija i kalija. Pri tome ioni putuju u petljama duz aksona s vanjske
strane, kroz membranu i s njene unutrasnje strane. Brzina Sirenja Ziv€anog signala ovisi o
vrsti neurona i debljini Ziv€anog vlakna.
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Morfoloski 1 funkcijski razlikujemo dva tipa Ziv¢€anih vlakana. Mijelinizirana
Ziv¢ana vlakna obavijena su s viSe slojeva stanica koje imaju funkciju izolatora. Radi se
o Schwanovim stanicama u perifernom i oligodendrocitima u sredi§njem zivéanom
sustavu. Nemijelinizirana Ziv€éana vlakna takvu ovojnicu nemaju. U tijelu pretezu
mijelinizirana vlakna, nemijelinizirana su tanka (<3 pm), npr. postganglijska autonomna.
Mijelinizirana vlakna brzo vode Ziv€ani signal, ali zauzimaju viSe prostora. Zato pojedini
zivel nasem tijelu Cesto sadrze obje vrste vlakana (€ak su ponekad pojedina vlakna
mijeSana, odnosno samo dijelom mijelinizirana). To je osobito vazno kod vidnog 1
slusnog Zivca, tako da informacija bude i brza (putem mijeliniziranih vlakana), ali 1
prostorno dobro definirana (putem tankih nemijeliniziranih vlakana).
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Akcijski potencijal se u nemijeliniziranim vlaknima §iri samoregenerirajude,
kontinuirano duz vlakna. Nasuprot tome, provodenje je signala u mijeliniziranim
vlaknima skokovito (saltatorno), gdje se signal regenerira se samo na malim,
neizoliranim dijelovima aksona, tzv. Ranvierovim ¢vorovima. Takav nacin osigurava
puno vecu (50-tak puta) brzinu Sirenja, do 120 m/s.
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Brzina Sirenja akcijskog potencijala u nemijeliniziranom vlaknu (aksonu)

Uocimo prvo da aksonska membrana djeluje kao kondenzator, odnosno kao dvije
medusobno i1zolirane plohe na kojima su pohranjeni suprotni naboji. Medutim, ioni ipak
mogu prelaziti s jedne plohe na drugu kroz ionske kanale. Dakle, pojedini ion moze biti
ili zaustavljen na membrani, ili pro¢i kroz ionski kanal. To modeliramo paralelnim
spojem kondenzatora i otpornika. Nadalje postojanje membranskog potencijala
modeliramo spajanjem kondenzatora na vanjski naponski izvor, kako prikazuje slika.

Zanima nas §to se dogada kad nabijeni kondenzator kapaciteta C pustimo da se
izbije preko otpornika R. To ¢e nam reci kako se brzo mijenja membranski potencijal na
jednom mjestu neurona u ovisnosti o kapacitetu membrane 1 otporima koji ioni
svladavaju na svom putu. Obzirom da je kapacitet kondenzatora koli¢ina naboja koja se
moze pohraniti za jedini¢nu promjenu napona, o¢ekujemo da ¢e se napon to brze
smanjivati §to su kapacitet 1 otpor manji, tj. §to se manje naboja treba transportirati i $to
se tom transportu pruza manji otpor.
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N
f . } ’ Matematickom analizom dobivamo da
v 3 = R v senapon kondenzatora u paralelnom
T F spoju s otpornikom u vremenu
smanjuje s pocetne vrijednosti U po
: relaciji:

e

N S U (t) = U exp (-t/RC)

/T\me constant = RC

Time
Close
switch A

Umnozak RC naziva se vremenska konstanta. Sto je ona manja, kondenzatoru, koji se

izbija preko otpornika, brZze pada napon. Nakon vremena RC amplituda napona pada za
faktor 1/e.

Da bi se priblizili realnosti uo¢imo da, u petljama koje ioni prolaze, svladavaju
ektracelularni omski otpor R, intracelularni omski otpor R; i membranski otpor Rm. To
se prikazuje modelom kao na slici (ekvivalentni strujni model elektrotoni¢kog vodenja)

S 8
—
Re Re Re extracell
-} {3 {3 space
—— o —1 ————— P ——— — — . — — — T—-
Cm Cm Rm membrane
|
|
4
miracell.
space

Fig 6.5. Schematic circuit of tic electric model of th= cell for thie interpretation of
the effect of a pulse on the membrane

A and B: exciling electrodes
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U usporedbi s prolazom iona kroz citoplazmu, gdje je viSe makromolekula,
ekstracelularni je otpor zanemariv. Analizom ekvivalentnog strujnog modela ziv¢anog
vlakna dobivamo da je ukupni (efektivni) omski otpor geometrijska sredina Ry, i R;:

R= R R,

Dakle, vremenska konstanta vlakna je C/R_R, . Ona je mjera brzine kojom membrana

odgovara na podrazaj. Sto je manja, membrana se brze depolarizira, te akcijski potencijal
brze nastaje duz aksona, tj. brzina Sirenja je veca.

Osim vremenske konstante, jo$ je jedan parameter odrednica brzine Sirenja
akcijskog potencijala. Prostorna konstanta opisuje gubitke iona prilikom Sirenja
duz aksona. Akcijski potencijal ¢e se brze $iriti $to se manje iona gubi transmembranski,
a to ¢e biti $to je ve¢i omjer membranskog 1 citoplazmatskog otpora R,,/R;. Prostorna je

konstanta aksona /R /R, . Iz elektri¢nog modela slijedi da je to je put nakon kojeg se
pocetna amplituda podrazaja smanji za faktor 1/e. Ako je prostorna konstanta velika,
podrazaj nastao na jednom mjestu aksona §iri se daleko od njega. Zbog toga ¢e se
udaljeno podrucje aksona brze dovesti do pobude iznad praga, tj. akcijski ¢e se potencijal
Siriti brze.

Dakle, neuron ce tim brze voditi akcijski potencijal Sto mu je vremenska konstanta
manja, a prostorna konstanta veca.

Deblji nemijelinizirani neuroni vode akcijski potencijal brze od tanjih. To je stoga Sto im
je vremenska konstanta manja, a prostorna ve¢a. Vremenska im je konstanta manja,
pored toga $to im je kapacitet veci (raste s debljinom aksona, D), jer preteze
proporcionalno ve¢e smanjenje efektivnog otpora struji iona (opada s D* %). Sveukupno,
pod pretpostavkom da je brzina vodenja (v) obrnuto proporcionalna vremenskoj konstanti
aksona, izlazi da je:

v~+D

Skica izvoda je u prilogu.
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Duz aksona, na nekoj udaljenosti od mjesta pobude akcijski potencijal okida u trenutku
kada promjena povrSinske gustoce naboja izazove depolarizaciju iznad praga. To znaci
da, osim o vremenskoj i prostornoj konstanti, brzina vodenja ziv€anog signala ovisi i o
pragu okidanja, te o tome koliko je brza i intenzivna faza depolarizacije. Naime susjedno
¢e se podrucje tim prije pobuditi, Sto se visSe iona, Sto prije pokrene.

Sumarno, brzina Sirenja nemijeliniziranim vlaknom tim je veca §to je:

«  prag okidanja niZi (veéa gustoéa Na" kanala)

* manji kapacitet membrane (manja promjena naboja za jedini¢nu promjenu
napona)

* manji otpori struji iona

* veci omjer trans-membranskog otpora prema otporima struji iona uzduz
membrane (manje se iona gubi kroz membranu)

 akcijski potencijal lokalno krace traje, te

* ako mu je ve¢a amplituda (vise iona starta odjednom).

Brzina vodenja u mijeliniziranom zZivéanom vlaknu

Svaki dio mijeliniziranog aksona mozemo smatrati sastavljenim od 2 n kondenzatora
kapaciteta C spojenih u seriju, gdje je n broj namotaja (svaki namotaj doprinosi 2
membrane), spojenih na napon U, s kojima je paralelno spojen otpornik 2 n puta veci od
pojedina¢nog membranskog otpora. Napon na pojedinom kondenzatoru je U/2n, a
ukupni je kapacitet C/2n.

Duz “izoliranog” dijela mijeliniziranog aksona akcijski potencijal ne okida zbog toga Sto
se depolarizacija dijeli na 2n malih depolarizacija, nedostatnih za dosezanje praga, a osim
toga je gustoca kanala velika samo na Ranvierom ¢vorovima. To znaci da gotovo cijelom
duzinom mijeliziranog aksona ioni putuju kao elektroni u kabelu elektricnog vodica. lako
su transmembranski gubici smanjeni viSestrukim povecanjem membranskog otpora, ipak
se na taj nacin signal ne moZze voditi bez obnavljanje duze od nekoliko milimetara. Zato
se signal obnavlja na gusto rasporedenim, vrlo kratkim prekidima, gdje je akson bez
mijelinske ovojnice. Izgleda kao da signal preskace s jednog ¢vora na drugi.

Saltatorno vodenje je puno brZe najvise zbog toga $to nije potrebna kriticna koli¢ina
naboja za okidanje duz izoliranog (gotovo cijelog) aksona. Druga dva razloga su:
smanjenje vremenske i povecanje prostorne konstante aksona.

U mijeliniziranom vlaknu brzina Sirenja ziv€anog signala raste linearno s povecanjem
debljine aksona. Empiricka formula je:

brzina (m/s) = 6 x debljina (um)

Formula vrijedi za D>3 pum. Za vrlo tanke aksone (D<1um) mijelinizacija ne bi povecala
brzinu Sirenja impulsa, jer se tada jako povecava citoplazmatski otpor struji iona. Zato
takva vlakna nisu mijelinizirana.

Jedna od kroni¢nih komplikacija dijabetesa je neuropatija. Nastaje zbog hiperosmotski posredovanog
oste¢enja Schwanovih ovojnica perifernih zivaca. U multiploj sklerozi oStecene su glia stanice sredi$njeg
zivéanog sustava.
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BIOFIZIKA SENZORNIH FUNKCIJA

UVODNO O ZIVCANOM SUSTAVU

Sredi$nji Ziv€ani sustav (CNS, central nervous system) ¢ine neuroni mozga i ledne
mozdine. Ima ih oko 100 milijardi. Tipicni neuron u motornom dijelu korteksa prikazan
jenaslici. Sastoji se od tijela ili some, iz koje se pruzaju mnogobrojni izdanci, dendriti.
Takvih izdanaka moze biti od 200 do 200 tisu¢a. Dendriti su u vezi s drugim neuronima
koji donose informacije u mozak, aferentnim (uzlaznim) neuronima perifernog
ziv€anog sustava, ili s drugim neuronima iz CNS-a. Pri tome te veze nisu neposredno
dodirivanje, ve¢ se radi o kemijskoj komunikaciji preko tzv. sinapse. Odlazna
informacija prosljeduje se iz some preko dugackog neuronskog izdanka, zivéanog vlakna
ili aksona. Samo aksonski dio neurona ima kabelsku funkciju vodenja akcijskog
potencijala (drugi dijelovi nemaju dovoljnu gustocu natrijskih kanala).

b N {," 3 Na kraju se akson grana u mnogobrojne izdanke,
&,:“"if \of koji prave sinapticke veze s drugim neuronima
LW iz CNS-a ili periferije. Preneseni signali spustaju

I’{/ se perifernim eferentnim (silaznim) neuronima
na tzv. efektorne organe: 1. skeletne misice, 2.
glatke miSic¢e nutarnjih organa ili 3. Zljjezde s
vanjskim ili nutarnjim lu¢enjem.

P Vedina je sinapsi u CNS-u kemijska. Takva se

sinapsa sastoji od aksonsog izdanka

presinaptickog neurona, sinapticke pukotine

(uske samo 200-300 angstrema) i dendritskog

izdanka postsinapti¢kog neurona. Akcijski

potencijal na kraju aksonskog izdanka pobuduje

lu¢enje neurotransmitera u sinapaticku

pukotinu. Ti spojevi difundiraju do membrane

postsinaptickog neurona, gdje se vezu na

proteinske receptore. U¢inak im moze biti

P oprecan: neki neurotrasmiteri su za odredene

| postsinapticke neurone poticajni (facilitacijski),

a drugi inhibicijski. Razlika je u tome da li to

J,L Synies vezivanje, putem otvaranja odredenih ionskih
kanala, izaziva lokalnu depolarizaciju

| (facilitacija) ili hiperpolarizaciju (inhibicija),

} Second e odnosno facilitacijski ili inhibicijski

) J postsinapticki potencijal. Dakle, akcijski se

signal ne prebacuje neposredno s jednog neurona

Brain «

Spinal cord
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na drugi (iznimka su tzv. elektri¢ne sinapse, pretezito u glatkim i sr€anom misicu).
Uloga kemijskih sinapsi puno je slozenija i profinjenija.

Transmitter vesicles

Mitochondria

Presynaptic
terminal

—=— Receptor
proteins

Synaptic cleft ——— . : 1
(2008300 Al

angstroms) | Soma of neuron

Uoc¢imo da su u sinaptickoj vezi aksonski izdanak presinaptickog neurona i dendrit
postsinaptickog neurona. I jedan i drugi neuron pravi takve veze s jo$ jako puno neurona
u svojoj okolini. To znaci da je jedna veza izmedu dva neurona samo jedan od
mnogobrojnih doprinosa da se akcijski potencijal u postsinaptickom neuronu dogodi ili
inhibira. Pojedinac¢ni su doprinosi ekscitacijski ili inhibicijski postsinapticki potencijali,
koji se kao lokalni podrazaji, s opadaju¢im intenzitetom Sire od dendrita prema somi,
zbrajajuci se u vremenu i prostoru s mnogobrojmim signalima iz drugih dendrita (i same
some), sve dok sumarni signal ne dode do aksona, tj. mjesta gdje akcijski potencijal moze
nastati. Akcijski ¢e signal nastati samo ako je krajni rezultat dovoljno velika depolarizija
aksonskog pocetka. Na taj nacin sinapse vrse selektivnu funkciju, ¢esto blokirajuéi slabe
signale, a dopustajuci jakima prolaz, kao 1 §to mogu preusmjeravati dolazni signal u vise
raznih smjerova.
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OSJETILNI DIO ZIVCANOG SUSTAVA

Nas zanima osjetilni (senzorni) sustav, pa ¢emo razmotriti principe registracije, obrade,
prenosenja i interpretacije vanjskih podrazaja u sustavu: osjetilna stanica, primarni
aferentni neuron, neuronske mreze i CNS.

Osjetilni sustav prenosi informacije od receptora, smjestenih svud po kozi i u nekim
dubljim strukturama, putem perifernih aferentnih zivaca, do svih dijelova ledne mozdine 1
odredenih dijelova mozga. Nakon toga se sekundarni signali prenose iz mozga u gotovo
sve dijelove Ziv€anog sustava.
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Senzoricki receptori selektivno uzorkuju male porcije energije iz okoliSa, koje koriste za
kontrolirano stvaranje Ziv€anih signala. Obrazac tih signala, zajedno sa specifi¢nim
putem kojim informacija dolazi do CNS-a ¢ini internu bioloSku reprezentaciju specifi¢ne
komponente vanjskog svijeta. Senzacija je dio sloZenijeg procesa percepcije, koji
ukljucuje integraciju s iskustvom 1 usporedbu s drugim senzacijama, da bi se procijenili
kvalitet, intenzitet i vaZznost senzacije. Naime, jedna je od najvaznijih funkcija Ziv€anog
sustava da prikupi 1 interpretira informacije na nacin koji rezultira adekvatnim mentalnim
1 motorickim odgovorom. Vise od 99% svih senzornih informacija mozak odbacuje kao
nevazne.
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Vrste pobude su:

1. elektromagnetna: toplina, svjetlo
2. mehanicka: tlak, zvu¢ni valovi, druge vibracije
3. kemijska

Svim je pobudama zajednicka oznaka intenzitet: mjera energije (ili koncentracije kod
kemijske pobude) koja interagira sa senzori¢kim receptorom.

Pobuda izaziva senzoricki modalitet, primjer su 5 tradicionalnih osjeta: ukus, miris,
dodir, vid i sluh. SloZeniji osjeti (npr. vlaznost) su kombinacija osnovnih (tlak i
temperatura).

k=5 Fotoreceptori detektiraju svjetlo, u funkciji su osjeta vida,

aferentnog neurona.
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Svaka pobuda uzrokuje receptorski (generatorski, mikrofonski) potencijal: promjenu
potencijala mirovanja neurona. Ta je promjena najces¢e depolarizacija, ali moze biti i
hiperpolarizacija, ili ¢ak oboje naizmjenic¢no (u slucaju stanica s dlacicama).

Proces pretvaranja specifi¢ne energije pobude u receptorski potencijal (dakle
mehanicke, toplinske, svjetlosne ili kemijske energije u elektri¢nu) naziva se
transdukcija signala. Mehanizam je promjena permeabilnosti membrane, bilo
mehani¢kom deformacijom, vezivanjem liganda, promjenom temerature ili apsorpcijom
elektromagentnog zracenja.
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Ako je receptorski potencijal dovoljno velik, neuron okida akcijski potencijal. U slucaju
da je receptor samo proksimalni dio primarnog neurona, to znaci da je receptorski
potencijal depolarizacijski 1 ve¢i od praga podrazaja i akcijski potencijal nastaje u prvom
Ranvierovom ¢voru aksona. U slucaju da je receptorska stanica posebni neuron, to znaci
da je receptorski potencijal pobudio luc¢enje dovoljne koli¢ine ekscitacijskih
neurotransimera iz receptorske stanice u sinapticku pukotinu izmedu dva neurona, te da
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se post-sinaptic¢ki neuron depolarizira iznad praga podrazljivosti. To je proces pretvaranja
jednog oblika elektricne energije u drugi i naziva se konverzija signala.
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Neovisno o vrsti pobude informacija se pocinje prenositi kao niz akcijskih potencijala u
primarnom aferentnom neuronu (koji prave sinapse sa sekundarnim, oni s tercijarnim,
itd.). Dakle, vrsta pobude se ne poznaje po tipu odgovora (koji je uvijek isti) ve¢ po
specificnom mjestu u CNS-u koje je na kraju pobudeno.

Naucili smo da je amplituda akcijskog potencijala neovisna o intenzitetu
depolarizacijske pobude, te da jace pobude izazivaju ucestalije akcijske potencijale, sve u
vezi s apsolutnom i relativnom refrakternoS¢u neurona. Na kraju je percepcija
intenziteta pobude prvenstveno uéestalost (frekvencija) akcijskih potencijala, s
dodatnom ulogom broja pobudenih neurona.

Znaci da mozak interpretira dolazni signal kao zvuk ako se radi o sluSnom dijelu
korteksa, a njegov je intenzitet kodiran frekvencijom dolazecih signala, tj. brojem
akcijskih potencijala u jedinici vremena. Frekvencija zvuka odat ¢e se prema preciznom
mjestu gdje je signal doSao, na nacin s kojim ¢emo se detaljno upoznati u poglavlju
Fizika uha i sluha.

Dodatnu ulogu broja pobudenih neurona u slu¢aju osjeta boli ilustrira druga slika
u nizu. Taj ¢emo fenomen poblize upoznati i u slucaju osjeta sluha.

40



Membrane potential

-] Rasting Genaralar Action palenlizs
0 potential pibantial
> -
= Theshpld
-6 = =
104 Stimulus intensity @ @ @
‘D—' —I_LJ_I_

[ T T T T T 1 T é T T | T T I =
10 12 14
Saconds

Figore 43 @ Sensory nerve activity with different stiondis intensities and dusitions, With so
stimubus (A3, e membrane s at rest A subshreshold stimulus (08 produces 3 geoerior potentil
oo small wr cause membrane excitation. & briel b intense stimulos (0 can case a single dction
peeniil. Maintaining this stimulus (2 leads (o 3 trin of geton posendials. Tnceeasing the simualus
iivtgniny CEp feads wo an increase in the action patential firlng e

Weak Moderate Strong
stimulus stimulus stimulus

Kozu inerviraju paralelni snopovi vliakana, od kojih svaki na kraju
divergira u snop slobodnih Zivcanih zavrsetaka, receptora boli, cija
gustoca opada od sredista prema periferiji. Bolni ce podrazaj najvise
podraziti najblize receptore. Ovisno o intenzitetu, podrazaj ce
pobuditi iznad praga samo neke ili vise zivcanih viakana.

Sto je pobuda veca, veéi je i receptorski potencijal, koji potom izaziva udestalije akcijske
potencijale. Medutim, maksimalni je receptorski potencijal oko 100 mV. Takoder svaki
akson ima ogranicenu, maksimalnu ucestalost signala koju moZe prenositi, odredenu
apsolutnim refrakternim periodom (nekoliko stotina herca). Dakle, pove¢anjem
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intenziteta vanjske pobude u pocetku raste i njegova percepcija, sve do zasi¢enja, kada
velike razlike u intenzitetu primjecujemo kao relativno male.

Kazemo da je veza izmedu intenziteta

Environment Recaptor pobude i percepcije pobude
" A o o A . sublinearna. Razlozi su ograni¢enost
sol| I + o Vellclr}e receptorskog ppten.cgal'a 1
Stimulus Coded ogranicenost ucestalosti okidanja
imlensity Intenaity

ziv€anih signala u aksonu. Dakle, na
100 [ | I > 0 razinama transdukcije (Cesto) i

konverzije signala (uvijek) dolazi do
sn0 e | T - kompresije signala. Smisao

otkrivamo u mogucénosti percepcije

o ) | - - pobuda ogromnih raspona intenziteta

12 w - 11 S 1
Ty | . : . (1:10° —slusni sustav, 1: 10" —vidni
1000 500 o6 1 2 3 sustav). U prirodi smo izloZeni
Relatve intensity . . ..
vanjskim utjecajima u ogromnom
Figure 4-5 @ Compression in 4 scnsory proocss. By a vanety of rasponu intenziteta. Bilo je evolucijski
means, bowide mnge of input ntensites s coded inio o much b d .. .
rarrower rnge of ologse responses thal cin be repeeseniod by pOtI‘C no da rengtrlramo Lrone
varEions in action potential freguendcy najslablje (Zvuk §uljan]a predatora’

uocavanje plijena u mraku), dok smo
morali razviti sustav da nas oni najjaci barem ne oStete (mlade generacije uspijevaju
saCuvati sluh, pored Cestog boravka u disko klubovima). Cijena koju placamo je
nemogucnost finog stupnjevanja jakih podrazaja (§to moze biti 1 poZeljno, recimo u
slucaju bolnog podrazaja).
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Stimalus J L Vecina senzornih receptora na konstantni podrazaj
ne odgovara konstantnim, ve¢ u vremenu

Action ® J"ﬂ‘mmm”mnﬂnuuﬂmuﬂ”mmmu_ opadaju¢im generatorskim potencijalom.
Sone Posljedi¢no se smanjuje i frekvencija akcijskih
potencijala. Dakle, receptor se na trajnu pobudu

oo iy acectation prilagodava smanjenjem osjetljivosti. To se naziva
adaptacija i moze biti brza ili spora. Adaptacija se
o dogada na razini transdukcije. NajceSce se radi o
Crems Jl”””” | || | | | | | | | | | inaktivaciji natrijskih kanala uslijed dugotrajne
e depolarizacije, moze doci i do smanjenje bazi¢ne
Serarator sposobnosti receptora da proizvede receptorski
L potencijal (svjetlom izazvana razgradnja
@ _ fotoosjetljivh molekula u Stapi¢ima i ¢unji¢ima
Wi s |||| _ | | ' | | oka), a mogu biti involvirane i akcije pomo¢nih

struktura mehanizmom negativne povratne sprege
_fapid (previSe svjetla zatvara zjenicu). Adaptacija moze

biti brza ili spora. Tonicki receptori se adaptiraju
malo ili niSta, fazic¢ki znacajno.
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Opadanje frekvencije okidanja u vremenu razlicito je za razne
vrste receptora.

Smisao adaptacije vidimo u 1. izbjegavanju preopterecenja, 2. ignoriranju manje vaznih,
stalnih pobuda, te u moguénost percepcije brzine promjene (a ne samo veli¢ine) pobude.
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Prijenos i obrada signala u neuronskim mreZama

Ve¢ znamo da pobuda koja potice od samo jednog presinaptickog terminala (aksonskog
zavrSetka presinaptickog neurona) vrlo rijetko izaziva akscijkski potencijal u
postsinaptickom neuronu. Naime, uobic¢ajena koli¢ina neurotransmitera ispustena u
sinapticku pukotinu izaziva lokalni postsinapticki ekscitacijski potencijal od svega 0.5 do
1 mV, dok je 10-20 mV potrebno da bi se udaljeni, osjetljivi dio neurona (aksonski
pocetak) depolarizirao iznad praga. Medutim, dva su neurona obi¢no povezana s vise
sinapsi, putem kojih se ¢esto pobuda prenosi gotovo istodobno. lako su ti terminali
prostorno dosta udaljeni, njihov se u¢inak zbrajanjem viSestruko povecava, posebice zbog
dobre ionske vodljivosti prostrane neuronske some. Ovisno o broju ekscitacijskih sinapsi,
postsinapticki neuron moze biti pobuden ispod ili iznad praga.

Ucinak zbrajanja istodobnih postsinaptickih potencijala, dobivenih pobudom
medusobno udaljenih dijelova membrane neurona naziva se prostorna sumacija.

+2(1 - 16 M 16 synapses fifng
— Action potential 81 NB synapses firing

" 0 ) M4 symapses firing
[=
=
= D20
= i

B40-4 Excitatory postsynaptic

potential
B0
~— Resting membrans prﬁentlal—-"'
Ba0 T T T T . T T I 1

0 2 4 & 8 10 12 14 16
Milliseconds

Svaka pobuda iz presinaptickog terminala otvara membranske postsinapticke
terminale svega oko 1 ms. Trajanje postsinaptickog potencijala je medutim petnaestak
puta dulje. Stoga brzi niz ucestalih sljedbenih pobuda uspije, medusobnom
superpozicijom, izazvati znatno veci postsinapticiki potencijal od jedne, izolirane pobude.
Dakle, uzastopno okidanje jednog presinaptickog terminala, ukoliko je dovoljno brzo,
moze izazvati sumarni odgovor koji je gotovo jednak algebarskom zbroju komponenti,
Sto zovemo vremenskom sumacijom signala.

CNS se sastoji od tisu¢a medusobno povezanih neurona, neuronskih mreza.
Neke se od njih sastoje od svega nekoliko neurona, dok im je u drugima broj ogroman.
Cijeli se korteks, na primjer, moze smatrati jednom velikom neuronskom mrezom.
Svaka mreZa ima svoja posebna organizacijska svojstva, koja su opet dio Sire cjeline, ne
bi li se omogucilo cijelom sustavu da zajednicki obavlja raznovrsne funkcije.
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Slika prikazuje nekoliko neurona (lijevi) koji prosljeduju signal drugoj skupini (desni), ali
su te skupine i medusobno povezane. Pojedini neuron pruza stotine i tisu¢e aksonskih
izdanaka u prostor kojeg nazivamo njegovim stimulatornim poljem. Valja uociti da
pojedini neuron prave najvise sinapsi sa svojim sudjedima, ali se neke protezu i na
udaljenije neurone.

FIGURE 46 -9
Basic oreanization of a neuronal pool.

Pojedini neuronski par u neuronskoj mrezi moze biti sinapti¢ki povezan tako da je
prijenos signala (i) podraZivanje ispod praga (samo nekoliko sinaptickih veza), (ii)
podraZivanje iznad praga (puno sinapsi), ali 1 (1i1) inhibicija.

Cesto je vazno da signali koji ulaze u neuronsku mrezu pobude daleko veéi broj
neurona od onih koji donose signal. Ta se pojava naziva divergencija (grananje)
signala. Dva su tipa divergencije: (i) pojacavanje signala u istom traktu i (i) divergencija
u razne traktove (smjerove). Divergencijom se postiZze u¢inkovita kontrola iz jednog
centra prema periferiji.
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Konvergencijom se signali iz viSe neurona slijevaju (fokusiraju), pobudujuci
samo jedan. Na taj se nacin omogucava prostorna sumacija slabih signala.
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Reverberancija je nacin kako se dolaznom signalu produzava trajanje. PostiZe se
repetitivnim samopodrazivanjem neuronske mreze pozitivhom povratnom spregom. Na
sli¢an se nacin, negativnom povratnom spregom, osigurava gasenje,.
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Transdukcija i konverzija signala znace kodiranje signala u niz akcijskih potencijala,
pri Cemu se signal komprimira. U zavrSnoj obradi pobude CNS obavlja dekodiranje
signala, pri cemu moze do¢i do potpune ili djelomi¢ne dekompresije.

Dekodiranje je pretvaranje serije akcijskih potencijala u stepenasti napon, u
jednom ili vise koraka, o ¢emu se vrlo malo zna.

'E' Biolegical
system

Envranmental =]
e hysical

e r:mwaluml system

V==

Cugrens

(warying A

| .‘
Trareratied F M
mﬁmal 5
LG e endyh

[ | <

e

Winlis

Damodulaled
=ignal
lwarying wnkage}

Pulses i soc

[P ] <
Replica ol the

e 5

®

=ignal

Tirin

Flgure 45 8 Tansfimsskm of scnsory miormation. Becsese signes of varping amplinide casssor
b 1] sk o mcree fiber specific ety inlmratioen is oransforased inn 4 curspranding
At pastentlal requency, anil TINS pocesses deomle fhe nerve 4onivily mis L Hlengio iy |,|:|.|11h
indormaiinn. The steps in the peodess ser shism e ki, wiih the jars of 2 physcl ssem i
porinrm them. AL e Fiigal are b g Bl mgc sl drralved moihe sume pencess

47



POTENCIJALI NA POVRSINI TIJELA

Nepobudena je stanica polarna, te ima snazno elektricno polje unutar membrane. Unutar
stanice, kao 1 izvan nje, elektricno polje ne postoji, tj. sve su tocke na istom potencijalu
(koji je unutar stanice negativan, a vani nula). Medutim, provodenje akcijskih potencijala
uslijed rada srca 1 drugih miSica, kao 1 moZdane aktivnosti, uzrokuje stvaranje elektri¢nih
polja i gibanje iona svuda u ekstracelularnom prostoru. Ioni se gibaju zato $to na njih
djeluje elektri¢na sila. Tu silu uzrokuje mnostvo dipola, medusobno razmaknutih
suprotnih naboja jednakog iznosa. Ti se dipoli medusobno vektorski zbrajaju, odredujuéi
ukupni dipolni moment. Pripadni elektri¢ni potencijal 1 elektri€no polje, modificirani
prisustvom vodljivog medija, daju se registrirati i na povrsini tijela.

ELEKTRICNI DIPOL

Prisjetimo se najprije §to je elektri€no polje 1 pripadni elektri¢ni potencijal jednog naboja.

Po Coulombovom zakonu istoimeni se naboji odbijaju, a raznoimeni privlace silom koja

leZi na pravcu koji prolazi nabojima, proporcionalnom umnosku naboja (q;qz) 1 obrnuto
proporcionalnom kvadratu njihove
udaljenosti (~1/r%).

Polje izvora elektri¢nog naboja
g L * o opisujemo njegovim djelovanjem na
jedini¢ni pozitivni naboj: sila-jakost polja
: (~1/1%), potencijalna energija - elektri¢ni
s e o - potencijal (~1/r).

/ / Podsjetimo se jos da je vektor
usmjerena duzina, odredena iznosom 1
smjerom. Zbroj dva vektora je dijagonala
kojoj su oni stranice, a skalarni umnozak
dva vektora je broj (ne vektor!) jednak
umnosku iznosa jednog i projekcije
drugog na njegov smjer.

e
Flgr
awl e ol amd Fig -tk

Elektri¢ni dipol ¢ine dva jednaka,
medusobno razmaknuta naboja suprotnog
predznaka +q 1 —q. Opisujemo ga
elektriénim dipolnim momentom:
vektor usmjeren od negativnog prema
pozitivnom kraju, iznosa (p) jednakog
umnosku naboja q i njihove udaljenosti a:

P o # dvirer bkl al o iy p=qa
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Dakle, elektri¢ni dipol je to jaci Sto su naboji veceg iznosa i medusobno razmaknutiji.

Elektri¢ni potencijal dipola jednak je algebarskom zbroju potencijala oba naboja, dok je
elektricno polje dipola vektorski zbroj polja pojedinih naboja. Relativno jednostavna
trigonometrijska razmatranja pokazuju da je, na udaljenostima koje su puno vece od
samog dipola (r»a), elektri¢ni potencijal dipola proporcionalan skalarnom umnosku
elektricnog dipolnog momenta i vektora polozaja tocke. Dakle:

- o

V(@)+pr

Ukoliko s 0 ozna¢imo kut izmedu dipolnog vektora i vektora polozaja tocke, a s gy
apsolutnu permitivnost vakuuma, potpun izraz je:

> pcosd

V(r)

dre,x?

Uocimo dvije vazne razlike prema potencijalu jednog naboja. Kao prvo potencijal dipola
nije sferno simetri¢an, dok je potencijal jednog naboja neovisan o smjeru promatranja,
dakle jednak na oploSju kugle kojoj je naboj u sredistu. Potencijal je dipola najvecéi u
smjeru osi dipola (cos6=1), a pada u nulu prema okomici (cos6=0). Druga je razlika Sto
potencijal dipola brze pada u nulu s pove¢anjem udaljenosti od njega (kao 1/r*), u odnosu
na potencijal jednog naboja (kao 1/r).

Smjerom i veli¢inom promjene elektri€nog potencijala odreden je vektor jakosti
elektri€nog polja. Izraze za komponente elektri¢nog polja (sile dipola na jedini¢ni
pozitivni naboj) ne¢emo ovdje raspisivati. Dovoljno je zapamtiti da jakost polja dipola
pada u nulu brze (kao 1/r°) nego jakost polja pojedinaénog naboja (kao 1/1%).
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Gornje slike pokazuje silnice (krivulje ¢ija tangenta pokazuje smjer sile) i presjek kroz
ekvipotencijalne plohe (na kojima su jakost polja i potencijal konstantni).

Ova razmatranja djelovanja elektri¢nih naboja u vakuumu ne mozemo neposredno
primijeniti na tijelo, odnosno na vodljivo sredstvo. Razmatranja trebaju poceti od
postojanja strujnog izvora 1 strujnog ponora u to¢kama dipola. Primjenom Ohmovog
zakona, gornje se jednadzbe mogu reproducirati, tako da ulogu naboja preuzima struja I,
koja izvire 1 ponire u dipolu, a umjesto konstante permitivnosti vakuuma g, dolazi
vodljivost sredstva A.

Tako je izraz za potencijal elektri€nog dipola, iz kojega izvire 1 u kojeg ponire
strujna petlja jakosti I:

> J-a-cosd
V r = —
(r) 47 Ar?

U realnosti valja racunati i da tijelo nije homogeno, odnosno da razna tkiva imaju
razli¢ite vodljivosti, te da postoje, pored toplinskih, i kapacitativni otpori na stani¢nim
membranama. Sve u svemu, sloZenim proracunima mozemo se samo pribliZiti realnosti,
uz Cesto oslanjanje na empiricka pravila, koja se ne mogu strogo izvesti. Vazno je
zapamtiti da prisustvo vodljivog medija (vode u ekstracelularnoj tekuc¢ini) modificira
dipolno polje (u odnosu na vakuum), sli¢no kao $to u elektricnom kabelu postoji
elektri¢no polje, iako smo daleko od izvora elektri¢ne energije. Kao Sto je razlika
potencijala izmedu dvije tocke u strujnom krugu odredena otporom struji elektrona na
tom putu (padom napona), tako je i razlika potencijala izmedu dvije to¢ke na povrSini
tijela (uslijed npr. rada srca) odredena otporom na koji ioni nailaze gibajuci se od jedne
tocke do druge. Ako je taj otpor mali, tocke su prakticki na jednakom potencijalu. Ta
¢injenica objaSnjava zasto vrlo udaljene tocke na povrSini tijela, koje su razli¢ito udaljene
od sumarnog dipola uslijed rada srca, mogu biti na jednakom potencijalu.
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Poc¢nimo od najjednostavnijeg slucaja jednog neurona. Empiricka je ¢injenica da
elektricno polje pobudenog neurona sli¢i na polje dipola u smjeru od negativnog prema
pozitivnom dijelu membrane, kako to prikazuje donja slika.
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Znaci da uzbudeni neuron moZemo modelirati jednim efektivnim dipolom. Dipol je
usmjeren uzduZz membrane, prema pozitivnom dijelu, a jakost mu se mijenja u vremenu,
ovisno o polarizacijskom stanju membrane. Jakost dipola (njegov dipolni moment) raste
od trenutka pobude, kada je nula i kada je cijela membrana polarizirana, najveca je u
trenutku kad je upravo polovica membrane depolarizirana (kao na gornjoj slici), opet je
nula zavrSetkom depolarizacije (kada je cijela membrana hiperpolarizirana), te od tada,
tijekom repolarizacije, raste ali u suprotnom smjeru, postizu¢i maksimum kada je
polovica membrane repolarizirana i ponovo je nula zavrSetkom repolarizacije. U zornom
predocavanju valja uzeti u obzir da brzina Sirenja akcijskog potencijala osigurava da se
pobuda prosiri do kraja aksona puno prije nego akcijski potencijal lokalno zavrsi na
mjestu uzbude. Dakle, potencijal se neuronskog dipola u vremenu mijenja bifazi¢no.

Sli¢no tako je rezultat mjerenja razlike potencijala izmedu dvije tocke na povrSini
neurona bifazic¢na krivulja, kao na donjoj slici. Krivulja ima negativnu i pozitivnu fazu,
oblik tijekom Sirenja jednog impulsa ovisi o obliku akcijskog potencijala (tj. kako se
impuls mijenja u vremenu u jednoj tocki) i njegovoj brzini Sirenja.
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Fig .11 Diagram reloting to reconding of the biphasic action polential (o) and the recorded aclion
potential (&) in case of excilation propagating in the direction of the armow

Ako promatramo viSe neurona, pojedini se dipoli vektorski zbrajaju, dajuéi ukupni
elektriéni dipolni moment skupine neurona. Ta se veli¢ina mijenja u vremenu, a
rezultantne potencijale moZemo mjeriti na povrsini tijela.

Najcesce mjerimo razliku potencijala izmedu dvije to¢ke na povrsini tijela, tj. na
kozi. Te potencijale uslijed rada srca nazivamo elektrokardiogram (EKG), one uslijed
mozdane aktivnosti elektroencefalogram (EEG), a one uslijed miSi¢ne aktivnosti
elektromijelogram (EMG).
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Najvecu dijagnosticku vrijednost ima EKG. Nije tesko objasniti oblik EKG krivulje u
normalnog ispitanika, kao niti naj¢eS¢e abnormalnosti. Potrebno je znati da je sréani
misi¢ inerviran ziv€anim vlaknima ¢iji je izvor skupina stanica u desnoj pretklijetki, tzv.
sinoatrijski (SA) ¢vor. Te se stanice mogu pobuditi na vec¢u ili manju aktivnost, ali
ritmicki samo-okidaju i bez vanjskog podrazaja. Ritmi¢no samo-okidanje Ziv¢anih
signala u SA ¢voru objasnjavamo relativno malom polarizacijom neurona, upravo na
granici otvaranja natrijskih kanala. Pobuda, dakle, po€inje u desnoj pretklijetki, prvo se
prosiri na lijevu pretklijetku, pa onda na obje klijetke. Izmedu pretklijetki (atrija) i klijetki

(ventrikula) slabo je vodljivo vezivno tkivo, tako da se signali prenose preko uskog
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vodljivog podrucja, tzv. atrioventrikulskog (AV) ¢évora. U njemu je brzina Sirenja
impulsa mala, pa se signal usporava. To je svrhovito, jer je potrebno da se kontrakcije
pretklijetki vremenski odvoje od kontrakcija klijetki. U klijetkama se akcijski potencijali
provode u brzim Purkinjevim vlaknima. Akcijski se potencijal sa Ziv€anih stanica

prenosi na misi¢ne, gdje uzrokuje promjenu citotoplazmatske koncentracija iona kalcija,
Sto inicira njihovu kontrakciju.
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To znaci da se depolarizacijski signal Siri od sr¢ane baze prema apeksu. To moZemo
predstaviti sumarnim vektorom dipolnog momenta, koji je najveci u trenutku kada je
polovica sréanog miSic¢a depolarizirana, a usmjeren je, kao 1 sr¢ana os, prema dolje i

lijevo, te prema naprijed u odnosu na frontalnu ravninu.
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Mjerenja se vrse stavljanjem elektroda na povrsSinu tijela. Ovisno o polozaju elektroda
dobivamo razne EKG oblike. Kako bi se olakSala interpretacija, bilo je potrebno izvrSiti
standardizaciju. Tako je Einthoven predlozio postavljanje tri elektroda na prednju stranu
prsnog kosSa, u vrhove istostrani¢nog trokuta (Einthovenov trokut), kojem baza spaja
tocke ispod oba ramena, a vrh je medijalno, u najnizoj tocki kosa, neposredno iznad
dijafragme (miSi¢a koji razdvaja prsni koS od abdomena). Medutim, obzirom da su udovi
vrlo dobri vodici (puno bolji od prsnog kosa), iz prakti¢nih razloga, elektrode se
postavljaju na zape$ce lijeve i desne ruke, te na gleZanj lijeve noge. Desna noga je
najdalje od srca, pa se neposredno ne koristi, ve¢ samo kao spoj za uzemljenje, u svrhu
smanjenja interferencijskih smetnji izvora napajanja i samog uredaja. Pri tome je
potencijal na lijevom (desnom) gleznju prakticki jednak potencijalu lijeve (desne) tocke
na bazi Einthovenog trokuta, dok potencijal na lijevom zape$¢u odgovara potencijalu
njegovog vrska. Sva razmatranja moZemo nastaviti kao da su elektrode u vrhovima
Einthovenog trokuta.

Mjere se razlike potencijala (naponi) izmedu lijeve 1 desne ruke (I. EKG odvod), lijeve
noge i desne ruke (II. EKG odvod) i lijeve noge i lijeve ruke (IIl. EKG odvod). Pri tome
se prvi potencijal oduzima od drugoga. Ti se naponi nazivaju standardni EKG odvodi,
te se prikazuju kao tri zasebne krivulje na pisacu uredaja. Obzirom da su ti naponi
relativno mali (do 3 mV), potrebno ih je prvo pojacati. Ulazne priklju¢nice pojacala
postavljaju se na elektrode, po dvije na svaku (jedna za svaki od dva odvoda u kojima
elektroda sudjeluje), prema donjoj slici. Prema dogovoru, pozitivna priklju¢nica pojacala
otklanja pisa¢ prema gore, a negativna prema dolje.
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Na taj se nacin osigurava da pisac¢ prikazuje napone prema navedenom dogovoru.

Iz uvodnih razmatranja znamo da su potencijali na povrsini tijela proporcionalni su
projekcijama ukupnog elektricnog dipolnog momenta organa na vektor polozaja mjesta
kojeg promatramo.

Slijedi vazna ¢injenica da je razlika potencijala izmedu dvije tocke na povrSini tijela
uslijed rada organa proporcionalna projekciji ukupnog elektricnog dipolnog momenta na
pravac koji prolazi kroz promatrane tocke.

Prilazem skicu izvoda za slucaj standardnih EKG odvoda (istaknut je 1. odvod). Sasvim
analogna razmatranja vrijede i za druge EKG odvode, kao i za bilo koje napone na
povrsini tijela. Dakle, svaki je EKG odvod proporcionalan projekciji ukupnog sré¢anog
dipolnog momenta, te se zajedno s njim mijenja u vremenu, tvorec¢i karakteristian zapis.
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Sada je jasan i motiv dogovora glede polarnosti elektroda standardnih odvoda. Na taj je
nacin osigurano da je vremenu kad je sr¢ani dipol najveci (pola sréanog miSica
depolarizirano), signal u sva tri odvoda pozitivan (projekcija dipola usmjerena od
negativnog prema pozitivnom polu), kao na donjoj slici.
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plane. For electrical purposes the three electrodes (RA, LA, and LL) can be thought
- of as the points of a triangle, the Einthoven triangle. The potential in Lead | at any
moment is proportional to the projection of the dipole vector on the line RA-LA; the
potentials in Leads Il and Ill are proportional to the projections on the other sides of
the triangle.

\
Figure 9.19. Schematic of the electric dipole of the heart projected on the frontal |
\
|

Interesantna je Cinjenica da sva tri standardna odvoda nisu medusobno nezavisne
informacije. Naime, u svakom je trenutku iznos jednoga od njih jednak je sumi iznosa
preostala dva. To se naziva Einthovenovo pravilo. Skica je izvoda u prilogu.




Na predzadnjoj se slici vidi da je, u vremenu kad je sr¢ani dipol najveéi, amplituda u II.
odvodu vec¢a nego u preostala dva. Tada je naime, u zdravih ispitanika, projekcija sr€anog
dipola u frontalnu ravninu gotovo paralelna s osi II. odvoda. Zato se taj odvod najcesce
razmatra. Na donjim je slikama prikazan njegov izgled u zdravog ispitanika.
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Slika 2.4. Mapon srza

Valja uociti da se svaki EKG signal sastoji od dvije komponente, manja potice od signala
iz pretklijetki (iscrtkana krivulja na gornjem crtezu, lijevo), a ve¢a pripada klijetkama
(puna linija). Mi registriramo sumarni signal, koji se sastoji od depolarizacija i
repolarizacija preklijetki i klijetki. Prvi otklon od nultog napona (izoelektri¢ne linije)
rezultat je depolarizacije pretklijetki 1 naziva se p-val. Nakon toga slijede, gotovo
istodobno depolarizacija klijetki 1 repolarizacija pretklijetki. Repolarizacija pretklijetki
izaziva suprotno usmjeren sumarni dipol od njihove depolarizacije, te je taj val negativan.
Na sumarnom je signalu skriven, jer nadvladava suprotan, ve¢i efekt depolarizacije vece
mase klijetki. Ipak ga vidimo kao spustanje baze vala depolarizacije klijetki, tzv. QRS
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kompleksa: prvi i zadnji zubac kompleksa (Q i S) spusteni su ispod izoelektricne linije.
Nakon S zubca slijedi mirovanje, predstavljeno nultim naponom, tzv. S-T segmentom, te
potom T val koji predstavlja repolarizaciju klijetki. Ocekivali bismo da je T val
negativan, ali repolarizacija klijetki, zbog visokog tlaka u njima, ne moze poceti tamo

P-A intarval

'H'HH e

= [

+1.01

GRS X,S—T segment

gdje je pocela depolarizacija (prema
bazi), ve¢ tamo gdje je zavrsila (apeks).
Zbog toga je i pripadni sumarni dipol
suprotno usmjeren.

Vremenski odnos jedne periode EKG
signala i pojedinacnog akcijskog

s potencijala jedne stanice sr¢ane klijetke
z prikazan je slici lijevo. Valja uociti da
0- ST segment koincidira s platoom
akcijskog potencijala. Jedan impuls
nastao u SA ¢voru potice jednu
R kontrakciju sréanih $upljina (kaviteta),
atrija 1 ventrikula. Kontrakcija sr¢ane
i misiéne stanice po¢inje odmah nakon §to
0 se njom prosiri akcijski potencijal (na
201 Membiana EKG signalu to odgovara zavrSetku QRS
Z 404 potential kompleksa). I punjenje i praznjenje
i sr¢anih kaviteta zahtijeva odredeno
vrijeme, sinkroniziranost muskulature i
s uskladenost rada pretklijetki i klijetki.
-100~ Zato ne bi bilo dobro da eventualni
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Postojanje platoa produzava trajanje sr€anog
akcijskog potencijala, te dugi refraktorni periodi
otezavaju iniciranje nove kontrakcije, dok
prethodni ciklus nije zavrsio. Posljedi¢no, za
razliku od skeletnog miSica, sr¢ani misi¢ ne moze,
putem ucestalih, trajnih pobuda trajno zadrzati
kontrakciju. Relativno dugo vrijeme jedne
kontrakcije omogucava funkcijski sinkronu
kontrakciju dijelova miSi¢a u koje impuls ne
dolazi istodobno, jer malo kaSnjenje u
zapocinjanju kontrakcije nije vazno.
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Analizom oblika EKG odvoda mogu se uo€iti mnoge nepravilnosti sréanog rada i bolesti
koje su u pozadini: poremecaji ritma ili aritmije, postojanje odumrlog dijela sr¢anog
miSica kao posljedice prethodnog infarkta, postojanje dijela tkiva nedostatne
prokrvljenosti (ishemije), zadebljanje sr¢anog misica (hipertrofija) ili povecanje
kaviteta (dilatacija) uslijed povecanih otpora protoku krvi kroz dijelove srca i drugo.

Punjenje sr¢anih kaviteta naziva se dijastola, a praznjenje (kontrakcija) sistola. U
mirovanju zdravo srce oko 70 puta u minuti primi krv (lijeva strana srca iz pluca, a desna
iz ostatka tijela) 1 istu koli¢inu izbaci u velike krvne Zile (lijeva klijetka u aortu, a desna u
pluénu arteriju). Kaze se da je sr¢ana frekvencija (bilo, ili puls) 70 otkucaja (ciklusa)/min.
Usporeni sr¢ani ritam zove se bradikardija, a ubrzani tahikardija. Normalno je EKG
periodi¢na krivulja, §to se naziva sinus ritmom. Puls se normalno ubrzava tijekom
tjelesnog napora, uzbudenja, ali i nedostatne snage kontrakcije, dok usporenje pulsa
normalno nalazimo u sportasa, kojima srce u jednom udaru izbacuje puno krvi (imaju
veliki udarni volumen), tako da nije potrebno da su kontrakcije ucestale. Ako je signal
jos uvijek periodican, govorimo o sinusnoj tahikardiji, odnosno sinusnoj bradikardiji.
Unutar periodi¢nog signala mozZemo nai¢i na izostanak ventrikulske kontrakcije, Sto se
ocituje izostankom QRS kompleksa u EKG odvodu. Najc¢es¢i je uzrok tzv. A-V blok
uslijed ishemije, upale ili kompresije AV-Evora. Nasuprot tome, u EKG signalu moze se
otkriti preuranjena ventrikulska sistola (ekstrasistola), Sto se ocituje preuranjenim QRS
kompleksom. Takva je sistola najces¢e funkcijski neucinkovita, jer se klijetke prazne
prije nego li su se dovoljno napunile krvlju. To se ocituje kao izostanak periferno
mjerenog pulsa. Uzrok je naj¢eSce pojava tzv. ektopic¢nih sredista u pretklijetkama ili
klijetkama, koji iniciraju neuskladene sr¢ane kontrakcije. Radi se ili o ishemijski
promijenjenom tkivu ili toksi¢noj iritaciji A-V ¢vora, Purkinjevih vlakana ili sréanog
miSi¢a (miokarda) alkoholom, nikotinom, kofeinom ili lijekovima. Ako su ekstrasistole
ucestale i nadovezuju se jedna za drugom, govorimo o paroksizmalnoj tahikardiji.
NajteZe sr¢ane aritmije su tzv. fibrilacije (treperenja), posebice ako se radi o klijetkama.
Dok traju fibrilacije S-A ¢vor u potpunosti gubi kontrolu, javlja se brzi niz potpuno
neucinkovitih kontrakcija, §to, ako se radi o klijetkama, znaci prestanak protoka krvi.
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Ako ventrikulska fibrilacija potraje duze, ishod moze biti letalan. Uzrok joj je stalno
kruzenje akcijskog potencijala u stanicama sa smanjenim refrakternim periodom i
posljedic¢ne stalne, nekoordinirane i nesinkronizirane kontrakcije dijelova miokarda, bez
ikakvog u¢inka srca kao pumpe. Zivot se osobi tada moZe spasiti uporabom
defibrilatora. Dvije se velike elektrode stave s obje strane srca, te se kroz tijelo
kratkotrajno propusti vrlo jaka struja (npr. kondenzator se nabije na 10 000 V 1 isprazni
tijekom nekoliko ms). Ta struja ucini da cijeli sr¢ani misi¢ postane trenutno nepodrazljiv,
nakon ¢ega se obi¢no uspostavlja normalan ritam.

Osim u dijagnostici aritmija EKG pomaze i u otkrivanju odumrlih i slabo
prokrvljenih dijelova miokarda. Detekcija se temelji na pojavi tzv. struja ozljede. Naime
ishemicno, ozlijedeno tkivo moze izgubiti moguénost repolarizacije, te trajno ostaje
djelomicno ili potpuno depolarizirano. Tada struja iona neprekidno cirkulira izmedu tog
depolariziranog i normalno polariziranog okolnog tkiva, proizvode¢i stalan dipol. Taj
dipol nadalje uzrokuje stalan napon na povrsini tijela, Sto na EKG odvodu vidimo kao
pomak S-T spojnice (spustanje ili dizanje) iz izoelektri¢ne linije nultog napona. Ako
ispitanikov EKG odvod pokazuje struju ozljede ve¢ u mirovanju, vjerojatno se radi o
oziljnom tkivu nakon preboljelog infarkta miokarda. Ukoliko takvih znakova nema u
mirovanju, ali se spustanje ST spojnice pojavi pri odredenom intenzitetu tjelovjezbe, to
ukazuje na nedovoljnu prokrvljenost miokarda pri miSi¢nom radu, kada je srcu potrebna
veca opskrba krvlju. Radi se o ishemiju induciranoj optere¢enjem. Pretraga u kojoj se
EKG snima tijekom mirovanja i pri razli¢itim stupnjevima tjelesnog optere¢enja naziva
se stresna ergometrija.
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Slika 2.8, Spustane | podizane ST-spo|nica

Osim navedenih poremecaja, EKG je vrlo koristan u detekciji hipertrofije miokarda, kao 1
dilatacija kaviteta. Ta bolesna stanja uzrokuju pomak srcane osi, $to se o€ituje pomakom
dipolnog vektora i karakteristicnim promjenama u EKG odvodima.
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Fizika sluha

Svojstva i Sirenje zvuénih valova

Valovi zvuka u sredstvu

Zvucni je val longitudinalni tla¢ni val koji se kroz sredstvo §iri titranjima njegovih
Cestica. Brzina ¢ takvog vala u sredstvu gustoce p i modula elasti¢nosti £ je:

E
c=_[—
p

Sredstvo pruza otpor prolasku zvuénih valova, slicno poput otpora u elektri¢cnom
strujnom krugu. Kao §to se u potonjem slucaju govori o elektri¢noj impedanciji, tako se i
zvu¢na impedancija uvodi za opisivanje otpora sredstva zvuc¢nim valovima. Zvucna
impedancija Z sredstva je:

Z =pc
Moze se pokazati da je intenzitet / zvucnog vala u sredstvu impedancije Z:
[=24pc =247
gdje je A amplituda titranja Cestica zvucnog vala. Dakle, za zvu¢ni val u danom sredstvu:
I~A°

Progresivni gubitak intenziteta valne zrake s udaljenoscu koju prolazi kroz
sredstvo poznat je kao priguSenje ili atenuacija. Rezultat je apsorpcije i uklanjanja iz
pocetnog smjera zrake, zbog procesa poput divergencije, rasprSenja, difrakcije, itd. Poput
prigusenja ostalih vrsta valova (npr. X zrake) slabljenje je zvuka eksponencijalno.
Pocetni se intenzitet snopa Iy smanjuje s prevaljenim putem x:

[x = [() e'”x

gdje je u tzv. koeficijent prigusenja sredstva. Promatrajuci zasebno apsorpciju, takoder se
radi o eksponencijalnoj zavisnosti, koju karakterizira apsorpcijski koeficijent k:

I.=1Ie™
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Refleksija i prolaz valova na granicama

Refleksija i lom (refrakcija) zvuénih valova na granici izmedu dva sredstva dogada se po
istim zakonima koja vaze za valove svjetlosti (Slika 1.1). U jednostavnom sluc¢aju
okomitog upada dio energije koji se reflektira ovisi samo o akusti¢nim svojstvima
sredstava.

incident wave (/) ' reflected wave (/)

\ density p4

MEDIUM 1|—velocity ¢,

specific acoustic impedance Z,

7/// / // / LI densivy o,
mepium 2f777 velacity ¢,
specific acoustic impedance Z,
T
x (reflection)

refracted (transmitted)
01 (refraction) wave (/ )

o

sin x

siny = ¢y

! = /r + /t (energy conservation)

Udio reflektiranog intenziteta (/,) u upadnom intenzitetu (/,) naziva se koeficijent
refleksije o:

L [ 227

L\ z,+7,

(a) Kada je Z; = Z,, a,=0. Nema refleksije, te sav ulazni val prelazi u drugo sredstvo,
te se kaze da postoji dobro zvucno slaganje izmedu dva sredstva.

(b) Kada je Z; << Z, ili Z,<< Z;, ar—1. Vecina se upadnog vala reflektira nazad i
kaZe se da se postoji zvucno neslaganje izmedu dva sredstva. Tipi¢no se to
dogada na plohama koje razdvajaju plin i tekucinu ili kruto sredstvo, obzirom da
je gustoca (pa prema tome i Z) plina puno manja.

Svojstva zvuka

Osjet zvuka odreduju neka njegova svojstva:

(a) visina, odredena frekvencijom
(b) jakost, odredena intenzitetom i frekvencijom
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(c) boja, odredena prisutnim frekvencijama i njihovim relativnim amplitudama

Opcenito, muzicka je nota odredena smjesa osnovne frekvencije i njenih harmonika. Sum
je randomska mjeSavina nepovezanih frekvencija.

Struktura uha
Vanjsko uho

Vanjski slusni kanal je cijev u obliku slova S, oko 3 ¢cm duljine i 7 mm u promjeru.
Povezuje usku s bubnji¢em (membranom timpani). lako je debljina bubnji¢a svega 1 mm,
prili¢no je ¢vrst, zbog kombinacije koncentri¢nih i radijalnih vlakana.
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external auditory
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Srednje uho

Sastoji se od zrakom ispunjene Supljine (bubnjista) u kojoj su ligamentima ucvrséene tri
kos¢ice, koje se zovu ¢eki¢, nakovanj i stremen. One povezuju bubnji¢ s ovalnim
prozorc¢i¢em, membranom koja razdvaja srednje od unutrasnjeg uha.

Unutrasnje uho

Unutrasnje je uho slozena koStana Supljina ispunjena perilimfom, teku¢inom sli¢noj
cerebrospinalnoj tekucini, s malom koncentracijom kalijevih iona i velikom
koncentracijom natrijevih iona. Unutar je Supljine unutrasnjeg uha membranozni labirint,
koji €ini polukruzne kanale 1 kohlearni kanal (puznicu), ispunjen druk¢ijim tekué¢inom-
endolimfom. Ona viSe nalikuje intracelularnoj teku¢ini, s velikom koncentracijom kalija i
malom koncentracijom natrija.

Polukruzni kanali sudjeluju u detekciji pokreta tijela i uspostavljanju ravnoteze,
ali ne 1 u slusnoj funkciji. U drugu ruku, puznica je najdelikatniji 1 najzamrSeniji dio
akusti¢nog lanca. Radi se o spiralno svijenoj cijevi ukupnog promjera oko 3 mm i obujma
100 mm’ (to je obujam oko dvije kapi vode) sa slijepim vrhom. UzduZ cijele puZnice
protezu se dvije membrane, bazilarna i vestibularna. One dijele puznicu u tri Supljine
(Slika 1.3), vestibularnu skalu, timpani¢nu skalu i skalu mediju. Skala medija je
membranska puZnica koja sadrzi endolimfu, te zavrSava nesto ispred vrha puznice,
ostavljaju¢i tako komunikaciju izmedu vestibularne i timpani¢ne skale poznatu pod
nazivom helikotrema (Slika 1.4). Timpani¢na skala komunicira s bubnjiStem preko
membranom pokrivenog okruglog prozor€ica, dok vestibularna skala pocinje ovalnim
prozorc¢i¢em.

vestibular (Reissner’s) membrane

,// Z

/scala vestibuli

(perilymphi)

scala media
(endolymph)

tectorial

7 P~ membrane
-/ l
auditory spiral organ
nerve /7 (Corti)
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(perilymph)
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Bazilarna se membrana sastoji od oko 20 000 uglavnom necelularnih vlakana, u
rasponu od kratkih, napetih vlakna od oko 0.04 mm, u blizini baze puznice oko ovalnog
prozorcica, do dugih, labavih vlakna od oko 0.5 mm u blizini helikotreme. Na vrhu je
bazilarne membrane, protezuc¢i se cijelom duzinom puZznice, slozena struktura naziva
Cortijev organ. On se sastoji od potpornih (strukturnih) stanica, koje ¢ine relativno
rigidnu okosnicu iznad bazilarne membrane, te od osjetnih stanica- stanica s dlacicama,

koje komuniciraju s mozgom preko zivcanih vlakana.

/17y .
oval BONE vestibular membrane
window‘ /M//
stapes scala vestibuli perilymph //

tvrrjfanic scala media ir_\c_iglvmph 4 .héicotrema
cavity » . =3

round scala tympani perilymph
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////// g';)g;? of basilar membrane
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tectoria!
membrane

detailed inset

\s - - NS \\\
tectorial membrane ?

nerve organ of
fibres to Corti
brain
z Z ;E Z “basilar membrane ”x ‘structural’
hair cells cells

Slika 1.4. Shematski longitudinalni presjek puznice (odmotane)

Krajevi delikatnih vlakana koje izlaze iz stanica s dlaicama uglavljeni su u

prili¢no rigidnu, masivnu strukturu- tektorijalnu membranu. Stanice s dla¢icama imaju
negativni intracelularni potencijal prema perilimfi od oko —70 mV. Nadalje, endolimfa u
mirovanju ima pozitivan potencijal prema perilimfi od oko +80 mV, poznat kao
endokohlearni potencijal. Tako gornji rubovi stanica s dla¢icama, koji se projiciraju u
endolimfu skale medije, imaju ukupan membranski potencijal (razliku potencijala preko
stanicne membrane, transmembranski potencijal) od oko -150 mV.
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Kako uho radi
Vanjsko i srednje uho

Vanjsko uho skuplja zvucne valove i vodi ih (jo$ uvijek kao zvucne vibracije) do
bubnjica, koji je potom prisiljen titrati u koraku. Njegovo titranje uzrokuje titranje s njim
povezanog ¢ekica. Ove se mehanicke vibracije, pomocu nakovnja i stremena prenose do
membrane ovalnog prozor¢ica i tako do tekuc¢ine u unutrasnjem uhu.

Vibracije su tako prenesene iz zraka u vanjskom uhu do teku¢ine u unutraSnjem
uhu. Obzirom da su akusti¢ni otpori tih dvaju sredstava vrlo razli€iti, potrebno je
poprili¢no njihovog uskladivanja da bi se izbjegla prekomjerna refleksija zvucne
energije.

Uskladivanje zvu¢nih otpora ostvaruje nekoliko mehanizama:

(a) Fleksiblna membrana okruglog prozorci¢a dopusta masivno gibanje tekucine u
unutraSnjem uhu, djelujuci kao odusni zapornik. Time se efektivna impedancija
tekuéine snizava s 10° na 10 kgm'zs'l, blize vrijednosti za zrak, koja je svega 400
kgm?s™.

(b) Tri kosc¢ice srednjeg uha djeluju kao sustav poluga, smanjujuéi pomicanja
ovalnog prozorcica, ¢ime se pojacava sila koja na njega djeluje. Koriste¢i oznake
sa Slike 1.5, gdje je F'sila, P tlak, / duljina i 4 povrSina, te uzimaju¢i momente
sila oko tocke O:

Fil=F,2l/3
F,=3F,/2 (dakle, pojacanje sile)
(c) Povrsina popre¢nog presjeka ovalnog prozorcica je dvadesetak puta manja od
povrsine bubnjica, Sto dovodi do pojacanja tlaka na ovalnom prozorcicu. Koriste¢i
opet Sliku 1.5:
P 1—P =F 1/A ]
P-P ZZF Z/A 2
(P-P2)/(P1-P)=(F5/F1)(41/42)
Obzirom da je A1=0.6 cm2 1 A2~0.03 cm?2:
(P-P,)/(P;-P)~(3/2)x20=30 (dakle, pojacanje tlaka)
Dakle, ostvaruju se veci tlakovi, neophodni za pokretanje gus¢eg fluida unutrasnjeg uha i
efektivno neslaganje zvuc¢nih otpora izmedu vanjskog 1 unutrasnjeg uha je smanjeno.
Vanjsko i srednje uho takoder sluZi za zastitu osjetljivog unutrasnjeg uha i
bubnjica. Posebice, Eustahijeva cjevcica, koja povezuje Supljinu srednjeg uha s ustima (i
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tako s atmosferom) dopusta izjednacavanje tlaka s obje strane bubnjica, ¢ime se sprjecava
njegova ruptura u slucaju velikih razlika tlakova.

middle ear
2/ P
/
;
t
(e):rer F1—>; f oval window (area A2)

/ /

V/ p inner

//1 2 ear

/

ear drum
(area A,)
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~

V1o
m—u -='fulcrum’

Slika 1.5. Sustav poluga u srednjem uhu

Unutradnje uho

Vibracije membrane ovalnog prozorcica stvaraju odgovarajuce tlacne valove u perilimfi
vestibularne skale (Slika 1.4). Pri frekvencijama nizim od 20 Hz tlacni valovi samo
guraju perilimfu naprijed- nazad kroz helikotremu, bez vecih utjecaja na bazilarnu
membranu. Porastom frekvencije zvuka iznad 20 Hz inercija fluida usmjerava tla¢ni val
na precac kroz bazilarnu membranu, prisiljavajuci ju na titranje.

Tocan nacin na koji se vibracije bazilarne membrane prevode u ziv€ane impulse
jos uvijek nije do kraja poznat. Ipak, opcCe je prihvaceno da pokreti bazilarne membrane
uzrokuju prigibanja stanica s dla¢icama naprijed- nazad, $to u slusnom zivcu pokrece
proces stvaranja Ziv€anih impulsa prema mozgu. Na primjer, te distorzije mogu mijenjati
membransku propusnost stanica s dla¢icama, §to mijenja sastav iona i membranski
potencijal, dovodeci do stvaranja Ziv€anih impulsa.
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Kako uho razlikuje frekvencije

Rezonancija u vanjskom i srednjem uhu

Rezonancija je selektivno pojacanje odredenih frekvencija, odredenih posebnostima
strukture sustava koji titra. Vanjski slusni kanal djeluje kao rezonancijski zracni stupac, te
lagano rezonira pri frekvancijama oko 3000 Hz. Srednje uho ima Siroko podrucje takoder
lagane rezonancije izmedu 700 i 1400 Hz, s maksimumom oko 1200 Hz. Op¢enito,
prijenos je zvuka u puznici odli¢an u podrucju 600-6 000 Hz, a izvan toga slabi.

Razlikovanje frekvencija u unutrasnjem uhu

Kako se stopalo nakovnja pomakne prema unutra, stvarajuci tlacni val u perilimfi,
bazilarna membrana u blizini ovalnog prozor¢i¢a prisiljena je ispupciti se prema
okruglom prozorcicu, koji se potom ispupc¢i prema van. Tako stvorena napetost u
vlaknima bazilarne membrane pokraj ovalnog prozorcic¢a uzrokuje putujuéi val koji se
Sir1 uzduz membrane (Slika 1.6).
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Slika 1.6. Razlikovanje frekvencija

Taj putujuci val ima valnu duzinu 1 brzinu koje se smanjuju s udaljeno$¢u od
ovalnog prozor¢€ica, a jo§ je vaznije da se mijenja i njegova amplituda, doseZzu¢i
maksimum na nekom, dobro definiranom mjestu membrane, da bi se potom naglo
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smanjila na nulu. To€an polozaj maksimalnog titranja odreden je stimuliraju¢om
frekvencijom; niske frekvencije imaju maksimum daleko od ovalnog prozorcica, gdje su
bazilarna vlakna duza i gdje je ukupna masa perilimfe koja titra veca; visoke frekvencije
maksimalno se ispoljavaju u blizini ovalnog prozorci¢a, gdje su bazilarna vlakna kraca,
uza i napetija, a koli¢ina perilimfe manja. Tako se svako mjesto uzduz bazilarne
membrane povezuje s odredenom frekvencijom, kao 1 pripadni neuron. Mozak potom
razlikuje frekvencije po odredenom neuronu kojega aktivira odredena frekvencija.

Iako je ova 'teorija mjesta' opée prihvacena kao glavni nacin razlikovanja
frekvencija zvuka, postoje indikacije da je 'mehanizam voleja' dominantan pri niskim
frekvencijama, ispod 120 Hz. Prema toj teoriji pokreti bazilarne membrane iniciraju

voleje ziv€anih impulsa, ¢ija je ucestalost sinkronizirana (jednaka) s frekvencijom valova
zvucnog podrazaja.

Frekventna podrucja

Podrucja ¢ujnih frekvencija vrlo ovise o osobi, prosjecno podrucje je 20-20 000 Hz.

Zvucne valove ispod 20 Hz zovemo infrazvukom, oni uzrokuju samo pomicanje
tekucine u puznici kroz helikotremu naprijed- nazad, bez pomicanja (dakle i stimuliranja)
bazilarne membrane i pridruZenih Ziv¢anih vlakana.

Osnovne su govorne frekvencije u podrucju od oko 60-500 Hz (zanemarujuci
harmonike); dobar sopran moZe dose¢i oko 1300 Hz, dok glasovir stvara frekvencije u
rasponu od 25-4000 Hz. Obzirom da kvaliteta zvuka ovisi o prisustvu harmonika,
potrebno je da uho moze detektirati i viSe frekvencije. Gornji prag ¢ujne frekvencije u
mnogome ovisi o ja¢ini izvora zvuka i dobu slusatelja. Rijetki ljudi cuju slab zvuk
frekvencije iznad 12 000 Hz. U drugu ruku, neki ljudi, a osobito mala djeca, mogu Cuti
jake zvukove i kad su frekvencije ve¢e od 21 000 Hz. Slika 1.7 prikazuje kako podrucje
cujnih frekvencija ovisi o intenzitetu upadnog zvu¢nog vala.

Valovi zvuka ¢ija je frekvencija ve¢a od 20 000 Hz nazivaju se ultrazvukom.
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Frekventne razlike

U podrucju 60-1000 Hz mogu se razluciti frekvencije koje se razlikuju 2-3 Hz, ako se
prezentiraju odvojeno. Iznad 1000 Hz sposobnost uha da razluci bliske frekvencije
smanjuje se za oko 2 Hz po 1000 Hz. Iznad 10 000 Hz sve se frekvencije slabo razlucuju.

Nelinernost u razlikovanju frekvencija zvuka oc€ituje se u postojanju glazbenih
intervala, koje ovise o omjerima frekvencija, a ne o njihovim razlikama. Glazbeni
interval izmedu dvije note je oktava viSe ukoliko je omjer njihovih frekvencija 2:1. Na
primjer, nota frekvencije 1024 Hz oktavu je iznad note od 512 Hz, koja je oktavu iznad
note frekvencije 256 Hz (srednji C).

Ukoliko se dvije note podjednake jakosti 1 frekvencije Cuju zajedno, stvara se
osjet periodi¢nog jacanja i slabljenja intenziteta, poznat pod nazivom udari. Frekvencija
udara broj je intenzivnih zvukova po sekundi, i jednaka je razlici frekvencija tih dviju
nota. Uho moze detektirati udare frekvencija do 6 Hz.

Osjetljivost uha

Prag cujnosti

Najmanji intenzitet zvuka koje uho moZe razabrati zove se prag ¢ujnosti. On ovisi o
frekvenciji dolazeceg signala (Slika 1.7), i doseZe najmanju vrijednost od oko 102 W/m?
pri frekvencijama od 2-3 kHz. Ukoliko bi taj prag bio dosta nizi, ¢ulo bi se i randomsko
molekularno termalno kretanje, Sto ne bi bilo povoljno. Nadalje, ukoliko bi uho bilo
podjednako osjetljivo za niske frekvencije, kao $to je u podrucju oko 2 kHz, €uli bi se 1
mnogi fizioloski Sumovi, poput protoka krvi.

Razlikovanje glasnoce

Mozak percipira povecanje intenziteta zvuka odredene frekvencije kao povecanje
glasnoc¢e. Tome su uzrok barem tri stvari:

(a) povecava se amplituda vibracija bazilarne membrane 1 stanica s dla¢icama, a time
1 stimulacija ziv€anih zavrSetaka;

(b) viSe se ziv€anih zavrSetaka u podrucju titranja bazilarne membrane podrazuje jer,
jer je amplituda titranja veca;

(c) aktiviraju se one stanice s dlacicama koje imaju visi prag podrazaja.

Tako se viSe ziv€anih vlakana stimuliraju jace, ¢ime se povecava frekvencija zivcanih
impulsa koje ona provode, §to mozak prepoznaje kao glasniji zvuk.

lako je glasnoc¢a usko povezana s intenzitetom upadnog zvu¢nog vala, ta dva
pojma nisu jednaka. Intenzitet je fizikalno definirana veli¢ina, dok je glasnoc¢a subjektivni
osjecaj, ovisan o svojstvima prijenosa od bubnji¢a do ziv€anih zavrSetaka svakog
pojedinog uha.

Glasnoca, kao 1 prag cujnosti jako ovisi o frekvenciji zvuka. Slika 1.8 prikazuje
neke krivulje jednake glasnoce, koja se mjeri u fonima, prikazujuéi kako zvukovi jednake
glasnoce ne moraju odgovarati istim razinama intenziteta.
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Slika 1.8. Krivulje jednake glasnoce

Logaritamski odgovor uha

Uho moze detektirati $iroki raspon intenziteta, poevsi od praga ¢ujnosti oko 1072 W/m?,
do gornje granice oko 1 W/m?, kada se osjeéa neugoda, iznad koje nastaju trajna
oStecenja sluha.

Detekcija nije medutim linearna. Male se razlike u intenzitetu zvuka lakse
razlikuju pri manjim, nego pri ve¢im intenzitetima. Stoga se jednake razlike u intenzitetu
zvuka ne ¢uju kao jednake razlike u glasno¢i. Na primjer, ako se intenzitet zvuka izvora
odredene frekvencije poveéas 1 x 10° Wm? na 2 x 10° Wm™, paondas 2 x 10° Wm™
na 4 x 10° Wm?, slu$ni sustav to zamje¢uje kao promjene glasnoée u dva jednaka
koraka. Opc¢enito je nadeno da vrijedi:

promjena glasnoée = promjena intenziteta

pocetni intenzitet

szﬂ
1

ar=r Y
1

gdje je L glasnoca, a k konstanta. Integracija daje:
L=klog.l+C

gdje je konstanta integracije C odredena sljede¢im rubnim uvjetima: kada je /=1,
intenzitet praga, L=0, Sto daje:
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C=-klog. Iy
L = k(loge I — loge 1)

L =klog. 1
1,
L:IOglo i
I,

Uho, dakle, iskazuje logaritamski odgovor, a potonja je relacija primjer Weber-
Fechnerovog zakona. Takav je logaritamski odgovor uvijek rezultat veze oblika:
promjena opazenog svojstva = frakcijskoj (postotnoj) promjeni pobude

goaz=
1

1 prisutna je i u sluc¢ajevima mnogih drugih senzornih receptora, ukljucujuci osjet
svjetline i tezine.

Osjetljivost

Maksimum osjetljivosti se postize pri uo¢avanju najmanje relativne promjene intenziteta,
kada je A//I minimalno. Zato se osjetljivost S definira kao:

1
S=log | —
¢ (Mj
S jako ovisi o frekvenciji zvuka, postizu¢i maksimum na oko 2000 Hz (Slika 1.9).
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Slika 1.9. Osjetljivost uha
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Zvucne jedinice

Razina intenziteta i bel

Razina intenziteta (ili relativni intenzitet) signala njegov je intenzitet u odnosu na
dogovoreni 'nulti' intenzitet. Potonji je signal intenziteta /) pri granici ¢ujnosti, koja je
opcenito prihvacena kao 102 W/m?* (1 me'z) za zvuk frekvencije 1 kHz.

Obzirom da uho odgovora logaritamski na intenzitet, pozeljno je definirati
jedinicu intenziteta na logaritamskoj skali. Tako se razina intenziteta signala intenziteta
I (W/m?), mjerena u belima (B) definira:

.. . 1
razina intenziteta = logm 1— B
0

Na primjer zvuk intenziteta 10™" W/m? ima razinu intenziteta log;o (10"/107%) Bili 1 B.

Decibel

Bel je velika jedinica, odgovara intenzitetima koji se razlikuju u omjeru 1:10. Cesce se
koristi decibel (dB):

1B=10dB
pri cemu

. . I
razina intenziteta = 10 log)o (I_J dB

0

Na primjer, u usporedbi s pragom od 102 W/m?” zvuk intenziteta 10° W/m? ima razinu
intenziteta:

10 log;o (10°/107"%) =70 dB

Razlika u razinama intenziteta dva zvuka intenziteta /; 1 I, je:

10 {10&0(5_2} —log,, %ﬂ dB
0 0

=10 10g10£1—2 dB
1

1

Tako je na primjer razlika u razinama intenziteta izmedu zvukova intenziteta 10° W/m?,
koji odgovara normalnom govoru, i onoga intenziteta 10" W/m?, koji odgovara buci u
strojarnici podmornice:

73



10

-1
10°

10 10g10( de =50dB

Minimalna razlika razina intenziteta koje uho moze detektirati prosjecno je oko 1
dB, a varira u rasponu od oko 0.3-5 dB, ovisno o frekvenciji 1 apsolutnoj razini zvuka; 1
dB odgovara omjeru intenziteta 1,/1,:

1=10 logo| 2
[1

L _ antilogio[ L )=1.26
10

4y
I,

Dakle, radi se o razlici intenziteta od oko 25%. (Ta je minimalno uocljiva relativna
promjena relativno slaba, u usporedbi s drugim osjetilima, kod npr. osjeta tezine je oko
10%, procjene duljine linije oko 2%, a osjeta svjetline 1%).

Fon

Moze izgledati da su glasnoca (L~logo //]y) 1 razina intenziteta (log; I/1y) ekvivalentne
velicine koje se obje mogu mjeriti u B ili dB. To medutim nije tako, obzirom da je razina
intenziteta fizikalno definirana veli¢ina, dok je glasnoc¢a subjektivni osjecaj, koji jako
ovisi o frekvenciji zvuka (Slika 1.8). Da bi se dobila konzistentna jedinica glasnoce,
izabrana je standardna frekvencija od 1 kHz 1 svi se zvukovi s njom usporeduju. U tu
svrhu se izvor nepoznate glasnoce stavlja pored standardnog izvora frekvencije 1 kHz, te
se snaga nepoznatog izvora mijenja sve dok oba ne zvuce podjednako glasno. Ukoliko je
razina intenziteta standardnog izvora n dB, glasno¢a nepoznatog izvora je n fona.

Buka i njene fizioloSke posljedice

Buka je slozeni poremecaj koji ima puno frekvencijskih komponenti, te izaziva razne
posljedice u raznih ljudi. Tablica 1.1 prikazuje prosjecne razine intenziteta uobicajenih
izvora buke, koji se nazivaju i razinama buke. Uobicajeno je nazvati visokom
intenzitetom zvuk Cija je razina intenziteta veca od 85 dB, a, kako se razina intenziteta
povecava, razvijaju se razna ostecenja:

(a) promjene u slusnoj preciznosti i moguca oStecenja puznice
(b) pobudivanje koznih receptora

(c) znacajan porast sréane frekvencije

(d) vibracije miSica 1 gubitak koordinacije

(e) osjet straha, uzbudenja i nezadovoljstva

(f) nemogucnost izvrSenja preciznih 1 obi¢nih radnji

(g) mucnina, povracanje, vrtoglavica (>130 dB)

(h) bol u srednjem uhu (oko 140 dB)
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(1) privremena sljepoc¢a (>140 dB)

(j) lagano zagrijavanje tjelesnih povrsina (>150 dB)

(k) lagana trajna oSte¢enja pri duzem trajanju (oko 160 dB)
(1) veca trajna oStecenja i1 pri kraCem trajanju (oko 190 dB)

Tablica 1.1. Uobicajeni izvori buke

Izvor Razina intenziteta Intenzitet zvuka
(dB) (W/m?)
'Tisina' (Prag Cujnosti) 0 10"
Knjiznica 20 1017
Prosjecna kuca 30 10”°
Pozadinska glazba 40 10°®
Govor na 0.6 m 60-80 10°-10"
Gust promet 80 10
Pneumatska busilica 90 10°
Tvornica 80-130 10*- 10
Mlaznjak iznad glave 100 10
Grom iznad glave 110 10"
Prag boli 120 1

Stereofonsko slusanje

Proces koji omogucava lokalizaciju izvora zvuka je sloZen 1 ukljucuje nekoliko
mehanizama:

(a) Vremenski razmak u dolasku zvuka u dva uha precizna je metoda, posebice u
slu¢aju kratkih zvuc¢nih 'klikova' i za frekvencije ispod 3 kHz. Ipak, postoji
izvjesna frekventna ovisnost i mogu se pomijesati poloZaji izvora koji daju iste
vremenske razmake. Brz okret glave u tom slucaju cesto otklanja dvojbu.

(b) Fazne razlike izmedu signala koje ulaze u dva uha znac¢ajne su za niskofrekventne
zvukove koji se ne mijenjaju naglo, te zajedno s (a) ¢ine vazne mehanizme u
detekciji ljudskog glasa.

(c) Vazna je irazlika u intenzitetu zvuka koji ulazi u dva uha. Glava je dobar zvucni
apsorber koji 'zaklanja' izvor zvuka. Taj je u¢inak naglaSen pri visokim zvu¢nim
frekvencijama, kada su u€inci rasprSenja zvucnih valova (difrakcije) mali, te se
posljedi¢no manji dio upadne energije probija do 'zaklonjenog' uha. Tada mogu
nastati razlike u intenzitetu zvuka od oko 30 dB, a metoda postaje osobito
precizna iznad 3 kHz.

Opcenito se izvori zvuka visokih frekvencija lakSe lociraju od niskofrekventnih, najvecim
dijelom zbog povecane difrakcije niskih frekvencija, koja uzrokuje difuzni zvuk.
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Oko

Struktura oka

Oko (Slika 1.1) je ispunjeno teku¢inom koja osigurava jednoliku sferi¢nost njegove
povrsine. Leca ga dijeli u dva prostora. Prozirna, elasticna, bikonveksna le¢a nije
homogena, ve¢ se sastoji od fibroznih slojeva koji se postepeno dodaju tijekom Zivota.
Njezin indeks loma varira od 1.42 u sredistu lec¢e, do oko 1.38 na rubovima.

Fotoosjetljiv dio oka je slojevita mreznica (retina), ¢iji se detalji bolje razabiru na
Slici 1.2. Fotoosjetljivi receptori su Stapi¢i (spljosteni elementi nalik na Stap) 1 Cunjici
(uski koni¢ni elementi), veli¢ine nekoliko mikrona. Stapiéa je dvadesetak puta vise i
dominiraju na rubovima mreZnice, dok su ¢unji¢i koncentrirani oko opticke osi.

ciliary body -
(ring-shaped muscle) lateral rectus muscle

(rotation of eyeball)

conjunctiva
(transparent membrane

for protection) scleratic coat (opaque,

cornea white of eye)

(transparent) choroid (blood vessels
supplying food and
oxygen)

retina

vitreous .

pupil humour

aqueous
humour

blind spot

/ '\\\\ﬁoptic nerve

medial rectus muscle

zonula
(suspensory
ligament)

Slika 1.1. Horizontalni presjek desnog oka

Dobro definirane to¢ke na mreZnici su:

(a) Slijepa pjega
Ova se kremasto bijela tocka nalazi oko 10° od opticke osi nazalno, na mjestu gdje
opticki zivac napusta oko. Obzirom da na tom mjestu nema optickih receptora, slijepa je
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pjega odgovorna za 'slijepo podrucje' (oko 6° horizontalno i1 8° vertikalno) kada koristimo
samo jedno oko.

(b) Zuta pjega (makula)

Ova je zu¢kasta tocka promjera oko 1 mm, nalazi se na opti¢koj osi i ima malo

udubljenje u svojoj sredini (fovea). To je podrucje najostrijeg vida obzirom da:
(1) sastoji se iskljuc¢ivo od Cunjic¢a (receptora najboljeg vida)

(i1) ziv€ana su vlakna na tom mjestu radijalno razmaknuta, tako da svjetlost
dolazi do ¢unjica, bez prethodnog prolaza kroz druge slojeve mreznice

l vitreous humour
nerve fibres

' L inner limiting membrane
of optic ]
nerve to nerve cells (ganglion cells)
brain

' relay nerve cells
(bipolar cells)

rods {several share the same
bipolar cell)

cone (each connected to
single nerve fibre)

i B e AT T -
prevents igment epithelium
7 o gef.lept.iqns////////////ﬁ i

choroid

(Not shown: several bipolar cells
share the same ganglion cell)

Slika 1.2. Struktura mreznice

Kako oko radi

Kontrola svjetline

Sarenica (iris) kontrolira koli¢inu svjetla koja ulazi u oko kroz zjenicu (pupilu), §to
predstavlja kontrolu svjetline.

U uvjetima stalnog osvjetljenja zjenica u stvari oscilira oko svoje prosjecne
veli€ine, §to je posljedica mehanizma negativne povratne sprege. Kako se Sarenica otvara
1 viSe svjetla ulazi u oko, stvara se signal koji inicira njeno zatvaranje. Zatvaranjem
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Sarenice u nju ulazi manje svjetla, $to ima za posljedicu stvaranje signala koji potice
njeno otvaranje, i tako redom.

Konvergencija

Obzirom da je fovealno podrucje mreznice mjesto najostrijeg vida, o¢ni misici uvijek
orijentiraju ocne jabucice tako da je njihova opticka os usmjerena prema predmetu kojeg
promatramo. Ukoliko se predmet mice, ocni misi¢i automatski pomicu o¢i tako da
njihove opticke osi konvergiraju prema njemu.

Akomodacija

U cilju fokusiranja objekata koji se nalaze na razli¢itim udaljenostima od oka, o¢na leca
mijenja svoj oblik, a time 1 stupanj refrakcije (loma svjetlosti). Ovaj je automatski
mehanizam poznat kao akomodacija.

Oblik le¢e odreduje sedamdesetak suspenzornih ligamenata (zonula) koji su
radijalno pri¢vrsceni oko lece 1 vuke njene krajeve prema cilijarnom tijelu. Kada je oko
prilagodeno na gledanje u daljinu, 1 kruZna 1 meridijalna vlakna cilijarnog mis$ica su
relaksirana, te je zonula istegnuta, $to izravnava elasticnu lecu (Slika 2.3). Da bi se

sclerotic coat

— _choroid
circular .
ional :} fibres (relaxed)

=
{71/[="zonula (tensed)

iris
lens (flattened, least convex)

pupil (dilated)—

(a) Distant vision

} fibres (contracted)

[[{———2zonula (relaxed)

lens (bulging, most convex)

pupil (constricted)—

(b) Near vision

Slika 1.3. Akomodacija

stupanj refrakcije lece povecao, kada gledamo bliske predmete, oba se skupa vlakana
cilijarnog misi¢a moraju kontrahirati. Svaki od njih smanjuje napetost zonule, ¢ime se
oko spljosti.
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Opticki sustav oka
Refraktorna jakost
Jakost refraktirajuc¢e povrsine se definira kao:
jakost (u dioptrijama, D) = 15zari$na udaljenost (u metrima)

Jakosti se sljedbenih reflektiraju¢ih povrSina algebarski zbrajaju, Sto je jednostavnije
pravilo nego kada koristimo zari$ne (fokalne) udaljenosti.

Jakost relaksiranog (neakomodiranog) oka je priblizno 59 D, a lom svjetlosti se
dogada na viSe povrSina (Slika 1.4). Vecina se loma dogada na granici zrak/roznica
(priblizno 46 D), zbog velike razlike u indeksima loma izmedu ta dva sredstva, i ta
veli¢ina ne ovisi o udaljenosti objekta od oka. Lec¢a osigurava samo oko 18 D, dok je
povecanje jakosti lece fina prilagodba fokusiraju¢eg sustava. Ukupni raspon jakosti lece
tijekom akomodacije naziva se amplituda akomodacije. U mladih osoba jakost leCe raste
od oko 18 D tijekom gledanja u daljinu do oko 29 D tijekom gledanja bliskih predmeta,
Sto odgovara amplitudi akomodacije od 11 D. U mlade djece amplituda akomodacije
moze dose¢i 14 D, dok se u starijih osoba priblizava nuli.

Vrlo pojednostavljeni model oka podrazumijeva da se sav lom svjetlosti dogada
na jednoj ekvivalentnoj le¢i oka jakosti 59 D.

Refractive power Medium Refractive index

f { /

air light ray
46D { 1.00

1.38

aqueous
humour
1.33
—
1.40
18D
1.34
— /]
vitreous humour
Total power =59D //

Slika 1.4. Lomne plohe neakomediranog oka i njihove jakosti
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Daleka i bliska to¢ka oka

Daleka tocka oka je najveca udaljenosti do koje oko moze fokusirati, $to je za normalno
oko beskonacnost. Najbliza udaljenost objekta kojeg mozemo jasno vidjeti naziva se
bliska tocka, §to je za normalno oko priblizno 250 mm.

Dubina fokusa

Kada se dva tockasta izvora svjetlosti promatraju uz mali otvor zjenice (Slika 1.5 (s)),
veli¢ina slike na mreznici (jasnoc¢a vida) je mala i kada fokusiranje nije savrSeno. Kaze se
da je tada dubina fokusa velika. Nasuprot tome, veliki otvor zjenice (Slika 1.5 (b))
uzrokuje malu dubinu fokusa, kada 1 mala nesavrSenost fokusiranja stvara veliku sliku
tockastog izvora, tj. zamucenje.

Velika dubina fokusa osobito je prikladna za gledanje bliskih predmeta, kada
relativno male promjene poloZaja predmeta znace veliku promjenu polozaja slike na
mreznici. Dakle, zjenice su suzava ne samo kada je puno svjetla, ve¢ 1 kada gledamo
bliske predmete.

lens

focal point

small pupil

iris large depth of

point source focus

of light

(a) Small pupil

large pupil

small depth of

focus
(b) Large pupil

Slika 1.5. Dubina fokusa
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Fotoosjetljivi sustav oka

Invertirana slika koju opticki sustav stvara na mreznici uzrokuje rastavljanje svjetlosno
osjetljivih molekula u Stapi¢ima i Cunji¢ima, §to potice stvaranje elektri¢nih impulsa u
pridruZenim Zivéanim vlaknima koji vode do mozga. Stapiéi i unji¢i imaju razli¢ita
svojstva:
(1) Stapici ne razlikuju boje; rade pri malim svjetlosnim intenzitetima i dijele
ziv€ane putove do mozga
(11) cunji¢i razlikuju boje, podrazeni su samo pri vecem intenzitetu svjetla i
manje dijele Ziv€ana vlakna, posebice u fovealnom podrucju

Stapi¢i su dakle odgovorni za vid u uvjetima malih svjetlosnih intenziteta (vid tijekom
no¢i, sumraka, skotopicni vid). Oni sadrze foto-osjetljivi pigment rodopsin (ili vidni
purpur, zbog njegove crvenkasto- purpurne boje), koji se sastoji od bjelancevine
(skotopsina) 1 vrste pigmenta mreZnice, kemijski sli¢ne vitaminu A. IzloZen svjetlu
rodopsin blijedi, postaju¢i prvo Zuckast pa proziran, Sto stimulira Stapicastu stanicu i njoj
pridruZene Ziv¢ane stanice.

Iako Stapici ne prosljeduju informacije o boji, oni nisu jednako osjetljivi na sve
valne duzine, najviSe apsorbiraju u zelenom podrucju spektra (500-580 nm) na oko 510
nm (Slika 1.6 (a)).

Cunjié¢i su odgovorni za preciznije gledanje u uvjetima danjeg svjetla (gledanje u
bojama, fotopi¢ni vid). Razlikuju valne duzine u rasponu od 400 do 750 nm, a

Opce je prihvaceno da postoje tri vrste cunji¢a u mreznici:

(a) Cunji¢ osjetljiv na crveno (crveni ¢unji¢), koji sadrzi pigment eritrolab
(b) cunji¢ osjetljiv na zeleno (zeleni ¢unjic), koji sadrzi pigment klorolab
(c) ¢unji¢ osjetljiv na plavo (plavi ¢unji¢), koji sadrzi pigment cijanolab

Drzi se da svaki pigment sadrzi bjelancevinu (fotopsin) i retinen, te da, kao i u
slucaju Stapica, proces izbjeljivanja pokrece ziv€ani impuls.

Slika 1.6 (b) prikazuje priblizne udjele pojedince skupine ¢unji¢a njihovoj
ukupnoj apsorpciji, iz ¢ega je jasno zasto zelenu 1 Zutu obi¢no drzimo svjetlijim bojama
od modre 1 crvene.

Koriste¢i apsorpcijske krivulje prikazane nezavisno (Slika 1.6 (c)) moZemo
objasniti kako mozak tumaci boje. Na primjer, monokromatska svjetlost valne duzine 610
nm podraZava crvene ¢unjic¢e 75% od maksimuma, zelene 13% i plave 0%. Mozak potom
interpretira podrazaj u omjeru 75:13:0 kao crveno, dok omjer 0:14:86 interpretira kao
plavo, i tako redom.
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Slika 1.6. Receptorske apsorpcijske krivulje

Rezolucija oka

Razlucivost vida

Razlucivost vida opisuje finocu detalja koje oko moze razlikovati. Ukoliko se dva
tocCkasta izvora svjetlosti vide odvojeno tek kada upadne zrake svjetlosti u oko ¢ine kut

od barem 2 minuta, razlu¢ivost je vida 1/2 minuta. Nekoliko ¢imbenika utjecu na
razlucivost vida:

(a) Opticki sustav
Izvjesno zamucenje slike na mreZnici uvijek se dogada zbog:
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(1) aberacija (vidi stranicu 7) koje se povecavaju s otvorom zjenice
(11) difrakcije (ogiba) svjetla tijekom prolaza kroz zjenicu. Difrakcija se
povecava sa smanjenjem otvora zjenice.

Tako udaljeni toCkastog izvora svjetlosti stvara na mreznici sliku koja se sastoji od
svijetlog sredi$njeg dijela koji blijedi prema zamucenim rubovima. Najbolji je
kompromis izmedu aberacija i difrakcije pri otvoru zjenice od priblizno 4 mm, pri ¢emu
je slika na mreznici veli¢ine 10 pm.

Kada se promatraju dva tockasta izvora (Slika 1.7) njihove se slike na mreznici
mogu preklapati. Koriste¢i Rayleighov kriterij, njihove se slike pocinju razlucivati kada
maksimum intenziteta jedne pada na prvi minimum intenziteta druge. U idealnim
uvjetima to se dogada kada je udaljenost sredista slika oko 2 um, $to odgovara angularnoj
rezoluciji nesto manjoj od polovice jedne minute. Ukoliko su dva tockasta izvora
svjetlosti na udaljenosti 10 m od oka i razmaknuti 1 mm, tada upadne zrake u oko €ine
upravo taj kut, te ih opticki sustav oka moze razluciti.

retina

image intensity
curve of point object

lens

receptor
diameter

receptors

Slika 1.7. Rezolucija oka

(b) Fotoosijetljivi sustav

Ne samo da mora biti dovoljan intenzitet svjetlosti da osigura stimulaciju fotoreceptora,
ve¢ 1 mozaik mreZnickih receptora mora imati dovoljno finu strukturu da percipira sliku
razluCenu optickim sustavom.

Ukoliko se dvije odvojene retinalne tocke Zele uociti, mora postojati receptor u
nestimuliranom meduprostoru. Tako, najmanja uoc€ljiva razdvojenost odgovara velicini
od dva receptorska promjera. U fovei je promjer unji¢a oko 1.5 um i svaki cunji¢ ima
svoje pridruzeno ziv€ano vlakno. Obzirom da su tu prisutni samo ¢unjic¢i, moze se uociti
razdvojenost od 3 pm, §to odgovara vidnom kutu tek neSto ve¢em od polovice minute.

Tako je u fovei mo¢ razlu€ivanja optickog sustava priblizno uskladena s
receptorskim sustavom, osiguravajuci krajnju angularnu rezoluciju od jedne polovice
minute, tj. razlu¢ivost vida od 2 po minuti.

Kako se slika udaljava od fovelanog podrucja, razlucivost fotopi¢nog vida brzo se
pogorsava. To je samo manjim dijelom zbog vecih aberacija uslijed kosih refrakcija, a

&3



pretezito zbog sve veéeg dijeljenja ziv€anih vlakana medu receptorima. Otprilike je 6
milijuna cunji¢a i 125 milijuna Stapic¢a u mreznici covjeka, a svi oni dijele samo jedan
milijun vlakana optickog Zivca. Vlakna dijele uglavnom Stapiéi i to prema periferiji sve
vise. Tako se dodjeljivanje ziv€anog vlakna ostvaruje od jednog po ¢unjicu u fovei do
oko jednog po 600 stapica na periferiji. Znaci da fotopicna razlucivost vida varira od 2 po
minuti u fovei, preko 1 u minuti upravo izvan nje, do oko 0.005 po minuti na rubu
mreznice. Standardno se uzima da je fotopic¢na razlucivost vida priblizno 1 u minuti.

Nasuprot tome, tijekom skotopicnog gledanja fovea je neaktivna, dok podrucje tik
uz nju osigurava najbolju vizualnu razlu€ivost. Periferni je vid najbolji pri vrlo slabom
svjetlu zbog maksimalne konvergencije Stapi¢a prema zivéanim vlaknima. Na primjer,
kada astronomi Zele uociti vrlo blijedu zvijezdu, oko usmjeravaju malo postrance, tako da
slika pada na retinalnu periferiju. Prosjecna je skotopicna razlucivost vida oko 0.1 po
minuti.

Skeniranje

Dok je tockasti izvor svjetlosti fiksiran na mreZnici:

(a) neka zivcana vlakna u tom podrucju koja se do tada bila 'tiha' po¢inju okidati
impulse, to su 'on-vlakna';

(b) druga vlakna koja su do tada okidala postaju tiha, to su 'off-vlakna',

(c) neka vlakna se brzo prilagoduju na svjetlo, te kratko okidaju samo na pocetku i na
kraju podraZaja, to su 'on-off-vlakna' i viSe ih je od druga dva tipa.

Tako, dok slika na mreznici miruje, nakon pocetnog podrazaja velik dio ziv¢anih vlakna
se inaktivira, §to uzrokuje brzo blijedenje slike. Da se to ne bi dogodilo, oko stalno malo
oscilira frekvencijom 30-80 Hz, §to zadrZava okidanja on-off-vlakana na rubu slike.

Prilagodba oka na razli€ita osvjetljenja

Prilagodba zjenice

Promjer zjenice moZe varirati od 1.5 do 8 mm. Time se tridesetak puta mijenja njena
povrsina, te 1 koli¢ina svjetla koja ulazi u oko. Konstrikcija zjenice privremeni je
automatski refleks koja §titi mreznicu od prevelikog izlaganja svjetlosti. Kako se
mreznica prilagodava novim uvjetima osvjetljenja, veli¢ina zjenice postepeno se vraca na
pocetnu vrijednost.

Prilagodba mreZnice

Osjetljivost mreznice na svjetlo moze se procijeniti mjerenjem najmanjeg intenziteta
svjetla koji uzrokuje osjet vida. Sto je taj intenzitet manji, osjetljivost je mreznice veca.
MrezZnica je najosjetljivija pri slabom svjetlu, kako se osvjetljenje mijenja, njena
osjetljivost mijenja se za faktor od ak 10°.

Povecanje osjetljivosti mreZnice pri promjeni iz svjetla u mrak naziva se
'adaptacija na mrak'. Ona zahtijeva izvjesni vremenski period, kako se vidi na Slici 1.8
(a), 1 ima dvije faze. Tijekom prvih pet minuta najvaznija ja prilagodba ¢unji¢a, nakon
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¢ega pocinju dominirati sporiji Stapi¢i. Prilagodba je uglavnom gotova tijekom 40
minuta, iako moze potrajati satima.

Adaptacija na svjetlo je smanjenje retinalne osjetljivosti kada je oko okruzeno
svijetlom okolinom. Puno je brza od adaptacije na mrak i ne odvija se u dvije faze (Slika
1.8 (b).

Prilagodba se mreZnice sastoji od dvije vrste promjena, ziv€ane i fotokemijske.

(a) Zivéana
Kako se oko prilagodava na tamu, mreznica integrira energiju:
(1) veéeg podrucja, te tako veceg broja receptora;

(11) duljeg vremena, sli¢no povecanoj ekspoziciji u fotografiranju

Time se osigurava poprili¢an dobitak u osjetljivosti, ali na Stetu razlucivosti vida, kako
prostorne, tako 1 vremenske. Drugim rije¢ima, percepcija finih detalja i promjena
polozaja se Zrtvuje, zbog ega je na primjer nogomet tesko igrati pri slabom svjetlu.
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Slika 1.8. Prilagodba mreznice

(b) Fotokemijska
Kada se oko naglo izlozi jakom svjetlu velik dio fotokemijskih molekula u Stapi¢ima 1

cunji¢ima se razlozi. Obzirom da je proces regeneracije spor, njihova se koncentracija u
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receptorima znatno snizi. Dakle, doslo je do saturacije (zasi¢enja), receptori postaju
neaktivni 1 osjetljivost se brzo priblizava vrijednostima oka adaptiranog na svjetlo.

Suprotno, kada se oko suoci s tamom, rastavljanje fotoosjetljivih molekula
prestaje i spori regeneracijski proces postaje vazan. Kako se koncentracija fotoosjetljivih
molekula povecava, tako se povecava i osjetljivost mreznice. Adaptacija na mrak je dakle
puno sporiji proces nego adaptacija na svjetlo.

Dvostepeni proces povecanja osjetljivosti (Slika 1.8 (a)) uzrokovan je ne samo
razli¢itim brzinama sinteze fotoosjetljivih molekula u Stapi¢ima i ¢unji¢ima, ve¢ i
dijeljenjem Ziv¢anih vlakana medu Stapi¢ima, $to znatno povecava njihov odgovor pri
malim svjetlosnim intenzitetima.

Perzistencija vida

Nakon prekida svjetlosnog podrazaja, osjet se vida nastavlja jos oko jednu petinu
sekunde, zbog produzenog podrazivanja receptora. Ukoliko su sljedbeni bljeskovi svjetla
dovoljno brzi, dogada se njihova fuzija, tj. svjetlo se vidi kao da je neprekinuto. Pri
malim intenzitetima fuzija se dogada vec¢ pri pet do Sest bljeskova u sekundi. Pri velikim
intenzitetima svjetla (pri ¢emu izgleda mozak moze lakSe uociti promjenu intenziteta)
kriti¢na frekvencija fuzije bljeskova raste na oko 60 Hz.

Fuzija bljeskova je vrlo vazna na primjer kod televizora, gdje se 60 slika
izmjenjuju u sekundi, te u kinu, gdje se filmovi projiciraju u 24 slike po sekundi. Neki
moderni projektori imaju posebne zaslone, tako da se svaka slika brzo ponavlja
uzastopno tri puta, pri cemu frekvencija bljeskova postaje 72 Hz. To je vece od kriticne
fuzijske frekvencije 1 u najsvjetlijim uvjetima.

Percepcija dubine

Monokularni vid
Jednostavnim pokusom moZemo se uvjeriti da jednim okom moZemo procijeniti dubinu,
odnosno u izvjesnoj mjeri relativnu udaljenost, iako su to¢ne procjene, potrebne na
primjer pri spajanju vrhova dviju olovaka, prili¢ne teske. Kada gledamo samo s jednim
okom, da bi stvorio osjet dubine, mozak se bitno oslanja na proslo iskustvo. Na primjer,
prividna veli¢ina poznatog objekta, ¢iju stvarnu veli¢inu znamo, sluzi nam za procjenu
njegove udaljenosti od oka. Sli¢no, oko koristi prekrivanje dalekih i bliskih predmeta,
sjene, refleksije i promjene boja (daleki se objekti prikazuju vise plavi od bliskih) kod
pridruZivanja dubine nepomicnoj sceni.

Kada se glava pomice, slike se bliskih objekata pomicu po mreznici brze nego
dalekih objekata. Ta se paralaksa pomicanja takoder koristi u procjeni dubine pri
monokularnom vidu.

Binokularni vid

KoriStenje oba oka (binokularni vid) pruza nekoliko pogodnosti u usporedbi s
monokularnim vidom. Dobiva se vece vidno polje, slijepa pjega i bilo koja mana jednog
oka nisu kriti¢ne, a dubina vida je znatno poboljSana. Potonjemu su uzrok dvije stvari:
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(a) konvergencija, jer dvije opticke osi automatski konvergiraju prema objektu, ¢ime
se osigurava procjena udaljenosti;

(b) stereoskopski vid, koji je posljedica medusobne udaljenosti dva oka (priblizno 7
cm), Sto stvara razlicite slike na pojedinoj mreznici. Mozak potom 'kombinira' te
dvije razlicite slike da bi napravio trodimenzionalnu sliku svijeta.

Mogu¢énost oka da razluci dva objekta na razli¢itim udaljenostima ovisi o razlici u vidnim
kutovima koje oni odreduju, a najmanji je razluciv kut priblizno jedna polovina minute.
Stoga percepcija dubine opada s udaljenos$¢u 1 nakon izvjesne udaljenosti nestaje
(stereoskopski doseg), a to je normalno oko 60 m.

Vidne mane

Aberacije normalnog oka

Svako je, pa 1 normalno oko podlozno neizbjeznim aberacijama koje su prisutne u
svakom opti¢kom sustavu, kao $to su na primjer:

(a) Sferi€na aberacija
Radi se o zamucenju slike uslijed Sirokog snopa upadne svjetlosti. Jasno je da se
povecava s otvorom zjenice, S§to povlaci ve¢e zamucenje slike pri slabom osvjetljenju.

(b) Kromatska aberacija

Radi se o bojanju i zamucéivanju slike u slucaju bijele upadne svjetlosti. Obzirom da
indeks loma (pa prema tome 1 ZariSna udaljenost) le¢e ovisi o valnoj duZini, razlicite
valne duzine imaju nesto razlicita ZariSta, Sto muti sliku.

(c) Difrakcija

Kako svjetlost prolazi kroz otvor, kao $to je to zjenica, dogada se rasprSenje svjetlosti
izvan osnovnog snopa. Posljedi¢no je zamucenje slike najizraZenije pri malim otvorima
zjenice, dakle tijekom jakog osvjetljenja.

Dalekovidnost (hipermetropija)

Daleki se objekti vide jasno, $to dalekovidnom oku osigurava normalnu daleku tocku u
beskonacnosti. Medutim, opticki je sustav preslab da fokusira na mreznicu bliske
predmete (Slika 1.9 (a)), te je bliska tocka dalje od oka, nego $to je normalno 250 mm. Za
ispravljanje ove mane potrebna je dodatna konvergentna leca. Na primjer, da bi se bliska
tocCka priblizila s udaljenosti 500 mm na udaljenost 250 mm od oka, potrebna je
konvergentna le¢a ZariSne udaljenosti f mm (Slika 1.9 (b)).

1 1 1

u v f

Zanemaruju¢i udaljenost izmedu korektivne lece 1 oka i koriste¢i konvenciju 'realno je
pozitivno':
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1 1 1

250 500 f

obzirom da je A virtualna slika B koju stvara leca.
=500 mm

Hipermetropija je Cesta u djetinjstvu kada le¢e doseze odraslu veli€inu prije nego ostatak
ocne jabucice, koja je tako 'prekratka’.

eye lens

focus

near object (uncorrected)

focus
(corrected)

additional
convex lens

(a) Correction for long sight

corrective lens of
focal length,

—_

A T T B>
250 mm
-

-

500 mm

(b) Correction for near point

Slika 1.9. Dalekovidnost (hipermetropija)

Kratkovidnost (miopija)

Bliski se objekti vide jasno, ali je opticki sustav prejak, tako da daleke objekte fokusira
prije mreznice (Slika 1.10 (a)). Tada je daleka toc¢ka u konacnosti, te je za ispravljanje
ove mane potrebna divergentna le¢a. Da bismo daleku tocku premjestili iz mjesta P u
beskonacnost, kao na Slici 1.10 (b), ZariSna udaljenost f mm potrebne divergentne lece
numericki je jednaka udaljenosti P od oka. Takva le¢a istodobno pomice blisku to¢ku
dalje od oka, iz tocke D u C (Slika 1.10 (c)). Ukoliko je tocka D udaljena 200 mm od
oka, a f'iznosi -400 mm

1 1

=

u v f
Lo r
u 200 400
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obzirom da je D virtualna slika koju le¢a stvara od C.
u =400 mm

1 tako je udaljenost bliske tocke od oka udvostrucena.

eye lens
focus
(uncorrected)
T
rays from | =
di t object <
istant obj - nit
I focus
ﬁ A (corrected)

additional
concave lens

(a) Correction for short sight

corrective
concave lens

rays from
infinity P

!
T

I
e — —f ——>

(b) Correction for far point

corrective concave lens
(f =-400 mm)

(c) Consequent change in near point

Slika 1.10. Kratkovidnost (miopija)

Ostale vidne mane
Ostale vidne mane ukljucuju:

(a) Starovidnost (presbiopija)

S godinama leca postaje kru¢a i moguénost akomodacije se smanjuje. Amplituda
akomodacije pada od 14 D u ranom djetinjstvu na oko 2 D u dobi od 45 do 50 godina i
nakon toga priblizno na nulu. Cesto je potrebno koristiti razne naocale za bliski vid i vid
na srednjim udaljenostima, Sto se moZe ostvariti 1 uporabom bifokalnih leca.
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(b) Astigmatizam

Zbog nejednolike zakrivljenosti refraktornih povrSina u oku (obi¢no roznice),
astigmati¢no oko fokusira svjetlosne zrake bolje u jednim ravninama nego u drugim. Ova
se mana moze korigirati uporabom odgovarajucih cilindri¢nih leca.

(c) Odvajanje mreznice (ablacija retine)

Mreznica se moze odvojiti od pigmentnog epitela (Slika 1.2), na primjer zbog ozljede,
tako da se u meduprostoru skuplja krv ili teku¢ina. Na sre¢u, mreznica se moze odrzavati
nepromijenjenom vise dana, tijekom kojih ju je moguce kirurski ponovno ucvrstiti i
uspostaviti njezinu normalnu funkciju.

(d) Sljepoca na boje

Ovome je razlog nedostatak ili smanjena osjetljivost jednog ili viSe od tri vrste receptora
za boje. Dikromati razaznaju samo dvije od tri osnovne boje, dok monokromati uocavaju
samo sjene jedne boje, jer nemaju preostala dva receptora. Potonja se mana valja
razlikovati od potpune sljepoce na boje, kada cunji¢i opce ne funkcioniraju, te se
cjelokupna krivulja spektralne osjetljivosti odnosi samo na Stapice (Slika 1.6 (a)).

90



Mehanicka svojstva tkiva

MEDUMOLEKULSKE SILE

Ovisno o rasporedu pozitivnih i negativnih naboja, medu atomima i molekulama tvari
djeluju privlacne 1 odbojne sile. Samo grubi uvid mogu¢ je u okvirima zorne klasi¢ne
fizike, dok se precizni uvid dobiva kvantnom mehanikom.

Zavisnost sile 1 potencijalne energije o udaljenostima dvaju atoma u kristalu ili
dvoatomskoj molekuli prikazana je na donjoj slici. Ukupna se sila sastoji od privlacne i
odbojne komponente. Dogovorno je privlacnoj sili odreden negativan predznak, a
odbojnoj pozitivan. I jedna i druga komponenta raste sa smanjenjem udaljenosti atoma, a
pada u nulu kako se atomi odmicu. Medutim, privlacna
komponenta sporije pada u nulu s pove¢anjem
udaljenosti, dok odbojna brze raste u beskonacnost s
njenim smanjenjem. Stoga na ve¢im udaljenostima
prevladava privlacna sila, pod ¢ijim ¢e se djelovanjem
atomi priblizavati. Na udaljenostima kada se elektronski
oblaci atoma pocinju preklapati, naglo poCinje rasti jaka
odbojna komponenta, koja nadvlada privla¢nu,
sprjecavajuci daljnje priblizavanje. Ako na atome ne
djeluju vanjske sile, polozaj ravnoteze je u tocki gdje je
privlacna komponenta jednaka i suprotno usmjerena od
odbojne, tj. kada je ukupna sila nula (a potencijalna
energija najmanja, tj. najvise negativna).

Djelovanje vanjske sile (susjednih atoma i molekula)
promijenit ¢e taj polozaj, ovisno o tome u kojem je
pravcu. U svakom je slucaju, u novom polozaju
ravnoteze, vanjska sila po iznosu jednaka i suprotno
usmjerena od medu-atomske sile F. Za naSe je potrebe
vazno uociti da je ovisnost promjene poloZaja (Ax) 1
veli¢ine vanjske sile (-F), za relativno male pomake iz
ravnoteze, priblizno linearna. Drugim rije¢ima, obzirom
da se dio rezultante krivulje sile oko polozaja ravnoteze

5120 Ovisnost o razmaku atooma; el R =
a, Meduatomskih sila, da aproksimirati pravcem (vidi sliku a), priblizno
b Polencijalne encrgije Vrijedi:

- F = k Ax, gdje je k konstanta.

U ¢vrstom stanju atomi titraju oko svojih poloZaja ravnoteze, tvoreci kristalne reSetke. U
tekucem su stanju medusobne udaljenosti atoma ili molekula neSto vece, u podrucju gdje
je ukupna sila privlacna, ali nije dostatna da se odupre kaoticnom, toplinskom gibanju.
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HOOKOV ZAKON

Mehanicka su svojstva tvari uvjetovana medumolekulskim silama. Te sile uzrokuju
protudjelovanje tijela na vanjsku silu, ¢ime se odreduje novi polozaj ravnoteze, zbog cega
tijelo promijeni oblik i volumen. Kazemo da vanjska sila uzrokuje deformaciju. Razna
¢e se tijela pod djelovanjem iste sile deformirati u vrlo Sirokom rasponu, od znatnog (npr.
guma) do okom nevidljivog (npr. ¢elicni Stap).

Nakon $to prestane djelovanje vanjske sile, tijelo moZe poprimiti prvobitni oblik, kada
govorimo o elasti¢noj deformaciji, ili ostati deformirano, $to nazivamo plasticnom
deformacijom.

Podimo od najjednostavnijeg slucaja ravnog cvrstog
tijela izloZenog paru nasuprotnih sila koje nastoje
tijelo istegnuti ili zbiti. Za konkretan slu¢aj uzmimo
vertikalno objeSenu, ravnu Zicu, koju na slobodnom
kraju opterecujemo utezima, kao na slici. Da bi ovaj
2 makroskopski sluc¢aj povezali s prethodnim izlaganjem
sila izmedu dva atoma, potrebno je prvo vanjsku silu F
normirati na jedini¢nu povrsinu popre¢nog presjeka
zice S. Naime, jasno je da je deblju Zicu teze rastegnuti
nego tanju, od istoga materijala. O veli¢ini popre¢nog
presjeka ovisi koliko ¢e se paralelnih elementarnih
jedinica deformirati. Svaka se jedinica jednako opire, a
njihovi se doprinosi zbrajaju. Zato ovo vlaéno
opterecenje definiramo kao p = F/S. Kao drugo,
potrebno je produljenje Ax iskazati u postocima od
F pocetne, nedeformirane duljine 1, dakle, kao d = Ax/I.
To je jasno jer, §to je pocetna duljina veca, vise se
serijski spojenih elementarnih jedinica deformira, te se
S1. 4.6, Istezanje 7ice svaka pojedina deformira manje (zato je lakSe je
rastegnuti dulju nego kracu Zicu ili zavojnicu). U
skladu s elementarnim zakonom proporcionalnosti
vanjske sile 1 promjene meduatomske udaljenosti (F=kAx), za male, elasti¢ne
deformacije vrijedi proporcionalnost izmedu opterecenja i deformacije:

=
o)

p=Ed

gdje se konstanta E naziva Youngov modul elasti¢nosti, a sama relacija Hookov zakon.

Sto je modul elasti¢nosti vedi, tijelo je teZe rastegljivo. Ista razmatranja vrijede i za tlaéno
opterecenje, koje uzrokuje stezanje. Opiranje ovim deformacijama vrlo je razli¢ito za
razli¢ite materijale, $to prikazuje sljedeca tablica.
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Table 3.2.

Strengths of Bone and Other Common Materials

Compressive Tensile Young’s
Breaking Breaking Modulus of
Stress Stress Elasticity

Material (N/mm?) (N/mm?) (X 102 N/mm?)
Hard steel 552 827 2070
Rubber — 2.1 0.010
Granite 145 4.8 517
Concrete 21 2.1 165
Oak 59 117 110
Porcelain 552 55 —
Compact bone 170 120 179
Trabecular bone 2.2 — 0.76

Velike vanjske sile mogu deformirati tijelo izvan granica linearne zavisnosti opterecenje-
deformacija. Najcesc¢e se nakon toga tijelo manje opire deformaciji. Krivulja deformacije
materijala prikazana je sljede¢im grafom. Podrucje elasti¢nosti (0-E) dijeli se na podrucje

A
p

S1. 4.7. Krivulja deformacije

linearne elasti¢nosti (kada vrijedi
Hookov zakon) i na podrucje
nelinearne elasti¢nosti (P-E). Nakon
toga se, prestankom opterecenja, tijelo
ne vrac¢a u prvobitni oblik, tj. pocinje
podrugje plasti¢nosti. Ono zavrSava
pucanjem materijala (toc¢ka G). U
podrudju plasti¢nosti ponekad se
zapaza segment P;-P; tijekom kojeg se
napetost materijala smanjuju. To je
podrucje popustanja napetosti-
relaksacija. Zilavo je ono tijelo koje
ima veliko podrucje elasti¢nosti 1
veliki Youngov modul elasti¢nosti
(npr. Celik). Krhko tijelo ima granicu
¢vrstoce blizu granice elasti¢nosti, ili
uopc¢e nema podrucja plasti¢nosti (npr.
staklo). Plasti¢no tijelo ima malo

podrucje elasti¢nosti, a veliko podrucje plasti¢nosti (poput olova). Materijali koji imaju
podrucje relaksacije su podatni (npr. glina, plastelin). Viskoelasti¢na tijela nemaju
podrucje linearne elasti¢nosti, Sto ¢emo ubrzo objasniti. Nekima je od njih granica
¢vrstoce pri maloj napetosti, ali je pripadna deformacija velika. Tako se miSi¢i i neka
vezivna tkiva (gdje prevladava elastin) mogu bez pucanja izduZiti deseterostruko.
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HOOKOV ZAKON I BIOLOSKI MATERIJALI

Tkiva se razlikuju od anorganskih Cvrstih tijela. Sastoje se od stanica 1 intersticija, gdje
su, u vodenom okruzju, razne makromolekule sloZene prostorne strukture. Deformacija
tkiva ostvaruje se na nekoliko raznih nacina, ovisno o vrsti 1 funkciji. Sljedeca slika
prikazuje jednostavan model velikih polimerskih molekula, izvijenih i medusobno
isprepletenih lanaca.

X X

SI. 4.3. Molekule polimera: a. Struktura, b. Zavojit oblik isprepletenih molekula AA’ i BB’

Vazno je uciti da se produZenje pojedinog lanca moze dogoditi:

(a) ispruzanjem lanca, ¢ime se kidaju samo rijetke, slabe veze izmedu dijelova lanca
(tercijarna struktura),

(b) rotacijom oko osnovnog lanca (npr. tako da se svaka druga elementarna jedinica
zarotira u suprotnom smjeru od prethodne), Cime se kidaju puno ¢esce, ali takoder slabe
veze izmedu susjednih elementarnih jedinica (sekundarna struktura) i

(c) otvaranjem kuta (kovalentne) veze, Sto zahtijeva velike sile, te se ne dogada.

Svi navedeni nacini predstavljaju elasticne deformacije, jer se prestankom opterecenja
ponovno uspostavljaju pocetni prostorni rasporedi. Takoder se, kod takvih deformacija,
rad vanjske sile u cijelosti pohranjuje kao potencijalna energija, bez toplinskih gubitaka.
Medutim, osim deformacije pojedinog lanca, mijenjaju se i njihovi medusobni odnosi.
Molekule klize jedna preko druge, Sto se ocituje kao viskozno protjecanje, pri cemu se
javljaju toplinski gubici zbog trenja.

KaZemo da tkiva imaju i svojstva elasti¢nih ¢vrstih tijela 1 viskoznih tekuéina, tj. da su
viskoelasti¢na.

Vazno je uociti da viskozni otpor sredstva raste s brzinom gibanja. Tako npr. otpor zraka
padanju kapi kiSe raste s kvadratom njene brzine. Stoga se brzo otpor sredstva izjednaci
sa silom teZzom 1 kapi kiSe padaju na povrSinu Zemlje relativno malom brzinom (kada tog
otpora ne bi bilo, bile bi pravi vodeni projektili). Tako se, u slu¢aju velikih opterecenja,
viskozni otpor tkiva protivi velikim brzinama deformacije.
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Viskoelasti¢nost je uzrok $to dvostruko vece opterecenje u jednakom vremenu nece
izazvati dvostruko vecu deformaciju tkiva, ve¢ relativno manju. Zato ogromne sile ne
moraju izazvati bitna oSte¢enja ako su vrlo kratkotrajne. Naravno, nakon dovoljno dugog
vremena, veza izmedu opterecenja i deformacije tkiva bit ¢e priblizno proporcionalna.

Nakon podrucja elasticnosti neka se tkiva opiru deformaciji jos vise, kao krvne zile, a
neka manje, poput kosti, Sto prikazuje
sljedeca slika.
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Stika 1.13 — Krivulja elasti¢nosti za kost AT

Slika 1.14 — Krivulja elastiénosti
za krvnu Zilu

Donja slika prikazuje model tkiva krvne Zile, koji objasnjava ovisnost njene deformacije
o opterec¢enju. Model istice postojanje dvaju vrsta molekula vezivnog tkiva, koje se
deformiraju medusobno neovisno (paralelni spoj).

Model Sirenja krvne Zile porastom tlaka krvi. U pocetku je
otpor mali jer se isteZe lako rastegljivi elastin, a teski
kolagenski lanac samo odmotava (a). Nakon $to se kolagen
odmota, daljne Sirenje je vrlo otezano (b)
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VRSTE DEFORMACIJA

Ovisno o smjeru djelovanja vanjskih sila mogu nastati razne deformacije.

Istezanje (dilatacija) nastaje zbog vlaénog opterecenja (napetosti, tenzije), kada dvije
sile jednakog iznosa, suprotnog smjera, djeluju u smislu udaljavanja Cestica na pravcu
djelovanja. Istezanje je uvijek praceno poprecnim stezanjem.

Stezanje (zbijanje, kompresija) nastaje zbog tla€nog opterecenja, kada dvije sile
jednakog iznosa, suprotnog smjera, djeluju u smislu primicanja estica na pravcu
djelovanja. Stezanje je uvijek praceno poprecnim istezanjem.

Savijanje nastaje na dva nacina:
(a) Na duguljasto tijelo, uc¢vrséeno na jednom kraju, na slobodnom kraju djeluje sila

okomito na dugu os. Tijelo se savija u luk. Gornje se plohe istezu, a donje stezu.
Medijalne plohe se duljinom ne mijenjaju, tj. najmanje opterecuju.

(b) Duguljasto se tijelo, poduprto na oba kraja, optereti u sredini. Gornje se plohe stezu,
donje istezu, a sredina ostaje nepromijenjene duzine.

Najmanje opterecenje medijalnih dijelova kod deformacije savijanja povlaci da je Suplja
cijev na tu deformaciju otpornija od pune cijevi iste mase. Naime, kod pune cijevi se dio
materijala nepotrebno trosi na sredisnje dijelove, koji se najmanje opterecuju.
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Smicanja nastaje kada je tijelo u¢vrs¢eno jednom plohom, dok na nasuprotnu djeluje
uzduzna sila. Pri toj se deformaciji slojevi pomicu relativno jedan prema drugom, na
nacin da se najvise pomakne sloj u ravnini sile, a drugi paralelni sve manje. Kut nagiba
bocne plohe proporcionalan je tangencijalnoj napetosti, odnosno vanjskoj sili
normiranoj na jedinicu povrsine plohe tijela.
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Torzija ili uvijanje nastaje kad na duguljasto tijelo, uc¢vrs¢eno na jednom kraju, djeluje
par suprotnih sila na slobodnom kraju.
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SL4.5 Deformacie: aj smicanja. b} torzije

GDIJE I ZASTO SE KOSTI LOME

Kosti su dio tijela koje najdulje traje, stolje¢ima, pa i milijunima godina. Grada im ovisi o
funkeciji (potpora, pokret, zastita). Osnovni gradevni elementi su (osim vode) organska,
proteinska komponenta, kolagen, i anorganska komponenta, koStani mineral —
hidroksiapatit (Ca;o(PO4)s(OH),)). Mineralna se resetka ugraduje u slozeni proteinski
matriks, pri ¢emu se ostvaruje idealna kombinacija fleksibilnosti 1 cvrstoce. Duga kost
oblika je cijevi sa Supljinom u sredini. To je idealni oblik glede ekonomi¢nosti utroska
materijala, kao 1 spremnosti otpora na silu koja mozZe do¢i iz raznih smjerova. Naime,
kako smo vidjeli, deformacije zbog djelovanja bocne sile izazivaju kombinirano
stla¢ivanje slojeva blizu udarene povrsine 1 istezanje slojeva na suprotnoj strani.

(a) (b) (c)

Figure 3.5. Various types of beams subjected to a force F. (a) In a simple rectangu-
lar beam the greatest stresses are near the top and bottom. There is little stress in
the middle of the beam. (b) Because the stress in the middle is small, a beam that
has less material there—an 1 beam—can be used. (c) A tubular beam can be thought
of as a rotated I beam with the center web removed. It is used when the force may
come from any direction.
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Pri tome se sama sredina kosti najmanje deformira. Zato je Suplja cijev najbolje
rasporedeni materijal glede otpora na bo¢nu silu (to objasnjava i gradu opeke).

Kost moze biti kompaktna ili spuzZvasta (trabekularna). U odredenoj kosti dominira
jedna vrsta, a najéesce su prisutne obje. Na donjoj je slici uzduzni presjek bedrene kosti
(femura), kao 1 vertikalni presjeci kroz normalni i osteoporozni kraljezak.

Trabekularna se kost pretezito nalazi na krajevima dugih kostiju, ¢ine¢i zglobna tijela
velike povrsSine. Udio kompaktne kosti raste prema sredini, te je nalazimo od povrSine
prema medijalnim dijelovima. KraljeSci su gotovo u potpunosti gradeni od trabekularne
kosti, s iznimkom tankog sloja kompaktne kosti na povr§inama. Trabekularna je kost
prili¢no slabija od kompaktne, zbog toga $to je u danom volumenu manje kostane mase,
$to je osobito izrazeno u osteoporozi. Medutim, na mikroskopskoj razini, komadi¢
kostanog tkiva koji €ini trabekul, ne razlikuje se od komadi¢a kompaktne kosti, i to u
slucaju zdrave kosti, kao 1 kod osteporoze. Zbog toga je pravilnije re¢i da je u osteoporozi
smanjena koStana masa, nego gustoca kostiju. Naime, u osteoporozi je mikroskopska
gustoca Cistog koStanog tkiva normalna, jedino je viSe Supljina.
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L i e Bedrena kost primjer je savrSenog

T prirodnog dizajna. Trabekularna kost u
proSirenom kraju kosti, glavi femura, prima
kompresivne sile na veéu povrsinu, te ju
rasporeduje u vise smjerova, po vecem
volumenu, nego kompaktna kost iste mase.
Zbog toga, kao i1 zbog fleksibilnosti
trabekula, spuzvasta je kost otpornija od
kompaktne kosti iste mase (!) na
kompresivne sile koje se u zglobu javljaju
prilikom hodanja, tréanja i skakanja.
Nasuprot tome, spuzvasta kost slabo
podnosi opterecenje savijanja, koje se javlja
kod bo¢nih udara. Zato prema sredini
femura nalazimo sve vise kompaktne
komponente.

Dakle, u odnosu na istu masu kompaktne
kosti, spuzvasta kost bolje podnosi
stlac¢ivanje, a slabije istezanje.

Kosti se rijetko lome zbog pretjeranog kompresivnog optere¢enja. Potrebni su ekstremni
uvjeti, npr. pad s visine, kada najce$ce stradaju trupovi kraljezaka i plato goljeni¢ne kosti.

Vlacno opterecenje 1 posljedi¢no istezanje kosti jos je rjede. Uzrok su jake, nehoti¢ne
miSi¢ne kontrakcije, npr. prilikom epilepti€énog napada, kada moze do¢i do loma ivera i
nadlakti¢ne kosti.

Duge se kosti naj¢es¢e lome po sredini, zbog pretjeranog savijanja i posljedi¢nog
istezanja. Naime, kost slabije podnosi istezanje od stlacivanja. To je razlog Sto ¢e bo¢ni
udar ostaviti vece posljedice na suprotnoj strani kosti.

Lom s
trokutastim 99 Lom
ulomkom zbog torzije



Torzijsko optereenje takoder je Cest uzrok prijeloma kosti, tipi¢nog spiralno oblika

fal

Normalno optere¢enje smicanja tipi¢an je uzrok loma vrata femura u starijih ljudi,

osobito s izrazenom osteoporozom. Zbog kratkog vrata prema duzini cijele kosti, na tom
se kraju poluge javljaju vece sile.
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Mehanika Covjeka

Misici

Skeletni je miSi¢ vezan za kost jakom neelasticnom vezom koja se zove tetiva. Kada se
miSi¢ kontrahira, njegova vlakna postaju kraca i deblja i potezu dva dijela tijela jedno
prema drugom. Kada se miSi¢ opusti, samo se zaustavlja primicanje, ali se miSi¢ ne moze
aktivno istegnuti i tako ostvariti odmicanje. Dakle, za povratak u prvotno stanje, potrebno
je da postoji drugi misi¢ koji djeluje u opoziciji ili antagonizmu. Takav antagonisticki par
miSica obi¢no se javlja s obje strane zgloba.

Ljudske poluge

Misiéno-skeletni sistem tijela sloZeni je sistem poluga. Sila ostvarena misi¢nom
kontrakcijom djeluje na kostur u jednoj tocki s ciljem da se teret prebaci s jednog mjesta
na drugi. Teret je obi¢no teZina odredenog dijela tijela koji se krece, ili moze ukljucivati
neki vanjski teret. Teret je obi¢no dalji od oslonca nego §to je hvatiste sile misica, pa je
tako mehanicka prednost (MA) sustava manja od jedinice:

MA = teret (L)/sila (E) = udaljenost E do uporista/udaljenost L do uporista

Ova mehanicka 'mana' nekih miSi¢a nadoknaduje se ¢injenicom da je udaljenost koju
prevaljuje uporiste sile puno manja od udaljenosti koju prevaljuje teret. Dakle, Siroki
lukovi kretanja mogu se ostvariti brzo, ali zahtijevaju veliku miSi¢nu silu.

Trenje u zglobovima se smanjuje pomocu tekucine za podmazivanje koja se zove
sinovijalna tekuc¢ina, pa sustav poluga u tijelu trosi malo energije 1 ima veliki stupanj
korisnog djelovanja.

Vecina poluga u tijelu su poluge treceg reda, iako postoje primjeri poluga prvog i
drugog reda (Slika 2.1).

Analiza slobodnog tijela

Ovo je tehnika istrazivanja dijelova tijela prije nego cijelog sustava. Dio koji se istrazuje
drzi se slobodnim tijelom, imajuci u vidu da je interakcija s ostatkom tijela naznacena na
grani¢nim povrSinama.

Na primjer, uzmimo da je slobodno tijelo koje proucavamo nadlaktica s teretom u
Saci (Slika 2.2 ). Granica je presjek kroz lakatni zglob, tako da se reakcija humerusa na
kosti podlaktice R ukljucuje, dok se jednako velika sila suprotnnog smjera na humerus ne
ukljucuje, jer ne djeluje na slobodno tijelo.
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U jednostavnom slucaju, kad je lakat savijen pod pravim kutom, a podlaktica
horizontalna, C (sila kontrakcije miSi¢a bicepsa) i R djeluju vertikalno, (Slika 2.2(c)).
Uzimaju¢i podatke sa slike, i pretpostavljaju¢i da su tezina podlaktice i Sake W,=20 N,
teZina tereta u ruci W=120 N, C i R se mogu dobiti na sljede¢i nacin.

Promatraju¢i momente sila oko tocke O,

Cx50=W,x 150+W x 350
C x 50=(20x50) + (120 x 350)
C=860N

Uzimaju¢i vertikalne komponente sila:
C=R+W,+W

R=T720N

Prema tome, biceps mora ostvariti oko 8 puta vecu silu od tezine tereta u ruci.
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Elementarna anatomija

Kuk 1 kosti lumbalnog dijela kraljeznice preuzimaju veliki dio naprezanja u mnogim
fizickim aktivnostima, pa je vazno razumjeti njihovu osnovnu gradu.

Zglob kuka

Femur ili bedrena kost, proteze se od koljena do kuka, i na svom gornjem kraju njegova
ukosena glava ulazi u zglobnu ¢asicu (acetabulum), tvorec¢i kuglasti zglob (vidi sliku 2.3).
Desna i lijeva kost kuka spajaju se straga s kriznom kosti (sakrumom) i kokciksom.
Misi¢i i njihovi zdjeli¢ni spojevi su sloZeni, ali glede hodanja, tr¢anja itd., najvazniji
misici su nozni abduktori, ¢ije su tetive vezane za veliki trohanter (slika 2.3).

filgryertearal ——Flumiar vertebrae
discs e i
m—— P ilparm
-

Ly
Lo
hip abdustar ; ol e _EH*-
e T | : % _x!ll_ - BHCTLET

forrr
Lthigh bane

Donji dio kraljeznice

Sakrum je ¢vrsto vezan za zdjelicu, te se samo moZze prigibati zajedno s njom (Slika 2.4).
Neposredno iznad sakruma i njegovog Siljastog vrha kokciksa nalazi se pet lumbalnih
kraljeZaka. Oni su odvojeni jedan od drugoga i od sakruma intervertebralnim diskovima,
od kojih se donji zove lumbrosakralni disk. Svaki disk sadrzi sustav tekuéina koji
apsorbira udarce, jednoliko rasporeduje tlak, te, dozvoljavaju¢i deformacije
intervertebralnog prostora, omogucava kretanje.

Kut pod kojim zdjelicu drZi slozeni sustav miSi¢a odreduje liniju nagiba lumbalne
kraljeZnice. Kut izmedu horizontale 1 ravnine vrha sacruma zove se lumbosakralni kut,
normalno iznosi oko 40 stupnjeva, a pridruZena linija nagiba lumbalne kraljeZnice zove
se lumbalna lordoza.
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Intervertebralni diskovi dozivljavaju znatna i dugotrajna opterecenja, a s
godinama i degenerativne promjene. Posljedicno se oko 80% populacije tuzi na bolove u
donjem dijelu kraljeznice, a nisu rijetke niti teZe smetnje poput miSi¢nog spazma ili
iskliznuca (protruzije) diska.

BACK FRONT
A other vertebrae

intervertebral
discs
y lumbar vertebrae
~—
e
— lumbosacral disc
sacrum o,
= :-... s lumbosacral angle
— -— — — x> — —horizontal
coccyx

Uspravno stajanje na obje noge

Sile u lumbosakralnom zglobu

U uspravnom polozaju centar gravitacije tijela (CG) je unutar zdjelice. Za odrzavanje
ravnoteze dok stojimo, CG mora biti vertikalno iznad tocke u osnovici koju ¢ine noge.
Ukupni raspored odreduje dobar ili lo$ polozaj tijela (vidi sliku 2.5), a potonji je Cest
uzrok boli u krizima.

Slika 2.6 pokazuje sile koje djeluju na lumbosakralni disk dok stojimo. Tezina
tijela iznad diska, zvana povrhpotporna (superincumbent) tezina, iznosi oko 0.6 W, gdje
je W tezina cijelog tijela.

.....

disk mora biti jednaka 0.6 W. Rastavljajuci ovu reakciju na komponente:
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Tlac¢na sila na disk = R cosé
Sila trenja na disk = R siné

Za normalnu lumbalnu lordozu 8 ~40° pa je

Tlaéna sila na disk = 0.46 W

Sila trenja na disk =0.39 W

n.aw
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Radi se o znatnom opterecenju trenja na disk koji po svojoj strukturi lakSe podnosi
kompresiju nego trenje. Ukoliko dodatno postoji pomak unazad, uslijed npr. slabosti
bedrenih fleksora ili trudnoce, sila trenja dalje raste, proporcionalno sinusu kuta. Ovo
uzrokuje teznju da lumbalna kraljeznica klizne naprijed, izazivajuéi iritaciju i bol. Ocita
terapija su vjezbe ispravljanja lumbalne lordoze.

Sile u kuku

U uspravnom nepomicnom polozaju tijelo se jednako oslanja na obje noge i zdjeli¢ni su
misici relativno neaktivni. Opterecenje F' svake femoralne glavice (kao i reakcija R
femoralne glavice na acetabulum) mora biti vertikalno i jednako polovici povrhpotporne
tezine, koja ovdje iznosi oko 0.7 W. Dakle:

F=R=05x07W=035W
Kako vrat femura s vertikalom obi¢no ¢ini kut od 50° (Slika 2.7), ova se sila moze
razloziti na tla¢nu komponentu

Flaka= F c0s50°=022 W

1 komponentu trenja:

Flrenja= Fsin50° = 0.27 W

F sin 50°

{shaar) F cos 50° {compression]

scetabulum

~~nack of femur
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Stajanje na jednoj nozi

Staticka situacija

Kada je jedna noga podignuta, da bi se odrzala ravnoteza tijela, CG mora biti vertikalno
iznad noge na koju se tijelo oslanja. Tada povrhpotporna tezina ne djeluje vise kroz
femoralnu glavicu, te rezultantni moment te sile spram osi koja prolazi kroz femoralnu
glavicu M nastoji zdjelicu spustiti prema neoslonjenoj strani. Tu teZnju onemogucava
kontrakcija noznih abdukora na strani oslonjene noge.

Slika 2.8 pokazuje sile koje djeluju na nogu na koju se oslanjamo. Pomoc¢u
rendgenskih filmova je uoceno da linija djelovanja noznih abduktorskih misica, koji
imaju hvatiste na velikom trohanteru, ¢ini kut od oko 70°prema horizontali.

H itorce on femarel kasad)
‘x

caniractila
forca af hip i palvis
abductor muscles
Ioe
.
A

M {normal reaction
at floar)

[wemight of leg) |I
|
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Neka je O srediste glavice femura. Pretpostavljajuci da je cijelo tijelo u ravnotezi, sila
reakcije podloge N, koja djeluje na stopalo, mora biti na istoj vertikali i1 jednaka po
iznosu tezini tijela, tj.

N=Ww
Tezina noge W priblizno je jednaka 0.15 W. Promatraju¢i momente oko osi kroz O:
Nx110=W;x 30+ M sin70° x 70
ITIOW=45W+65.8M
M=16W

Dakle, sila noznih abdukora je u ovom slucaju viSe od 1.5 puta veca od tezine tijela.
Horizontalna (Ry) 1 vertikalna (Ry) komponenta sile R na glavicu femura, mogu se
izraCunati iz uvjeta ravnoteze horizontalnih 1 vertikalnih sila.

Horizontalne sile:
Ry=M cos70°=0.55 W
Vertikalne sile:
Ry+ Wi=Msin70° + N
Dakle, vrijedi:
RP=R>2+ Ryz

R=242W

Dakle, sila R na femur je oko dva i pol puta veca od teZine tijela. Isto tako je njena
veli¢ina oko sedam puta veca nego kada tijelo stoji na dvije noge (R = 0.35 W).

Dinamicka situacija

Sile koje kuk trpi tijekom hodanja sli¢ne su ovima gore izraCunatim za slu¢aj stajanja na
jednoj nozi. I u tom slucaju R poprima velike vrijednosti uglavnom zbog velikog omenta
N oko O. Bilo koja promjena poloZzaja stopala u odnosu na kuk moze znatno promijeniti

taj moment 1 tako utjecati na M i R. Promotrimo to na dva primjera.

(a) Koristenje Stapa

Koristenje Stapa tijekom hodanja dopusta vece podrucje iznad kojeg mora lezati CG
tijela. To omogucava da se stopalo na Stapu suprotnoj strani oslanja blize vertikali koja
prolazi kroz zglob tog kuka. Time se smanjuje moment sile N (koja se i sama smanjuje)
oko O i tako se smanjuju M 1 R. Tako se, nakon operacije kuka, preporuca uporaba Stapa
na suprotnoj strani od bolesnog kuka.
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(b) Nosenje stvari

PrenoSenje kovcega npr. zahtijeva da se tijelo nagne na suprotnu stranu od kovcega kako
bi se odrzala ravnoteza. Kuk na suprotnoj strani trpi vece sile zbog povecanog momenta
N (koja se 1 sama povecava) oko O.

Prigibanje i podizanje

Prigibanje

Kada se prigibamo (saginjemo leda) ili dizemo niske stvari najvise su ukljuceni spinalni
sakruma sa svakim lumbalnim i s Cetiri torakalna kraljeska. Situacija se moze
pojednostavniti ako kraljeznicu predstavimo rigidnim tijelom koje rotira oko ¢vrstog
uporista, tj. lumbosakralnog zgloba (Slika 2.9). Povrhpotporna tezina glave, ruku i trupa
zajedno, W, djeluje kroz njihovo zajednicko teziste u tocki C, koja je na 2/3 udaljenosti
od oslonca kraljeznice prema gore. Rendgenska mjerenja pokazuju da rezultantna sila
kontrakcije spinalnih erektora £ ima hvatiste takoder u tocki C na kraljeznici, s kojom
zatvara kut od 10°.

R H"lumh:rnﬂ:rul jaint
ireaction of
RCFum on
umbosacral
dige)

Promotrimo prigibanje s vertikalnim otklonom od 60°, s rukama koje slobodno
vise (Slika 2.9). Obzirom da u ovom pojednostavljenju sile £ 1 W; djeluju u istoj tocki C,
i sila R mora djelovati na pravcu koji prolazi kroz C da bi se odrzala ravnoteza.
Ws=0.6 W =500 N (za prosjecnog covjeka)
Promatraju¢i komponente sila u smjeru okomice na kraljeznicu:
E sinl10 = W, sin60
E =3 W (oko 2500 N)
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Promatraju¢i komponente sila u smjeru kraljeznice
R=FE cosl0 + W, cos60
R ~3.25 W (oko 2700 N)

Vidimo da R iznosi vise od tri ukupne teZine tijela (Sto je oko sedam puta veca sila nego
prilikom uspravnog stajanja), Sto uzrokuje kontrakciju lumbosakralnog diska od 20%.

Dizanje
Kada se tijekom prigibanja u ruci drzi teret (npr. 200 N), (Slika 2.10 ), tri sile viSe nisu u

ravnotezi 1 R ne djeluje uzduz kraljeznice, ve¢ s njom zatvara mali kut ®. Ako je R
tlacna komponenta a Rs komponenta trenja, za momente oko tocke O dobivamo:

Ex(2/3) L sin10 = Wx (2/3) L sin60 + 200 x L sin60
Uvrstavajuéi da je W=500 N, imamo:
E=3990N
Promatraju¢i komponente sila u smjeru kraljeznice
R.=E cos10 + W;cos60 + 200 cos60
R.=3990 cos10 + (500 x 1/2) + (200 x 1/2)
R.=4280 N

Promatraju¢i komponente sila u smjeru okomice na kraljeZnicu:
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E sin10 = W, sin60 + 200 sin60 + R,

R,=86.6 N
Ukupna sila reakcije R dobiva se iz:
R*=RZ+ RS
R=4281N

a R djeluje pod kutom 6 u odnosu na kraljeznicu, gdje je
tan® = Ry/R,
0~1°

Vidimo da je u ovom slucaju tla¢na sila R, na lumbosakralni disk jedanaest puta ve¢a od
tlacne sile kod uspravnog stajanja i Cak vise od pet puta veca od ukupne tezine tijela.

Kompresija diska

Slika 2.11 pokazuje kompresiju zdravog lumbalnog vertebralnog diska pod opterecenjem
stlacivanja. Kontrakcija je elasti¢na sve do optere¢enja od oko 1000 N, iznad toga je veza
izmedu opterecenja 1 kontrakcije izrazito nelinearna. Ruptura diska nastaje kod sile
stlacivanja od oko 15 000 N, kada je kontrakcija diska oko 35% njegove pocetne
debljine. Zbog rupture izlije se tekuc¢ina koja je bila u disku, Sto izaziva kompresiju
susjednog Ziv€anog korijena, posljedi¢nu bol i misi¢ni spazam. Taj spazam uzrokuje jo§
vecu kompresija diska i tako povecava problem.
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Sile podloge
Reakcija

Kada mirno stojimo na obje noge, s jednoliko rasporedenom tezinom tijela,
okomita reakcija podloge R na svako stopalo priblizno je jednaka polovici tezine tijela.
Tlak na podlogu je medutim obrnuto proporcionalan povrSini kontaktnog podrucja i Slika
2.12 pokazuje kako taj tlak moze bit vrlo razli¢it. Male kontaktne povrSine (npr. visoke,
tanke pete) mogu ostetiti ne samo potpornu podlogu, ve¢ i tijelo koje se podupire (npr.
zuljevi).

Tijekom hodanja tezina tijela se rasporeduje, uglavnom nejednoliko, izmedu dva
stopala. Pretpostavimo pojednostavljeno da je u odredenom vremenu samo jedna noga u
kontaktu s podlogom, prolazeéi kroz faze sraza pete, podupiranja i odvajanja prstiju
(Slika 2.13), tijekom ¢ega se druga noga njiSe u zraku. lako je okomita reakcija podloge
R; tijekom potporne faze priblizno jednaka tezini tijela W, obje reakcije tijekom drugih
faza (R; 1 R3) premaSuju W zbog nazo¢nosti drugih vertikalnih sila:

(a) prilikom sraza pete dodatna je sila potrebna da ponisti koli¢inu gibanja noge
prema dolje

(b) prilikom odvajanja prstiju dodatna je sila potrebna da ostvari akceleraciju noge
prema gore. To je sila reakcije na pritisak ostvaren kontrakcijom miSica potkoljenice.

Prosjec¢na se sila okomite reakcije podloge povecava kako tijelo prelazi iz stajanja u
hodanje i dalje u tr¢anje, kada su potrebne jo$ vece vertikalne sile za poskakivanje.
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lal Whale foot in contact (b)) Tos contact only: g} Ski ar snoveshos warn:
arraall aras, high large area, bow DrassuTe
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Trenje

Sile trenja su neophodne tijekom hodanja, tr€anja i drugo, zbog sprjecavanja
proklizavanja noge tijekom sraza pete (F;) 1 zbog ostvarenja pomaka prema naprijed (F>)
tijekom odvajanja prstiju (Slika 2.13). Za danu silu okomite reakcije podloge R,
maksimalna sila trenja, poznata kao grani¢no trenje, jednaka je uR, gdje je u koeficijent
statickog trenja izmedu dvije povrSine. Dakle, ukoliko nema proklizavanja, sila trenja <
UR.
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Sto je veéi R tijekom sraza pete i odvajanja prstiju, veée je i grani¢no trenje koje
stabilizira nogu. U slucaju tipi¢ne podloge F; 1 F; iznose 15 1 20% teZine tijela 1
proklizavanje se ne dogada.

{a) Heel strike bl Support stage (gl Toeotf

Rz

resultant ground force

Rezultantna sila podloge
Rezultantna sila podloge, G (Slika 2.14) moze se dobiti kao:
G=VR®R +F) (iznos)
tan® = F/R (smjer)
Uvjet neproklizavanja je F' < uR, tj.:
tan@< u

Dakle, proklizavanje je izglednije u slucajevima (i) malih vrijednosti u (led, klizave
povrsine) 1 (i1) velikih vrijednosti ® (dugi koract).

Fy

ramlusnt
grours fancs, G

|a) Shert mride bl Log stride
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Hodanje

Pozicije noge tijekom normalnog ciklusa hodanja (Slika 2.15) analizirane su pretezito
koristenjem usporenog filma i stroboskopije. Nakon odvajanja prstiju cijeli se ud pokreée
naprijed kontrakcijom zdjeli¢nih fleksorskih miSica.
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Tako dobiven moment sile oko zgloba kuka daje nozi kutno ubrzanje prema jednadzbi:
Moment sile = moment inercije (MI) x kutno ubrzanje

Tako, pocetna rotacija noge u kuku ovisi 0 momentu inercije noge u odnosu na kuk, koji
pak ovisi 0 masi noge 1 njenoj raspodjeli. Ukoliko se normalna raspodjela mase noge
promijeni iz bilo kojeg razloga (npr. nakon amputacije i ugradnje umjetnog uda, ili
prilikom noSenja teSke obuce), promijenit ¢e se 1 moment sile u kuku, Sto lako dovodi do
prekomjerne potros$nje energije i ¢ak do misSi¢nog zamora.

Nakon pocetnog ubrzanja, noga se dalje svija konstantnom kutnom brzinom, bez
dodatnog veceg napora, u skladu s prvim Newtonovim zakonom, nakon ¢ega se svijanje
zaustavlja, ili usporava, kontroliranim kontrakcijama zdjeli¢nih ekstenzorskih miSica, E.
Sila teza tada pomaze u prizemljenju pete na tlo.

Pored momenta sile oko zgloba kuka, postoji 1 moment sile oko koljenskog
zgloba, koji rotira potkoljenicu u koljenu. To dovodi stopalo ispred tijela dok se srediste
mase tijela CG krece prema naprijed. Sile koje ostvaruju taj zamah poti¢u od ligamenata i
miSica koljenskog zgloba, gravitacijske sile i reakcije u koljenskom zglobu.

Vecina napora koje zahtijeva hodanje jednostavno potic¢e od svijanja nogu, i,
ukoliko se dopusti da one osciliraju prirodnom frekvencijom, cijeli proces zahtijeva mali
utrosak energije. Puno je zamornije hodanje neprirodnom brzinom ili mijenjanje brzine
hoda, kao npr. prilikom hodanja s malom djecom. Mijenjanje brzine hoda lakSe se postiZze
mijenjanjem duljine koraka nego mijenjanjem prirodne frekvencije hodanja.
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Trcanje

Brzina tréanja

Brzina dobrog sprinta od 9 m/s Sest je puta veca od prosjecne brzine hodanja, koja iznosi
1.5 m/s. Taj se faktor ostvaruje:

(a) otprilike dvostrukim povecanjem broja koraka u sekundi 1

(b) otprilike trostrukim povecanjem duljine koraka. Ovo se ostvaruje poskokom,
tijekom kojeg tijelo kratkotrajno nije u dodiru s podlogom. Obzirom da se svaka
vertikalna kolicina gibanja u srazu s podlogom gubi, optimalan kut poskakivanja je
prili¢no mali.

Tijekom tré¢anja stalnom brzinom malo se miSi¢nog napora tro$i za odrzavanje brzine
obzirom da i pri brzini od 9 m/s otpor zraka nije velik. Glavnina miSi¢nog napora
potrebna je za dovoljno brzo pokretanje nogu, tako da ostaju ispod tjelesnog CG. Odista,
glavni ograni¢avajuci ¢cimbenik brzine tréanja je inercija nogu tijekom poskoka i sile koje
su potrebne za ubrzanje i usporenje tijekom te faze.

Ciklus trcanja

Pokreti noge za vrijeme trcanja (Slika 2.16 ), uglavnom se sastoje od kombinacije rotacije
u zglobovima kuka i koljena. Prije nego se nozni prsti odignu, oslonjena noga, koja ostaje
prili¢no ravna dok je u dodiru s podlogom, rotira u smjeru kazaljke na satu, imajuci kutnu
koli¢inu gibanja (zamah) u tom smjeru.
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Ubrzo nakon §to se nozni prsti odignu od tla, bedro pocinje rotirati u smjeru suprotnom
od kazaljke na satu, pomic€uci se time prema naprijed. To se ostvaruje:

(a) momentom sile u kuku smjera suprotnom kazaljci na satu
moment sile suprotan kazaljci na satu = MI x kutna akceleracija suprotna kazaljci na satu
(b) momentom sile u koljenu u smjera kazaljke na satu koji

(1) savija nogu oko koljena, pa zato smanjuje MI oko kuka 1 time povecava kutnu
akceleraciju bedra u smjeru suprotnom kazaljci na satu, koja je opisana pod (a);
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(i1) povecava zamah potkoljenice u smjeru kazaljke na satu, ¢ime se (prema zakonu o
ocuvanju zamaha, primijenjenom na cijelu nogu) prenosi isto toliko velik zamah na
bedro, ali u smjeru suprotnom kazaljci na satu.

Kada rotacija dovede bedro u gotovo horizontalan polozaj, gornji se momenti sile obrcu,
¢ime se noga spusta i priprema za sraz petom.
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Tijelo se kao cjelina tijekom tréanja njiSe oko vlastite osi, na na¢in da se gornji i donji dio
njiSu u suprotnim smjerovima, ¢ime se ukupni zamah tijela ocuva. Tako, u trenutku
prikazanom na slici 2.17, zamah gornjeg dijela tijela u smjeru suprotnom kazaljci na satu,
ostvaren kontrakcijom abdominalnih i drugih misica tog dijela tijela, rezultira po iznosu
jednakim, a po smjeru suprotnim zamahom donjeg dijela tijela, ¢cime se omogucava
pomicanje lijeve noge prema naprijed.

Pretvorbe energije pri skoku i padu

Tijekom skoka rad migi¢a ostvaruje se kao kineti¢ka energija, ( KE=(1/2)mv?). Ona
nadalje prelazi u potencijalnu energiju, (PE=mgh), ¢ime se omogucava da skakacev CG
dode do maksimalne visine

hmaks:VZ/ 2g
Odredene tehnike mogu pomo¢i kod npr. skoka uvis: rotacija slobodnih udova prema
gore, koja stvara zamah uvis, 1 savijanje oko precke, ¢cime se omogucava da CG ostane
nizak, oboje poboljSavaju rezultat.

Prilikom padanja dolazi do obratne promjene energije, naime do pretvorbe
potencijalne u kineticku energiju. Ako CG pada za udaljenost x, onda je brzina v dana:

v=./2gx
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U jednostavnom slucaju stalne sile usporavanja F, koja u vremenu sraza ¢ dovodi tijelo do

mirovanja:
e m4/2gx
t

Dakle, da bi smanjili silu F, a time i vjerojatnost prijeloma, vrijeme ¢ valja povecati
koriste¢i sagibanje u koljenima 1 prevrtanje tijela tijekom sraza.

Veliki dio KE koju tijelo ima prije sudara javlja se poslije sudara u obliku
elasti¢ne 1 plasti¢ne energije u mekom tkivu, kostima i hrskaviénom tkivu koje se
deformiraju uslijed opterecenja koje prime. Rad misica, posebno u ekstremitetima, i
deformacija podloge, preostali su znacajniji ¢cimbenici disipacije energije.
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FIZIKA SRCA I CIRKULACIJE

Tekudine u mirovanju

U tekuc¢em stanju medumolekulske privlacne sile nisu dovoljne da fiksiraju molekule u
prostoru (za razliku od krutog stanja), ali su dovoljno velike da im sprijece medusobno
udaljavanje zbog toplinskog gibanja (za razliku od plinskog stanja). Zbog toga tekucine
zadrzavaju veliku gustocu krutog tijela i stalni obujam (nestlaivost/nerastegljivost), ali
ne i oblik, te tekuc¢ina zauzima oblik posude u kojoj se nalazi. Poput plinova, zbog
fleksibilnosti molekula, odnosno moguénosti da pojedina molekula napusti svoje trenutno
okruzje, tlak se u teku¢inama prenosi u svim smjerovima. To se svojstvo tekucina i
plinova (zajednickim imenom fluida) naziva Pascalov zakon. Medutim, sloboda kretanja
molekula teku¢ine puno je manja nego u plinova, te je pripadni tlak u teku¢inama zbog
nasumicnog, toplinskog gibanja molekula vrlo mali, te se moze zanemariti prema tlaku
zbog teZine tekucine (hidrostatski tlak) ili tlaku zbog vanjskih sila (hidraulicki tlak).
Suprotno, u tekucini otopljenje Cestice ponasaju se poput plina, izazivajuéi tlak
proporcionalno molarnoj koncentraciji 1 temperaturi (osmotski tlak).

Zbog toga $to hidrostatski tlak tekucine raste s dubinom, a djeluje u svim
smjerovima, na uronjeno tijelo tekucina djeluje silom suprotnog smjera od sile teze, a po
iznosu jednakom teZini istisnute tekucine. Ta se sila naziva uzgon, a pojava Arhimedov
zakon. Jednako vrijedi za tekucine 1 plinove. Sve u svemu, tekuce je stanje po nekim
svojstvima blize krutom (velika gusto¢a, nepromjenjiv volumen), a po drugim plinovitom
(Sirenja tlaka u svim smjerovima, pojava uzgona).

Protjecanje tekucina

Ako tekuc¢ina tece kroz krutu cijev, nestlacivost tekucine povlaci da volumen tekucine
koji je u nekom vremenu usao kroz presjek cijevi na jednom mjestu mora u istom
vremenu izi¢i kroz bilo koji distalni (dalji u smjeru protoka) presjek.

U tim uvjetima, obzirom da je protok jednak umnosku brzine protoka i povrsine
popre¢nog presjeka cijevi, ako tekucina protjece kroz cijev promjenjivog presjeka, brzina
protoka (v) mijenja se obrnuto od povrSine popre¢nog presjeka (S):

V1/ VzZSZ/ S]
Relacija se naziva jednadZba kontinuiteta. Uvjet nestlacivosti tekucine realan je za
krvotok, dok krutost krvnih zila priblizno vrijedi za neke dijelove krvotoka, ali ne za

aortu 1 velike arterije koje pulziraju (primajuci krv koju pulsatilno izbacuju sréane
klijetke).
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B Fig. 26-1 As fluid flows through a tube of varisbk
cross-sectional area, A, the linear velocity, v, varies inversels
as the cross-sectional area,

Tlak u tekucini mjera je energije jedinicnog volumena tekucine. U mirovanju, radi se o
potencijalnoj energiji, sastavljenoj od dvije komponente: hidrostatskog i hidraulickog
tlaka. Hidrostatski tlak zbog tezine tekucine, gustoce p na dubini h od referentne razine
iznosi pgh. U krvnoj cirkulaciji taj tlak ovisi o poloZaju tijela, a referentna je razina
transverzalna, kroz desni atrij. Hidraulicki tlak potice od vanjske sile koja djeluje na
povrsinu tekucine. Njega u krvnoj cirkulaciji stvara srce. Zbroj hidrostatskog i og tlaka
nazivamo staticki tlak (ps). Staticki tlak djeluje u tekucini u svim smjerovima. Kada
tekucina tece, javlja se 1 dinamicki tlak (pq) u smjeru protoka, jednak kineti¢koj energiji
jedini¢nog volumena: pv?/2. Ukupni tlak u tekuéini, zbroj dinamickog i statickog tlaka,
ukupna je energija jedini¢nog volumena tekucine.

Ako zanemarimo toplinske gubitke energije zbog trenja pri protoku ($to je model
tzv. idealne tekuéine), ukupna je energija sacuvana, odnosno, ukupni se tlak u
promatranom cirkulacijskom segmentu ne mijenja. To znaci da, u slucaju horizontalne
cjevcice, vrijedi Bernoullijeva jednadZba:

ps + pv?/2 = konstanta

Uocite na slici da se staticki tlak,
iako djeluje u svim smjerovima,
mjeri u smjeru okomice na
protok (manometri s ravhim
dnom). Tako se izbjegne utjecaj
dinamickog tlaka, koji djeluje u
smjeru protoka. U smjeru
protoka mjeri se konstantni,
ukupni tlak (manometri s L-
dnom). Uocite da se na mjestima
suzenja staticki tlak smanjuje, na
racun povecanja brzine protoka i
time dinamickog tlaka.
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Bernoullijeva se jednadzba moze primijeniti na krvnu cirkulaciju ako promatrano vece
krvne Zile, kada su otpori protoku i posljedi¢ni gubici energije zbog trenja mali. U naSem
krvotoku staticki je tlak najces¢e puno veci od dinamickog, koji se moze zanemariti.
Razlog su male brzine protoka.

Medutim, kod prolaska krvi kroz suzene prostore sr¢anih zalistaka, brzina se krvi
dovoljno poveca (osobito kod pretjeranih, patoloskih suzenja) da dinamicki tlak (koji
raste s kvadratom brzine protoka!) postaje znac¢ajna komponenta ukupnog tlaka, te se
staticki tlak moZe bitno smanjiti. U aortnoj stenozi (bolesti koja se o€ituje suzenim
us¢em aortnog zaliska) tako se smanjuje protok kroz koronarne (Valsalvine) sinuse,
otvore na stjenki aorte kroz koje dio krvi iz aorte ide u sr€ani misi¢. Naime, otvori
koronarnih sinusa smjesteni su okomito prema smjeru protoka krvi, tj. u smjeru u kojem
djeluje samo smanjeni staticki tlak. Time se ugrozava koronarni protok u uvjetima kada
su rad 1 potroSnja energije u srcu povecani (zacarani krug).

noirma Lﬁ o

stenoza

Kada razmatramo male cjevc€ice (male krvne Zile), koje pruzaju znatan otpor protoku,
Bernoullijeva se jednadzba mora dopuniti ¢lanom koji opisuje gubitke zbog trenja
tekucine 1 stjenke cijevi (krvne Zile), te posljedicnog medusobnog trenja slojeva koji se
gibaju razli¢itim brzinama. KaZe se da realna teku¢ina ima viskozna svojstva.

Za relativno male brzine protoka tekucina se u cjevcici giba laminarno. Sloj
tekuc¢ine uz stjenku cijevi miruje (tu je, dakle, trenje stati¢no), a sljede¢i se slojevi gibaju
sve brze prema sredini cjevcice, gdje je brzina protoka najveca.
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Dakle, u cjevéici brzina protoka raste od periferije prema sredini, te kazemo da postoji radijalni
gradijent brzine protoka, Av/Ax, gdje x oznac¢ava udaljenost od promatranog mjesta do osi
cjevcice. Sila trenja na jedini¢nu povrsinu izmedu dva sloja tekuc¢ine naziva se tangencijalno
naprezanje. Ono nastoji ubrzati sporiji, a usporiti brzi sloj. Prema Newtonovom zakonu
viskoznosti tangencijalno naprezanje proporcionalno je gradijentu brzine. Konstanta
proporcionalnosti je koeficijent viskoznosti ), koji opisuje svojstva tekucine. Dakle:

tangencijalno naprezanje = 1 Av/Ax

Sto je koeficijent viskoznosti (skraéeno-viskoznost) veéi, tekuéina teze te¢e. Koeficijent
viskoznosti ne valja mijeSati s gustocom tekucine. Tako je ulje viskoznije (ima veci
koeficijent viskoznosti) od vode, iako je rjeda tekucina (pliva na vodi). Viskoznost u
plinova raste s porastom temperature, a u tekuc¢ina opada (hladenjem se tekucine
priblizavaju krutom stanju beskonacne viskoznosti). Zato se zimi viskoznost krvi
povecava u podrucjima koji su slabije zaSti¢eni odje¢om (glava, Sake, stopala), Sto moze
uzrokovati ozbiljne cirkulacijske probleme (u Londonu je nedavno primije¢en zimski
porast broja mozdanih infarkta u beskucnika koji nisu koristili pokrivala za glavu).

Zbog viskoznih gubitaka, ukupni se tlak u tekucini (jedini¢na ukupna energija)
smanjuje u smjeru protoka, §to je u krvnoj cirkulaciji uoc€ljivo u malih krvnih Zila.
Drugim rije¢ima, da bi osigurali konstantni protok tekucine (krvi) kroz cjev¢icu (krvnu
zilu) potrebna je razlika tlakova (gradijent tlaka) izmedu pocetka i kraja cjevcice.
Potrebni gradijent tlaka AP bit ¢e tim ve¢i §to je ve¢i umnozak protoka tekucine 0 1
otpora protjecanju tekucine R.

AP=® xR

P1/ Pressure gradlent\ P,

Blood

\\ " // /flow

Resistance
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Otpor protoku tekuéine koeficijenta viskoznosti n kroz horizontalnu cjev€icu duljine 11
polumjera r moze se dobiti sljede¢im razmatranjem. Ako je brzina protoka tekuéine
stalna, znaci da je ukupna sila koja djeluje na valjak teku¢ine u cjev¢ici nula. Obzirom da
se sile trenja kojom razni slojevi valjka tekuc¢ine djeluju jedan na drugog medusobno
ponistavaju (zakon akcije i reakcije), dvije sile razli¢itog smjera i jednakog iznosa moraju
biti: tangencijalno naprezanje izmedu rubnog sloja tekucine i stjenke cjevcice (krvne zile)
x oplo§je promatranog valjka tekucine (sila koja se opire protoku) i gradijent tlaka x
povrsina presjeka valjka tekucine (sila koja nastoji ubrzati protok). Uvazavanjem
Newtonovog zakona viskoznosti, rjeSenjem tako postavljene jednadzbe, dobivamo za R u
gornjoj jednadzbi:

Dakle, otpor R ovisi o tekucini i o dimenzijama cjev¢ice. Linearno se povecava s
duljinom cjevcice, a naglo raste kako joj se polumjer smanjuje. Vrlo je vazno uociti tu
inverznu r* ovisnost. Jaka ovisnost otpora protoku o lumenu krvne Zile moéan je
mehanizam kako tkiva lokalno reguliraju krvni protok. Kada je protok krvi u tkivu
pojacane metabolicke aktivnosti nedostatan, lokalno oslobodeni metaboliti djeluju
vazodilatacijski, odnosno tako da opustaju napetost (tonus) glatkih misi¢a malih krvnih
zila (arteriola i kapilara). Zbog r* ovisnosti dovoljna je mala dilatacija za znatno
smanjenje otpora. Time se protok krvi preusmjerava iz manje u vise aktivna podrucja; na
primjer, pri tjelovjezbi, u skeletne misice i sr¢ani misi¢. Obrnuto, mala konstrikcija
cirkularnog misic¢a arteriole ima za posljedicu drasti¢no povecanje njezinog otpora
protoku krvi.
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Gornje dvije jednadzbe daju:

Gornja je jednadzba poznata kao Poiseuiellov zakon: protok tekuéine kroz horizontalnu
cjevCicu proporcionalan je gradijentu tlaka, Cetvrtoj potenciji radijusa cjevcice, a obrnuto
proporcionalan viskoznosti tekucine 1 duljini cjev¢ice.

A Prossine Lengih

Isame Enessure

Radliusg

[Fo]

Figure B.13. Poiseuille's findings. The Hlow rate through a tube depends on the
pressure difference from one end of the lube to the other, the length of the tube, the
viscosity of the fluid, and the radius. The radius has the largest influence on low
rate

Laminaran se protok tekuc¢ine odrzava sve dok brzina protoka krvi ne nadmasi neku
kriti€nu vrijednosti. Tada se slojevi pocinju mijesati, te nastaje nepravilno, dijelom
nepredvidivo gibanje, tj. turbulencije.

U ravnoj, glatkoj cjev€ici turbulencije ¢e se tim prije dogoditi (kriti¢na brzina je
tim manja) Sto je tekucina gusca, a cjevcica Sira, a tim teZe Sto je viskoznost tekuc¢ine
veca. Sklonost turbulencijama empiric¢ki je opisao Osborne Reynolds, pomocu
bezdimenzionalnog broja, kojeg njemu u ¢ast nazivamo Reynoldsov broj (R.):
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R.= P
n

Sto je Reynoldosv broj veéi, ve¢a je moguénost turbulencija. Prestanak laminarnog toka i
indukciju nepravilnog gibanja potice inercija teku¢ine (umnozak gustoce i brzine, pv),
dok mijeSanje slojeva otezava viskozno trenje.

T
'I_C:"—J_ —

Figure &5 & Nuid is Soewing s kong lapeding ube, fhe reiccity will gradually
Inorease 10 the poinl where il ceceeds the coiical velogily Vg, progucing lurbulent
o,

U ravnim, glatkim krvnim Zilama turbulencije po¢inju kada Reynoldsov broj nadmasi
vrijednost od 2000. Prisustvo izbo¢enja zbog masnih naslaga u krvnim Zilama (plakovi),
kao 1 mjesta gdje se krvne Zile ravaju, pospjeSuju turbulencije i pri puno manjim
vrijednostima Reynoldsovog broja.

Pri turbulentnim gibanjima jedan se dio energije pohranjene u tekucini gubi kao
toplina, a dijelom 1 kao akusti¢na energija titranja. Odatle proizlaze i mana 1 specifi¢na
prednost turbulencija krvi. Mana je ¢injenica da turbulencije, putem odvodenja energije,
tj. smanjenja tlaka, predstavljaju dodatni otpor protoku (pored viskoznih gubitaka
laminarnog protoka). Prednost je Sto turbulencije moZemo cuti, $to predstavlja vrijednu
dijagnosticku informaciju.

U mirovanju su turbulencije u krvotoku rijetke; redovno se dogadaju u aorti dok lijeva

klijetka brzo izbacuje krv kroz uS¢e aortnog zaliska. U tjelesnom se opterecenju brzine
protoka uviSestrucuju, tako da su turbulencije ¢esce.
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Figure 8.16. (a) When the flow in a tube turbulent (at p re Pc) the

slope of the flow rate versus pressure decreases so that compared to laminar flow a
greater increase of pressure is necessary to obtain a given increase in flow rate. (b)
In an obstructed artery the pressure needed to produce a given flow rate is greater
than in a normal artery of the same size. In addition, if the heart is called upon to
increase the flow rate from V4 to Vs the turbulence produced in the obstructed
artery requires a much larger pressure increase (APz vs AP1) and thus greater effort
from the heart. (Adapted from |L.W. Richardson and E.B. Neergaard, Physics for
Medicine and Biology, Wiley-Interscience, New York, 1972, pp. 46-47.)

Ukoliko je krvna Zila patoloski suZena, povecana sklonost turbulencijama moze
toliko povecati njen otpor da se protok kroz nju bitno smanji. Ovisno o stupnju suzenja,
to se ne mora dogoditi u mirovanju, ve¢ samo u uvjetima tjelesnog opterecenja, kako
prikazuje sljede¢i model.

Model za opterecenjem uzrokovanu ishemiju

B=AD
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U mirovanju stenoza (suzenje lumena) koronarne arterije nema hemodinamskih posljedica

sve dok nije vec¢a od 50%. Razlog: glavnina otpora je u manjim krvnim zilama. U optereéenju,
zbog 1. turbulencija na mjestu suzenja zbog povecane brzine protoka i 2. zbog metabolicke
vazodilatacije otpornickih krvnih Zila, doprinos stenozirane arterije ukupnom otporu postaje
znacajan. Posljedi¢no je koronarni protok manji od potrebnog, §to moze dovesti do smanjenog
utroska kisika u miokardu, tj. do anaerobnog metabolizma (ishemije).




Osobitosti protoka krvi: hemoreologija

Protok krvi Cesto nije moguce egzaktno analizirati. Krv je sloZena tekudina: sastoji se od
razrijedene otopine proteina i lipoproteinskih kompleksa- krvne plazme, u kojoj su
suspendirane krvne stanice, velikom ve¢inom eritrociti. Suspenzija oznacava
prisustnost velikih €estica u tekuéini, koje se u mirovanju taloZe (sedimentiraju) na dno
tekucine. Postotak ukupnog volumena krvi koje zauzimaju stanice (prakti¢no- eritrociti)
naziva se hematokrit (Ht).

Ako slozena tekucina tece, suspendirane Cestice (eritrociti) dijelom se mijeSaju s
otopinom (plazmom), na nacin koji ovisi o brzini protoka i dimenzijama cjevc¢ice (krvne
zile). To je jedan od razloga zasto je protok sloZene tekuc¢ine kompliciraniji od protoka
jednostavne tekuc¢ine. Osim toga, krvne Zile nisu krute cjevcice, ve¢ na dva na¢ina mogu
mijenjati svoj kalibar: pasivno, elasti¢cnom deformacijom, pod djelovanjem krvnog tlaka
(sve krvne zile) 1 aktivnom kontrakcijom svog glatkog miSi¢a (osobito manje krvne Zile).
Ali, to nije sve; srce nije kontinuirana pumpa, ve¢ izbacuje krv periodicki, samo tijekom
jednog dijela ciklusa. Tkiva ipak dobivaju krv neprekidno, na nacin da se dio krvi izbacen
u jednoj sr¢anoj kontrakciji pohranjuje u elasti¢nim krvnim arterijama, ¢ija naknadna
relaksacija osigurava protok dok se srce puni i sprema na novu kontrakciju. U svemu
tome protok se krvi neprekidno ubrzava i usporava, pa su prisutni inercijski uéinci.
Medutim, ni to nije sve (set noZeva ipak necete dobiti!); u uvjetima kada brzina protoka
krvi nadmasi kriti¢nu vrijednost, slojevito gibanje krvi dijelom prelazi u nepravilno,
turbulentno (ta se pojava dogada i kod jednostavnih tekucina).

Iako navedene pojave otezavaju analizu, glavne zakonitosti protoka krvi-
hemoreologije moguce je priblizno dobro opisati.

lako je krvna plazma (kratko-plazma) vrlo razrijedena otopina proteina i
lipoproteinskih komplesa, te joj je gustoca poput vode, viskoznost joj je prili¢no veca, za
oko 30% na temperaturi tijela. Razlog je prisutnost molekula velike molekulske mase.
Prisutnost stanica vrlo povecava viskoznost krvi. Prosjecna je viskoznost cijele krvi oko
3.5 puta veca od viskoznosti vode 1 eksponencijalno se povecava s porastom hematokrita.

— Viscosity of whole blood
— Viscosity of plasma
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Govorimo o prosjeku zato $to se viskoznost krvi u cirkulaciji mijenja, prate¢i promjene
hematokrita 1 druge uvjete koje odreduju lakocu promjene oblika (deformabilnost) i
postotak medusobno sljepljenih (agregiranih) eritrocita. Zbog promjenjive viskoznosti
kazemo da krv nije njutnovska tekuéina.

Uzrok promjenama hematokrita (i posljedi¢no viskoznosti) krvi je tzv. Fahreus-
Lindquist-ova pojava: u krvnoj se Zili eritrociti nastoje smjestiti Sto blize osi, gdje su
brzine protoka najvecée. To je stoga jer su samo u sredini bo¢ni tlakovi plazme na eritrocit
jednaki (sjetite se Bernoullijeve jednadzbe!). Posljedi¢no je sloj krvi uz krvnu zilu samo
plazma, bez eritrocita. Taj je sloj dimenzija jednog eritrocita. U maloj je krvnoj zili
doprinos tog sloja velik, pa je u njoj hematokrit manji nego u vecoj krvnoj zili. Pojava ne
objaSnjava hematokrit u kapilarama, koje su toliko uske da se eritrociti moraju
deformirati da bi kroz nju prosli (¢ime im se prolaz uspori i izmjena plinova lakSe
dogodi).

Za dani Ht viskoznost krvi raste s agregabilno$¢u (agregati se ponasaju kao
rigidni elipsoidi), a opada s deformabilnoscu eritrocita, jer se promjenom oblika eritrocit
prilagodava protoku. To se modelira ovako:

— aHt
Nkrv = T]plazrna €

gdje parametar a raste s agregabilnoscu, a pada s deformabilnos¢u eritrocita.

Vjeruje se da u mikrocirkulaciji Ht pada na oko 2/3 prema velikim krvnim
zilama, dok agregabilnost eritrocita raste, jer se u uvjetima sporog protoka eritrociti lakse
sljepljuju. Zbog prevladavajuceg ucinka smanjenja Ht viskoznost u mikrocirkulaciji
vjerojatno je manja nego u makrocirkulaciji. Ove tvrdnje uzimamo s rezervom obzirom
da do sada viskoznost u mikrocirkulaciji nije neposredno izmjerena.

Povecana koncentracija kolesterola u plazmi povecava i viskoznost plazme i
agregabilnost eritrocita. S druge strane, povecanje kolesterola oStecuje stjenku krvne Zile,
koja postaje manje rastegljiva, rigidnija. To pak otezava vazodilataciju malih krvnih zila
u stanjima povecane potrebe za protokom (autoregulaciju protoka). Usporeni protok
povecava agregaciju eritrocita, koji su inace, zbog povecanog kolesterola, skloniji
stvaranju agregata. Tako se stvara zaCarani krug i moguénost odumiranja tkiva koje je
prokrvljeno ostecenim krvnim Zilama.

Srce kao pumpa

Kada viskoznih otpora ne bi bilo, srce ne bi trebalo raditi. Upravo rad srca osigurava u
izlaznim krvnim Zilama (aorta na lijevoj i pluéna arterija na desnoj strani srca) dovoljan
tlak, koji se postepeno 'trosi' tijekom protoka krvi kroz cirkulacijske sustave (sistemski
ili periferni 1 pluéni ili srediSnji), ponajvise u malim krvnim Zilama.

U biti srce je dvostruka pumpa, lijeva, jaca (lijevo srce) prima krv iz pluca i tjera
ju kroz ostatak tijela do desne, slabije (desno srce), koja osigurava protok kroz plu¢ni

krvotok, ¢iji je cirkulacijski otpor puno manji. U kapilarama pluca krvi, koja ima malu
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koli¢inu kisika i veliku koli¢inu uglji¢nog dioksida, osigurava se izjednacavanje
parcijalnih tlakova tih plinova s alveolarnim plinom.

U zdrave su osobe ta dva cirkulacijska sustava serijski povezana: sva krv koju je
u periferiju izbacilo lijevo srce dolazi u njegovu desnu stranu, potom u pluca, te se ulijeva
u lijevo srce. Ponekad se dijete rodi sa sr¢anom manom koja naru$ava normalni protok
krvi. Najcesce se radi o prekidu integriteta pregrade izmedu lijeve 1 desne strane srca
(sréanog septuma) zbog cega dio krvi tim precacem zaobilazi normalnu cirkulacijsku
rutu. Kaze se da postoji intrakardijalni Sant. Kako su, barem u pocetku bolesti, tlakovi
na lijevoj strani veci, Sant je usmjeren s lijeve na desnu stranu srca. Ovisno o tome da li je
defekt septuma na razini atrija ili ventrikula, govorimo o lijevo-desnom atrijskom (ASD)
ili ventrikulskom santu (VSD).
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Promotrimo jedan normalan srcani ciklus. Govorimo o dvije faze tog ciklusa,
odnosno o fazi kontrakcije- sistoli i1 fazi opustanja ili relaksacije— dijastoli. Kada ne
specificiramo dio miSi¢a, mislimo na klijetke. Medutim, 1 atriji se kontrahiraju 1
relaksiraju, te postoji i njihova sistola i dijastola. Ipak, funkcijski su puno vaznije sistole i
dijastole klijetki. Poremecaj rada pretklijetki ne naruSava bitno funkciju srca. To je stoga
Sto su sréane pretklijetke samo proSirenja dolaznih vena koja pospjesuju punjenje klijetki.
Klijetke se u normalnim uvjetima mirovanja stignu napuniti i bez njihove bitnije pomo¢i
(uloga atrija bitna je u tjelesnom naporu i u bolestima koje kompromitiraju punjenje
klijetki).
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Dvije strane srca rade simultano, u istim fazama. Nakon elektri¢ne pobude iz SA
¢vora, prvo se kontrahiraju atriji, te, nakon 0.1 do 0.2 sekunde, ventrikuli. Tijekom
razdoblja kada se 1 atriji i ventrikuli relaksiraju, atriji se pune krvlju iz velikih vena
periferne 1 srediSnje cirkulacije. Porast tlaka u atrijima otvara atrijsko-ventrikulske
(AV) zaliske (valvule), koji, ako pravilno rade, propustaju krv iz atrija u ventrikule, ali
ne i obrnuto. Time pocinje punjenje klijetki, pri €ijem se kraju, nakon Sto su oko 80%
pune, ostatak punjenja ubrzava kontrakcijom atrija. Ukupan volumen krvi u klijetkama na
kraju punjenja (Sto je jednako volumenu njihovih kaviteta) naziva se volumen na Kraju
dijastole (EDV, end-diastolic volume) i normalno iznosi oko 120 ml. Kontrakcija klijetki
prvo zatvara A-V zaliske, potom, kad tlak u njima nadraste tlakove u izlaznim arterijama,
otvaraju se izlazni sr¢ani zalisci (pluéni na desnoj 1 aortni na lijevoj strani srca), ime
klijetke izbacuje svoj udarni volumen (SV, stroke volume). Udarni volumen je oko 2/3
volumena na kraju dijastole (70-80 ml). Drugim rije¢ima ejekcijska frakcija klijetke
(EF), koja je omjer SV/EDV, normalno iznosi oko 65%. Ostatak je volumen na kraju
sistole (ESV) ili rezidualni volumen. Nakon toga se ventrikuli pune tijekom sljedeéeg
ciklusa. U mirovanju je prosjecan broj ciklusa u jednoj minuti- sréana frekvencija (bilo,
puls) oko 75/min, svaki ciklus traje 0.8 sekundi, od ¢ega je 0.5 sekunde dijastola, a 0.3
sekunde sistola.

Tlakovi koji se pri radu srca javljaju u klijetkama i izlaznim arterijama lijevog
srca oko 6 puta su veci u odnosu na desno srce. To je stoga Sto pluéna cirkulacija pruza
puno manji otpor protoku krvi od sistemske (u plu¢ima su male krvne zile razgranatije, a
velike rastegljivije). UsredotoCimo li se na lijevo srce, valja uociti nekoliko faza ciklusa:

1. Pocetkom kontrakcije lijeve klijetke zatvara se njezin A-V zalistak (mitralni zalistak).
Nakon toga, sve dok tlak u klijetki ne nadraste tlak u aorti (oko 80 mm Hg), volumen joj
se ne mijenja (i ulaz i izlaz su nula), §to nazivamo fazom izovolumske kontrakcije.

2. Nakon §to tlak u klijetki preraste tlak u aorti, otvara se aortni zalistak, krv napusta
klijetku, dok tlak u njoj 1 u aorti jo§ neko vrijeme raste, postizu¢i maksimum od oko 120
mm Hg. Maksimalni tlak u aorti je sistolicki tlak.

3. Nakon toga tlak u klijetki pada, te, kada postane manji od tlaka u aorti, unazadni tlak
zatvara aortni zalistak. Tlak u klijetki pada prema nuli, a u aorti na najnizu vrijednost od
oko 80 mm Hg, $to je dijastolicki tlak.

4. Tijekom izovolumske relaksacije mitralni 1 aortni zalistak su zatvoreni, u klijetki tlak
pada, a volumen joj se ne mijenja.

5. Kada tlak u klijetki padne ispod razine tlaka u pretklijetki poc¢inje faza brzog
punjenja, kada krv iz pluénih vena, prolazi kroz atrij i puni klijetku.

6. Nakon $to se dobar dio klijetke napuni krvlju, tlak se u njoj izjednaci s tlakom u atriju,
te neko vrijeme, koje nazivamo dijastazom, punjenje klijetke prestane.

7. Atrijska kontrakcija (sistola atrija) ubrzava kraj punjenja klijetke i zavrSava pred
pocetak sljedece faze izovolumske kontrakcije.

Sistola klijetke obuhvaca faze 1.1 2., te dio faze 3. do zatvaranja aortnog zalistka,
ostatak je dijastola. Uocite da se ni sistola (kontrakcija) niti dijastola (relaksacija) klijetke
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ne odnose samo na faze izbacivanja, odnosno punjenja, ve¢ da obuhvacaju faze tijekom
kojih se volumen klijetke ne mijenja.

Pri prolazu krvi kroz sréane Supljine i1 izbacivanju u velike arterije, jedan se dio
energije oslobada u obliku akusti¢nih vibracija. Te Sumove mozemo ¢uti na povrsini
prsnog kosa, osobito uz pomo¢ stetoskopa. Otvaranje sr¢anih zalistaka normalno ne
cujemo, jer se su ta gibanja relativno spora, te ne proizvode akusti¢ne vibracije. Kada se,
medutim, zalisci zatvaraju, tlakovi i brzine su vece, te dijelovi zalistaka i okolni fluid
zatitraju u cujnom podrucju. Pri kontrakciji ventrikula prvo se ¢uje zatvaranje A-V
zalistaka, Sto proizvodi relativno dugacak, dubok Sum, kojeg nazivamo prvim sréanim
tonom. Kada se na kraju sistole zatvaraju aortni i plu¢ni zalistak ¢uje se drugi sréani
ton, koji je kraci od prvog i u podrucju visih frekvencija. Razne sr€ane mane proizvode
razne Sumove, koje nazivamo mumljanja. Cjelovit prikaz dogadanja tijekom sréanog
ciklusa prikazuje sljedeca slika.
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Tlak krvi u perifernim arterijama ekstremiteta moguce je mjeriti zato $to su te
krvne Zile blizu povrSine tijela i moguce je, primjenom vanjskog tlaka, prekinuti protok
krvi u njima. Ako taj vanjski tlak ili okluziju (mjeren zivinim ili drugim tlakomjerom)
polako smanjujemo, te istodobno sluSamo zvukove proizvedene turbulentnim
protjecanjem krvi kroz suzenu arteriju, moguce je identificirati najmanju i najvecu
vrijednost, odnosno sistolicki 1 dijastolicki arterijski tlak. U pluénoj su cirkulaciji arterije
dublje smjestene, te se tlak u njima moze mjeriti samo na invazivan nac¢in, neposrednim
uvodenjem katetera s manometrom.
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Osnovne hemodinamske jednadzbe

Protok krvi koji srce ostvari u jednoj minuti naziva se sréani minutni volumen (CO,
cardiac output). Jednak je umnosku srcane frekvencije f 1 udarnog volumena:

CO=SvVxf

Usredoto¢imo se ponovno na perifernu cirkulaciju. Tlak koje lijevo srce ostvaruje u aorti
normalno varira izmedu 80 1 120 mm Hg, te se gotovo potpuno 'istrosi' kroz cirkulacijski
sustav, tako da je tlak krvi u desnom atriju nekoliko mm Hg. Dakle, mozemo ugrubo reci
da je prosjecni gradijent tlaka u perifernoj cirkulaciji jednak prosjecnom tlaku u aorti
(P,). Taj je tlak potreban da se svladaju viskozni gubici cijele periferne cirkulacije.
Dakle, ako osnovnu hemodinamsku relaciju

Gradijent tlaka = Protok x Otpor

primijenimo na cijelu perifernu cirkulaciju, ¢iji ukupni otpor oznacimo s TPR, vrijedi:

P,=COx TPR

P

— a

TP

Gornje jednadzbe (dvije varijante jedne jednadzbe) valja uvijek imati na umu u
razmatranjima kontrole protoka krvi (hemodinamika). lako se, pri prilagodbama u
ostvarenju ravnoteze, sve tri veli¢ine mogu mijenjati na zasebne nacine, uvijek su
povezane na isti, jednostavan nacin.

Obi¢nim neinvazivnim tlakomjerima nije moguce kontinuirano mjeriti arterijski
tlak, ve¢ samo njegove najvece 1 najmanje vrijednosti, tj. sistolicki (Ps)i dijastolicki tlak
(Pg). Kontinuirano neinvazivno mjerenje arterijskog tlaka danas je moguce je metodom
tzv. fotopletizmografije. Obzirom da ta metoda nije Sire dostupna, u praksi se srednji
arterijski tlak procijenjuje kao vagana sredina izmedu dijastolickog i sistolickog tlaka.
Tezinski faktori su udjeli sistole, odnosno dijastole u ukupnom trajanju sr¢anog ciklusa.
Prepostavit ¢emo da u mirovanju sistola traje 1/3, a dijastola preostale 2/3 sr¢anog ciklusa
(u EKG zapisu radi se o vremenu izmedu susjednih R zubaca, poznatom kao R-R
interval). Pod tim prepostavkama vrijedi:

P.= (2/3) Pg + (1/3) P
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Promotrimo sustav krvnih Zila. Otpor svake zasebno dan je Poiseuillovim zakonom.
Ukupni otpor sustava ovisi o kalibru Zila (r* ovisnost), ali i o tome da li su spojene
serijski ili paralelno.

Za otpor krvnih Zila protoku (hidrauli¢ki otpor) vrijede ista razmatranja kao za
otpor vodica struji elektrona. Serijski se otpori zbrajaju, dok se kod paralelnog spoja
zbrajaju vodljivosti (veliine inverzne otporima).

R Ry R,

] —>

fal P, = P, = IEF. -P)+ (P =Py + |:F'e - P.)

Po_ (Fi—Pi} . [Py —Ps] (P —F)
A A

[EFR|=R1+R]‘+R3

(b) P

G ]

B Fig. 26-9 For resistances (R,, R,. and R;) arranged in
| series, the total resistance R, equals the sum of the individual
resistances.

B Fig. 26-10  For resistances (8, B, and &0 srranged s
[malkl. the 1'l.'.'|.'i|11!l.'r|.':|I! of the iodal resestmoe, K. -::quul_n Bl
suam of the reciprocals of the imdivideal ressmmes

Organi su u pravilu spojeni paralelno, pa je ukupni hidraulicki otpor tijela (TPR, fotal
peripheral resistance) manji od svakog organa posebno. Isto su tako otpori pojedinih,
paralelno spojenih cirkulacijskih dijelova jednog organa veci od njegovog ukupnog

133



hidraulickog otpora. Tako je na primjer hidraulicki otpor krvnih Zila lijevog srca ve¢i od
ukupnog hidrauli¢kog otpora krvozilja cijelog srca. Dakle, paralelnim se spajanjem
'otpornika’ srcu drasti¢no olakSava zadatak (kao $to je lakSe trg pun ljudi isprazniti kroz
puno odvojenih uli¢ica, nego ih sve poslagati jednu iza druge). Cak ako se jedan
cirkulacijski odvojak potpuno zatvori (beskonacan otpor), to srcu nece znatnije otezati
ostvarivanje protoka (perfuziju) ostatka sustava. U drugu ruku, ako se otpor jednog
odvojka znatno smanji, ukupni se otpor takoder znatno smanjuje (‘sva' se krv
preusmjerava u odvojak velike vodljivosti). Na taj se nac¢in TPR u tjelesnom opterecenju
moze smanjiti na svega 20% od vrijednosti u mirovanju, a protok se kroz aktivne misice
moze povecati i 50 puta!
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Nasuprot tome, ukoliko se protok potpuno onemoguci u dijelu koje je serijski
spojen s ostatkom, cijeli se sustav izbacuje iz cirkulacije. Naravno, zatvaranje aorte ili
pluéne arterije, odmah prekida cijeli krvotok. Odredeni organ opskrbljuje krvlju
(perfundira) dovodna arteriju, koja se grana u mreZu manjih arterija, ove u jos
razgranatiju mrezu arteriola i kapilara, koje se prazne u venule, nakon ¢ega se mreza
ukrupnjava u sve vece vene. Svaki od navedenih podsustava ima odredeni ukupni otpor
(ovisno o dimenzijama krvnih zila i stupnju razgranatosti). U tom smislu mozemo reéi da
je dovodna arterija serijski spojena sa sustavom manjih arterija, a ove serijski sa

134



sustavom arteriola i tako dalje. Ovisno o ukupnim otporima pojedinih sustava, krvni tlak
pada od razine tlaka u aorti, prema sasvim malom tlaku u desnom atriju. Pri tome najveci
je pad tlaka u artertiolama i kapilarama, te zakljucujemo da ti sustavi pruzaju najveci
hidraulicki otpor. To se dogada usprkos Cinjenici da je ukupni poprec¢ni presjek arteriola
puno veéi od arterija, jer nadvladava relativno veéi utjecaj njihovog malog lumena (r*
ovisnost!).
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Vrlo malom promjenom lumena otpor krvne Zile znatno se mijenja. Ako krvnu Zilu
promatramo kao elasti¢nu cijev, njen je lumen odreden transmuralnim tlakom
(razlikom tlakova unutar Zile i izvan nje). To su pasivna svojstva krvnih Zila.

Krvna zila (osobito arteriole) kontrakcijom svog cirkularnog glatkog miSi¢a moze znatno
mijenjati lumen, neovisno ili ¢ak usprkos protivnoj teznji transmuralnog tlaka. Tako se
protok kontrolira (autoregulira), §to su aktivna svojstva krvnih Zzila.

Mozemo se zapitati zaSto su glatki miSici arteriola uvijek djelomi¢no napeti, t;.
za$to uopce imaju tzv. bazalni tonus. Oc¢igledno bi srcu olaksali posao da su sve arteriole
u tijelu potpuno relaksirane. U tim bi uvjetima, za isti minutni volumen, srce trebalo
proizvoditi puno manje tlakove. Razlog je u tome §to se perfuzijske potrebe organa
znatno mijenjaju. Tako se tijekom intenzivnog tjelesnog napora vecina minutnog
volumena usmjeri samo na neke skeletne misic¢e. Takoder se perfuzija Zeluca 1 crijeva
povecava nakon obroka, povecana mozdana aktivnost zahtijeva vecu prokrvljenost
dijelova mozga, dio tijela napadnut Stetnim tvarima ili organizmima zahtijeva povecani
dotok leukocita, itd. Preraspodjele protoka krvi ne bi bile mogucée da se u nekim tkivima
arteriole ne relaksiraju, a u drugim jos vise stisnu. Dakle, bazalni tonus arteriola postoji
da bi se, kada treba, mogao smanjiti i tako povuéi u potrebna podrucja veéi postotak od
ukupnog sréanog minutnog volumena.
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Naprezanja krvnih Zila

Protok krvi kroz krvne Zile istodobno je sustinska potreba i bitna smetnja nasem duzem
zivotu. Maligne bolesti 1 bolesti koji u pozadini imaju oSte¢enja endotela krvnih zila
uzrok su gotovo svih fatalnih i teSkih bolesti. I takozvana prirodna smrt vezana je za
procese potaknute opéom aterosklerozom (pojava masnih naslaga- plakova unutar
stjenke zile). Prije se drzalo da je glavni uzrocnik ateroskeleroze poveéana koncentracija
kolesterola u krvi. Danas se zna da je oSteCenje endotela krvnih zila prvi u lancu
¢imbenika koji omogucava sastavnicama plaka prodiranje iz krvi u stjenku krvne Zile.
Ostecenja endotela krvne zile posljedica su naprezanja zbog protoka krvi.

Dva su tipa naprezanja krvne Zile. Jednom je uzrok stati¢ni tlak, drugom trenje
zbog protoka.
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Tlak krvi uzrokuje vlacno opterecenje (vlak, sila istezanja po jedinici duljine) krvne
zile zbog kojeg se zila Siri (deformira ili napreze). Nakon neke granice, Zila 'puca po
Savu'. Ukoliko segment jedini¢ne duljine krvne Zile predo¢imo valjkom, te ga
raspolovimo ravninom kroz os, vla¢no opterec¢enje mozZemo zorno predociti kao silu koja
nastoji odvojiti jednu polovicu od druge. Ukupna se sila na svaku polovicu plaSta dobiva
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kao umnozak tlaka P i polumjera osnovice valjka R (jer se, zbog sferi¢nosti povrsine,
uzimaju u obzir samo elementi plasta paralelni s ravninom razdjelnicom; egzaktan izvod
zahtijeva uporabu integralnog rac¢una):

viak=PxR

Gornja je relacija jedan od oblika Laplaceovog zakona. Sto je krvna Zila deblja, to joj je
lakSe podnijeti vlacno opterecenje. Zbog toga se vla¢no opterecenje normira na jedinicu
debljine Zile. Ta se veliCina naziva stres pucanja. U usporedbi rizika oSte¢enja/pucanja
velikih 1 malih krvnih Zila koristimo stres pucanja, jer ta veli¢ina ne ovisi o debljini krvne
zile. Krvna zila se u pocetku lako $iri (elastin se rasteze, kolagen samo odmotava), sve
dok se pretjeranom Sirenju ne suprotstave odmotana kolagenska vlakna, koja se tesko
istezu.

Trenje izmedu krvi 1 endotelnih stanica predstavlja optere¢enje smicanja, poznato
kao tangencijalno naprezanje krvne Zile. Radi se ve¢inom o stati¢nom 'trljanju’
molekula vode o endotelne stanice. Prema Newtonovom zakonu viskoznosti (prilazem
skicu izvoda) ovo je naprezanje proporcionalno protoku krvi kroz krvnu zilu ® 1 njenoj
viskoznosti, a obrnuto proporcionalno tre¢oj potenciji polumjera njenog lumena R’:

tangencijalno naprezanje = (4/m)n ®/ R?

Ovo optere¢enje ne normiramo
na jedinicu debljine krvne Zile
zato $to ga podnose samo
endotelne stanice, te ostala tkiva
stjenke nisu bitna. Usporedujuci

2 ova dva tipa opterecenja,
. f’_f.',— a=g = [ B ) R = 2R 3-@:‘ mozemo zakljuciti da je stres
“ i pucanja znatniji u velikim
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Rad srca i potroSnja energije

Promotrimo rad i potro$nju energije u sr€anom misicu tijekom jednog ciklusa. U srcu ne
postoje antagonisticki miSici za aktivno Sirenje klijetki, ¢ime bi se u njima stvorio
podtlak i tako osiguralo njihovo brzo punjenje. Punjenje klijetki je pasivno; veéi tlak u
velikim venama i pretklijetkama tijekom punjenja klijetki rezultat je njihove elasti¢nosti,
tj. energija potrebna za punjenje klijetki pohranjena je kao potencijalna energija elasticne
deformacije tijekom prijasnje kontrakcije. Mozemo rec¢i da punjenje klijetki u jednom
ciklusu osigurava njihova kontrakcija u prethodnom ciklusu. Dakle, sr€ani miSi¢ vrsi rad
samo tijekom sistole, dok se tijekom dijastole rad vrs$i na njemu.

Tijekom kontrakcije sr€anog misSi¢a odmah se oko 85% energije dobivene
razgradnjom adenozin trifosfata pretvara u toplinu. Ostatak se rapodjeljuje na:

1. toplinu trenja pri protjerivanju udarnog volumena kroz usca izlaznih zalistaka i
2. rad prebacivanja i ubrzavanja udarnog volumena krvi u podrucja viseg tlaka u velikim
arterijama.

U uvjetima mirovanja i normalnog stanja izlaznih zalistaka energija utroSenu na
svladavanje otpora valvularnih us¢a zanemariva je komponenta rada srca.

Rad 1 potrosnja energije u lijevom srcu oko 6 puta su ve¢i nego u desnom.
Razmotrimo stoga pobliZe lijevo srce. Tlak unutar lijeve klijetke moze se mjeriti
neposrednim uvodenjem katetera s manometrom. Kada bi tlak u klijetki tijekom sistole
bio konstantan, njen bi rad bio jednostavni umnozak udarnog volumena i tlaka (rad je sila
x put = tlak x volumen). Medutim, tlak se tijekom sistole mijenja, te se sistolic¢ki rad
klijetke mozZe prikazati kao zbroj (integral) malih doprinosa dW, jednakih umnosku tlaka
P i malog volumena dV, odnosno kao povrsina ispod P-V krivulje klijetke:

W= deV

sistola

Pri tome se ne uzima cijela povrSina ispod P-V krivulje, ve¢ pocevsi od linije tlaka na
kraju dijastole (taj tlak ve¢ postoji prije pocetka sistole), kao §to prikazuje sljedeca slika.

Na drugi nacin, rad lijeve klijetke tijekom jedne sistole moZemo prikazati umnoSkom
volumski usrednjenog tlaka u lijevoj klijjetki <P>y 1 udarnog volumena klijetke SV:

W =<P>y SV
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Ova velic¢ina, pored rada potrebnog za prebacivanje udarnog volumena u aortu, ukljucuje
gubitke na aortnom u$¢u. Tijekom dijela faze ejekcije tlak u klijetki veci je od tlaka u
aorti, upravo radi svladavanja otpora valvularnog us¢a (vidi sliku na str. 130). U literaturi
se ¢esto krivo navodi da ovako definiran rad srca ne sadrzi kineticku komponentu
ubrzanja krvi kroz aortno usce. To nije tocno, jer povecanje kineticke energije krvi
tijekom prolaza kroz aortno us¢e znaci samo prolazno, reverzibilno pretvaranje tlacne,
potencijalne energije u kineti¢ku, nakon ¢ega se obrnuto dogada kada krv izide u aortu:
krv se usporava, ¢cime se dinamicki tlak pretvara u staticki (Bernoullijeva jednadzba).
Dakle, aortno uSc¢e uzrokuje ireverzibilan pad ukupnog tlaka (zbroja statickog 1
dinamickog tlaka) zbog viskoznih, toplinskih otpora, te samo reverzibilan pad statickog
tlaka zbog ubrzanja krvi. Stjecajem okolnosti ta su dva pada tlaka podjednaka, Sto se
koristi u dijagnostickim procjenama stupnja valvularne stenoze. (ultrazvuéno mozemo
mjeriti brzine, ali ne 1 tlakove!). Vjerojatno je ta ¢injenica potakla nerazumijevanje 1
navedene krive interpretacije.
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Mjerenje tlaka unutar lijeve klijetke invazivan je postupak, koji se u ljudi rijetko
primjenjuje. Medutim, tlak u aorti moZe se jednostavno 1 bezbolno procijeniti, osobito,
vrsni, sistolicki i dijastolicki tlakovi. Nadalje, tijekom sistole tlak u lijevoj klijetki
pribliZno je jednak tlaku u aorti (vidi sliku na str. 130). Radi jednostavnosti, volumski
usrednjen sistolicki tlak u lijevoj klijetki, zamijenimo sistolickim arterijskim tlakom Ps.
Pod tim pretpostavkama, sistolicki rad lijeve klijetke klinicki se jednostavno prosuduje
kao umnozak sistoli¢kog (perifernog) arterijskog tlaka i udarnog volumena:

W =P SV

Gornja aproksimacija ne vrijedi u aortnoj stenozi, kada se znatan dio tlaka kojeg stvara
kontrakcija klijetke 'potrosi' tijekom prolaza kroz suzeno aortno usce. Tada je sistolicki
tlak u lijevoj klijetki puno ve¢i od vrinog tlaka u aorti, te je sistolicki rad lijeve klijetke
veci nego Sto predvida gornja jednadzba. U manjoj mjeri isto vrijedi 1 pri intenzivnoj
aerobnoj tjelovjezbi, kada se sr€¢ani minutni volumen jako povecéa. Tada su brzine
protjecanja i s njom vezani toplinski gubici veliki i kod normalnog aortnog (i
pulmonalnog) us¢a.

Sistolic¢ki rad srca (lijeve i desne klijetke zajedno) jednak je zbroju sistolickog
rada lijeve 1 desne klijetke. Pri tome se, u normalnim uvjetima, radi o jednakim udarnim
volumenima, dok su sistolicki tlakovi, pa prema tome 1 odgovarajuci rad, desne klijetke
oko 6 puta manji nego na lijevoj strani.
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Snaga sréane kontrakcije jednaka je sistolickom radu srca podijeljenom s
trajanjem sistole (ne s cijelim trajanjem src¢anog ciklusa!). Ukupan rad srca tijekom jedne
minute, minutni rad srca, jednak je umnosku sréane frekvencije i sistolickog rada srca.
Obzirom da je umnozak udarnog volumena i sréane frekvencije jednak sr¢anom
minutnom volumenu, CO, za lijevu klijetku vrijedi:

Minutni rad lijeve klijetke = P; CO

Znamo da lijevo srce treba svladati viskozne gubitke zbog trenja krvi o stjenke perifernih
krvnih Zila. Iz toga bismo mogli zakljuciti da ¢e, za dani potrebni protok krvi (umnozak
udarnog volumena i sréane frekvencije), minutni rad lijeve klijetke bit odreden ukupnim
perifernim otporom. To bi bilo to¢no kada bi srce bilo kontinuirana pumpa.

Da bi to razjasnili, podsjetimo se osnovne hemodinamske relacije izmedu
prosjecnog aortnog tlaka, P,, ukupnog perifernog otpora, TPR i minutnog volumena srca,
CO:

P,=CO x TPR

Kada bi srce radilo kao kontinuirana pumpa, tlak u arteriji ne bi oscilirao izmedu
dijastolicke 1 sistoliCke vrijednosti, ve¢ bi bio stalan: P = P, = P, a rad bi srca bio dan
izrazom CO” x TPR. Medutim, tlak se u lijevoj klijetki, pa prema tome i u aorti mijenja.
Kako tlak u aorti raste, ona se rasteze, pove¢avajuéi svoj volumen. Sto je aorta
rastegljivija, to ¢e smjestaj odredenog udarnog volumena zahtijevati manji porast tlaka, te
¢e sistolicki tlak biti nizi, a rad srca manji. Obrnuto, krutost aorte povecava rad lijeve
klijetke.

Prema tome rad srca po jedinici protoka koji osigurava (normiran na sré¢ani
minutni volumen) povecan je i u hipertenziji (gdje je povecan periferni otpor krvnih
zila) 1 kod smanjenje rastegljivosti krvnih Zila. Oba stanja uzrokuju povecanje sistolickog
arterijskog tlaka, koji aproksimira rad lijeve klijetke normiran na sr€ani minutni volumen.

Do sada smo se ogranicili na lijevo srce i1 perifernu cirkulaciju. Osobitosti plu¢ne
cirkulacije su (i) ve¢a vaskularna razgranatost, s oko 6 puta manjim hidrauli¢kim
otporom 1 s tim povezan 6 puta manji srednji arterijski tlak 1 (ii) veca rastegljivost pluéne
arterije 1 s tim povezana manja razlika izmedu sistolickog i dijastolickog arterijskog tlaka
(25/15 mm Hg). Medutim, desni je miokard puno tanji i slabiji od lijevog, tako da
patoloSke promjene na pluénim krvnim Zilama ili drugi razlozi pove¢anog optere¢enja
desnog srca u pravilu imaju puno teze posljedice od odgovarajuc¢ih promjena na lijevoj
strani.
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Koli¢ina kisika koju srce trosi proporcionalna je potro$nji energije u miokardu.
Slijedi da povecani rad srca zahtijeva povecanu dostavu kisika, odnosno povecani protok
krvi kroz miokard. Potro$nja energije u miokardu visestruko je veca od obavljenog
vanjskog rada, odnosno uéinkovitost rada srca u normalnim uvjetima tek je oko 20%.
Ta ¢e ucinkovitost biti jo§ manja ako srce radi protiv poviSenih arterijskih tlakova. Tako,
iako rad srca, kao umnozak sistolickog tlaka i i udarnog volumena, ostaje isti ako udarni
volumen smanjimo na polovicu, a sistoli¢ki tlak udvostruc¢imo, potrosnja ¢e se energije u
tom hipotetskom slucaju ipak povecati. Kazemo da je u€inkovitiji tzv. volumski rad srca
nego njegov tlacni rad. Ta je Cinjenica jo§ jedan u nizu ¢imbenika 'zaaranog kruga'
aortna stenoze. Dakle, u aortnoj stenozi lijeva klijetka treba svladati otpor suzenog usca,
te osigurati vece tlakove, odnosno vrsiti ve¢i vanjski rad. Dodatna je otegnuta okolnost
Sto se radi o povecanom tlaénom radu, te je potroSnja energije poglavito povecana. To
znaci odgovarajucu povecanu potrebu dostave kisika, odnosno protoka krvi. Medutim,
zbog ubrzanja protoka kroz suZeno uSc¢e, smanjuju se lateralni tlakovi na mjestu
Valsalvinih sinusa, te se perfuzija miokarda smanjuje, a potrebe visestruko povecavaju.

Arterijski sustav

Osnovna je zadaca perifernog (sistemskog) 1 pluénog arterijskog sustava dostava krvi
tkivnim kapilarama. Pri tome se razlikuju funkcije velikih arterija 1 arteriola. Arteriole su
dio koji €ini glavninu hidraulickog otpora arterijskog sustava, dok velike arterije
sadrzavaju ve¢inu volumena krvi. Slozenim, djelomi¢no poznatim mehanizmima aktivne
Time se odreduje distribucija sréanog minutnog volumena, uglavnom ovisno o
regionalnim metabolickim potrebama. Velike su arterije rastegljive, te mijenjaju svoj
volumen pasivno, pod utjecajem krvnog (intraluminalnog) tlaka. Ovakav serijski spoj
sustava velike rastegljivosti 1 velikog hidrauli¢kog otpora predstavlja hidrauli€ki filter,
koji je analogan elektri€énom filteru, sastavljenom od kondenzatora i omskog otpora.
Njegova je funkcija pretvaranje isprekidanog (intermitentnog) sr¢anog izbacivanja krvi u
trajan protok kroz tkivne kapilare.

Srce je intermitentna pumpa. Cijeli se udarni volumen smjesta u arterijski sustav
tijekom sistole, koja traje jednu tre¢inu srcanog ciklusa. Dapace, veéina se udarnog
volumena izbacuje tijekom prve trecine sistole, dakle svega jedne devetine sr¢anog
ciklusa. Usprkos tome protok krvi kroz kapilare ne prestaje, ve¢ je dapace priblizno
konstantan. To je stoga jer tijekom sistole samo jedan dio udarnog volumena klijetki
prolazi kroz arterije 1 odlazi prema kapilarama, dok se vec¢i dio pohranjuje u elasticnim
arterijama kao potencijalna energija deformacije. Tijekom dijastole, kada srce prestane
izbacivati krv, elasticno povratno stezanje arterija osigurava neprekidni protok krvi kroz
sustav.

Kada bi arterije bile rigidne, protok bi kroz kapilare tijekom dijastole prestao, a
tlak bi u arterijama oscilirao od nule do maksimalne vrijednosti. To znaci da bi srce
trebalo cijeli udarni volumen 'progurati' kroz otpornicke krvne Zile tijekom sistole, dakle
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u trostruko kra¢em vremenu. Radi povecanih viskoznih gubitaka, taj bi brzi protok
zahtijevao veci arterijski tlak, odnosno vece tlakove unutar klijetki, tj. ve¢i rad 1 potrosnju
energije srca. Dakle, za isti sr¢ani minutni volumen, rad bi srca i potros$nja energije u
miokardu u uvjetima rigidnih arterija bio visestruko povecan. Isto smo na drugi nacin
zakljucili i u prethodnom poglavlju.
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Elasti¢na arterijska svojstva mozemo razmotriti analizom krivulje tlak-volumen aorte.
Krivulje prikazane na donjoj slici dobivene su pri autopsijama ljudi raznih dobnih
skupina. Svi se ogranci aorte povezu (ligiraju), te se u taj zatvoren sustav postepeno
dodaju mali volumeni tekuéine, pri éemu se mjere intraluminalni tlakovi. Sto je krivulja
strmija, tj. $to joj je nagib veci, to je aorti lakSe povecati volumen. Uocite sigmoidni oblik
krivulje najmlade dobne skupine: iako je krivulja ve¢inom linearna, nagib joj je smanjen
pri malim, kao i pri najve¢im volumenima. To znaci da se ljudima te dobi aorta najlakse
puni pri uobi¢ajenim volumenima, dok joj je punjenje oteZano pri malim volumenima,
kao 1 kada je jako rastegnuta. Slicno iskustvo imaju djeca pri napuhivanju zra¢nog
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balona: najteze je na pocetku i prije samog pucanje. Sve starije dobne skupine
karakteriziraju krivulje sve manjeg nagiba. U svakoj tocki pojedine krivulje
popustljivost (compliance) aorte definiramo kao nagib krivulje, odnosno kao omjer male
promjene volumena (AV) za malu promjenu tlaka (AP). Dakle:

.. AV
opustljivost aorte = —
popustlj AP
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B Fig. 27-3  Pressure-volume relationships for aortas ob-
tained at autopsy from humans in different age groups (denor-
ed by the numbers ar the right end of each of the curves). (Re-
drawn from Hallock P, Benson IC: J Clm favest 16:595,
1937.)

Valja uociti da se popustljivost uvijek odnosi na odredeni volumen, iako, za mlade osobe,
pri uobicajenim arterijskim tlakovima, zbog linearnosti krivulje, mozemo govoriti o
konstantnoj vrijednosti. Medutim, kada usporedujemo osobe raznih tjelesnih veli¢ina
ovako definirana veli¢ina od male nam je koristi. Naime, jasno je da ¢e veca osoba, koja
ima aortu veéeg volumena, imati i ve¢i popustljivost aorte, bez obzira na stanje tih krvnih
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zila. Zbog toga se definira jos jedna veli¢ine koja ne ovisi o spolu i tjelesnoj gradi. Tako
se rastegljivost (distenzibilnost) aorte definira kao njena popustljivost, normirana na
relaksirani volumen, Vy:

. AV 1
rastegljivost aorte = ——

APV,

Jos§ je jedan parametar od klinicke koristi. Naime, popustljivost i rastegljivost aorte nije
moguce mjeriti u zive osobe. Oslanjaju¢i se na ultrazvu¢na mjerenja dimenzija krvnih
zila, kao i na neinvazivne procjene arterijskog tlaka, moguce je lako procijeniti tzv.
modul elasti¢nosti aorte, definiran na sljedeci nacin:

. . AP
modul elasti¢nosti aorte (Ep) = ——

AD/D

gdje je AP razlika izmedu sistoliCkog 1 dijastolickog arterijskog tlaka- tlak pulsa, D
prosjecni promjer aorte tijekom sré¢anog ciklusa, a AD najveca promjena njenog
promjera. Uocite da je, poput rastegljivosti, 1 modul elasti¢nosti aorte antropometrijski
neovisna veli¢ina. Naime i tlak pulsa i relativna promjena veli¢ine aorte ne ovise o
veli¢ini pojedinca. Naravno, §to je modul elasti¢nosti aorte veci, njena je rastegljivost
(popustljivost) manja.

Ve¢ smo zakljucili da smanjenje rastegljivosti aorte povecava sistolicki arterijski
tlak. Medutim, smanjenje rastegljivosti aorte (koje se dogada starenjem) ne¢e samo po
sebi promijeniti prosjecni tlak u aorti, jer on, za dani sréani minutni volumen, ovisi samo
o ukupnom perifernom otporu, kojeg odreduju male krvne Zile, bez obzira na dimenzije i
elasticnost aorte. Stoga povecanje sistolickog tlaka, koje iziskuje povecanje krutosti
aorte, u slucaju nepromijenjenog perifernog otpora, mora biti praceno smanjenjem
dijastolickog tlaka, na nacin da prosjecni tlak bude nepromijenjen.

U stvari, smanjenje rastegljivosti aorte povecat ¢e tlak pulsa. Posvetimo se tome
malo detaljnije. Ve¢inu udarnog volumena lijeva klijetka izbaci u aortu u prvoj treini
sistole, u fazi brze ejekcije, kada tlak u aorti naraste od najnizeg dijastolickog, do
maksimalnog, sistoli¢kog. Pri tome se volumen aorte poveca za ono §to je u tom vremenu
izbacila klijetka, umanjeno za volumen koji je proSao kroz aortu prema periferiji. Taj se
volumen naziva sistoli¢ki prirast volumena aorte. Dakle, vrijedi:

sistolicki prirast volumena aorte

Tlak pulsa = —
popustljivost aorte
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Za dani sr¢ani minutni volumen, odnosno odredeni udarni volumen, bit ¢e 1 sistolic¢ki
prirast volumena aorte zadan. U tim ¢e uvjetima smanjenje popustljivosti aorte rezultirati
povecanjem tlaka pulsa (i obrnuto). Naravno, promjena hemodinamskog stanja pojedinca,
kao npr. pojacana tjelesna aktivnost, povecat ¢e udarni volumen, $to ¢e takoder
zahtijevati povecanje tlaka pulsa.

Jo$ jednom uoc¢imo razli¢ite funkcije velikih 1 malih krvnih zila arterijskog
sustava. Za dani udarni volumen, rastegljivost aorte odreduje tlak pulsa, odnosno razliku
sistolickog 1 dijastolickog arterijskog krvnog tlaka, dok o tonusu arteriola ovisi njegova
prosjecna vrijednost.

Za primjer, podimo od normalnih vrijednosti arterijskog krvnog tlaka od 80/120
mm Hg (sistolicki/dijastolicki). Kod mladih osoba, kada pretpostavljamo normalnu
rastegljivost aorte, povecani (periferni) arterijski krvni tlak (arterijska hipertenzija, ili
kratko- hipertenzija) nastaje kao rezultat naj¢es¢e nepoznatih ¢imbenika, ¢ija je Cesta
zajednicka posljedica povecani bazalni tonus otpornickih krvnih Zzila, tj. povec¢ani ukupni
periferni otpor. U tom slucaju, odrzanje normalnog minutnog volumena zahtijeva
povecani srednji arterijski tlak (prema relaciji P, = CO x TPR). Ako je rastegljivost aorte
sacuvana, tlak se pulsa nece promijeniti i tipi¢ne vrijednosti arterijskog krvnog tlaka
takve osobe mogu npr. biti. 110/150 mm Hg. Medutim, hipertenzija je ¢eSc¢a u starijih
osoba, koje redovno imaju i snizenu rastegljivost aorte. Tipi¢ne vrijednosti krvnih tlakova
u tom slucaju su npr. 110/180 mm Hg, gdje su dakle povecani i srednji arterijski tlak 1
tlak pulsa.

Gravitacijski ucinci

Cirkulacijski tlakovi poticu ne samo od rada srca, vec i sile teze, te ovise o poloZaju
tijela. Do sada smo zanemarivali utjecaj sile teZze, odnosno govorili smo samo o
hidraulickim tlakovima koje stvara pumpa (srce), a ne i o hidrostatskim tlakovima uslijed
tezine tekuc¢ine. Kada lezimo, gravitacijski je utjecaj najmanji, a najveci je pri stajanju.
Referentna je horizontalna ravnina kroz srce (desni atrij). Srce stvara pocetne tlakove u
izlaznim krvnim Zilama, koji se smanjuju s vertikalnom udaljeno$¢u h prema gore, a
povecavaju prema dolje, za iznos pgh, gdje je p gustoca krvi. Samo zbog te Cinjenice
tlakovi se u velikim arterijama naSeg tijela pri stajanju trostruko razlikuju, te su najve¢i u
najnizim dijelovima tijela (u manjim krvnim Zilama 1 u venskoj cirkulaciji valja uvaziti 1
viskozne gubitke).
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Polozaj tijela ima utjecaj i na protok krvi. Tako je poznato da dugotrajno stajanje na
mjestu moZe, putem smanjenog sr¢anog minutnog volumena, izazvati gubitak svijesti.
Cesto se ta injenica jednostavno, ali krivo tumaéi. Obja$njenje da je Govjeku koji stoji
otezan venski priljev krvi, zanemaruje olakSavajuci utjecaj stajanja na arterijski dio
krvotoka, koji je dio istog kraka cirkulacijske petlje (u drugom kraku, plu¢noj cirkulaciji,
je obrnuto). Na taj se nacin niSta ne dobiva, ali niti gubi. Da bi to detaljnije pokazali,
prikazimo periferni dio cirkulacijske petlje kao U cijev. Kada bi krvne Zile bile rigidne,
protok kroz takvu U cijev ne bi ovisio o tome da li je ona poloZena u horizontalnoj ili
vertikalnoj ravnini, te da li su otvori okrenuti prema gore ili prema dolje. To je razvidno
iz sljedece slike, gdje treba uvaziti da u osnovnoj hemodinamskoj jednadzbi:

protok = gradijent tlaka/otpor

tlak ukljucuje ne samo hidraulicku komponentu (koja potice od pumpe-srca), vec i
hidrostatsku, te se gornja jednadzba moze raspisati:

protok = (gradijent hidraulickog tlaka - pgAh)/otpor
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P=100—FF

P,=80 P,=130 P;=100 P,=0

B Fig. 30-15 Pressure distributions in rigid U tubes with
constant internal diameters, all with the same dimensions. For
a given inflow pressure (P; = 100) and outflow pressure
(P, = 0) the pressure at the midpoint (P,,) depends on the ori-
entation of the U tube, but the flow through the tube is inde-
pendent of the orientation. o

Naravno, tlakovi na odredenom mjestu U cijevi ovise o njenom poloZaju, §to nema
posljedica na protoke ako je sustav rigidan.

Krvozilni je sustav rastegljiv, te njegov periferni mozemo predociti rastegljivom
U cijevi, kao na donjoj slici. Donji ¢e se dijelovi U cijevi, zbog veceg hidrostatskog tlaka
viSe rastegnuti, §to mijenja i ukupne 1 relativne odnose hidraulickog otpora, s jasnim
posljedicama na odnos tlakova i protoka.
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P,=130 P,=100 P,=0
B Fig. 30-16 In U tubes with a distensible section
bend, even when inflow (P;) and outflow (P,) pressurc-
the same, the resistance to flow and the fluid volume .

tained within each tube vary with the orientation of the 1.
P, pressure at the midpoint of the tube.

Sada moZemo objasniti kratkotrajne prekide perfuzije apikalnih dijelova plu¢a u osobe
koja uspravno stoji. Naime, tlakovi koje proizvodi desna klijetka (25/15 mm Hg) dovoljni
su da digni stupac krvi u najvise dijelove pluca tijekom sistole, ali ne obvezno i tijekom
dijastole. Obzirom da je gustoca krvi priblizno jednaka gusto¢i vode, tlak od 15 mm Hg
odgovara stupcu krvi visine 15 x 13, 6 mm =~ 20 cm. U visoke osobe vertikalna
udaljenosti izmedu pluénog zaliska 1 najvisih dijelova pluc¢a moze biti ve¢a od 20 cm. U
tom Ce se slucaju protok kroz ta podrucja pluéa privremeno prekinuti, a kolapsabilne
krvne zile kolabirati. Protok ¢e se uspostaviti kada lokalni tlak nadraste tlak otvaranja tih
krvnih zila.

Medutim, izlozeni model rastegljive U cijevi joS uvijek ne objasnjava smanjenje
sr¢anog minutnog volumena tijekom stajanja (u odnosu na leZanje). Nedostaje
uvazavanje ¢injenice da je volumen krvi stalan, te povecanje u jednom dijelu znaci
smanjenje volumena krvi u drugom dijelu cirkulacije. Tako se pri ustajanju krv nagomila
u popustljive nozne vene, na ratun smanjenja koli¢ine krvi u sredi$njoj cirkulaciji (srce 1
plu¢a). Smanjeni volumeni sréanih kaviteta, posebice oni na kraju dijastole, znace i
smanjeni udarni volumen, odnosno smanjeni sré¢ani minutni volumen (ako se puls ne
promijeni). To proizlazi iz ¢injenice da se sr¢ane klijetke jace prazne ako ih vise
rastegnemo, jer to poboljSava prostorni odnos miozinskih 1 aktinskih vlakana miokarda. I
ovo je objasnjenje prejednostavno, jer zanemaruje kompenzacijski utjecaj simpatikusa pri
ustajanju. Aktivacija simpatikusa pojacava kontraktilnost miokarda i sr¢anu frekvenciju,
Sto nadoknaduje smanjeno punjenje klijetki. Tek ako ta kompenzacija nije dovoljna,
moze do¢i do smanjenja arterijskog tlaka i protoka krvi neposredno nakon ustajanja
(kompenzacija nije dovoljno brza) ili nakon dugog stajanja (kompenzacija nije dovoljno
ustrajna).
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PROVJERE ZNANJA

1. Membranski potencijali

1. Difuzija, I. Fickov zakon, stacionarna difuzija.

2. Plin difundira iz kapilarne krvi u eritrocit. Koeficijent partiticije membrane eritrocita
za taj plin je 0.5. Nakon kratkog vremena (dok je eritrocit jo$ u kapilari) uspostavi se
stacionarna difuzija, koju osigurava jednoli¢na alveolarna koncentracija plina i njegovo
brzo vezivanje za hemoglobin u eritrocitu. Razlika koncentracija plina u kapilarnoj krvi i
citoplazmi eritrocita je 2 mmol/L. Kolika je razlika koncentracija plina izmedu vanjske i
nutarnje povrSine membrane eritrocita?

3. Osmoza: vant-Hoffov zakon. 7.2. Dvije otopine istog volumena sadrze 2 g NaCl
(prva), odnosno 3 g KaCl (druga). Koja otopina ima veci osmotski tlak?

4. Veza pokretljivosti i elektricne vodljivosti iona; dinamicki ekvilibrij, Nernstova
jednadzba.

3.2. Ekstracelularna koncentracija kalija naraste s 5.5 mmol/L na 10 mmol/L. Kako ¢e se
promijeniti transmembranski "potencijal" mirovanja stanice pod pretpostavkama da je
ostvareno novo stacionarno stanje u kojem se intracelularna koncentracija kalija nije
promijenila (!), te da je u oba slucaja kalij u ravnotezi (tj. da je potencijal mirovanja
stanice u oba slu¢aja dan Nernstovom jednadzbom za kalij). Da li se tako moze objasniti
eksperimentalna ¢injenica da hiperkalijemija depolarizira stanice? Koja su druga moguca
objasnjenja?

5. Difuzijski potencijal, uzroci "potencijala mirovanja".

6. Uzrok transmembranskog "potencijala" mirovanja NIJE:

a) fiksni intracelularni anioni

b) veca vodljivost membrane za ione kalija, u odnosu na ione natrija

c) razliCite pokretljivosti aniona 1 kationa

d) kondenzatorska svojstva neuronske membrane e) rad Na*/Ka™* pumpe

7. Membranski potencijal mirovanja po modelu kabela i po modelu konstantnog polja.
8. U nepobudenom je neuronu protok iona kalija kroz pasivne kanale ve¢i od protoka
iona natrija (A) zato jer

u mirovanju je membrana propusnija za ione kalija nego za ione natrija (B)

a) A to¢no, B tocno, A 1 B povezani b) A tocno, B to¢no, A i B nepovezani

c) A to¢no, B neto¢no d) A netocno, B tocno e) A netocno, B netocno

9. U nepodrazenoj membrani neurona vodljivost iona natrija 50 je puta manja od
vodljivosti iona kalija. Takav odnos vrijedi ako je koncentracija kalija u ekstracelularnoj
tekucini normalna (5.5 mmol/L). Postoje dokazi da transmembranske vodljivosti iona
ovise o ekstracelularnoj koncentraciji kalija. Prepostavite da je u hiperkalijemiji, kada
koncetracija kalija naraste na 10 mmol/L vodljivost natrija u membrani neurona 20 puta
manja od vodljivosti kalija. Kako bi se to odrazilo na potencijal mirovanja neurona?
Razmotrite tri hipoteze: u hiperkalijemiji intracelularna koncentracija kalija se (i) ne
promijeni, (ii) naraste proporcionalno porastu njegove ekstracelularne koncentracije,

150



odnosno (iii) relativno vise, tako da se omjer koncentracija vani/unutra smanji. Zbog
jednostavnosti pretpostavite da se koncentracije natrija ne mijenjaju.

10. Uvazavajuc¢i eksperimentalnu ¢injenicu da se u hiperkalijemiji "potencijal" mirovanja
neurona priblizava ravnoteznom potencijalu za kalij, zakljucite da li je realna
pretpostavka da se u hiperkalijemiji smanjuje razlika izmedu transmembranskih
vodljivosti iona natrija i kalija!

11. Ekvivalentni strujni model 1 lokalni podraZzaj. Vremenska i prostorna konstanta
potencijala lokalnog podrazaja.

12. Maksimalni napon membrane lokalnog podrazaja pada za faktor 1/e na udaljnosti 3
mm od mjesta podrazaja u jednom aksonu, a tek na udaljenosti od 6 mm u drugom
aksonu. Kako se odnose prostorne konstante aksona? Pod pretpostavkom da je jedini¢ni
nutarnji otpor struji iona jednak u oba aksona, koji akson ima membranu veceg
jedini¢nog otpora?

13. Akcijski potencijal. Brzina Sirenja akcijskog potencijala u nemijeliniziranom
zivéanom vlaknu.

14. Dva nemijelizirana ziv¢ana vlakna razlikuju se samo po tome §to je jedno 2 puta
deblje. Koje ¢e vlakno brze provoditi akcijski potencijal, kako se odnose vremenske
konstante vlakana, a kako njihove prostorne konstante?

15. Mijelinizacija 1 brzina Sirenja akcijskog potencijala.

16. Mijelinizacija povecava amplitudu akcijskog potencijala (A) zato jer
Schwanova ovojnica smanjuje RC konstantu neurona (B)

a) A to¢no, B to¢no, A i1 B povezani

b) A to¢no, B tocno, A 1 B nepovezani

¢) A to¢no, B neto¢no d) A neto¢no, B tocno
e) A neto¢no, B neto¢no
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2. Biomehanika

1.1. Vrste poluga u tijelu.

1.2. Kolikom vertikanom silom biceps djeluje na palc¢anu kost podlaktice, koja u
horizontalnom poloZaju drZi teret tezine 10 N? Pretpostavite da su hvatiste bicepsa,
teziSte podlaktice, te teziSte tereta udaljeni 4, 14, odnosno 30 cm od osi rotacije u
lakatnom zglobu. Objasnite ZaSto u ovom primjeru lakatna kost (ulna) pritiS¢e ramenu
kost (humerus)!

1.3. Biceps djeluje na pal€anu kost silom koja uravnotezuje tezinu podlaktice i teret koji
djeluje na Saku. Dokazite da je ta sila nezavisna o kutu fleksije! Objasnite da nam je,
pored toga, teret lakSe nositi kad je ruka ispruzena!

2.1. Kolika je sila potrebna da deltoidni miSi¢ drzi ruku u horizontalnom polozaju? U
Saci je uteg tezine 45 N. Tezina ruke je 68 N. Udaljenosti tereta, tezista ruke i hvatista
deltoidnog misica od tocke rotacije u ramenom zglobu su 72, 36 1 18 cm. Kut izmedu
sile deltoidnog miSic¢a 1 humerusa je 16°. Objasnite zasto u ovom primjeru ramena kost
pritiS¢e lopaticu!

2.2. Koja vrsta poluge opisuje zZvakanje? Pri zagrizu jabuke zubi u dodiru (donje Celjusti)
djeluju silom veli¢ine 100 N. Udaljenost hvatista Zva¢nogog miSi¢a do zubi u dodiru je
10 cm, a do projekcije osi rotacije (u ravninu donje Celjusti) 3 cm. Izracunajte silu kojom
zvacni misi¢ djeluje na celjust!

3.1. Zena mase 50 kg stoji uspravno, lumbosakralni kut je 40°. Izradunajte sile
smicanja (tangencijalne sile, sile trenja, engl. shear force) i sile stlacivanja (kompresije)
koje djeluju na njen lumbosakralni disk. Pretpostavite da je masa tijela iznad
lumbosakralnog diska (glava, ruke i trup) 60% od ukupne mase tijela.

3.2. Razmotrite sada slucaj iste Zene u 8. mjesecu trudnoce, kada je tezina gornjeg dijela
tijela veca za 50 N, dok se lumbosakralni kut povecao za 10°! Raspravite zasto je 40°
optimalan lumbosakralni kut.

4.1. Razmotrite optere¢enja lumbosakralnog diska pri saginjanju. Pri kolikom kutu
saginjanja (otklona od vertikale) je sila reakcije sakruma na lumbosakralni disk najveca?
Radi jednostavnosti pretpostavite da se hvatiSta misica podizaca kraljezZnice mogu
predstaviti jednim hvatiStem, koje je u istoj tocki kao 1 teZiSte gornjeg dijela tijela (iznad
diska) kada ruke vise opusteno.

4.2. U sagnutom polozaju povecava se opterecenje lumbosakralnog diska (A) zbog
relaksacije miSica podizaca kraljeznice, koja sprjecava rotaciju u lumbosakr. zglobu (B).
a) A tocno, B to¢no, A i B povezani b) A to¢no, B tocno, A i B nepovezani

¢) A to¢no, B neto¢no d) A neto¢no, B to€no e) A neto¢no, B netocno

5. Razmotrite sile koje djeluju u zglobu kuka pri stajanju na obje noge. IzraCunajte sile
smicanja 1 stla¢ivanja koje djeluju na glavu femura Zene iz zadataka 3.1., ako je os vrata
femura za 50° otklonjena od vertikale. Pretpostavite da je sila kojom acetabulum pritisce
glavu femura jednaka polovici tezine tijela bez nogu, Sto iznosi 0.5x0.7x(teZina tijela). Iz
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ovog primjera mozemo zakljuciti da je anatomija proksimalnog dijela femura
biomehanicki pogodna. Zasto?

6.1. Razmotrite sile koje djeluju u zglobu kuka pri stajanju na jednoj nozi (npr. prilikom
hodanja). Izracunajte silu koja djeluje na glavu femura Zene iz zadatka 6.1. koristeci
anatomske podatke iz prilozenog crteza! Usporedite tu silu s odgovaraju¢om silom
prilikom stajanja na obje noge. U ¢emu je prednost hodanja uz pomoc¢ Stapa, ako valja
smanjiti opterec¢enje jednog zgloba kuka?

6.2. Prilikom hodanja, u fazi kada je jedna noga u zraku, opterecenje zgloba kuka druge
noge dvostruko se povecava (A) zato jer a) A to¢no, B to¢no, A i B povezani b) A
tocno, B to¢no, A i B nepovezani

¢) A to¢no, B neto¢no d) A netocno, B tocno ¢) A netocno, B neto¢no

7.1. Razmotrite sile koje omogucavaju hodanje. Da li ¢e, na danoj podlozi i1 vrsti obuce,
prije prokliziti noga koja se odrazava od podloge (straznja) ili ona koja se upravo spustila
na podlogu (prednja)? Kako proklizavanje ovisi o duljini koraka?

7.2. Dva ¢ovjeka jednake tjelesne mase izvode vertikalni skok s mjesta. Prvi razvija 20%
vecu silu otiskivanja od podloge od drugoga, a drugi spusta teziste za 20% veci iznos od
prvoga. Glede visina skoka vrijedi:

a) oba postiZu istu visinu b) prvi postize vecu visinu

c¢) nedostaju podaci omjera tezine i sile potiskivanja

d) drugi postize za 10% vecu visinu e) drugi postize za 5% vecu visinu

8.1. Razmotrite pretvorbe energije prilikom pada (skoka).

8.2. Covjek mase 70 kg skace sa zida visine 1m. Pada na noge, na mekanu podlogu, tako
da zaustavljanje traje 0.2 s. Kolika je srednja sila reakcije kojom podloga djeluje na
stopala ¢ovjeka prilikom pada?

9. Covjek mase 70 kg skade sa zida visine 2m na &vrstu podlogu. Prilikom doskoka osoba
savija koljena, tako da se ravnomjerno usporava, tijekom cega mu se teziste spusta za 0.4
m. [zracunajte:

-brzinu pri doticaju s podlogom

-vrijeme usporavanja

-reakciju podloge tijekom doskoka (sraza).

-prosjecno kompresivno opterecenje (stlaivanje po jedinici povrSine poprecnog presjeka)
svake goljenice tijekom doskoka.

Pretpostavite da je prosjecna povrSina poprecnog presjeka goljenice 350 mm?.

Ako je kompresivno opterecenje loma goljenice 150 N/mmz, da li ¢e do¢i do njene
frakture? Da li ¢e se ishod skoka promijeniti ako osoba drzi koljena ¢vrsto, tako da mu se
prilikom doskoka teZiSte spusti samo 10 mm? (u zadatku se zanemaruje masa
potkoljenica, $to nije realno; one trpe dvije sile: ovu i jednu kratkotrajniju, dok se one ne
zaustave)

10. Grada dugih kostiju: raspored spuzvaste i kompaktne komponente.

11. Hookov zakon, viskoelasti¢nost, osobitosti krvne Zile i kostiju.
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3. Uho i oko

Uho

1.1. Mehanicki val: amplituda, faza, brzina Sirenja, intenzitet.

1.2. Transverzalni, sinusoidni val na napetoj zeljeznoj zici polumjera R=0.1 mm ima
amplitudu A= 20um, valnu duljinu A= 50um i frekvenciju 400 Hz. Val je pobuden u
trenutku t=0 u dijelu Zice u kojem je koordinatno ishodiste. Kolika je brzina vala? Kolika
je elongacija Cestice udaljene 20 cm od ishodiSta u trenutku t=2 s? Kolikom je silom

3
zategnuta zica? (gustoca zeljeza je 7800 kg/m ).
2.1. Refleksija mehanickog vala, valovi zvuka, jakost i glasnoc¢a zvuka.

2.2. Buke razine 70 dB smanji se na 50 dB kada zatvorimo prozor. Koliki postotak
zvucne energije prolazi kroz prozoru?

3.1. Prilagodba zvucnih otpora u uhu. b) Intenzitet zvucnog vala koji zatitra bubnji¢ je

0.1 W/mz. Procijenite koliki se intenzitet prenosi na ovalni prozor¢i¢ u standardnog
ovjeka! Zanemarite refleksiju zvuénog vala na povriini bubnjiéa. Sto bi se dogodilo da
nema bubnji¢a?

3.2. Intenzitet zvuka u unutra$njem uhu ve¢i je od intenziteta koji dolazi do bubnjica,
uglavnom zbog:

a) male refleksije na bubnjicu, ¢ija je povrsina veca od ovalnog prozorcica

b) male refleksije na bubnjicu, ¢ija je povrSina veca od okruglog prozorcica

c) pojacavanja signala sustavom slusnih koscica

d) toga Sto perilimfa ima vecu gustocu od zraka

e) toga Sto je brzina zvuka u perilimfi ve¢a nego u zraku

4.1. Kako razlikujemo frekvencije zvuka: uloga unutrasnjeg uha, doprinos receptorskih
stanica, sumarni rezultat na razini slusnog osjeta?

4.2. Kada se zvuk frekvencije 2 kHz prostre bazilarnom membranom, najviSe zatitra njen
srediSnji dio. Povezite tu €injenicu s duljinom membrane, prosjecnom brzinom Sirenja
vala titranja bazilarne membrane 1 brzinom zvuka u perilimfi!

4.3. Vlakno slusnog Zivca provodi akcijske potencijale ¢ija je ucestalost prvo 100 Hz, te
potom 200 Hz. To ¢e se uvijek dogoditi ako:

a) naraste frekvencija zvuka b) naraste intenzitet zvuka

c¢) padne frekvencija zvuka d) padne intenzitet zvuka

e) frekvencija zvuka padne, a intenzitet naraste

5.1. Kako razlikujemo intenzitete zvuka, razjasnite nelinearne elemente u transdukciji 1
konverziji signala (tj. u pretvorbama: energija titranja—receptorski potencijal—>akcijski
potencijal)?

5.2. Slusna stanica biva ritmicki depolarizirana na -80 mV, pa zatim dva puta ucestalije
na -60 V. Iz toga mozemo sigurno zakljuciti:

a) frekvencija zvuka se udvostrucila, a intenzitet takoder povecao

b) frekvencija zvuka se udvostrucila, a intenzitet se smanjio

¢) intenzitet zvuka se udvostrucio, a frekvencija takoder povecala

d) intenzitet zvuka se udvostrucio, a frekvencija smanjila

e) frekvencija se povecala, ne znamo da li se intenzitet promijenio
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6. Izvor zvuka stalnog intenziteta izaziva u sluSnom neuronu A akcijske potencijale
frekvencije 50 Hz, dok je u neuronu B frekvencija akcijskih potencijala 10 Hz. Nakon
toga, ne mijenjajuci frekvenciju izvora zvuka, pove¢amo mu intenzitet. U sljedecem
pokusu vratimo intenzitet na pocetni, a zvuku promijenimo frekvenciju. Registrirane
frekvencije akcijskih potencijala su 100 Hz (A) i 20 Hz (B) u jednom mjerenju, odnosno
10 Hz (A) 1 50 Hz (B) u drugom mjerenju. Koja mjerenja odgovaraju opisanim
promjenama izvora zvuka 1 zaSto?

Oko
1.1. Refleksija i refrakcija valova svjetlosti.

1.2. Koliki je otklon zrake svjetlosti koja pod kutem od 45° pada iz zraka na ravnu
staklenu povrSinu indeksa loma 1.5? Koliki je koeficijent refleksije na istoj granici
(zrak/staklo) u sluc¢aju okomitog upada?

2.1. Gaussove aproksimacije, sferne 1 kromaticne aberacije, astigmatizam.

2.2. Zrake svjetlosti koje prolaze periferijom lec¢e lome se vise od centralnih (A)
iz Cega sljedi

astigmatizam oka poveca se Sirenjem otvora zjenice (B)

a) A to¢no, B to¢no, A 1 B povezani b) A to¢no, B to¢no, A i B nepovezani

¢) A to¢no, B neto¢no d) A netocno, B to¢no e) A neto¢no, B netocno

3.1. Fokusiraju¢i elementi oka, rezolucija oka.

3.2. Koliku sliku na mreznici stvara muha promjera 6 mm, na zidu udaljenom 3 m od
oka? Na kojoj udaljenosti oko vise ne mozZe prepoznavati detalje na muhi? (Pretpostavite
da je oko opticki sustav zariSne duljine slike 2 cm, te da, u optimalnim uvjetima, moze
razluciti 0.05 mm na daljini jasnog vida, tj. na 25 cm).

4.1. Pogreske oka: kratkovidnost (miopija), astigmatizam.

4.2. Koja le¢a je potrebna za korekciju miopi¢nog oka kojem je daleka tofka na
udaljenosti 1 m? Sto se dogada s bliskom to¢kom tog oka kada osoba nosi naocale za
korekciju miopije, koja je inace (bez naocala) na udaljenosti 0.2 m?

5.1. Pogreske oka: dalekovidnost (hipermetropija) i starovidnost (presbiopija).
5.2. Covjek starosti 55 godina koristi prilikom ¢itanja naocale s konvergentnom le¢om
jakosti 5 dioptrija. O kakvim pogreskama oka se radi?

6.1. Shema fototransdukcije, trikromatska teorija razlikovanja boja.

6.2. Koji izvor monokromatskog svjetla na$ vidni sustav interpretira kao crveniji, onaj
valne duljine 570 nm ili kada je je valna duljina 600 nm. (‘Crveni' ¢unji¢i imaju
maksimum osjetljivosti za valnu duljinu od 575 nm.)
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4. Srce i cirkulacija

1.1. Statika tekucina (Pascalov i Arhimedov zakon), protjecanje tekuc¢ina: jednadzba

kontinuiteta.

1.2. U mirovanju je srednji protok krvi kroz aortu 100 ml/s, a njezin je promjer 2 cm.
Kolika je prosjecna brzina krvi kroz kapilare? Pretpostavite da je povrSina poprecnog

2

presjeka svih kapilara 8000 cm~, te da ih je u mirovanju otvorena 1/8.

2.1. Bernoullijeva jednadzba.

2.2. Ukupan je tlak u aorti u jednom trenutku sistole 13.3 kPa (100 mm Hg). Koliki je u
tom trenutku potisni tlak krvi kroz Valsalvine sinuse, ako je istodobno na tom mjestu
brzina krvi 200 cm/s? Pretpostavite da su us¢a Valsalvinih sinusa okomita na os
proksimalne aorte, zanemarite transverzalni gradijent brzine krvi u aorti.

3. Njutnovske tekucine, komplicirane pojave.

4. Bolesniku su tijekom anestezije izmjereni sljede¢i hemodinamski parametri:

srednji sistemni arterijski tlak = 13.3 kPa (100 mm Hg),

srednji tlak u pluénoj arteriji = 6 kPa (45 mm Hg),

srednji protok krvi kroz sistemnu cirkulaciju (minutni volumen srca) = 5 L/min 1

normalan (ili samo malo povecan) tlak krvi u lijevom atriju.

Na §to od sljedeceg ti podaci ukazuju i zasto (to¢ne su 4 tvrdnje):

A) Bolesnik ima pluénu hipertenziju (povecan tlak krvi u pluénoj arteriji)

B) Bolesnik ima primarnu pluénu hipertenziju (plu¢na hipertenzija zbog
povecane pluéne vaskularne rezistencije)

C) Bolesnik ima sekundarnu plu¢nu hipertenziju (zbog zatajivanja lijevog srca)

D) Bolesnik ima hiperdinamski krvotok (povecane protoke krvi kroz pluca i
sistemnu cirkulaciju)

E) Bolesnik ima lijevo-desni Sant (patolosku komunikaciju izmedu lijevog i
desnog srca s posljedicnim povecanim protokom krvi kroz pluca)

F) Bolesnik ima ili primarnu plué¢nu hipertenziju ili lijevo-desni Sant

G) Za postavljanje dijagnoze nedostaje jedan podatak

H) Za postavljanje dijagnoze jedan je od podataka nepotreban.

5.1. Hemoreologija.

5.2. Zbog krvarenja osobi se hematokrit smanji s 0.5 (vrijednost prije krvarenja) na 0.35.
Kolika je posljedi¢na (relativna) promjena koeficijenta viskoznosti krvi? Pretpostavite da
je prije krvarenja viskoznost krvi bila 3 puta veca od viskoznosti plazme.
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6.1. Rad i potro$nja energije srca.

6.2. Tijekom tjelovjezbe srcana frekvencija ispitanika poveca se s bazalne vrijednosti
70/min na 110/min, minutni volumen srca s 5 na 10 L/min, a sistoli¢ki tlak u aorti s 13
na 15 kPa. Kolike su odgovaraju¢e promjene rada lijeve klijetke po ciklusu, odnosno
tijekom 1 minute? Volumski usrednjen tlak krvi u lijevoj klijetki aproksimirajte
sistolickim arterijskim tlakom (tako se radi u praksi). Za iste podatke izraCunajte i snage
kontrakcije lijeve klijetke (uzmite da sistole traju 1/3 (mir), tj. 1/2 ciklusa).

7.1. Stres pucanja 1 tangencijalno naprezanje krvne zile.

7.2. Krvna Zila razdvaja se na 2 jednaka ogranka. Koliko je najve¢e dozvoljeno smanjene
lumena (u postocima), a da se u ograncima ne poveca tangencijalno naprezanje krvne
zile? Sto se u tom graniénom slu¢aju dogada sa (i) stresom pucanja i (ii) s otporom po
jedinici duljine krvne zile? Zanemarite nenjutnovska svojstva krvi (promjenu koeficijenta
viskoznosti krvi nakon grananja) i ogranicite se na laminarni protok krvi.

8. Nakon obilnog obroka koncentracija kolesterola u plazmi osobe naraste za 20%. Time
mogucnost turbulencija u krvotoku:

a) ostaje ista

b) nedostaje podatak o mogucoj promjeni gustoce krvi

c¢) nedostaje podatak o mogucoj promjeni agregacije trombocita
d) postaje veca

€) postaje manja

9. U mirovanju su arterijski tlakovi ispitanika 80/120 mm Hg. Tijekom ravnoteznog
stanja voznje bicikl ergometra sr¢ani minutni volumen ispitanika se udvostruci, ukupni
periferni vaskularni otpor smanji za 20%, a sr¢ana frekvencija naraste za 60%. Moguce
vrijednosti arterijskog tlaka u mm Hg tijekom ergometriranja su:

a) 90/140

b) 100/140
¢) 130/190
d) 140/180
e) 120/140
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