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1. Uvod 

Milioni ljudi sirom sveta svakodnevno koriste vestacko osvetljenje koje nije stabilno, 
vec je kod njega prisutno izvesno treperenje. Ista pojava je prisutna na monitorima 
kompjutera i ekranima televizora. lako su nestalni stimulusi primetni samo u vrlo kratkom 
vremenskom intervalu tokom posmatranja, dozivljavamo ih kao kontinualan i stalan nadrazaj 
zato sto dolazi do integracije sukcesivnih bljesaka procesom koji se naziva fuzija treperenja. 

Jos je u staroj Grckoj, bilo poznato da se isprekidan svetlosni stimulus opaza kao 
kontinualna svetlost pri odredenoj frekvenci treperenja. U psihofizickim eksperimentima, 
Kriticna frekvenca treperenja ili Kriticna fuzija treperenja predstavlja frekvencu tranzicije od 
percepcije treperenja do stalne svetlosti. Ova frekvenca se moze meriti povecanjem il i 
smanjenjem frekvencije stimulusa. Pri tome se mogu javiti blage razlike u izmerenim 
vrednostima. Odredene razlike u vrednostima ove frekvence se mogu javiti i u slucajevima 
kada posmatrac sam odreduje njenu vrednost u odnosu na merenje koju vrsi drugo lice. 

Jedno od prvih psihofizickih merenja Kriticne frekvence treperenja je izvrseno u prvoj 
polovini osamnaestog veka, od strane J. Segner-a (1740. godina), na Gotingenskom 
univerzitetu. Pozivajuci se na medicinsku doktorsku disertaciju G.G. Bieleck-a, pokazao je da 
se isprekidan svetlosni stimulus opaza kao neprekidan, iznad odredene frekvence. On je 
objasnio ovaj eksperimentalni rezultat pretpostavljajuci da je do fuzije treperenja svetlosti 
doslo usled postojanosti, odnosno odrzanja nadrazaja nakon svake svetlosne promene. 

Pocetkom devetnaestog veka, narocito nakon radova Purkinje-a (1819. i 1823. godine) 
i Plateau-a (1830.,1834. i 1835. godine), zapocinje era sistematskog ispitivanja fizioloskih 
osobina oka i vizuelnog sistema. Veliki broj istaknutih fiziologa i fizicara koji su sprovodili 
istrazivanja u polju vida, takode je izucavalo i fenomen treperenja. 

Danas se zna da Kriticna frekvenca treperenja zavisi od velikog broja faktora. Cilj 
ovog rada je upoznavanje sa Kriticnom frekvencom treperenja, kao i odredivanje njene 
vrednosti i zavisnosti od talasne duzine, u uslovima normalnog (dnevnog) pozadinskog 
osvetljenja. 
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2. Osnovna anatomija ljudskog oka 

2.1. Element! ocne jabucice 

Po rodenju, prosecno ljudsko oko ima aksijalnu duzinu (od roznjace do mreznjace) od 
17 mm, dok kod odrasle osobe ova duzina iznosi 25,4 mm. 

Ocna jabucica {bulbulus oculi), koja je sastavni deo oka, ima oblik lopte i sastoji se od 
3 koncentricna omotaca. Sa spoljne strane je beonjaca (sclera), srednji omotac je sudovna 
opna (tunica vasculosa), a u unutrasnjosti je mreznjaca (retina). Beonjaca je beo, neprozracni 
deo ocne jabucice koji se u najvecoj men sastoji iz kolagena i koji pruza potporu i zastitu 
unutrasnjim elementima oka. Ona se nastavlja u roznjacu (cornea). Roznjaca je prvi opticki 
medij na koji nailaze svetlosni zraci prodiruci u ocnu jabucicu. Ona nema krvnih ni limfnih 
sudova, sto omogucuje njenu providnost. Hranjive materije i kiseonik dobija putem ocne 
vodice, s tim da najvise kiseonika dobija iz spoljasnje sredine. Beonjaca i roznjaca cine 
fibroznu opnu ocne jabucice. Sudovna opna sadrzi veliki broj krvnih sudova i sastoji se iz 
duzice (iris), cilijamog tela (corpus ciliare) i sudovnjace (choroidea). 
Horizontalni poprecni presek ljudskog oka je prikazan na slici 2.1. 

OptKkiMen 

Slika 2.1. Horizontalni poprecni presek ljudskog oka 

Duzica odgovara blendi u fotografskom aparatu jer regulise kolicinu svetlosnih zraka 
koji ulaze u oko. Ima oblik okrugle ploce, sa sredisnjim kruznim otvorom nazvanim zenica. 
Precnik zenice je promenljiv usled naizmenicnog dejstva dva glatka misica duzice: m. 
dilatator pupillae i m. sphincter pupillae. Ova dva misica svojom kontrakcijom regulisu 
velicinu zenice, njeno suzavanje i njeno sirenje, prema tome da li je potrebno da u ocnu 
jabucicu ude vi§e ili manje svetlosti. 

Cilijamo telo sadrzi cilijami misic (m. ciliaris) koji deluje pri akomodaciji oka na 
gledanje bliskih predmeta. Kontrakcija ovog misica uzrokuje opustanje vlakana koja povezuju 
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ocno socivo sa cilijamim telom. Usled toga, socivo, koje je elasticno, postaje ispupceno, 
narocito na prednjoj strani. Na taj nacin se povecava prelomna moc sociva i ono je, pri 
akomodaciji, podeseno sa posmatranje bliskih predmeta. Suprotno tome, pri opustanju 
cilijamog misica, vlakna koja povezuju ocno socivo sa cilijamim telom postaju zategnuta, a 
prednja strana sociva vracena u svoj prvobitan polozaj, koji ima prilikom pogleda u daljinu. 
Stoga je nepotreban misic antagonist cilijamom misicu. Cilijamo telo je takode i izvor ocne 
vodice {humor aquosus). Ocna vodica je providna, bezbojna tecnost, koja ispunjava prednju i 
zadnju ocnu komom, dve supljine u prednjem delu oka koje razdvaja duzica. Zajedno sa 
staklastim telom, ona ima ulogu u odrzavanju normalnog pritiska u ocnoj jabucici 
(intraokulami pritisak). Ocna vodica se neprekidno stvara u zadnjoj ocnoj komori, a odatle 
prelazi u prednju komom i ulazi u venski sinus beonjace, il i Schlemm-ov kanal {sinus venosus 
sclerae), koji se nalazi u uglu koji formiraju duzica i roznjaca (ugao duzice). 

Ocna vodica cini najveci deo (98%) staklastog tela {corpus vitreum). Staklasto telo je 
prozracna zelatinozna masa, koja ispunjava veci zadnji deo supljine ocne jabucice, iza sociva i 
zonulamih vlakana. Ono provodi i prelama zrake i pod njegovim pritiskom mreznjaca naleze 
uz sudovnjacu. Na taj nacin se osigurava ishrana mreznjace i njena glatkoca, sto je znacajno 
zajasnocu vida. 

Prokrvljenost spoljnog dela roznjace omogucuje sudovnjaca, koja je spojena sa 
cilijamim telom. Granicu izmedu sudovnjace i cilijamog tela predstavlja zupcasta linija {osa 
serrata). 

Unutrasnji sloj ocne jabucice cini mreznjaca, veoma kompleksni, viseslojni element, 
debljine svega 0,2 mm. Opticki elementi oka fokusiraju sliku na retinu, koja zatim zapocinje 
slozen proces analize te slike. 

2.2. Mrc^jaca 

Na slici 2.2.A je sematski prikazan tok obrade podataka u mreznjaci. Specijalizovane 
nervne celije, fotoreceptori (cepici i stapici), reaguju na svetlost, transformisuci radijacionu 
energiju u elektricne impulse koje salju putem sinapsi u bipolame celije retine. Bipolame 
celije dalje prosleduju signal ka ganglijskim celijama u mreznjaci. Relativno dugacki aksoni 
ganglijskih celija se sakupljaju prema optickom disku {discus nervus optici) na mreznjaci, 
obrazuju ocni zivac {nervus opticus) i potom prolaze kroz sudovnjacu i beonjacu. Opticki 
zivac zatim ulazi u ocnu duplju, gde gradi krivine koje mu daju dodatnu duzinu (Slika 1.2.B). 
Nakon prolaska kroz opticki kanal, zivac ulazi u srednju lobanjsku jamu i zavrsava se na 
optickoj raskrsnici {chiasmae-opticum). Kako je mreznjaca je podeljena na dva dela: 
temporalnu polovinu (blize temporalnoj kosti) i nosnu polovinu (blize nosu), na optickoj 
raskrsnici dolazi do ukrstanja odgovarajucih vlakana levog i desnog nerva. Aksoni nosne 
polovine prelaze na suprotnu stranu mozga, da bi se pridruzili aksonima temporalne polovine 
dmgog oka. Od opticke raskrsnice se dalje nastavlja vidni put {tractus opticus), koji se pmza 
sve do relejnog centra vizuelnog sistema u metatalamusu medumozga {Corpus geniculatum 
laterale). 

Vlakna nervnih celija ovog relejnog centra (opticka radijacija) idu do centra za vid u 
mozdanoj kori. Aranzman fotoreceptor bipolaraa celija —> ganglijska celija, predstavlja 
centripetalnu prirodu organizacije mreznjace. Postoje i lateralne veze koje omogucuju 
horizontalnu transmisiju informacije u retini i koje se ostvamju preko horizontalnih i 
amakrinih celija. 
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Slika 2.3. Siojevi mreinjace 

Na slici 2.3 su prikazane funkcionalne komponente mreznjace, poredane u slojevima 
od spoljaSnosti ka unutrasnjosti. Spoljasnost retine cine oni elementi koji se nalaze uz 
sudovnjacu, a njenu unutrasnjost cine predstavljaju elementi koji se nalaze uz staklasto telo. 

Spoljasnji omotac mreznjace, pigmentni sloj {stratum pigmentosum), ne reaguje na 
svetlosno zracenje i ne ucestvuje u dekodiranju vizuelne informacije. On sadrzi tamne 
pigmente koji apsorbuju visak svetlosnih fotona, te na taj nacin smanjuju rasejanje svetlosti u 
oku. Iza pigmentnog sloja su fotoreceptori. Ove celije pokazuju visok nivo metabolicke 
aktivnosti, medu najvisim u ljudskom organizmu. Zbog toga su i locirane u spoljasnjem delu 
mreznjace, blizu sudovnjace, gde im je obezbedeno maksimalno snabdevanje krvlju. 

Fotoreceptori se dele na dve kategorije: stapici, koji su osnov za nocni vid i cepici, 
zaduzeni za dnevni vid. Najistureniji delovi fotoreceptora (ispod pigmentnog sloja) obrazuju 
spoljasnji segment i sadrze fotopigment koji apsorbuje svetlost, transformisuci je u elektricnu 
aktivnost. Unutrasnji segmenti fotoreceptora, u kojima se nalaze mnoge celijske organele, ali 
ne i jedro, takode formiraju zaseban sloj mreznjace. 

Spoljasnja granicna membrana (SGM, Stratum limitans externum), razdvaja unutrasnje 
segmente fotoreceptora od njihovih jedara. Jedra fotoreceptora obrazuju spoljasnji jedami sloj 
{Stratum nucleare externum). 

Prve retinske sinapse se javljaju unutar spoljasnjeg pleksiformnog sloja {^V'&,stratum 
plexiforme externum), koji se sastoji od dendrita bipolamih i horizontalnih celija, sinaptickih 
krajeva fotoreceptora i raznih sinapsi izmedu ovih stmktura. Horizontalne celije prenose 
signal horizontalno u ovom sloju, od fotoreceptora do bipolamih celija. Iza ovog sloja sledi 
unutrasnji jedami sloj {Stratum nucleare internum) koji sadrzi celijska tela bipolamih, 
horizontalnih i amakrinih celija. Bipolame celije prenose signal vertikalno, od cepica, stapica 
i horizontalnih celija do sledeceg sloja retine. 
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Drug! sinapticki nivo mreznjace je unutrasnji pleksiformni sloj (stratum plexiforme 
internum), unutar kojeg se ostvaruju sinapse izmedu bipolamih, amakrinih i ganglijskih celija. 
Amakrine celije prenose signal horizontalno, u okvim ovog sloja, od aksona bipolamih celija 
do dendrita ganglijskih, i l i dmgih amakrinih celija. 

Ganglijske celije obrazuju zaseban sloj (stratum ganglionicum), a njihovi aksoni 
konstituisu sloj nervnih vlakana (SNV, stratum neurofibrarum). Poslednji sloj je unutrasnja 
granicna membrana (stratum limitans internum) koja predstavlja povrsinu kontakta 
mreznjace i staklastog tela. 

2.2.2. Opticki disk i fovea 

Dva mesta na mreznjaci se isticu narocitim izgledom i gradom: kolut vidnog zivca, i l i 
optickog nerva (discus nervi optici) i zuta mrlja (macula lutea). 

Kolut vidnog zivca se nalazi u podmcju izlaska optickog nerva iz ocne jabucice. On ne 
sadrzi fotoreceptore i zato se naziva slepa mrlja. 

Zuta mrlja se nalazi na nalazi na zadnjem polu ocne jabucice. Zuckasta je zbog 
prisustva zutog pigmenta. Ona je u sredistu udubljena u centralnu jamicu (fovea centralis), 
unutar koje nastaje slika posmatranog predmeta, pa je to funkcionalna tacka jasnog vida. 
Centralna jamica je precnika od oko 0,3 milimetra i sastoji se gotovo u celosti od cepica; ovi 
cepici imaju specijalnu stmktum koja pomaze pri detektovanju detalja. Njihova celijska tela 
su izduzena i tanka u odnosu na znatno deblje cepice koji se nalaze u perifemim delovima 
mreznjace. Takode, u centralnoj jamici, ganglijske celije, jedami i pleksiformni siojevi su 
pomereni u stranu kako bi omogucili svetlosti da pada direktno na spoljne segmente cepica. 

2.2.3. Fotoreceptori 

DickMi 

CiUiuMlvxIicii. 

Slika 2.4. ^pifiStapi^ 
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Mreznjaca sadrzi 120 miliona stapica i oko 6 miliona cepica. Na slici 2.4 dat je sematski 
prikaz stapica i cepica. Fotoreceptori se sastoje od 1) spoljasnjeg segmenta, ispunjenog 
slojevima membrane (diskovi), koji sadrzi fotopigmente, 2) untrasnjeg segmenta ispunjenog 
celijskim organelama, 3) celijskog tela u kome se nalazi jedro fotoreceptorske celije i 4) 
sinaptickog zavrsetka, preko kojeg se ostvamje neurotransmisija ka nervnim celijama drugog 
reda. 

Spoljasnji i unutrasnji segmenti stapica su generalno tanji od onih kod cepica. Na primer, u 
perifemom delu mreznjale, untrasnji segment stapica je precnika 2 mikrona, dok je kod cepica 
oko 6 mikrona. Medjutim, u centralnoj jamici, gde su prisutni samo samo cepici, precnik ovih 
fotoreceptora je oko 1,5 mikrona. Unutrasnji segment fotoreceptora je ispunjen tankim, 
dugackim mitohondrijama. Na vrhu ovog segmenata je tanki cilijami produzetak koji ga spaja 
sa spoljasnjim segmentom. 

U osnovi cilijarne konekcije dolazi do formiranja spoljasnjeg segmenta, koji nastaje 
menjanjem oblika celijske membrane na ovom mestu (Slika 2.5). Ove membranske tvorevine 
se sire i odvajaju obrazujuci slobodno plutajuce diskove unutar membrane spoljasnjeg 
segmenta, u slucaju stapica. Kod cepica, diskovi ostaju spojeni sa membranom spoljasnjeg 
segmenta. 

Slika 2.5. G«nerisanj« simljalnjih segmenata 

2.2.3.1. Fotopigmenti u cepicima i stapicima 

Rodopsin 

Fotopigment rodopsin se nalazi u diskovima spoljasnjeg segmenta stapica. Jedan disk 
sadrzi priblizno 10000 molekula. Kako svaki staple sadrzi oko 1000 diskova, a u oku ima 120 
miliona stapica, to znaci daje u oku prisutno priblizno lO'^ molekula rodopsina. Svaki od 
ovih molekula moze da apsorbuje jedan foton svetlosti, a apsorpcija jednog fotona je dovoljna 
za aktivaciju stapica. Prisustvo velikog broja molekula rodopsina daje oku izuzetnu 
sposobnost za apsorpciju svetlosti i doprinosi izvrsnoj osetljivosti u uslovima slabog 
osvetljenja. 

U osnovnom stanju, rodopsin je ljubicaste boje. Kada apsorbuje svetlost, molekul 
rodopsina prolazi kroz biohemijsku promenu i postaje transparentan. Pri tome je dovoljna 
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apsorpcija samo jednog fotona. U ovakvom stanju, nije moguca apsorpcija novog kvanta 
svetlosti, pa u slucaju da foton pada na isti (prethodno izlozeni) molekul, dolazi do transmisije 
svetlosti. 

Vremenom se transparentni rodopsin vraca u svoje prvobitno stanje. Verovatnoca da 
ce se ovo dogoditi u periodu od 5 minuta je 0.5. Stoga, ako je odredena kolicina rodopsina 
presla u transparentno stanje, 50% ovih molekula ce se regenerisati u roku od 5 minuta. 
Izucavanjem apsorpcionog spektra rodopsina, utvrdeno je da svetlost talasne duzine od 507 
nm ima najvecu verovatnocu da bude apsorbovana. Tako na primer, ako retinu ozracimo sa 
1000 kvanata svetlosti talasne duzine od 507 nm, moze se ocekivati „beljenje" priblizno 200 
molekula rodopsina (200 molekula apsorbuju fotone, 800 transmituju). Ako isti deo retine 
ozracimo sa 1000 kvanata svetlosti talasne duzine od 680 rmi, priblizno 100 molekula ce preci 
u transparentno stanje, postoje svetlost ove talasne duzine manje efektivna. 

Kada je svetlost apsorbovana, svaka informacija vezana za njenu talasnu duzinu se 
gubi. To je princip univarijantnosti. Bilo da je molekul rodopsina „izbeljen" fotonom od 
507, il i 680 nm, efekat je isti. 

Kao sto je vec spomenuto, jedna fotonska apsorpcija je dovoljna da se aktivira jedan 
staple. Deset ovako aktiviranih stapica je dovoljno za aktivaciju jedne ganglijske celije, sto 
dovodi do toga da stimulus bude detektovan. Medjutim, stimuls koji emituje tacno 10 fotona 
nije vidljiv zato sto vecina kvanata biva reflektovano il i apsorbovano od strane tkiva 
unutrasnjeg dela retine, ili ih sam fotopigment ne apsorbuje. Rodopsin apsorbuje manje od 
20% fotona koju padaju na retinu. Da bi 10 fotonskih apsorpcija proizvele detekciju, moraju 
se dogoditi unutar odredenih prostomih i vremenskih ogranicenja koji reflektuju (pokazuju) 
granice prostome i vremenske sumacije. 

Cianolab, hlorolab i eritrolab 

U cepicima se javljaju tri osnovna fotopigmenta: cianolab, hlorolab i eritrolab, koji 
pokazuju maksimalnu apsorpciju za talasne duzine od 426, 530 557 nm, tim redom. Svaki 
staple sadrzi samo jedan fotopigment, te se uobicajeno govori o 3 klase cepica: 1) oni koji 
sadrze cianolab su osetljivi na svetlost kratke talasne duzine i nazivaju se SWS ili S-cepici 
(SWS, skraceno od eng. Short Wavelenght Sensitive - kratkotalasna osetljivost ) , 2) cepici 
koji sadrze hlorolab su osetljivi na svetlost srednje talasne duzine i nazivaju se MWS ili M-
cepici (M skraceno od eng. Middle - Sredina) i 3) cepici koji sadrze eritrolab su osetljivi na 
dugotalasno zracenje i nazivaju se LWS ili L-cepici (L skraceno od eng. Long dugo). Ovi 
fotopigmenti se, nakon apsorpcije fotona, vracaju u prvobitno stanje brze od rodopsina. 
Potrebno je oko 1.5 minuta da bi doslo do regeneracije 50% prethodno aktiviranih 
fotopigmenata cepica. 

2.2.3.2. Skotopski i fotopski vid 

Skotopski vid se javlja pri vrlo losim uslovima osvetljenja (mrak). Karakterisu ga 
izuzetna osetljivost na priguseno svetlo, slaba ostrina i odsustvo razlikovanja boja, a za njega 
su zaduzeni stapici. Fotopski vid se javlja pri dobrom osvetljenju (dnevno svetlo), a istice se 
slabom osetljivoscu na priguseno svetlo, odlicnom ostrinom i mogucnoscu razlikovanja boja. 
Ostvamje se preko cepica. 
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Skotopska spektralna osetljivost 

Sposobnost detekcije stimulusa pod skotopskim uslovima se moze demonstrirati 
merenjem skotopske spektralne osetljivosti ispitanika (npr. osetljivost u funkciji od talasne 
duzine). Ispitanik najpre mora provesti 45 minuta u mracnoj sobi kako bi se vizualni sistem 
prilagodio na mrak. Zatim se odreduje minimalna kolicina energije potrebna da osoba 
detektuje stimulus razlicitih talasnih duzina. Najmanja energija neophodna za detekciju 
stimulusa je prag nadrazaja za dati stimulus. Krive zavisnosti praga nadrazaja i osetljivosti od 
talasne duzine u skotopskim uslovima su prikazane na slici 2.6. Osetljivost predstavlja 
reciprocnu vrednost praga. Nizak prag nadrazaja ukazuje na visoku osetljivost. 

A B 

L .K . 

400 500 600 700 
'liil>»i>« duziiuk (nm) 

— I I 1 I 

400 500 600 700 
d«ziM (nm) 

Slika 2.6. A. Reiativni skotopski prag nadraiaja u funkciji od talasne du2ine 
B. Relativna skotopska osetljivost u funkciji od talasne du2ine 

Fotopska spektralna osetljivost 

Kriva fotopske spektralne osetljivosti se moze odrediti na isti nacin kao i u 
prethodnom slucaju, s tom razlikom sto se merenje vrsi u uslovima dobrog osvetljenja. 
Fotopska osetljivost kao funkcija talasne duzine je data krivom na slici 2.7. Uocava se jasan 
pik u regiji oko 555 nm. 

400 MO «0 
Slika 2.7. Relativna fotopska osetljivost u funkciji od talasne duiine 
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Na slici 2.8 su skotopska i fotopska osetljivost prikazane na istom grafiku. Prag 
nadrazaja u oba slucaja je odreden nakon adaptiranja na mrak subjekta, tako da su rodopsin i 
fotopigmenti cepica u potpunosti regenerisani. Obe krive su dobijene u uslovima pod kojima 
je osetljivost svakog od vizuelnih sistema najveca. Dva praga nadrazaja su prisutna na svakoj 
talasnoj duzini: prag nadrazaja za bezbojni, skotopski vid i prag nadrazaja za hromatski, 
fotopski vid. 

-5 I I 1 1 1 I 1 1 1 — 
350 450 550 650 750 

Slika 2.8. skotopska i fotopska funkcija osetljivosti 

Posmatrajmo stimulus talasne duzine od 500 nm ciji intenzitet postepeno raste. Prvo 
ga detektuje skotopski sistem koji ga vidi kao ahromatsku (bezbojnu) svetlost. Kako se 
intenzitet stimulusa povecava, on ce eventualno biti registrovan kao obojena svetlost, sto ce 
ukazati na detekciju od strane fotopskog sistema. Razlika u osetljivosti izmedu ova dva 
sistema, za datu talasnu duzinu, se naziva fotohromatski interval. Primecuje se daje skotopski 
sistem osetljiviji od fotopskog na svim talasnim duzinama, izuzev u dugotalasnoj (crvenoj) 
regiji spektra. 
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3. Bioloski potencijali 

3.1. Difuzioni potencijal 

Nervnowlakno 

+ - + 
'Anjoni)' 

^(Anjoni) ^ 

- + -
(+61 mV) + -

- • • — 

+ 

A B 

Slika 3.1. MemebransM potencijal 

Na slici 3.1 A, koncentracija jona kalijuma je velika unutar membrane nervnog vlakna, ali 
je vrlo niska izvan membrane. Pretpostavimo daje u ovom slucaju membrana propustljiva samo 
za jone kalijuma i ni za jednu drugu vrstu jona. Zbog velikog gradijenta koncentracije jona od 
unutrasnjosti ka spoljasnosti, postoji jaka tendencija za difuziju kalijumovih jona ka spoljasnosti 
membrane. Usled difuzije, joni kalijuma iznose pozitivno naelektrisanje napolje, stvarajuci tako 
elektropozitivnost izvan, a elektronegativnost unutar membrane zbog negativnih anjona koji 
ostaju unutra i ne difunduju kroz membranu u spoljasnost. U milisekundi, razlika potencijala 
izmedu unutrasnjeg i spoljasnjeg dela membrane, tzv. difuzioni potencijal, postaje dovoljno 
velika da blokira dalji prolazak jona kroz membranu, bez obzira na i dalje prisutni koncentracioni 
gradijent. 

Kod normalnog nervnog vlakna sisara, ova razlika potencijala iznosi oko 94 mV, sa 
elektronegativnoscu unutar membrane vlakna. 

Na slici 3.IB prikazan je isti fenomen, ali ovog puta sa visokom koncentracijom jona 
natrijuma izvan membrane i niskom koncentracijom istih jona u unutrasnjosti. Ovi joni su takode 
pozitivno naelektrisani. Sada pretpostavljamo daje membrana veoma propusna za jone natrijuma, 
a nepropusna za druge jone. Difuzija pozitivno naelektrisanih jona natrijuma u unutrasnjost 
membrane stvara membranski potencijal supromog polariteta od onog prikazanog na slici 3.1 A, 
tako da je membrana negativno naelektrisana spolja, a pozitivno naelektrisana iznutra. Kao i u 
prethodnom slucaju, u milisekundi razlika potencijala postaje dovoljno velika da sprecava dalju 
difuziju natrijumovih jona. Medutim, u nervnim vlaknima sisara, ovaj potencijal iznosi oko 61 
mV, pozitivno unutar vlakna. 
Vidimo da u oba slucaja razlika u koncentraciji jona kroz selektivno propustljivu membranu 
moze, u odgovarajucim uslovima, obrazovati membranski potencijal. 

11 



3.2 Membranski potencijal mirovanja nerva 

Potencijal mirovanja membrane dugackih nervnih vlakana kada ne prenose nervni signal 
je oko -90 mV. Tacnije, potencijal unutar vlakna je za 90 mV vise negativan od potencijala 
vancelijske tecnosti vlakna. 

3.2.1. Aktivni Transport jona natrijuma i kalijuma kroz membranu (Na^-lC pumpe) 

Sve celijske membrane u telu poseduju mocne Na*-K^ pumpe koje neprekidno izbacuju 
jone natrijuma izvan, a jone kalijuma u unutrasnjost celije, kao sto je prikazano na slici 2.2. 

Primeticemo da se vise pozitivnih naelektrisanja izbacuje iz celije, nego sto se upumpava 
(tri jona natrijuma u spoljasnost za svaka dva jona kalijuma u unutrasnjost), stvarajuci deficit 
pozitivnih jona unutar membrane. Ovo dovodi do formiranja negativnog potencijala unutar 
membrane vlakna. Na^-K^ takode dovodi do obrazovanja koncentracionih gradijenata za natrijum 
i kalijum kroz membranu nervnog vlakna u mirovanju. Na desnoj strani slike 2.2 prikazan je 
odvodni kanal u membrani nervnog vlakna kroz koji joni natrijuma i kalijuma mogu da „cure". 
Naglasak je stavljen na isticanje kalijuma zato sto su u proseku ovi kanali mnogo vise propustljivi 
za kalijum nago za natrijum, uobicajeno cak i do 100 puta. Ova razlika u propustljivosti je od 
velikog znacaja za odredivanje nivoa nonnalnog membranskog potencijala kada nema prenosa 
signala. 

3.2.2. Poreklo membranskog potencijala mirovanja 

Pretpostavimo daje celijska membrana propustljiva samo za jone kalijuma. Zbog velikog 
koncentracionog gradijenta oni ce se kretati iz unutrasnjosti celije prema spoljasnjosti. Joni 
kalijuma nose sa sobom pozitivno naelektrisanje stvarajuci stanje elektropozitivnosti u 
spoljasnjoj sredini, a elektronegativnosti unutar celije. Kako pozitivni potencijal spolja raste, sada 
on odbija nove kalijumove jone (koji su pozitivno naelektrisani) da difunduju kroz membranu, 
iako postoji koncentracioni gradijent, jer se javlja elektricni gradijent koji doprinosi 
uspostavljanju ravnoteze. Ovaj potencijal potreban da zaustavi dalju difuziju iznosi za kalijumove 

Spoljasf^ost 

3Na* 2K* 

Slika 3.2. Funkcionalne karakteristike Na-K pumpe I K-Na odvodnih kanala 
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jone oko 94 mV (kod normalno debelog nervnog vlakna) sa negativoscu unutar celijske 
membrane. Drugim recima, u ovom slucaju potencijal unutar membrane bi iznosio -94 mV. 
Pretpostavimo sada da je celijska membrana propustljiva samo za jone natrijuma. Posto je 
njihova koncentracija spolja veca oni teze da difunduju u unutrasnjost celije, noseci sa sobom 
pozitivno naelektrisanje. Difuaja natrijuma stvara elektropozitivnost unutar celije, 
elektronegativnost spolja. Kako joni natrijuma sve vise difimduju javlja se membranski potencijal 
koji odbija nove natrijumove jone od dalje difuzije, iako postoji koncentracioni gradijent. Taj 
potencijal za jone natrijuma iznosi oko 61 mV, sa pozitivnoscu unutar celijske membrane. 
Ovaj potencijal, potreban da se zaustavi difuzija (za natrijum i kalijum) se zove Nemstov 
potencijal, racuna se preko Nemstove jednacine: 

Koncentracija jona unutar celije , 
EMF= ±61Log — — [mV] 

Koncentracija _ jona _ izvan _ celije 

, gde je EMS, elektromotoma sila. 
Kada se koristi ova formula, pretpostavlja se da je potencijal ekstracelulame tecnosti, 

izvan membrane, jednak null, a da je Nemstov potencijal, potencijal unutar membrane. Takode, 
znak potencijala je „+" ako je jon koji difunduje iz unutrasnjosti ka spoljasnosti negativan, a „-" 
ako je jon pozitivan. 

Kada se uzme u obzir daje koncentracija kalijumovih jona spolja 4 mmol/1 a unutra oko 
140 mmol/1 onda se moze izracunati Nemstov potencijal za kalijum i to je -94 mV. Koncentracija 
natrijumovih jona je spolja 142 mmol/1, a unutar celije 14 mmol/1, Nemstov potencijal za 
natrijum iznosi +61 mV. 

Kakva je uzajamna interakcija ova dva potencijala i koliki ce biti rezultantai potencijal? 
Odgovor na ovo pitanje lezi u Goldmanovoj jednacini. Naime, kada je membrana propusna za 
nekoliko razlicitih jona, difuzioni potencijal koji nastaje zavisi od tri faktora; 1) polariteta 
elektricnog naelektrisanja svakog jona, 2) propustljivosti membrane (P), i 3) koncentracije (C) 
jona koji se nalaze u unutrasnjosti membrane (i) i izvan nje (o). Goldmanova jednacina nam 
omogucava da izracunamo membranski potencijal na unutrasnjosti membrane kada su prisutna 
dva jednovalentna pozitivna jona (Na, K ) i jedan jednovalentan negativan jon (Cl) 

EMF=-611jqg r ^ i V l 

U slucaju koji opisujemo joni hlora ne igraju nikakvu ulogu. 
Kako je membrana veoma propustljiva za jone kalijuma, a slabo propustljiva za jone natrijuma, 
logicno je zakljuciti da je doprinos difuzije kalijuma membranskom potencijalu mnogo veci od 
doprinosa difuzije jona natrijuma. U nonnalnom nervnom vlaknu, propustljivost membrane za 
kalijum je 100 veca od propustljivosti za natrijum. Koriscenjem ove vrednosti u Goldmanovoj 
jednacini, dobija se potencijal od -86 mV. 

Membranskom potencijalu mirovanja doprinosi jos jedan faktor, Na^-K^ pumpa. Ova 
pumpa vrsi konstantno izbacivanje tri jona natrijuma u spoljasnost i ubacivanje 2 jona kalijuma u 
imutrasnjost celijske membrane. Zbog toga je prisutan stalni gubitak pozitivnih naelektrisanja sa 
unutrasnje strane membrane, sto stvara dodatni nivo negativiteta (dodaje se -4 mV) sa unutrasnje 
strane. Iz ovoga mozemo zakljuciti daje ukupan membranski potencijal mirovanja oko -90 mV. 

13 



3.3. Akcioni potencijal 

Nervni signali se prenose preko akcionih potencijala. Oni predstavljaju brze promene 
membranskog potencijala koje se velikom brzinom prostiru duz membrane nervnog vlakna. 
Svaki akcioni potencijal pocinje iznenadnom promenom nonnalnog negativnog membranskog 
potencijala mirovanja u pozitivan potencijal, a zavrsava podjednako brzim povratkom membrane 
u prvobitno stanje. Da bi se nervni impuls preneo, akcioni potencijal se mora pomerati duz 
nervnog vlakna sve do njegovog zavrsetka. 

Razlikujemo 3 faze akcionog potencijala: 
1) Faza mirovanja. Ovo je ustvari membranski potencijal mirovanja, pre nego sto dode do 

akcionog potencijala. Za membranu kazemo da je polarizovana zbog prisumog negativnog 
potencijala od -90 mV. 

2) Faza depolarizacije. U ovoj fazi, membrana iznenada postaje vrlo propusna za jone 
natrijuma i dozvoljava ulazak velikom broju pozitivnih natrijumovih jona u unutrasnjost aksona. 
Normalno „polarizovano" stanje od -90 mV biva u trenutku neutralisano usled priliva pozitivnog 
naelektrisanja; potencijal raste velikom brzinom u pozitivnom pravcu. Ovo se naziva 
depolarizacija. U velikim nervnim vlaknima vrednost potencijala prelazi 0 i postaje pozitivan, 
dok u manjim vlaknima i mnogim neuronima centralnog nervnog sistema, potencijal jedva 
dostize nulti nivo i ne dobija pozitivnu vrednost. 

3) Faza repolarizacije. U desetohiljaditom delu sekunde, nakon sto je membrana postala 
veoma propusna za jone natrijuma, natrijumski kanali pocinju da se zatvaraju, a kalijumski kanali 
se otvaraju vise nego u stanju mirovanja. Brza diflizija jona kalijuma u spoljasnost celije 
uspostavlja prvobimu situaciju sa normalnim, negativnim membranskim potencijalom. 

Faktori, od sustinskog znacaja za depolarizaciju i repolarizaciju membrane su naponski 
kontrolisani natrijumski i kalijumski kanali (Slika 3.3). Gomji deo na slici pokazuje tri razlicita 
stanja naponski kontrolisanih kanala natrijuma. Ovaj kanal poseduje 2 kapije - jednu blizu izlaza 
kanala, koja se naziva aktivaciona kapija i jedna blizu ulaza kanala, koja se zove dezaktivaciona 
kapija. Prva slika, u gomjem levom uglu prikazuje stanje ove dve kapije pri normalnom 
membranskom potencijalu mirovanja (-90 mV). U ovom stanju, aktivaciona kapija je zatvorena, 
sto sprecava ulazak natrijumovih jona u unutrasnjost vlakna putem ovih kanala. 

Kada membranski potencijal postane manje negativan nego sto je u fazi mirovanja 
(obicno izmedu -70 i -50 mV), dolazi do otvaranja aktivacione kapije. Ovo je aktivirano stanje 
tokom kojeg joni natrijuma mogu slobodno prolaziti kroz kanal ka unutrasnjosti vlakna. Isto 
povecanje napona koje otvara aktivacionu, zatvara dezaktivacionu kapiju, ali ova druga se 
zatvara za desetohiljaditi deo sekundi kasnije nakon otvaranja aktivacione kapije. Stoga, nakon 
sto su natrijumovi kanali bili otvoreni na vrlo kratko vreme, dezaktivaciona kapija se zatvara i 
natrijum ne moze vise da prolazi kroz membranu. Od ovog momenta membranski potencijal 
pocinje da se vraca u prvobitao stanje, sto predstavlja proces repolarizacije. Treba naglasiti i to da 
se inaktivaciona kapija ne otvara sve dok se ne uspostavi membranski potencijal mirovanja. 
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Slika 3.3. Naponski kontrolisani kanali 

V i' «V 

Sporaakbwacija 

Na donjem delu slike su prikazana dva stanja naponski kontrolisanog kanala kalijuma: 
faza mirovanja i faza blizu prestanka dejstva akcionog potencijala. Tokom faze mirovanja, kapija 
kanala je zatvorena i kalijum ne moze da prolazi kroz kanal, u spoljasnost. Kada potencijal 
membrane pocne da raste sa -90 mV prema 0 mV, dolazi do otvaranja kapije i izlaska 
kalijumovih jona. Medutim, zbog blagog kasnjenja u otvaranju ovih kanala, oni se otvaraju u isto 
vreme kad natrijumovi kanali pocinju da se zatvaraju (usled dezaktivacije). Ogranicenje ulaska 
natrijuma u celiju i simultano povecanje broja jona kalijuma koji napustaju celiju se kombinuju i 
ubrzavaju proces repolarizacije, dovodeci membranu u pocemu fazu mirovanja u vrlo kratkom 
vremenskom intervalu. 

3.3.1. Inicijacija i propagiranje akcionog potencijala 

Sve dok membrana nervnog vlakna nije „ u 2 i i e m i r a v a n a " , nema akcionog potencijala. Ako 
je neki stimulus dovoljno snazan da pomeri membranski potencijal dovoljno daleko od -90 mV 
prema null, sam rast potencijala izaziva otvaranje mnogih naponski kontrolisanih natrijumskih 
kanala. Ovo omogucuje brz priliv jona natrijuma, sto dovodi do daljeg povecanja membranskog 
potencijala, sto opet otvara jos vise naponski kontrolisanih natrijumskih kanala i dozvoljava dalji 
priliv jona natrijuma u vlakno. Ovaj ciklus se nastavlja sve dok se svi naponski kontrolisani 
kanali natrijuma ne aktiviraju. Tada, dalji rast potencijala dovodi do zatvaranja natrijumovih 
kanala i otvaranja kalijumovih kanala i akcioni potencijal se zavrsava ubrzo nakon toga. 
Akcioni potencijal se nece javiti sve dok inicijalno povecanje membranskog potencijala nije 
dovoljno veliko da pokrene opisani ciklus. Ovo se dogada kada broj jona natrijuma koji ulaze u 
vlakno postane veci od broja jona kalijuma koji napustaju vlakno. Obicno je potrebno povecanje 
membranskog potencijala za 15 do 30 mV. 

Akcioni potencijal se pomera u oba pravca, od mesta stimulusa, sve dok citava membrana 
ne postane depolarizovana. 
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Kada je akcioni potencijal izazvan u bilo kojoj tacki membrane normalnog vlakna, proces 
depolarizacije putuje duz cele membrane ako su uslovi za to odgovarajuci, ili ne putuje uopste 
ako uslovi za to nisu odgovarajuci. Ovo je tzv, sve-ili-nista pravilo. S vremena na vreme, akcioni 
potencijal dode do tacke na membrani u kojoj ne generise dovoljan napon za stimulaciju sledeceg 
dela membrane. Kada se ovo dogodi, sirenje depolarizacije prestaje. Stoga, za kontinualnu 
propagaciju impulsa potrebno je da u svakom trenutku odnos akcionog potencijala i praga 
nadrazaja membrane bude veci od jedan. 
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4. Osnovna fiziologija mreznjace 

Na slici 4.1 je u pojednostavljenom obliku prikazana nervna organizacija mreznjace. 
Na levoj strani slike prikazana je konekcija prema perifemom delu, a sa desne strane 
konekcija prema centralnoj jamici retine 

Na slici se vide razlicite vrste nervnih celija i to: 

1. Fotoreceptori - stapici i cepici - koji prenose signal do spoljasnjeg pleksiformnog 
sloja, gde ostvaruju sinapsu sa bipolarnim i horizontalnim celijama 

2. Horizontalne celije, koje prenose signal horizontalno, unutar spoljasnjeg 
pleksiformnog sloja, od stapica i cepica ka bipolarnim celijama 

3. Bipolame celije, koje prenose signal vertikalno, od fotoreceptora i horizontalnih celija 
do unutrasnjeg pleksiformnog sloja, gde ostvaruju sinapsu sa ganglijskim i amakrinim 
celijama 

4. Amakrine celije, koje signal prenose u dva pravca i to direktno od bipolamih celija do 
dendrita ganglijskih celija, ili horizontalno, unutar unutrasnjeg pleksiformnog sloja, od 
aksona bipolamih celija do dendrita ganglijskih celija, ih drugih amakrinih celija 

5. Ganglijske celije, koje prenose izlazne signale od retine, putem optickog nerva, do 
mozga 

4.1. Vizuelna putanja 

Ljudska mreznjaca poseduje dva tipa vida: stari, baziran na stapicima i novi, baziran 
na cepicima. Neuroni i nervna vlakna koji prenose vizuelne signale za novi vid su znacajno 
veci od onih koji su zaduzeni za stari vid, a signali se prenose do mozga od dva do pet puta 
vecim brzinama. 

Slika 4.1. Neuronska organizacija mre}nja£e 
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Na desnoj strani slike 4.1. prikazan je vizuelni put od dela mreznjace koji odgovara centralnoj 
jamici i koji predstavlja novi, brzi vid. Na direktnoj putanji su prisutne tri vrste neurona: 
cepici, bipolame celije i ganglijske celije. Sem toga, horizontalne celije prenose inhibitome 
signale bocno, u spoljasnjem pleksiformnom sloju, a amakrine celije prenose signale bocno u 
unutrasnjem pleksiformnom sloju. 

Na levoj strani slike su prikazane neuronske konekcije vezane za perifemu mreznjacu, 
gde su prisutni i cepici i stapici. Posmatrajmo tri bipolame celije. Vidimo da je srednja 
povezana samo sa stapicima (ne i cepicima), sto predstavlja tip vizuelnog sistema 
karakteristican za mnoge nize zivotinje. Dendriti ove bipolame celije se vezuju samo za 
amakrine celije, koje dalje prenose signal do ganglijskih celija. Stoga, za stari vid, regulisan 
stapicima, u okvim direktae vidne putanje se nalaze 4 neurona: stapici, bipolame celije, 
amakrine celije i ganglijske celije. I ovde, horizontalne i amakrine celije sluze i za bocnu 
konekciju. Dmge dve bipolame celije su vezane za obe vrste fotoreceptora, a izlazni signali 
idu od njih do ganglijskih celija ili direktno ili preko amakrinih celija. 

4.2 Prenos signala unutar neurona mreznjace 

Jedine nervne celije mreznjace koje uvek prenose signal putem akcionih potencijala su 
ganglijske celije i one salju signal preko optickog nerva sve do mozga. Ponekad se akcioni 
potencijali registmju i u amakrinim celijama, ali vaznost ovih potencijala je pod znakom 
pitanja. Svi ostali neuroni provode vizuelne signale putem elektrotonicne kondukcije. 

Elektrotonicna kondukcija predstavlja direktan protok elektronske stmje, ne akcionih 
potencijala, u citoplazmi i vlaknima nervnih celija od mesta eksitacije pa sve do izlazne 
sinapse. Cak i u fotoreceptorima, provodenje od njihovih spoljasnjih segmenata, gde se 
vizuelni signal generise, do sinaptickih veza, provodenje je elektrotonicno. Cepici i stapici su 
blago depolarizovani u odnosu na tipicnu nervnu celiju. Umesto uobicajenog membranskog 
potencijala od -70 mV, kod njih ova vrednost iznosi oko -50 mV. Izlaganjem svetlosti, 
fotoreceptori postaju hiperpolarizovani - njihov potencijal opada sa -50 mV na vrednost 
blisku -70 mV. Kada dode do hiperpolarizacije spoljasnjeg segmenta cepica il i stapica, kao 
odgovor na izlozenost svetlu, gotovo isti nivo hiperpolarizacije se prenosi putem elektronske 
stmje u citoplazmi sve do sinapse, bez potrebe za akcionim potencijalom. Tada, nakon sto 
transmiteri iz fotoreceptora stimulisu bipolarnu ili horizontalnu celiju, signal se ponovo 
prenosi od ulaza do izlaza direktno putem elektronske stmje. 

Vaznost ove kondukcije je u tome sto omogucuje redukovano provodenje jacine 
signala. Tako, za stapice i cepice, jacina hiperpolarizovanog izlaznog signala je direktno 
proporcionalna sa intenzitetom iluminacije; signal nije „sve ili nista" kao sto bi to bio u 
slucaju akcionog potencijala. 

43 Fotoreceptori 

Nivo hiperpolarizacije ovih celija zavisi od intenziteta stimulusa u smislu da intenzivniji 
stimulus izaziva vecu hiperpolarizaciju. Sam proces hiperpolarizacije fotoreceptora ce biti 
prikazan na primem stapica. 
U mraku, deo membrane fotoreceptora (i to onaj koji obmotava spoljasnji segment) je 
propustljiviji za jone natrijuma od ostatka membrane. Ovo za posledicu ima to da joni 
natrijuma konstantno ulaze u celiju na tom mestu, a dok joni kalijuma izlaze i idu ka dmgim 
mestima. Ovaj tok jona u mraku, tzv. tamna stmja, izaziva depolarizaciju neaktiviranog 
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receptora. U trenutku izlaganja svetlosti, natrijumske pore (kanali) se zatvaraju, tamna struja 
se prekida i depolarizacija membrane opada - celija je hiperpolarizovana. 
Molekul rodopsina se sastoji iz dva dela: opsin i hromofor. Opsin je nepokretan lanac 
aminokiselina koji je utkan u membranske diskove spoljasnjeg segmenta stapica. On odreduje 
apsorpcione karakteristike fotopigmentnog molekula (u zavisnosti od talasne duzine, 
apsorpcija svetlosti ce biti manje ili vise izrazena). Hromofor, koji reaguje na svetlost, se 
sastoji od retinala, vitamina A u izmenjenoj formi (retinol, C20H28O). 

4.3.1 Geometrijski (Cis/trans) izomerizam retinala 

Cis/trans izomeri su molekuli koji imaju istu hemijsku strukturu, isti redosled atoma, 
ali razlicit prostomi aranzman. Javljaju se kad postoji ogranicenje u rotaciji u nekom delu 
molekula. 

Posmatrajmo sta se desava u modelima molekulima kod kojih ne postoji ogranicenje u 
rotaciji oko ugljenik-ugljenik veze (slika 3.2) 

Slika 4.2. Slobodna rotacija oko jednostruke veze 

Ova dva modela predstavljaju jedan isti molekul. Od jednog se moze dobiti drugi 
jednostavnim uvrtanjem oko karbonske veze. Ovi molekuli nisu izomeri. 
Ukoliko postoji dvostruka veza izmedu ugljenikovih atoma (Slika 4.3), situacija je drugacija 

Nema ratacije oko dvostfuke veze 

Slika 4.3. Odsustvo rotacije kod dvostruke veze 

Ova dva molekula nisu ista. Dvostruka C=C veza se ne moze uvrtati, tako da ako 
bismo zeleli da konvertujemojednu strukturu u drugu, morali bismo da razdvojimo modele na 
delove. To je jednostavan test kojim se utvrduje da li su molekuli izomeri. 
Ovo je primer utvrdivanja geometrijskog izomerizma na modelima. U stvamosti, da bi doslo 
do rotacije oko dvostruke C=C veze, morala bi se prekinuti 71-veza. Ova veza se formira 
bocnim preklapanjem p-orbitala. Ako bi pokusali da uvrcemo dvostmku karbonsku vezu, p-
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orbitale vise ne bi bile poravnate i Ji-veza bi se prekinula. Da bi doslo do ovoga, mora se 
uloziti odredena energija, a to je izvodivo jedino snaznim zagrevanjem jedinjenja. 

Crtanjem struktume formule za dva prikazana modela dobijaju se dva moguca 
izomera. Kod prvog, dva atoma hlora se nalaze sa suprotnih strana dvostruke veze (Slika 4.4.) 

H .Cl 

/ C - C 

Cl H 

H / H 

/ C = C 

Cl Cl 

"m" 

Slika 4.4. Primeri cis i trans konfiguracije 

To je /rart5-izomer. Kod drugog modela, dva atoma hlora se nalaze sa iste strane 
dvostruke veze. To je c/.s-izomer. 

Kod retinala,u odsustvu svetla, ugljenik-ugljenik veza, na ugljeniku 11 (slika 4.5, 
crveno) ima c/s-konfiguraciju, te retinal poseduje iskrivljenu formu (sve ©stale C=C veze su 
trans). Dve metil grupe (CH3, plavo), na ugljenikovim atomima 9 i 13 su orjentisani u 
suprotnom smeru, sto je predstavljeno strelicama. Kada je izlozen vidljivim elektromagnetnim 
talasima, retinal apsorbuje fotone i dvostruka veza na ugljeniku 11 „izomerise" iz cis u trans, 
te dolazi do poravnanja sada kompletnog trans-retinalnog molekula. Ovaj proces poravnava i 
dve CH3 grupe koje su sada jednako usmerene. 

Ova promena u hromoforu dovodi do njegovog odvajanja od proteina za koji je 
zakacen (opsin) posto vise ne odgovara vezivnom delu, usled cega dolazi do promene u formi 
protina i njegove aktivacije. 

Svetlost 

t t 
CH3 

trans 

;NH 
I 
Protein 

, + ^ Protein 

H 

Slika 4.5. Izomerizacija retinala 

Aktivirani rodopsin izaziva aktivaciju G-proteina nazvanog transducin. Transducin 
aktivira enzim koji prekida ciklicni GMP (cGMP), pri cemu se formira obican GMP. Snizenje 
nivoa cGMP dovodi do zatvaranja Na* kanala spoljasnjeg segmenta stapica, te pozitivni joni 
ne mogu vise da ulaze i unutrasnjost celije postaje vise negativna, tj. hiperpolarizovana. 
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Broj natrijumskih kanala lociran u spoljasnjem segmentu je ogranicen. Kada je samo 
10% rodopsina „izbeljeno", kritican broj natrijumskih kanala se zatvara, pa dalje „beljenje" 
rodopsina ne dovodi do dalje hiperpolarizacije. 

4.4. Lateralna inhibicija i horizontalne celije 

Horizontalne celije su bocno povezane sa sinaptickim telima cepica i stapica kao i sa 
dendritima bipolamih celija (slika 4.1). Izlazi horizontalnih celija su uvek inhibitomi. Zato je 
ova lateralna konekcija znacajna za prenos vizuelnih oblika sa odgovarajucim vizuelnim 
kontrastom. Ovaj fenomen je prikazan na slici 3.6. 

Swatlosnisnop 

Etacitovana 
r*fiji 

Niclociiovana 
ni inhibitovara 

racija 

*"lnhibttowane 

Slil(a 4.6. Princip lateralne inhibicije 

Vizuelna putanja koja odgovara delu retine gde svetlost pada je ekscitovana,dok je deo u 
spoljasnjem okmzenju inhibitovan. Dmgim recima, pruzanje ekscitacionog signala sirom 
retine usled grananja dendrita u pleksiformnim slojevima, spreceno je transmisijom kroz 
horizontalne celije koje stvaraju lateralnu inhibiciju u okolnim podmcjima. 

4.5 Bipolarne celije 

Postoje dva tipa bipolamih celija koje daju suprotstavljajuce ekscitacione i inhibicione 
signale u vidnoj putanji: depolarizacione i hiperpolarizacione bipolame celije. To znaci da se 
neke bipolame celije depolarizuju kada su cepici i stapici ekscitovani, dok se druge 
hiperpolarizuju. 
Postoje dva moguca objasnjenja za ovu razliku. 
Prvo je da su ove dve vrste potpuno razlicitog tipa - jedna se depolarizuje kao posledica 
dejstva neurotransmitera glutamata koji ispustaju fotoreceptori, a druga se hiperpolarizuje. 
Dmgo objasnjenje je da jedna od bipolamih celija biva ekscitovana direktno preko cepica i 
stapica, dok dmga prima signal indirektno kroz horizontalnu celiju. Posto je horizontalna 
celija inhibitor, ona obrce polaritet elektricne reakcije. 
Bez obzira na mehanizam, znacaj ovog fenomena je u tome sto omogucava jednoj polovini 
bipolamih celija da prenose pozitivne signale, a dmgoj da prenosi negativne signale. Obe 
vrste signala su znacajne za prenos vizuelne informacije do mozga. 
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Pored ovoga, bipolame celije pruzaju sekundami mehanizam za lateralnu inhibiciju. Posto 
obe vrste ovih celija leze jedne uz dmge, omoguceno je razdvajanje kontrastnih granica u 
vizuelnoj prezentaciji, cak i kada ta granica lezi izmedu dva susedna fotoreceptora. Za razliku 
od njih, mehanizam za lateralnu inhibiciju kod horizontalnih celija funkcionise na mnogo 
vecim rastojanjima. 

4.6. Amakrine celije 

Do sada je otkriveno oko 30 vrsta amakrinih celija i za jedan deo njih su utvrdene 
funkcije koje obavljaju u procesu videnja. Jedan tip amakrinih celija je deo direktne vizuelne 
putanje za vid regulisan stapicima - od stapica, preko bipolame celije, do amakrine celije i na 
kraju do ganglijske celije. Dmga vrsta ovih celija reaguje kada je svetlost bilo ukljucena, bilo 
iskljucena, signalizirajuci jednostavno promenu u iluminaciji, nevezano za pravac. Treca vrsta 
ovih celija reaguje na pomeranje svetla duz retine u odredenom pravcu. Moze se reci da su 
ove celije neuroni koji pomazu u analizi vizuelnog signala i pre nego sto on napuste retinu. 

4.7. Ganglijske celije 

Retina sadrzi oko 10 miliona stapica i oko 3 miliona cepica, dok je broj ganglijskih 
celija samo oko 1.6 miliona. To znaci da u proseku 60 stapica i dva cepica konvergiraju ka 
jednoj ganglijskoj celiji i optickom nervnom vlaknu koje se pruza od ganglijske celije do 
mozga. 

Postoji velika razlika izmedu perifeme i centralne retine. Pomeranjem od periferije 
retine ka centralnoj jamici, sve je manji broj cepica i stapica koji konvergiraju ka istom 
optickom vlaknu, a sami fotoreceptori postaju tanji. Ove promene postepeno dovode do 
povecanja ostrine vida u centralnom delu retine. U samoj centralnoj jamici su prisutni samo 
tanki cepici (oko 35000), a broj optickih nervnih vlakana koji polaze iz ovog dela mreznjace 
je gotovo jednak broju cepica. Ovim se objasnjava visok nivo vidne ostrine u centralnoj retini 
u odnosu na slabu ostrinu karakteristicnu za periferiju. 

Jos jedna razlika izmedu perifeme i centralne mreznjace je mnogo veca osetljivost 
perifemog dela na slabu svetlost. Ovo je posledica cinjenice da su stapici 30 do 300 puta 
osetljiviji na svetlost od cepica, ali i toga sto u perifemim delovima, u proseku 200 stapica 
konvergira ka jednom optickom nervnom vlaknu, tako da se signali sa stapica sumiranju 
dajuci jos intenzivniju stimulaciju perifemih ganglijskih celija i njihovih nervnih vlakana. 

Kao sto je vec spomenuto, iz ganglijskih celija dugacka vlakna koja grade opticki nerv 
idu ka mozgu. Zbog velikog rastojanja koje signal prelazi, elektrotonicni metod kondukcije, 
prisutan kod fotoreceptora i bipolamih celija, ovde nema nikakvu ulogu i zato ganglijske 
celije prenose njihove signale putem akcionih potencijala. 

Receptivno polje ganglijskih celija 

Da bi bolje razumeli pojam receptivnog polja, posmatracemo sledeci eksperiment. Centralna 
jamica mreznjace zivotinje, koja je pod anestezijom, je u liniji sa tackom F na ekranu (Slika 
4.7). Mikroelektroda je postavljena u neposrednu blizinu jedne ganglijske celije tako da moze 
registrovati akcione potencijale ove celije. Kada se tackasti izvor svetlosti usmerava na 
razlicita mesta na ekranu, primecujemo da postoji podmcje koje utice na neuronsku aktivnost 
celije. To je receptivno polje celije. Cak i kada svetlost ne pada na receptivno polje, celija 
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spontano generise akcione potencijale. Takvi akcioni potencijali, koji se desavaju u odsustvu 
stimulusa, predstavljaju spontanu aktivnost neurona. 

Slika 4.7. A. Odredivanje receptivnog polja ganglijske celije. Receptivno pô 'e je oznaceno + i - znacima 
B. Direktan pogled na ekran i receptivno polje 

Kada uzak snop svetlost pada unutar centra receptivnog polja (Slika 4.8), dolazi do 
povecanja ucestanosti akcionih potencijala. Ako ista svetlost pada na okruzenje receptivnog 
polja, dolazi do smanjenja ucestanosti akcionih potencijala. 

Receptivna polja ganglijskih celija sisara cesto imaju ovakvu tzv. centar-okruzenje 
organizaciju, sto znaci da svetlost koja pada u centar receptivnog polja izaziva suprotan efekat 
od svetlosti koja pada na njegovo okruzenje. Ova pojava se naziva prostomi antagonizam, ili 
lateralna inhibicija. Za ganglijsku celiju na slici 4.8, svetlost koja pogada centar receptivnog 
polja dovodi do povecanja ucestalosti akcionih potencijala - celija je eksitovana. Suprotno 
tome, svetlost koja pada na okruzenje receptivnog polja inhibira celiju,a ucestalost akcionih 
potencijala opada. 

Za ovakvu ganglijsku celiju kazemo da ima ON-centar i OFF-okmzenje (druge 
ganglijske celije mogu imati obmut aranzman: OFF-centar i ON-okruzenje). 

Ukoliko se precnik kmga, koji predstavlja osvetljeno mesto na receptivnom polju, 
povecava, dolazi do povecanja ucestalosti akcionih potencijala usled prostomog sumiranja 
koje se desava u centru receptivnog polja (Slika 4.9). 
Kada je osvetljen centar receptivnog polja, ucestalost akcionih potencijala je maksimalna. 
Dalje povecanje dijametra stimulusa dovodi do smanjenja ucestalosti akcionih potencijala jer 
u tom slucaju svetlost pocinje da pada i na OFF-okmzenje. Na kraju stizemo do mesta gde 
povecanje dijametra stimulusa nema efekta na aktivnost celije i ta tacka predstavlja kraj 
njenog receptivnog polja. Svetlost koja pada izvan ove granice nema nikakvog uticaja na 
aktivnost neurona. Primecujemo jos da se odgovor celije na stimulus koji ispunjava citavo 
receptivno polje poklapa sa spontanom aktivnoscu celije (kada nema stimulusa). 
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Slika 4.8. Eksitacija i inhibicija ganglijske celije tackastim izvorom svetlosti. ON-izvor ukijuien, Off-izvor iskljucen 
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5. Vremenske karakteristike ljudskog vida 

Temporalni vid se odnosi na registrovanje promena u luminaciji u toku vremena. Ovaj 
pojam je usko povezan sa pojmom percepcije pokreta. 

5.1. Stimulus 

Temporalni vid se cesto izucava uz pomoc stimulusa cija se luminancija menja sinusoidno 
tokom vremena. 

5. /. /. Dubina modulacije 

Vidljivost vremenski moduliranog impulsa je povezana sa njegovom dubinom 
modulacije. Stimulus na slici 5.1-A ima relativno malu dubinu modulacije. Svetlosni izvor koji je 
moduliran sa ovako malom dubininom moze delovati kontinualan, odnosno postoji verovamoca 
da oko nece registrovati treperenje, vec neprekidnu svetlost. 

U poredenju sa ovim stimulusom, stimulus sa na slici 5.1-B poseduje relativno veliku 
dubinu modulacije. Svetlosni izvor moduliran na vecoj modulacionoj dubini oko registruje kao 
treperenje. 

Procentualna dubina modulacije temporalno moduliranog stimulusa se defmise na sledeci 
nacin: 

procentualna modulacija|%] = 100 

gde je A amplituda modulacije, a Lr srednja vrednost luminancije u vremenu. 

vreme 

Slika S.l-A. Profil stimulusa cija je luminancija prikazana vremenski moduliranom sinusoidom 

sa relativno malom dubinom modulacije 
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vreme 

Slika 5.1-B. Profil stimulusa cija je luminacija prikazana vremenskim moduliranom sinusoidom 

sa relativno velikom dubinom modulacije 

5.1.2. Temporalna frekvenca 

vreme 

Slika 5.2. Vremenski modulirana sinusoide na relativno niskoj (prvi grafik) 

1 relativno visokoj frekvenci (drugi grafik) 
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Svetlosni stimulus niske vremenske frekvence se opaza kao treperenje male brzine. Na vi§im 
frekvencama, brzina treperenja je veca. Povecanjem frekvence se dostize granicna vrednost na 
kojoj oko vise nije u stanju da registruje treperenje. To je kriticna frekvenca fuzije treperenja, tj. 
kriticna frekvenca treperenja (KFT) . 
Ova granicna vremenska frekvenca predstavlja gomji limit temporalne rezolucije vizuelnog 
sistema za zadatu dubinu modulacije. 

5.2. Funkcija transfera temporalne modulacije 

Temporalni vid se opisuje funkcijom transfera temporalne modulacije (FTTM). Da bi se 
odredila ova funkcija, koristi se svetlosni izvor koji je sinusoidno moduliran u toku vremena. U 
pocetku se koristi stimulus veoma male modulacione dubine, te svetlost se cini kontinualnom. 
Dubina modulacije se, zatim, polako povecava sve dok posmatrac ne pocne da primecuje 
treperenje svetlosti. Procentualna modulacija za koju posmatrac pocinje da primecuje treperenje 
je prag osetljivosti. Njena reciprocna vrednost predstavlja relativnu osetljivost (u odnosu na 
pozadinsko osvetljenje) na rezoluciju treperenja. Ovaj posmpak se ponavlja za veliki broj 
temporalnih frekvenca, kako bi se dobila funkcija transfera temporalne modulacije. Tipican 
izgled funkcije transfera dat je na slici 5.3. 

RO 

NolftAer 

Fldcer 

1 3 10 36 100 

Frekvenca 
Slika S.3. Tiplcna funkdja transfera temporalne modulacije. RO predstavlja relativnu osetljivost. 
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Grafik predstavlja relativnu osetljivost u funkciji od temporalne frekvence. Stimulus koji se 
nalazi izvan „flicker"-povrsine se vidi kao kontinualni (ne registruje se treperenje), dok se za onaj 
koji se nalazi ispod grafika treperenje registruje. 

Odsecak krive na x-osi, za visoke frekvence, predstavlja najvecu temporalnu frekvencu koju oko 
moze registrovati; to je kriticna frekvenca treperenja. Uobicajeno, kada govorimo o kriticnoj 
frekvenci, imamo na umu to da se radi o granicnoj vrednosti pri velikoj dubini modulacije 
stimulusa (ukoliko nije istaknuto drugacije, pretpostavlja se daje rec o stoprocentnoj modulaciji). 
Ako se koristi treperava svetlost male modulacione dubine, kriticna frekvenca se moze odnositi 
i l i na najnizu, i l i na najvisu frekvencu treperenja koje vizuelni sistem detektuje. Na slici 5.4 je 
prikazana kriticna frekvenca za 4% modulacije, sto odgovara osetljivosti od 0.25. 

0.01 

frekvenca (Hz) 

Slika 5.4. KFT za 4X modulacije 

Prava povucena iz te tacke, paralelno x-osi, sece funkciju transfera u dve tacke: 4 Hz i 10 Hz. To 
su niska i visoka granicna frekvenca za 4% modulacije. Stimulusi temporalne frekvence ispod 4 
Hz i iznad 10 Hz se opazaju kao kontinualna svetlost, a svi ostale vizuelni sistem registruje kao 
treperenje. Osim ukoliko nije drugacije naglaseno, K F T na niskim modulacijama se uglavnom 
odnosi na najvisu frekvencu. 
Visokofrekventni odsecak funkcije transfera temporalne modulacije, odnosno smanjenje 
osetljivosti vizuelnog sistema za visoke frekvence stimulusa, se objasnjava ogranicenjem neurona 
u kodiranju informacija visoke temporalne frekvence. 
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Sa druge strane, redukcija osetljivosti vizuelnog sistema na moduliranu svetiost niske temporalne 
frekvence se objasnjava faznim kasnjenjem odgovora na stimulus izmedu centra i periferije 
ganglijskih celija. Za niske temporalne frekvence ovo fazno kasnjenje moze dovesti do 
uzajamnog ponistavanja centralnog i perifemog signala, a time i do smanjenja osetljivosti. 
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6. Temporalna rezolucija i temporalno sumiranje 

Skotopski i fotopski vid pokazuju znacajne razlike u pogledu njihovih temporalnih 
osobina, odnosno osobina koje su uslovljene vremenom. 

6.1. Skotopski vid 

Na slici 6.1-A su prikazana dva svetlosna impulsa sa intenzitetima ispod donje granice 
koju oko moze da registruje, predstavljem u skotopskim uslovima. 

I^lzi•dvnltt•m*l•ecf1uniT•ni•• IMnu 

Blic nii» i*sif t i«vu 

IPI = 120 ms 

B 

IPI = 90 ms 

Vidi<ej«du>hlk 

IPI = 90 ms 

IPI= 120ms 

SGka 6 .L Tempoiafaie osobine .skotopsko|> sMtema, pod prelposta\kDm da je period 
temporalnog sumiranja lOOms 

Pojedinacne bliceve oko ne moze da vidi. Pretpostavimo da su ovi impulsi razdvojeni 
vremenskim intervalom od 120 milisekundi, a da je period temporalne integracije, tj. 
temporalnog sumiranja skotopskog sistema 100 milisekundi. Na osnovu ove informacije, 
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ocekuje se da stimulus nece biti registrovan zato sto su oba blica ne padaju zajedno unutar 
perioda temporalnog sumiranja. 
Ako su dva impulsa jntenziteta nizeg od donje granice koju oko moze da registmje, 
razdvojeni vremenskim intervalom od 90 milisekundi, oni ce se sumirati i dostici najnizu 
vrednost stimulusa koje oko moze registrovati; ispitanik ce videti jedan blic (slika 6.1-B). 
Posto se oba impulsa desavaju tokom perioda vremenske integracije, subjekt vidi samo jedan 
bljesak, a ne dva. 
Ako se impulsima unutar perioda temporalne integracije povecaju intenziteti, tako da 
premasuju vrednost vidnog praga oka, posmatrac ce i dalje videti samo jedan bljesak (slika 
6.1-C). Visok nivo temporalnog sumiranja skotopskog sistema ogranicava njegovu 
sposobnost da prepozna dva vremenski razlicita dogadaja. Samo ukoliko su ovi impulsi 
razdvojeni vremenskim intervalom duzim od 100 ms (slika 6.1-D), vide se dva bljeska. 

6.2. Fotopski vid 

Fotopski sistem (slika 6.2-A) pokazuje kraci period temporalnog sumiranja. 

Blic niu« 
nsistrovan 

IPI = 90 ms 

B 

IPI = 5 ms 

Vid««« 

IPI = 50 ms 

Siilui 6.2. Temporabie osobine fotopskog sutenu, pod pretpostavkom daje period 
Temporalnog sumiranja lOms 

Kao posledica toga, dva impulsa intenziteta nizeg od vidnog praga nisu sumirani. Da bi doslo 
do njihovog sumiranja, oni se moraju javiti blize jedan dmgom u vremenu i tek u tom slucaju 
oko registmje jedan svetlosni bljesak (slika 6.2-B). 
Iako fotopski sistem pokazuje slabo temporalno sumiranje, ono poseduje bolju temporalnu 
rezoluciju. Ako imamo dva impulsa, intenziteta iznad vidnog praga, (slika 6.2-C) razdvojena 
vremenskim intervalom od 50 ms, njih vidimo kao dva pojedinacna bljeska svetlosti. 
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Skotopski sistem, usled visokog nivoa temporalne integracije, ne bi bio u stanju da razlikuje 
ove stimuluse. 

Dakle, temporalno sumiranje se odnosi na sposobnost oka da sumira efekte svakog 
pojedinacnog kvanta svetlosti u toku vremena. Medutim, ova sumiranje se desava samo u 
okviru odredenog vremenskog intervala koji se naziva kriticni period. Za skotopski vid, 
vrednost kriticnog perioda je oko 100 ms, dok je za fotopski vid ova vrednost izmedu 10 i 50 
milisekundi. 

Temporalna rezolucija se moze definisati kao brzina treperenja koju oko moze 
registrovati, a njen gomji limit se cesto se naziva kriticnom frekvencom treperenja. 
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7, Kriticna frekvenca treperenja (KFT) 

7.1. Pojam kriticne frekvence treperenja 

Moduliranu svetlost, odnosno svetlost kod koje intenzitet periodicno varira u funkciji 
od vremena, nazivacemo treperenje. Percepcija treperenja je vizuelni fenomen, tj. detektovan i 
obraden od strane vizuelnog sistema. Ako je modulaciona frekvenca dovoljno visoka, 
treperavu svetlost cemo opazati kao kontinualnu. Granica izmedu vidljivog i „nevidljivog" 
treperenja se moze opisati kao kriticna frekvenca treperenja. Ova vrednost zavisi od velikog 
broja faktora koji se mogu grupisati u dve kategorije; 

1. Karakteristike stimulusa 
2. Karakteristike ispitanika 

Kada su oci posmatraca izlozene treperavom svetlu, dolazi do sinhronizacije 
neuronske aktivnosti retine i ocipitalnog korteksa sa treperenjem. Aktivnost retinalnih 
neurona, snimljena elektroretinogramom (ERG), pokazuje sinhronizaciju na frekvencama 
visim od frekvenci karakteristicnih za kortikalne neurone, merenih elektroencefalogramom 
(EEG) . Ova razlika dovodi do hipoteze da je vrednost granicne frekvence odredena 
cerebralnim korteksom. Vrednost ove frekvence, dobijena subjektivnim vizuelnim 
prosudivanjem, grubo varira izmedu 25 i 55 Hz, u zavisnosti od metode merenja i 
eksperimentalne situacije. 

K F T se posmafra kao funkcija aktivnosti oka i cerebralnog korteksa. Najveci stepen 
kortikalne reakcije na diskontinuaini svetlosni stimulus se belezi u ocipitalnom delu. 
Medutim, aktivnost je prisutna i u mnogim drugim delovima mozga, te se ne moze govoriti o 
nekom posebnom mestu za obradu ovakve vrste stimulusa. Cinjenica da nekoliko cerebralnih 
funkcija ucestvuje u procesu obrade treperenja je dalje ilustrovana opservacijom da se 
vrednosti kriticne frekvence treperenja menjaju kao posledica ostecenja razlicitih delova 
mozga i to ne samo onih zaduzenih za vid. 

7.2. Karakteristike ispitanika 

Razlike u individualnim kriticnim frekvencama su rezultat kombinacije genetskih 
razlika i razlika vezanih za predasnja iskustva i frenutnu situaciju u zivotu, npr. nivo stresa. 

7.2.1. Oko 

Osetljivost na treperenje varira izmedu razlicitih delova retine, posto razliciti tipovi 
neurona nisu homogeno distribuirani. Osim fotoreceptora, cepica i stapica, mreznjaca sadrzi i 
druge nervne celije, koji takode ucestvuju u procesu videnja. Snimljeni ERG-odgovor na 
stimulus predstavlja sumu totalne nervne aktivnosti. Vaznost svakog tipa fotoreceptora u 
detekciji, pri odredenim merenjima, delom zavisi od eksperimentalnih uslova. Utvrdeno je da 
aktivnost stapica {rod), dominira u odnosu na aktivnost cepica ako je osvetljenje okoline slabo 
i/ili pozadina test-objekta tamna i obratno ako je osvetljenje jako i/ili pozadina test-objekta 
svetla. 

33 



Maksimalna osetljivost na treperenje nije postignuta na centralnoj jamici (fovea 
centralis), mestu centralnog vida, vec na podrucju koji je okruzuje. Ova cinjenica, uz 
cinjenicu da u igru ulazi i veci broj neurona, bi mogla biti razlog sto snop svetlosti veceg 
poprecnog preseka (koji pokriva veci deo retine) generalno daje vecu vrednost za kriticnu 
frekvencu treperenja Medutim, rezultati merenja osetljivosti na treperenje razlicitih delova 
retine variraju i glavno misljenje je da se najtacniji i najkorisniji podaci dobijaju koriscenjem 
snopa svetlosti dovoljno uskog da bude lociran direktno na centralnoj jamici (fovea centralis). 
Izmedu ostalog, lociranje stimulusa direktno na centralnu jamicu nam olaksava da 
obezbedimo da se svi odgovori na stimulus snimaju sa istog mesta. 

Poredenja razlicitih tipova cepica (plavi, crveni i zeleni), ukazuju na nizu K F T za 
plave stapice, u odnosu na crvene i zelene. Pri uslovima u kojima vrednosti frekvence za 
crvene i zelene cepice mogu preci 50Hz, plavi cepici „prepoznaju" treperenje do frekvenci u 
intervalu od 18 do 28Hz. Medutim, efekat ovoga na kriticnu frekvencu treperenja je mali, 
posto su svi sistemi stapica aktivni pri normalnom vidu, osim ako nisu eliminisani usled 
prezasicenja (prejaka stimulacija). To znaci da je razlika izmedu razlicitih tipova cepica 
zanemarljiva, dokle god se boja stimulusa ne menja tokom eksperimenta. 

Zenica oka (pupilla) menja svoju velicinu sinhrono sa modulacijom svetlosti, dokle 
god modulaciona frekvenca ne prede vrednost od 3 Hz. Sira zenica omogucava da vise svetla 
dospe na mreznjacu, sto rezultuje vecom kriticnom frekvencom. Upotreba vestacke zenice se 
ponekad preporucuje kako bi se izbegle varijacije pri merenju od osobe do osobe, usled 
razlicitih velicina zenica. Opet, razlike izmedu dobijenih vrednosti frekvence za prirodnu i 
vestacku zenicu su se, u vecini slucajeva, pokazale malim, te se u nasem merenju mogu 
zanemariti. 

U pogledu kolicine svetlosti koja moze da ude u oko i njenog uticaja, misljenja su 
podeljena. Prema jednoj grupi isfrazivanja, K F T bi trebalo da opada sa opadanjem 
transparentnosti i „odbijajucih" osobina oka, npr. putem povecanja apsorpcije svetlosti u 
socivu, ili putem akumulacije pigmenta. Sa druge strane, utvrdeno je da refrakcioni indeks 
sociva ne utice na vrednost kriticne frekvence treperenja, sve dok je stimulus nekontinualan i 
vidni ugao odrzavan na dovoljno maloj vrednosti, tako da je svetlosti omoguceno da 
perpendikulamo pada na oko. 

Neke studije ukazuju na to da postoje razlike u frekvenci kod osoba sa razlicitom 
bojom duzice (iris). Naime, veruje se da su plave oci osetljivije od braon ociju, sa zelenom 
bojom kao prelaznom fazom. Razlog ove pojave je za sada nepoznat. 

7.2.2. Mozdana kora 

Mozdana kora se smatra delom vizuelnog sistema koji ogranicava vremensku 
rezoluciju vizuelnog ulaza, tj. fuzionu frekvencu treperenja. Na ovo ukazuje cinjenica da je 
maksimalna frekvenca mozdanih talasa snimljenih EEG-om, usled izlaganja treperenju, manja 
od maksimuma frekvence E R G talasa regisfrovanih u istoj situaciji. 

Prisustvo intraokulame transmisije tj. fransfera slike sa jednog oka na drugo je jos 
jedan dokaz vaznosti postreceptome obrade za konacnu percepciju treperenja. Ako je jedno 
oko izlozeno moduliranoj svetlosti, isti signali ce biti snimljeni od strane neizlozenog oka. Na 
isti nacin, smanjenje granicne frekvence izazvano umorom ili adaptacijom izlozenog oka je 
praceno slicnom redukcijom u neizlozenom oku. 

Eksperimentalno je utvrdeno da su vrednosti za K F T su znacajno manje pod 
monokulamim, nego binokulamim uslovima. 
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7.2.3. Starost 

Pretpostavlja se da na Fuzionu frekvencu treperenja utice i starost ispitanika, ali 
priroda zavisnosti, kao i njeni uzroci jos uvek nisu utvrdeni. 

Kod dece, ove frekvenca raste znacajno sa godinama, sto je najverovatnije posledica 
razvoja i sazrevanja centralnog nervnog sistema. Njena vrednost dostize maksimum izmedu 
sesnaeste i dvadesete godine zivota, a zatim pocinje da opada. Mnogi eksperimentalni 
rezultati ukazuju na to da se ovo opadanje desava postepeno. 

Postoji nekoliko potencijalnih objasnjenja zavisnosti Fuzione frekvence treperenja od 
godina Jedna pretpostavka je da do opadanja njene vrednosti dolazi usled smanjenja otvora 
za prolaz svetla izazvanog redukcijom elasticnosti zenice, povecanjem opticke gustine sociva 
i akumulacijom u oku pigmenata koji nisu fotosenzitivni. Ove pretpostavke se zasnivaju na 
cinjenici da se u nmogim studijama razlike izmedu mladih i starijih ispitanika smanjuju sa 
povecanjem intenziteta stimulusa. 

Drugi moguci uzroci mogu biti degeneracija i l i gubitak retinalnih i l i kortikalnih 
neurona, i/i l i sporija obrada informacija u starijem mozgu. 

7.2.4. Fiziolosko/medicinsko stanje subjekta 

U mnogim slucajevima, fizioloske promene vezane sa centralni nervni sistem imaju 
uticaj na Fuzionu frekvencu treperenja. Na primer, njena vrednost opada usled izgladnjavanja, 
dehidratacije, hipoksije, manjka sna i si. 

Bolesti koje mogu izazvati promenu u F K T su migrena, Alchajmerova bolest i 
razlicita stanja depresije. 

7.3. Karakteristike stimulusa 

7.3.1. Luminacija svetlosnog stimulusa 

Ferry-Porter istice da je kriticna frekvenca treperenja proporcionalna logaritmu 

luminacije moduliranog svetlosnog impulsa (L) . To se moze prikazati na sledeci nacin; 

KFT^^aLogL^ h [Hz] (1) 

gde s\x ax b eksperimentalne konstante. Za foveu, ova relacija je vazeca u sirokom intervalu 
vrednosti za luminaciju (0.5 do 10000 trolanda; slika 6.1.). Na grafiku zavisnosti kriticne 
frekvence od logaritma luminacije, dobijenog eksperimentalnim putem, jednacina odgovara 
delu krive predstavljenom pravom linijom. 
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Slika 7.1. Zavisnost kriticne frek\ence treperenja od logaritma luminacije 

7.3.2. Povrsina .stimulusa 

Granicna frekvenca zavisi od ugaone velicine moduliranog svetlosnog impulsa (slika 
6.2.). Ova zavisnost se opisuje Granit-Harperovim zakonom: 

KFT=alLogA + bl, (2) 

Gde je/1 povr§ina stimulusa, aal ibl konstante. 
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Slika 7.2. Zavisnost KTF od povrsine stimulusa, za dve razlicite usrednjene luminacije. 
Na apscisi je dat ugaoni precnik stimulusa u stepenima. 
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Granit i Haq^er su merenjem potvrdili tacnost date jednacine koristeci kruzni stimulus 
sa ugaonim precnikom izmedu 0.98 i 5.0 stepeni. Ekstenziju validnosti izraza za ugaone 
precnike do 50 stepeni je kasnije dokazao Roehrig 

Naknadno je utvrdeno je da konstanta al u jednacini (1) zavisi i od oblika stimulusa. 
Po pravilu, K F T je manja za stimulus prstenastog oblika nego za stimulus oblika diska iste 
povrsine. Medutim, kada je rec o fovei, polje na koje svetlost pada nije u potpunosti efektivno 
za odredivanje vrednosti granicne frekvence. Sistematskim odstranjivanjem vecih delova 
osvetljenih polja, koji odgovaraju ugaonim precnicima od 6.9 do 49.6 stepeni, Roehrig je 
pokazao da oko 20% najmanjih i 66% najvecih osvetljenih povrsina moze biti odstranjeno bez 
uticaja na vrednost kriticne frekvence treperenja. Stoga, K F T nije odredena totalnom 
povrsinom osvetljenog dela retine, vec samo onim delovima koji su najosetljiviji na 
treperenje. 

7.3.3. Talbot-Plateau zakon 

Talbot-Plateau zakon opisuje svetlosnu jacinu (brightness) modulirane svetlosti cija je 
frekvenca iznad kriticne frekvence treperenja. Ovim zakonom se tvrdi da ce, iznad vrednosti 
granicne frekvence, modulirana svetlost (koja se subjektivno opaza kao kontinualna) i 
objektivno kontinualna svetlost imati jednaku luminaciju. Odgovor vizuelnog sistema na 
diskontinuaini stimulus, na mestu na kojem dolazi do fiizije treperenja, je identican odgovoru 
na kontinualni stimulus, cija je luminacija Lm jednaka srednjoj luminaciji Lsr moduliranog 
stimulusa: 

r j e period moduliranog stimulusa. 

7.3.4. Kontinualno spoljasnje osvetljenje 

Kriticna frekvenca treperenja zavisi od svetlosnog kontrasta izmedu modulirane 
svetlosti i kontinualne svetlosti iz okruzenja. Povecanje spoljasnje luminacije dovodi do 
povecanja K F T sve dok luminacija kontinualne svetlosti ne dostigne od 60 do 100% Talbot-
Plateau-ovog nivoa modulirane svetlosti. Dalje povecanje okolne luminacije dovodi do 
smanjenja granicne frekvence. 

7.3.5. Talasna duzina 

Pojedini rezultati ukazuju na varijaciju kriticne frekvence treperenja u funkciji od 
talasne duzine stimulusa, sa nizim vrednostima za crvenu u odnosu na zelenu ili belu svetlost. 
Znacaj talasne duzine stimulusa je i delimicno uslovljen kontrastom izmedu stimulusa i 
okoline. Naime, ukoliko je okruzenje u potpunoj tami, za K F T se pretpostavlja da je 
nezavisna od talasne duzine. 

0 
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8. Eksperiment: 

Odredivanje kriticne frekvence treperenja i njena zavisnost od talasne duzine 
svetlosnog zracenja 

8.1. Metoda merenja 

Cilj ovog eksperimenta je odredivanje kriticne frekvence treperenja i utvrdivanja njene zavisnosti 
od talasne duzine svetlosnog stimulusa. 

8.1.1. Karakteristike dioda 

U eksperimentu je korisceno 5 razlicitih L E D dioda: plava, zelena, zuta, crvena i bela. Grafik 
8.1. prikazuje karakteristike ovih dioda. 
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Grafik 8.1. Karakteristike dioda: IMativni intezttet u zavisnosti od talasne duSne svetk>sti 
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Maksimalna jacina struje za svaku diodu iznosi 20 mA. Pad napona za zutu i crvenu diodu iznosi 

2 V, dok za plavu, zelenu i belu 3 V. 

Maksimumi inteziteta dobijeni odredivanjem karakteristika dioda odgovaraju sledecim talasnim 

duzinama: 

1. za zelenu diodu Km^ = 515 nm, 

2. za plavu diodu Amax = 465 nm, 

3. za zutu diodu Xmax = 595 nm, 

4. za crvenu diodu Amax = 630 nm, i 

5. za belu diodu, prisutna su dva maksimxmia i to Xmaxi = 440 mn 1 Xn)ax2 ~ 520 nm. 

8.1.2. Metod odredivanje kriticne frekvence treperenja 

U eksperimentu odredivanja kriticne frekvence treperenja je ucestvovalo 12 osoba, pri tome nisu 
uzeti u obzir godine, pol ili ostrina vida tj. prisutaost odredenje dioptrije. Merenje K F T je 
izvrseno uz pomoc vrlo jednostavne aparature koja se sastoji iz: 

1. Izvora promenljivog napona, podesenog tako da daje sinusoidni izlazni signal i sa 
mogucno§cu promene frekvence i amplitude, odnosno jacine signala. 

2. Ampermetra, kojim se kontrolise jacina struje koja protice kroz diodu 

3. , Jligh brighmess" L E D diode 

4. Uskog metalnog kucista oblika valjka, visine 10 cm i precnika 1,5 cm, na cijem vrhu je 
zalepljen troslojan disperzioni papir, kako bi se ublazilo osvetljenje diode, tj. intenzitet 
svetlosti koja dolazi do oka posmatraca. P*rilikom posmatranja, dioda se nalazi u ovom 
kucistu. 

Rastojanje od izlaza kucista do oka posmatraca je konstantao i iznosi 15 cm. U centru 
disperzionog papira, nalepljenog na izlazni kraj kucista, nacrtana je tacka radi lakseg fokusiranja, 
jer zelimo da prilikom posmatranja emitovane svetlosti, vecina svetlosnih zraka pada bas na 
centralnu jamicu mreznjace oka. 

Za svakog ispitanika izmerene su dve vrednosti kriticne frekvence, u rastucem i opadajucem nizu, 
u intervalu frekvence svetlosnog stimulusa od 20 do 70 Hz. 
Za rastuci niz, pocema vrednost frekvence je podesena na 20 Hz i povecava se za IHz sve dok 
posmatrac ne signalizira da registruje prekid treperenja svetlosti, odnosno kontinualnu svetlost. 
Za opadajuci niz, pocetna frekvenca je podesena na 70 Hz i dok posmatrac registruje kontinualni 
stimulus, smanjuje se za IHz. U trenutku kada ispitanik registruje pocetak treperenja vizuelnog 
signala, belezi se njegova frekvenca. 
Vrednost kriticne frekvence treperenja se dobija odredivanjem srednje vrednosti rastuce i 
opadajuce granice. 
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Merenje je K F T je izvrseno za 5 razlicitih talasnih duzina i za tri razlicita intenziteta struje diode: 
5 mA, l O m A i 15 mA. 
Posto je intenzitet struja koja prolazi kod L E D diodu direkmo proporcionalna sa intenzitetom 
svetlosti koju dioda emimje (lineama zavisnost) mozemo posmatrati i zavisnost kriticne 
frekvence treperenja od intenziteta svetlosnog stimulusa 

Merenje je vrseno u uslovima normalnog dnevnog osvetljenja, sa pauzom od 30 sekundi izmedu 
merenja rastuce i opadajuce granicne vrednosti za jednu talasnu duzinu i sa pauzom od 30 
sekundi izmedu merenja za dve razlicite talasne duzine. 

8.2. Rezultati merenja 

U tabeli 8.1, 8.2 i 8.3 su date vrednosti merenja rastuce i opadajuce frekvence treperenja za 12 
osoba, pri razlicitim intenzitetima svetlosnog impulsa, njihove srednje vrednosti (SV) i 
standardna devijacija (SD). 

l = 5mA Zuta dioda Plava dioda Crvena dioda Bela dioda Zelena dioda 

[Hz] fo [Hz] fr [Hz] fo [Hz] fr [Hz] fo [Hz] fr[Hz] fo [Hz] fr[Hz] fo [Hz] 

39 48 40 54 40 50 39 53 39 51 

35 42 32 42 39 42 36 42 35 41 

35 45 36 46 42 44 39 48 35 47 

39 42 36 46 38 47 39 41 38 47 

39 44 40 44 36 42 41 45 36 43 

39 48 31 47 39 47 40 45 35 46 

44 45 35 43 41 46 42 48 36 42 

49 56 35 51 44 56 43 55 43 55 

40 46 41 45 37 49 44 46 49 45 

39 42 33 40 36 42 37 41 37 40 

34 41 36 44 35 41 34 42 34 42 

40 45 40 46 39 47 43 47 39 45 

39,33 45,33 36,25 45,67 38,83 46,08 39,75 46,08 38 45,33 

4,08 4,08 3,36 3,8 2,66 4,32 3,05 4,5 4,26 4,33 

Tabela 8.1. Vrednosti merenja za struju ja£lne 5 mA 
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Zuta dioda Plava dioda Crvena dioda Bela dioda Zelena dioda 

[Hz] fo[Hz] fr[Hz] fo[Hz] fr[Hz] fo[Hz] fr[Hz] fo[Hz] fr[Hz] fo[Hz] 

42 46 43 45 41 48 45 47 38 45 

39 39 31 41 37 40 34 40 32 40 

37 47 38 47 41 43 35 49 39 44 

38 40 35 42 38 40 37 42 38 43 

40 43 44 43 39 41 40 42 39 42 

41 46 38 46 39 44 39 45 40 48 

44 42 41 43 45 46 45 43 44 45 

41 59 39 52 41 56 41 58 40 59 

44 45 45 45 42 53 46 46 40 43 

40 43 34 42 38 41 39 43 39 43 

34 41 36 40 35 40 35 42 35 40 

44 46 44 47 42 42 46 48 44 47 

40,33 44,75 39 44,42 39,83 44,5 40,17 45,42 39 44,92 

3,06 5,19 4,49 3,32 2,69 5,33 4,47 4,83 3,3 5,05 

Tabela 8.2. Vrednosti merenja za struju ja£lne 10 mA 

I = 15 mA luta dioda 

fr[Hz] fo[Hz] 

46 48 

42 39 

45 49 

39 49 

41 44 

37 45 

44 43 

43 54 

46 46 

39 44 

34 42 

46 47 

41,83 45,83 

3,93 3,93 

Plava dioda Crvena dioda 

[Hz] fo[Hz] fr[Hz] fo[Hz] 

45 48 44 47 

38 40 41 42 

39 47 43 46 

37 40 37 42 

40 42 38 41 

41 44 40 45 

43 44 44 45 

42 55 41 55 

46 47 42 46 

40 43 39 43 

35 41 35 41 

42 47 43 46 

40,67 44,83 40,58 44,92 

3,2 4,28 2,87 3,82 

Tabela 8.3. Vrednosti merenja za struju jaJine 

Bela dioda Zelena dioda 

[Hz] fo[Hz] fr[Hz] fo [Hz] 

46 49 41 46 

39 39 40 38 

45 55 44 46 

34 39 39 40 

42 44 40 42 

40 47 39 45 

46 44 40 45 

43 55 39 53 

51 50 43 45 

40 45 39 43 

37 42 36 42 

44 47 43 45 

42,25 46,33 40,25 44,17 

4,59 5,31 2,22 3,74 

mA 

U tabeli 8.4 su date srednje vrednosti rastuce i opadajuce kriticne frekvence treperenja, kao i 

vrednost srednje kriticne vrednosti treperenja. 
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Tabela 1 

f r ( s r e d n j e ) 

f o { s r e d n j e ) 

KFT[HzJ 

f r ( s r e d n j e ) 

f o ( s r e d n j e ) 

KIT[H2] 

p lava z e l e n a 

I = 

36,25 
45,67 
40,96 

. ,1 

39 
44,42 
4 1 , 7 1 

38 
45,33 

41,665 

39 
44,92 
41,96 

zu ta 

5 m A 

39,33 
45,33 
42 ,33 

10 m A 

40,33 
44,75 
42,54 

c r v e n a 

38,83 
46,083 

42,4565 

39,83 
44,5 

42,165 

b e l a 

39,75 
46,083 

42,9165 

40,17 
45,42 

42,795 

1 = 
f r ( s r e d n j e ) 

f o ( s r e d n j e ) 

KFTlHzl 

40,67 
44,83 
42,75 

40,25 
44,17 
4 2 , 2 1 

15 m A 

41,83 
45,83 
43,83 

40,58 
44,92 
42,75 

42,25 
46,33 
44,29 

Tabela 8.4. Srednja kriticna frekvenca treperenja za razlicite talasne duiine svetlosti, za 3 vrednosti struje 

Na slici 8.1 su dati grafikoni rezultata iz tabele 8.4. Svaka boja u grafikonu predstavlja 
odgovarajucu L E D diodu, odnosno talasnu duzina u vidljivom spektru elektromagnetnog 
zracenja. 

KFT (Hz] 

44,5 1 

l=5nf»A l=10ntiA l = 1 5 m A 

Slika 8.1. KritiJ^a frekvenca treperenja za razliĵ ite talasne duzine, za 3 razlicita inteziteta stimulusa (inteziteta struje) 
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8.3. Diskusija 

Na osnovu rezultata merenja, vidimo da je u uslovima normalnog, tj. dnevnog osvetljenja 
vrednost kriticne frekvence izmedu 40 i 45 Hz, za date talasne duzine i intenzitete svetlosnog 
stimulusa. 
Takode, primecujemo da su vrednosti kriticne frekvence treperenja merene za opadajuci niz 
frekvenci stimulusa znacajno vece od vrednosti merenih za rastuci niz frekvenci svetlosnog 
impulsa. Pretpostavlja se da je glavni uzrok ove pojave temporalna adaptacija, koja se javlja pri 
merenju kriticne frekvence za rastuci niz. Glavni uzroci ove adaptacije su izlozenost „grubom" 
treperenju tokom eksperimenta i sumiranje prethodnih slika izazvano ponavljanjem signala. Ni 
jedan od ovih fenomena se ne javlja pri merenju granicne vrednosti za opadajuci niz, posto se 
krece od nivoa gde se treperenje vec dozivljava kao kontinualna svetlost i adaptacija nije moguca. 
Na osnovu postignutih rezultata, mozemo pretpostaviti da postoji odredena zavisnost Kriticne 
frekvence treperenja od talasne duzine. Medutim, treba imati u vidu da je testiranje izvrseno na 
12 subjekata, a buduci daje rec o statistickoj velicini, moguce je da bi se dobijene vrednosti, kao 
i odnosi medu njima, znacajno promenile sa povecanjem broja ispitanika. 
Sa druge strane, mozemo tvrditi da sa porastom intenziteta stimulusa odnosno sa porastom 
luminacije, raste i Kriticna frekvenca treperenja. Porast Kriticne frekvence je narocito primetan 
ako se uporede njene vrednosti za odgovarajuce talasne duzine, pri strujama od 5 i 15 mA. Kao 
sto smo videli, ranija istrazivanja su ovo potvrdila , a zavisnost izmedu Kriticne frekvence 
treperenja i intenziteta stimulusa je izrazena Ferry-Porterovim zakonom. 
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9. Zakljucak 

Kriticna frekvenca treperenja je prirodna, svojstvena karakteristika na koju uticu trenutno 
stanje osobe i razliciti spoljasnji faktori, dajuci joj konacnu, merivu vrednost. Kao takva, cini se 
pogodnom za ispitivanje dejstva raznih faktora na centralni nervni sistem. 
Tacna vrednost ove frekvence, dobijene eksperimentalnim merenjima, zavisi i od koriscene 
eksperimentalne metode, tako da se ovo mora imati u vidu tokom planiranja eksperimenta, ali i 
tokom analize rezultata. Zbog razlicitih eksperimentalnih uslova, tesko je porediti rezultate 
razlicitih studija. Zato, pre pocetka studije treba prikupiti bazu nominalnih merenja za dizajn i 
opremu koja ce se koristiti. Trebalo bi voditi racuna i o raznovrsnim faktorima koji uticu na 
vrednost Kriticne frekvence treperenja, kako bi se izbegla kriva distribucija podataka; a da bi 
dobijeni rezultati zaista bili od koristi, pozeljno bi bilo izvrsiti merenja nad znacajnim broj em 
subjekta. 

Od posebnog interesa za dalja istrazivanja su vizuelni defekti, posto su oni vrlo ucestala pojava 
medu ljudskom populacijom. 
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