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SAZETAK

U radu su prikazana istraflvanja vremenskih konstanti podraZijivosti u
ranijim fazama osjetnog procesa u vremenu. Rezultati su preteino iz istraZivanja
vremenskih karakteristika podrafljivosti ko)a su obavili pripadnici zagreba(‘fkog
psihologijskeg kruga.

Medu Cinlocima koji utjedu na osjetnu reakciju vremenske karakteristike
podraZaja znatajan su faktor.

S produZenjem trajanja podraZaja limen se smanjuje, a supraliminalni inten-
zitet osjeta raste. Ako pak na osjetni sistem djeluje neki u vremenu isprekidani
podraZaj, tad, uz odredenu frekvenciju isprekidanosti, moZe do¢l do egzaltacije,
tj. podralaj koji se ponavija osjetno je efikasniji od kontinuiranog podraiaja
jednaka intenziteta.

Pozitivni u€inci vremenskih karakteristika podraZaja nazivaju se vremen-
skom sumacxjom. Medutim, povoljan utjecaj trajanja podraZaja na osjetnu reakciju
redovito je ograniten na kratko razdoblje. Ako neki podraZaj stalnog intenziteta
dule djeluje na osjetni organ, tada njegova efikasnost najprije postaje nezavis-
na od trajanja, a zatim se smanjuje. Nasuprot vremenskoj sumaciji na potetku
postoji adaptacija u drugoj fazi trajanja.

Na Danima Ramira Bujasa 1972. godine bilo je govora o osjetnoj adaptaciji.
Zbog toga ¢e sadrfaj danadnjeg predavanja biti ogranicen na vremenske konstante
podraZljivosti u ranijim fazama osjetnog procesa u vremenu.

Slitno razlikama koje postoje u apsolutnoj i diferencijalnoj osjetljivosti
za intenzitete podraZaja medu razli¢itim osjetnim modalitetima, one postoje i u
natinu reagiranja na vremenske karakteristike podraZaja. Preina vremenskim karak-
teristikama podraZljivosti neki su osjetni sistemi reaktivno brZi a drugl tromi-
ji, a proutavanje tih vremenskih parametara pridonijelo je nadem znanju o trans-
dukciji fizikalne energije u neurofiziolodku na periferiji osjetnog organa, kao
i boljem poznavanju mehanizma prijenosa uzbudenja i utjecaja centralnih ZivZanih
struktura na poruke koje stifu od receptora.

Do sada su pri proutavanju utjecaja trajanja podraZaja na osjetnu funkciju
upotrijebljena dva razli€ita pristupa: neurofiziolodki i psihofiziZki.

+ Predavanje odrZano na VII. psihologijskom skupu "Danl Ramira Bujasa 1986",
11, 12, 1 13, XII. 1986.
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Neurcfiziolodki pristup sastojl se u elektrofiziolo3koj registracijl promjena

koje nastaju u povodu podraZaja u osjetnom analizatoru. Proutavanje receptor
potecijala, promjena u frekvenciji ¥iv€anih {rmpulsa, vremenske sumacije neuro-
kvanta na sinapsama, povratnog utjecaja eferencije na aferenciju sve do evocira-
nih potencijala, dalo je velik broj zanimljivih | za razumijevanje funkcije
receptora znacajnih podataka. Ali neurofiziolodki pristup ne daje uvid u cen-
tralni psihonervni proces koji zovemo osjet, a koji se kvalitativno razlikuje od
neurofiziolodkih procesa na kojima se temelji. Naprotiv, psihofizitki pristup,
prouCavajuéi promjene u perceptivnoj osjetljivosti i intenzitetu osjeta, daje
podatke o zavrinom ulinku aferencije. Neurofiziolodki pristup, kojl je nuino
ogranifen na parcijalne fizioloc3ke osnove osjeta I psihofizi¢ki pristup, kojl
polazec¢i od psihonervne aktivnosti nastoji osmisliti | povezati neurofiziolodke
fenomene, dva su pristupa &ijl se podacl dopunjuju [ &ine osnovu anoga 3to danas
namo o osjetnoj funkciji.

U daljnjem lzlaganju zadriat ¢u se pretefno na rezulitatima do kojih su pri
proutavanju vremenskih karakteristika podraZljivosti do3li istraZivati koji
pripadaju zagrebatkom psihologijskom krugu. Zbog toga de najvedi broj podataka
biti iz podru¢ja okusa. Podaci do kojih su do3li drugi istraZivadi u drugim
osjetnim podru¢jima slufit ¢e uglavnom za usporedbu.

Promatramo I promjene u osjetu do kojih dolazi tljekom trajanja nekog
supraliminarnog podraZaja, utvrdit éemo da prvo osjet nastaje u odredenom zaka$-
njenju za Casom podraZaja: latencija osjeta. Nakon toga jakost osjeta postepenc
raste do razine koja je odredena intenzitetom podraZaja: faza razvoja. Kad je
osjet dosegao tu razinu, on se neko relativno kratko vrijeme na njoj zadriava:
faza stabilne razine. Uklonimo ! naglo podraZaj, osjet e jo¥ kratko ustrajati:
faza perzistencije. Ako pak podraZaj stalnog intenziteta { dalje djeluje na
receptor, do¢i e do slabljenja jacine osjeta: faza adaptacije. -

Vrijeme latencije uvjetovano je time 3to je potrebno odredeno vrijeme da
fizikalni proces u perifernom dijelu receptora izazove receptor potencijal. U
toj fazi transdukcije dolazi do vremenske sumacije u gradulranom receptor poten-
cijalu, koji dostigavdi odredenu razinu izaziva diskretne Zivfane impulse u
aferentnim neuronima koji inerviraju receptorne stanice. Vrijeme latencije
uklju€uje nadalje vrijerme koje je potrebno da se lzazvani fiv€ani impulsi prove-
du aferentnim neuronskim lancima do kortikalnih struktura, kao i vrijeme potreb-
no da se na osnovi sioenih procesa vremenske { prostorne sumacije aktiviraju
kortikalni estezioneuroni.

Zavisno od specifitnog mehanizma periferne transdukcije | brzine 3irenja
Ziv€anih impulsa u aferentnim viaknima vrijeme latencije bit ¢e razli¢ito u
razli¢itim osjetnim modalitetima, Da se po latenciji osjetni modaliteti znatno
razlikuju znamo 1 iz iskustva. Ako npr. na vrelu ped naslonima dlan, najprije
¢emo imati osjet dodira, zatim osjet topline, a ako i dalje zadrfimo dlan na
povrdini pedi, javit ¢e se | bol.

Unutar istog osjetnog podrutja vrijeme latencije zavisi od intenziteta
podraZaja. Ceteris paribus, to je intenzitet podraZaja u nekim granicama jati,
to ce ranije receptor potencijal dosedi svoju kriti¢nu veli¢inu. Osim toga s
rastom intenziteta podrafaja povecava se i frekvancija izazvanih #iv&anih impul-
sa, 5to ubrzava surmaciju neurokvanta u sinapsama i time skraduje vrijeme pri-
jenosa uzbudenja s presinaptickih na postsinapti¢ke neurone.

Elektrofiziolodkim metodama mogude je registrirati dio vremena latencije
koji pripada perifernoj transdukciji, a na osnovi neurofiziclodkih reakcija u
etapnim Zivéanim strukturama i u mozgu poku3alo se procijeniti | ukupno trajanje
latencije osjeta.

Za ilustraciju slika 1. prikazuje latenciju u nastanku ¥iv€anih Impulsa u
jednom vlaknu chorde tympani $takora &iji su receptori podraZeni anodnom strujom
razli¢ita intenziteta. Nanesemo li na apscisu intenzitet podraZaja, a na ordina-
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tu vrijerme tog perifernog dijela latenclje, imat demo hiper_bolu koja pokazuje da
se u funkciji intenziteta podraZaja periferna latencija najpnje' naglo, a zatim
sve sporije skracuje do vremena na koje intenzitet vise ne ut)gﬁe. Isti odno§
vrijedi | za latenciju u kortikalnoj reakciji koja se moZe utvrditi pri snimanju
evociranih potencijala mozga.
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Slika | - Vrijeme izmedu podralaja (strelice) i nastanka prvog Zi\_/rfanog
impulsa skraduje se a frekvencija ZivCanih irnpulsa raste u funkciji porasta
intenziteta podra’aja (Bujas, Frank, Pfaffmann, 1979)

lzuzev podrutja vida, u kojem je bilo poku$aja da se vrijeme latenci]g |
direktno izmijeri, u drugim modalitetima nastojala se ta vremenska konstan'ta
podratljivosti indirektna procijeniti mjerenjem vremena reakcije. Dakako vnj'e'rne
senzomoterne reakcije osim latencije osjeta ukljutuje i kortika_!nu fazu asocija-
cije, zatim centrifugalnu fazu, kag 1 vrijeme misi¢ne kontrakcije. Ali'ako na "
podraZaj receptora u razliitim modalitetima ree;giramo s pomodu istgh misiéni
skupina, vrijeme reakcije mote posiuZiti za procjenu razllka' u latenciji. U§po~
redujuéi kronobaze utvrden je odredeni rang osjetnih modaliteta od na}brinhi "
dodira i sluha, zatim vida | receptora za hiadno, 'do u tom pogledu najtromiji
receptora kao $to su oni za tople, okus, njuh i difuznu bol.” i

Mi smo u vife navrata posebno ispitivali vrijeme reakcije u podrur?‘]u okusa.
Ta su ispitivanja pokazala da se | unutar istog .modalitgta receptori koji su u
funkciji pri nastanku razii¢itih kvaliteta razliku;g po toj vremenskoj kons'-
tanti, Vrijeme reakcije krade je kad se podrafuju receptori za slano i kiselo od
onog za slatko i gorko. . _

Slika 3. prikazuje odnos izmedu vremena reakcije 1 intenziteta podraZE)a za
geder, saharin, NaCl i limunsku kiselinu, koji smo nas‘,li 1935, a koje iz na§1h
brojéanih podataka u obliku slike donosi u svojoj radnji Halpern !986. gpr?me..

U kojoj mjeri mofe vrijeme reakcije posluZiti pri upoznavanju specifiénih
procesa periferne transdukcije flustrira slika 4, koja .prllfazu]e rezultate $to )
smo dobill podrazujuéi receptore za kiselo vinskam kiselinom i anodnom strujom.
Znatno kraca vremena reakcije na podralaje strujom pokazuju da anodna struja
druk&ije nego kemijske otopine aktlvira receptore 1 da do vezivanja podraia'jnih
molekula i lona uz receptivna mjesta na mikrovilijima moe do¢i ne samo izvana
difuzijom | apsorpcijomn nego | iznutra ionskom fzmjenom.
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Slika 2 - Odnos izmedu vremena latenclje evociranih potencijala mozga
Covieka ( N 1 i P 2 val) | intenziteta zvuénih podraZaja (Botte, Bujas,
Chocholle, 1975)

UCinci vremenske sumacije pri kontinuiranom podraZivanju ispitlvani su na
liminalnoj I na supraliminalnoj razini.

Osabito u podrutju vida ekstenzivno je ispitivan odnos izmedu trajanja
podraZaja svietlom i apsolutnog limena. Ta su ispitivanja suglasno pokazala da
se u funkciji vremena akclje liminalni intenziteti najprije brzo a zatim sve
sporije smanjuju do kriti€nog trajanja koje je dalje bez utjecaja na liminalni
intenzitet. Naprotiv, razli¢ita ispitivanja ne slafu se u kakvom odnosu stoje
liminalni kvantiteti - umno3ci intenziteta | trajanja - prema vremenu akcije.

Kako je poznato u fotokemijl je naden potpuni reciprocitet izmedu trajanja
ekspozicije i intenziteta svjetla. Prema starom fotokemijskom zakonu Bunsena |
Roscoea iz 1862. godine od svjetlosti rastvoreni kvantum srebrne soli upravno je
proporcionalan kvantitetu svjetla, tj. umnodku Intenziteta svjetlosti | vremena
ekspoziclje. In vitro vremenska je sumacija potpuna | praktitki bez granica.

In vivo, | to samo u podrucju vida 2a vrlo kratko vrijeme akcije, opaZena
je konstantnost liminalnih kvantiteta. Taj odnos IT = K nazvan je Blochovim
zakonom (1885). Nakon tog vrlo kratkog perioda liminalni Intenziteti smanjuju se
sporije od produZenja trajanja $to uvjetuje da liminalni kvantiteti rastu. U tom
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Slika 4 - Vrijeme senzomotorne reakcl]é na kiselo izazvano vinskam kisell-

nom | anocdnom struj

line i struje izjednadeni su u percipiranom okusnom intenzitetu

om. Podetni | zavr3ni intenziteti podrafaja vinske kise-

(Bujas, 1980)
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periodu trajanje vide nije ekvivalentno intenzitetu, ili drugim rije¢ima vremen-
ska sumacija je samo djelomi&na, tako da su duZi podraZaji manje ekonomi¢ni od
kracih. Kad je krititno vrijeme dostignuto, vremenska sumacija prestaje i sen-
zorni efekt zavisi samo od intenziteta podraZaja.

Zanimajuéi se za domet svjetionika, toCnije domet bljeskova svjetla raz-
li¢ita trajanja, fiziari Blondel i Rey na¥li su da kvantitet svjetla potreban
da izazove jednak vidni efekt raste linearno s trajanjem podraZja: IT = a + bT.

Potpuno analogan odnos utvrdili su Horweg (1893) | Welss (1901) podraZujudi
elektricki 2ivéano,i misiéno tkivo u izoliranim preparatima.

Konagno Pieron u podrudju osjeta vida, a fiziolog Lapicque na fizioloSkim
preparatima, nalaze da liminalni kvantiteti rastu parabolitki u funkciji vremena
akcije IT = aT", gdje je eksponent n manji od 1. Prema Piéronu paraboliki
porast traje do granice vremenske sumacije, a po nalazima Lapicquea parabolitki
porast prije kriti®kog vremena urasta u linearni porast.

Slika 5. shematski prikazuje odnose izmedu liminalnih kvantiteta i trajanja
podraZaja kako su ih utvrdili razli¢iti autori.

Slika 5 - Shematski prikaz razli¢itih zakona u podruéju vida koji izraZava-
ju odnos izmedu liminalnih kvantiteta (it) i trajanja podraZaja (t).

I Blochov zakon, Il zakon Blondela i Reya, Ill Piéronov zakon. Slovo L
oznatuje granicu vremenske sumacije. (Prema Piéron: Psychologie expérimen-
tale, Paris, 1930)

U Piéronovu laboratoriju ispitivao sam 1935. godine odnos izmedu limena i
vremena akcije u okusnom podruc¢ju. Slika 6. prikazuje aparaturu koju sam u tu
svrhu upotrijebio.
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Slika 6 - Uredaj za zadavanje okusnih podraZaja razlititog trajanja. -
Uredaj se sastoji iz dva medusobno spojena lijevka. U jednom se nalazlnvoda
a u drugom okusna otopina. Lijevci su spojeni vodoravnom'staklenor.n cijevi
koja u sredini ima otvor uz koji ispitanik prislanja vrt_w jezika. Qtopma i
voda odijeljene su u cijevi mejhuri¢em zraka. PodraZaj se zadaje tako 'qa se
s pomodu posebne poluge lijevak s vodom spusti a istodobno podigne h;gvak
s otopinom. Prekid podraZaja se vréi suprotnim pokretom poluge. Tek'uéme
uspostavljaju a mjehuri¢ zraka prekida kontakt rnedu_ elektrodama kO)g se
nalaze u sredini cijevi, 3to se preko posebnog uredaja grafi¢ki registrira.

Ispitivanje vremenske okusne sumacije potvrdilo je parabolitki porast kvan-
titeta, ali slitniji nalazima Lapicquea nego Pierona.. 4

U podrutju elektritkog okusa, nakon dosta nejednakih rezultata do kojih su
u tom podrutju dodli neki istraZivaci, Silvija Szabo ispitala je odnose anodnog
limena i trajanja podraZaja. b e

Slika 7. prikazuje rezultate za citronsku kiselinu i rezultate Silvije
Szabo za anodni okus. A

Kako se iz slike razabire s trajanjem podrafaja vremenska je sumacija sve
slabija i nestaje uz kriti¢no vrijeme koje za kemijske podra?aje jezika, vec
prema okusnoj kvaliteti, iznosi izmedu 3 i 5 sekundi, a za elektri¢ni okus oko |
sekunde. : W ;

Ispitivanje vremenske sumacije na liminalnoj razini izvreno je u Zagrebu i
za osjete hladnoce. ;

Slika 8. prikazuje shemu upotrijebljene aparature, a slika 9. dobivene
rezultate.
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Slika 7 - Vremenska sumacija na razini apsolutnog limena: A: za citronsku
kiselinu, B: za anodnu struju. Puna crta: odnos izmedu liminalnih intenzi-
teta i trajanja podraZaja: isprekidana crta: odnos izmedu liminalnih kvan=-
titeta [ trajanja podraZaja (Bujas 1935, Szabo 1977).
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Slika 8 - Shema uredaja za ispitivanje odnosa izmedu trajanja podraZaja |
limena u podrutju osjeta hladnode. - Ventilator potiskuje zrak kroz spiral-
no savinutu bakrenu cijev. Zrak se hladi jer se bakrena cijev nalazi u
kotlu s mjeSavinom leda i soll. Ohladeni zrak zagrijava se na Zeljenu
temperaturu s pomocu elektri¢nog grijata koji se nalazi u izlaznoj cijevi.

S pomodu fotografskog zapora, izmedu otvora izlazne cijevi | gela ispitani-
ka, regulira se trajanje podralaja.

Kiriti€no vrijeme ili granica sumacije takoder je karakteristi®na konstanta

podraljivosti. Ona je najkracda za dodir i sluh, zatim vid, neito je dula za
kemijski okus { hladno, a najdufa je za njuh i toplo.

Zbog tedkode da se to€no odredi granica vremenske sumacije, jer se liminal-

ni intenziteti asimptotski pribliuju bazalnoj vrijednosti, Lapicque za karakte-
rizaciju vremenske podraZljivosti Zivaca i midica uvodi kao parametar kronaksi-

jus trajanje podraZaja uz koje dvostruki reobazi¢ni intenzitet tek izazivije
reakciju.
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Slika 9 - Vremenska sumacija na liminalnoj razini u podruju osjeta hlad-
noce. Granica sumacije nalazi se oka 3 sekunde (Bujas, 1937).

Slika 10 - Shematski prikaz razvoja osjeta svjetline za dva nejednako
Intenzivna podrafaja. Na apscisi je trajanje podraZaja u desetinkama sekun-
de, a na ordinati intenzitetna razina osjeta. Intenzivniji osjet ima kracu
latenciju (a), brii uspon (b) i izrazitiji Broca-Sulzerov val (c). (Prema
Piéran: Psychologie expérimentale, Paris, 1930). "
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Smanjivanje vremenske sumacije u funkciji trajanja podraZaja i granica
sumacije dali su naslutiti da podrafaj izaziva dva medusobno antagonisti¢na
procesa: uzbudenje | inhibiciju.

Pri ispitivanju vremenske sumacije na supraliminalnoj razini usporeduje se
senzorni utinak nekog podra¥aja stalnoy intenziteta ali razliita trajanja sa
senzornim u€inkom podrafaja promjenijiva intenziteta a konstantnog dugog traja-
nja. Pritom se tra#i koji intenzitet treba da ima dugi podra¥aj da on pa svom
subjektivnom uinku bude jednak podraZaju stalnag intenziteta a varijabilnog
trajanja. Na taj se nacin mofe rekanstruirati koju subjektivnu jakost dosi¥e
podraZaj stalnog objektivnog intenziteta u razlititim vremenskim intervalima od
latencije do svoje stabilne razine.

Slika 10. shematski prikazuje prema Pieronu razvoj osjeta svjetline u
funkciji trajanja osvjetljenja za dva razlicita podratajna intenziteta.

Evolucija osjeta svjetline pokazuje dvije osobitosti koje ne nalazimo u
drugim osjetnim podrudjima, Prva, to je kratkotrajna eqzaltacija percipirane
svietline prije nego ito se jaCina vidnog osjeta ustali na odredenoj razini,
tzv. Broca-Sulzer val. Drugo, da vidni osjet to ranije postife svoju relativno
stabilnu razinu &to je podralaj intenzivniji.

Spomenute osobitosti vremenske sumacije u podruju vida dolaze do fzraZaja
i pri registracij broja Ziv€anih impulsa u vidnom Ziveu tokem podraZivanja
mrelnice svietlom raziitita intenziteta,

Na slici 11, prikazani su danas klasi&ni rezultati koje je dobio Adrian na
vidnom Zivcu ugora. Sli¢nost tih neurofizioloZkih krivulja sa psihofizigkim
podacima upravo je Impresionantna.
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Slika 11 - Razvoj osjeta svjetline u funketji trajanja podrafaja u tovjeka

usporeden s porastom frekvencije aferentnih impulsa u vidnom Zivcu ugora.
(Prema Adrian: The basis of sensation, London, 1928).
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ju vi i svj jet doseZe svoju stabilnu
U podrudju vida, ved prema intenzitetu svjetla osjet )
razinu replativnci brzo,’izmedu 50 i 500 tisudinka sekunc.ie. Kod slu'ha ey gini se,
ta granica vremenske sumacije oko 200 tisucinki. Jo¥ je dule trajanje evolucije
jeta vibracije, oko 1 sekundu. ' _
e Slika 12]. ,pokazuje, prema Bekesyu, razvoj sludnog osjeta | razvoj osjeta
ije u funkciji trajanja podraZaja. ) )
VibraCPJosebno je éuga, vjerojatnc zbog postepenog hladenja ill zagrljavanja kole,
evolucija temperaturnih osjeta.
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Slika 12 - Lijevo: porast glasnofe taona od {000 Hz stglno'g objgktwn_gg
iriltenziteta, uj funk'c)iji trajanja podraZaja. Desno: razvoj osjeta v1br?§|ye .
koji je izazvan isprekidanim podraZajem qd 100 Hz na vrhu prsta. g lrtemle:{
Bekesy: Inhibition and the time and spatla] patterns of neurallac vmy .
sensory perception, Annals of Otology, Rhinology and Laryngology, 74,

462, 1965).

i i j i i jucéi razvoj osjeta
Slika 13. prikazuje rezultate kcje smo .dOblll !spituw : 5 i
hladnoée u funkciji trajanja podraZaja na tri raleEI'te podrai'a;ne razine izra
Zene u fehnerima, tj. u mulitiplima limena za dugi podraZaj.

o8-

!

. . :
Fig. 2

Slika 13 - Evolucija osjeta hladnode u funkcili trajanja podraZaja na tri

: g . ; d 938)
drafajne razine. Rezultati dvojice ispitanika. (Bujas, |
&c;‘:: sé vidi osjet hiadnode doseie svoj maksimum u vremenu od oko.'l sekun-
di, nema kao u vida vala prije ravnoteie i nema skraéivanja granice sumacije pri
?

porastu intenziteta podraZaja. s

C Lemmi tses=
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Slika l4. pokazuje rezultate koje smo dobili ispitujuéi razvoj slanog okusa
I kiselog elektri¢nog okusa. Na apscisi je kao | na drugim slikama trajanje
podraZaja, a na ordinati dostignute razine u jacinl okusa. Ispitali smo dakako |
razvoj okusa drugih kvaliteta. Granice vremenske sumacije za kemijski izazvane
okuse varirale su ve¢ prema okusnoj tvari izmedu 3 | 6 sekundi, a za elektri&ni
okus ta granica iznosi oko | sekundu.
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Slika 14 - Porast intenziteta okusnog osjeta, na tri podraZajne razine, u
funkciji trajanja podraZaja. A: za natrijev klorid, B: za anodni kiseli
okus (Bujas, Ostojcié, 1939, Bujas, 1936).

Pojave vremenske sumacije ispitivale su se i uz primjenu repetitivnih
podraZaja. U podrudju vida veé je 1864. Bricke otkrio da je uz neku supfuzional-
nu frekvenciju bljeskova, percipirana svjetlina tih bljeskova veda nego svjetli-
na kontinuirane svjetlosti istog fizikalnog intenziteta. Pojave egzaltacije u
podrutju vida posebno su IstraZivali Bartley i njegovi suradnici (1939-1960).

Oni su nadli da uz porast frekvencije bljeskova percipirana svjetlina prema3uje
svjetlinu kontinuiranog svjetla 1 doseZe svoj maksimum uz frekvencije od oko 10
na sekundu. Uz daljnji porast frekvencije, egzaltacija se opet smanjuje a zatim
i8Cezava. Konatno, uz brze fuzionalne frekvencije, svjetlina objektivno ispreki-
danog svjetla je za polavicu slabija od sVjetline kontinuiranog svjetla jednakog
fizikalnog intenziteta. Taj fenomen da je percipirana svjetiina fuzioniranog
isprekidanog svjetla jednaka svjetlini kontinuirane svjetlosti dvastruko slabi-

jeg intenziteta zove se Talbotov zakon.

Na slici 15, prikazani su rezultati Bartleyevih ispitivanja. Na ordinati se
nalaze reciprotne vrijednosti intenziteta svjetla, a na apscisi frekvencija
bljeskova na sekundu. U tom pokusu trafilo se koji objektivni intenzitet konti-
nuirane svjetlosti izaziva osjet jednake svjetline kao i isprekidano svjetlo
odredene frekvencije.

Slitan fenomen egzaltacije na3ao sam 1958. ispituju¢i promjene u apsolutnoj
osjetljivosti za elektri€no podraZivanje jezika u funkciji frekvencije elektri-

-nih impulsa. To je istrafivanje, boljom tehnikom ponoyila ekipa Bujas, Szabo,
Mayer, Ajdukovi¢ i Vodanovié, 1986, mjereéi promjene ne samo apsolutnog limena
nego i one u jadini supraliminalnog anodnog okusa. -
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Slika 15 - Percipirana svjetlina treperavog svjetla'razliéite frekvengije
usporedena sa svjetlinom kontinuiranog svjetla. Krivulja A odr}os svjetla |
tame 1:1, B 7:2 i C B:1. (Prema Bartley: Some factors in brightness discri-
mination, Psychol. Rev., 46, 337-358, 1939).

%
20

‘/L

—————— — Effect of continuous
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Slika 16 - Utjecaj frekvencije elektriZnih impulsa na limen {puna crta) i
na percipirani intenzitet elektri¢nog okusa (isprekidana crta). Odnos pod-
razaja | prekida 1:1 (Bujas, Szabo, Mayer, Ajdukovic, 1987). s
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Slika 16. prikazuje prosjeCne vrijednosti triju ispitanika, Punom crtom Kako slika pokazufe, uza sporu frekvenciju vremenska je sumacija slaba, jer
prikazan je odnos izmedu frekvencije elektri¢nih impulsa i reciprognih vrijedno- su | prekidi medu impulsima dugi. Efekt sumacije najveéi je uz frekvenciju od 18
sti limena, a isprekidanom crtom odnos izemdu frekvencije impulsa i recipro&nih na sekundu,a zatim se inhibicija sve viSe suprotstavija sumacijl, anulira je uz
vrijednosti struje koja izaziva osjet iste jaline. Vrijednost ordinate | ozna- frekvenciju od 31 na sekundu, a uz jo3 brZe frekvencije inhibicija postaje
Cuje limen odnosno okusni intenzitet dobiven uz kontinuirani elektri¢ni podraZaj. jednaka onoj koja djeluje pri kontinuiranom podraZivanju tako da limen, u skladu

Dakle i repetitivno podraZivanje jezika je uz niske frekvenclje efikasnije s Talbotovim zakonom, dosefe dvostruku vrijednost od onog za jedan kontinuirani
od kontinuiranog peodraZivanja, tj. isti senzorni ulinak postife se uz -objektivno : podraZaj.
slabije strujne intenzitete. Maksimalna egzaltacija odgovara frekvenciji od samo Utjecaj repeticije podraZaja na senzornu efikasnost takoder pokazuje da
dva impulsa na sekundu. Egzaltacija nestaje uz frekvenciju od oko 4 na sekundu, razlitita osjetna tkiva posjeduju razlitite vremenske konstante podraZljivosti.
da se uz relativno visoku ulestalost impulsa percipirani efekt izjedna®l s onim Okusni organ, u usporedbi s vidnim organom, sporije reagira tak I uz elektri&no
kontinuiranog podraZaja koji je objektivno za polovicu slabijeg intenziteta. podraZivanje, a vidni organ reagira sporije na adekvatnu stimulaciju nego na

Prema tome i u podrutju ckusa postojl analogon Brickeova fencmena, kao | : elektri¢nu stimulaciju.
analogon Talbotov efekta, koji su nadeni u podruc¢ju vida. Osjetna perzistencija, kao jedna od karakteristidnih promjena osjeta u

Brickeov efekt obiCno se dovodi u vezi s Broca-Sulzerovim valom, a optimal- vremenu, bila je predmet brojnih istraZivanja. Pritom je potrebno razlikovati
na frekvencija od 10 na sekundu dovedi se u vezu s alfa-valovima mozga, koji paosjet koji je uvjetovan daljnjim djelovanjem zaostalih fizikalnih tragova
karakteriziraju aktivnost u mirovanju vidne kortikalne zone. Ali kako ti fenome- podraZaja od prave psihofizioloke perzistencije. U nekin je osjetnim podrudjima
ni postoje i u podrutju okusa, u kojem nema vala koji prethodi ravnoteZi | ¢ija tedko najednom | potpuno ukloniti sve tragove prethodnog fizikalnog agensa, kao
kortikalna zona vjerojatno ne pulzira 2 na sekundu, spomenuta objadnjenja nisu npr. u modalitetu temperaturnih osjeta a djelomi¢no I u podrugjima njuha |
prihvatljiva. okusa, pa su paosjeti rezuitanta fizikalne i prave perzistencije.

Pojave slitne Bruckeavu i Talbotovu efektu na3li smo 1952, Baumgardt | ja, Prava osjetna perzistancija rezultat je toga 3to je potrebno odredenc
ispitujuéi u podrutju elektri¢nih fosfena utjecaj repetitivnih elektridnih vrijeme da se nakon uklanjanja podraZaja uzbudenje u perifernim receptorima
Iimpulsa na apsolutnl lirnen. Referenitna tocka, vrijednost 1, bila je liminalni smiri, $to jo3 neko vrijeme upudenl aferentni Impulsi pristifu u senzorne centre
intenzitet za jedan podraZaj koji je trajac 3 sekunde. makar periferija veé miruje i 3to za podraZajem jo3 neko vrijeme ustraje uzbude-

"' nje u estezioneuronima mozga.
2 r Perzistencija se osobito mnogo ispitivala u podrutju vida jer zbog kinema-
+ tografije i upotrebe u rasvjeti izmjeni¢ne struje istrafivanje vidne fuzije,

koja se osniva na perzistenciji, ima i prakti¢nu primjenu.

Ukupno trajanje perzistencije tefko je to€no izmjeriti. Ne samo da paosjeti
redovno kratko traju nego njlhov intenzitet u tom kratkom intervalu postepeno
slabi. Uz izuzetak nekih poku3aja direktnog mjerenja perzistencije u podrujima
vida, temperaturnih osjeta i prividne perzistencije ckusa, perzistencija se
uglavnom lIspituje Indirektno upotrebljavajuéi repetitivno podraZivanje. Pritom
se tra%i ona frekvencija podraZaja pri kojoj percepcifa isprekidanosti upravo
prelazi u percepciju kontinuiranosti.

Premda je kriti€na frekvencija fuzije rezultantna vrijednost osjetne per-
zistencije i diferencijalne osjetljivosti za promjene u intenzitetu podraZaja, )
————————————————— ona ipak daje uvid u perzistenciju I upuéuje na to u kojoj mjeri neki osjetni

sistem mofe pratiti objektivne promjene u intenzitetu podraZaja koje se zbivaju
U vremenu.

Slika 18. prikazuje tipi&nu krivulju odnosa izmedu logaritma intenzitgta
svjetlosti (apscisa) i kriti&ne frekvencije fuzije. Apstrahiramo 1i vrijednosti
koje se pripisuju aktivaciji $tapi¢a, tad i taj odnos slijedi krivulju sigmoldna

. oblika. Fuzija se postife to lakie Sto je intenzitet svjetla slabiji. Kriti¢na
frekvencija fuzije iznosi oko &4 bljeska na sekundu uz veoma slabe podraZajne
intenzitete, do iznad 55 bljeskova na sekundu, kad je svjetlost vrlo intenzivna.
Samo sredidnji dio krivulje u skiadu je s opdenito prihvadenim Ferry-Porterovim
zakonom da je kriti®na frekvencija bljeskova upravno proporcionalna logaritmu

. J intenziteta svjetlosti.
‘ : ' - : Tehnikom Isprekidanih podralaja u suradnji s OstojZi¢ ispitao sam 1947,
20 40 §0 80 0o 120 prividnu perzistenciju osjeta hladnoc¢e, a u 1986. u suradnji sa Szabo, Mayer,
Ajdukovié¢ I Vodanovié, perzistenciju u podru¢ju elektri€nog okusa.
Slika 17 - Promjene u limenu za elektriéne fosfene u funkciji frekvencije U padrutju osjeta hladnoce kao da postojl linearni odnos izmedu kriti€ne
podraZaja. Vrijednost ordinate = 1 oznaCuje limen za kontinuirani podraZaj. frekvencije i intenziteta podraZaja, ali, zbog tehnic¢kih razloga, mjerenje je
Totke se odnose na podraZaje katodom, a kriZi¢i na podraZaje anodom (Baum- provedeno u uskim granicama podraZajnih intenziteta. Naprotlv, za kiseli anodni
gardt, Bujas, 1952). okus odnos je lzmedu kritigne frekvencije i logaritma Intenziteta struje veoma
16 slitan onome koji je utvrden u podrutje vida pri podraZivanju cunjida.
17
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Slika 18 - Odnos izmedu logaritma intenziteta svietla (apscisa) I kriti&ne
frekvencife fuzije (ordinata) u ovjeka. U Zivotinja koje u svojoj mreZnici
Imaju samo jedan tip osjetnih vidnih stanica krivulja ima jednoli®an
sigmoidni oblik. :
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Slika 19. - QOdnos izmedu intenziteta anodne struje i kritiZne frekvencije
fuzlje (Bujas, Szabo, Mayer, Ajdukovi¢, Vodanovi¢, 1987).
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Takoder i ova vremenska konstanta znatno varira medu osjetnim modaliteti-
ma. Prema razli¢itim ispitivanjima perzistencija je osobito kratka za dodir -
vibraciju (ispod | tisuéinke sekunde), u podrucju sluha kao da | ne postoji, za
vid minimalni interval iznosi | stotinku sekunde, za toplo kriti¢ni interval
varira izmedu | desetinke i 3 desetinke sekunde, za hladno je minimalni interval
7 stotinki, sli€no kao i za elektri¢ni okus.

Medu vremenskim karakteristikama podraZaja koje mogu djelovati na njegovu
efikasnost posebno mjesto zauzimlje brzina kojom se u vremenu mijenja intenzitet
nekog kontinuiranog podraZaja.

Od kakvog je znatenja brzina promjene poznato je na osnovl opaZanja reakci-
ja tivotinja na nagle i na postepene promjene. Tako npr. aba ée ako je bacimo u
posudu s vru¢om vodom odmah iskociti, ali ako vodu u kojoj se nalazi postepeno
zagrijavamo, Zaba nece reagirati iskakanjem nego ¢e se skuhati. Iz elektrofizio-
logije poznato je da su u usporedbl s podraZajima strujom koja &asovito raste od
nule do odredene vrijednosti, podra¥aj progresivnom strujom kudikamo manje
efikasni. Opdenito, $to neko iritabilno tkivo brfe reagira, to ée i progresivni
porast podraZaja biti manje efikasan od naglog podraZivanja.

Psiholozi zagrebatkeg kruga, bilo sami bilo u suradnji s francuskim psiho-
lozima, ispitivali su klimakoesteziju u podrutju kemijskog okusa (BoZica Barto-
lovi¢), elektri®nog okusa (Bujas | Chweitzer § Silvija Szabo), vida (Baumgardt |
Bujas) i sluha (Chocholle | Bujas). Poodmaklo vrijeme ne dozvoljava mi da
detaljnije izloZim rezultate tih istraZivanja. Ipak ta su ispitivanja pokazala
da brzina kejom se mijenja intenzitet podraZaja u vremenu zatudo veoma slabo
utjeCe na apsolutni limen, ali - bar prema rezultatima iz podrudja sluha -
brzina uspona djeluje na diferencijalnu osjetljivost koja je to slabija 3to je
uspon podraZaja sporiji. :

- g -

U dosadadnjem izlaganju razmotrill smo razli¢ite vremenske konstante od
vremena latencije, preko razvoja intenziteta osjeta do njegove perzistencije
nakon uklanjanja podraZaja. Pritom smo se posebno zadriali na fenomenu vremenske
suamcije i njezinim granicama na liminalnoj i supraliminalnoj razini, kao i
njezinomn sudjelovanju u egzaltaciji pri repetitivnom podraZivanju.

Usporedimo li receptorni sistem s mjernim fizikalnim instrumentom, onda je
otito da se razliitl osjetni modaliteti ne samo raziikuju u svojoj osjetljivo-
sti pri registraciji fizikalnih procesa nego i po brzini kojom reagiraju na
objektivne promjene koje se zbivaju u vremenu. Na osnovi vremenskih konstanti
moguée je medu osjetnim sistemima razlikovati brze sisteme, koje karakterizira
dobra ali kratka vremenska sumacija, kratka latencija, brza evolucija i kratka
perzistencija. Medu takve idu dodir, sluh i vibracija. Nasuprot njima stoje
sistem} s relativno dugim konstantama, kao 3to su to njuh, okus i temperaturni
osjeti. Nekako u sredini izmedu "pokretljivih" | "lijenih" sistema nalazi se
vid.

Na kraju jo¥ nekoliko rije¢i o tome kakav je doprinos ovakvih ispitivanja
nafem poznavanju funkcije osjetnih sistema u cjelini.

Prva i najznafajnija spoznaja je da podraiaj aktiviraJuéi receptor ne samo
izaziva uzbudenje u cjelovitom receptornom sistemu nego s malim vremenskim
zakadnjenjem i uzbudenju suprotan proces: inhibiciju. Proces inhibicije, koji
takoder ima svoj razvoj u vremenu, smanjuje osjetljivost osjetnog sistema i &ini
da senzorni izlaz raste sporije od senzornog ulaza, sve dok izlaz ne postigne
razinu koja predstavija dinamicku ravnoteZu izmedu uzbudenja i inhibicije.
Potetno pozitivno djelovanje trajanja podrafaja na njegovu efikasnost, daljnjim
produienjem postepeno se smanjuje zbog sve vedeg udjela inhibicije. Granice
vremenske sumacije dostignute su onda kad je daljnji porast procesa uzbudenja
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zaustavljen od procesa inhibicije. Retroaktivna inhibicija je veoma zna&ajan

faktor u regulaciji osjetne funkcije. Ona ne samo da odriava uZinke podraZaja u
optimalnim granicama za funkeiju receptora nego, koledi daljnji porast uzbudenja
u vemenu, omoguduje osjetnom sistemu da uspjeSno reagira na promjene u intenzi-
tetu podraiaja. ‘

Veca efikasnost repetitivnih podraZaja relativno spore frekvenclje upuéuje
na to da pri prekidu proces inhibicije brZe slabi od procesa uzbudenja. Maksj-
maini efekt - egzaltaciju - posti¢i ce Isprekidani podraZaj ako novi podraZaj
stife upravo u &asu kad su tragovi zaostalog uzbudenja na svom maksimumu,a to
ovisi ne samo o trajanju i intezitetu prethodnog podraZaja nego | o vremenskim
konstantama podralljivosti. ‘

Istrafivanja procesa vremenske sumacije pokazalo je jo¥ jednom da osjetni
sistem nije iskljuiva aferentni sistem, nego da je njegova funkclja pod znataj-
nim utjecajem eferentnih impulsa koji dolaze iz razli&itih perifernih | central- .
nih ZivEanih struktura, Preko eferentnih viakana dinamijcka stanja u razliditim
ZivEanim strukturama utje®u na reaktivnost senzornih sistema od periferije do
centara. Tl utjecajl, zavisno od prilika, mogu biti dinamogeni, kao ¥to je to
npr. kod vida pupilarni refleks, kod sluha promjene u napetosti misica u sred-
njem uhu, ali oni mogqgu bitl | inhibitorni.

Premda vjerojatno postoje feedback-requlatori | na perifernom dijelu recep-
tora, osobito znatajnu regulaciju u osjetnoj funkciji ima retikularna formacija,
koja posredstvom svojih eferentnih viakana moe selektivno modificirati senzornu
transmisiju. Kakav ¢e biti u®inak retikularne farmacije, dinamogen lli inhibito-
ran, zavisli s jedne strane od aferentnih Impulsa koji u nju pristifu 1z recep-
tornih sistema, a s druge strane od impulsa koji pristifu iz kore velikog mozga.
Retikularna formaclja pak utjeCe na funkeciju mozgovne kore.

Slika 20. sasvim pojednostavnjeno i shematski prikazuje te odnose.
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Slika 20 - Shematski prikaz medijacljskog procesa lzmedy "ulaza" (podra-
Zaja) i "izlaza" (osjeta). R oznatuje receptor, T thalamus, RT retikularnu .

formaciju, a 4 psihokortikalni proces. Strelicama su oznafene mogude
interakcije.
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Za tumacenje promjena do kojlh dolazi tijekom podraZivanja u vremenskoj
sumaciji predloZeni su razligiti modeli koji ukljutuju inhibitornu povratnu
spregu. Jedan od najjednostavnijih modela pot_jgée od Marksa (1972). Njegov
model, zami$ljen da objasni vremensku sumaciju u podrutju vida, ukljuduje dva
stupnja koji djeluju kao filtri niske propusnosti s 'Inhlbgtor'nlm feedback-
sistemom koji podinje u drugom stupnju a smanjuyg osjetljivost u oba stupnja. U
tom modelu kojl je prikazan na slici 22. sa samo jednim stupnjem, dio se izlaza
od senzornog ulaza vraca natrag | djeluje inhibitorno na daljnjl ulaz.

INPUT OUTPUT

FEEDBACK

Slika 21 - Pojednostavljeni Marksov protomodel za obja3njenje kako podraiaj
izazivajuc¢i uzbudenje u osjetnom organu pgsredstvom inhibitorne povratne
sprege smanjuje osjetljivost receptornog sistema. (Prema Marks: Sensory
processes, New York, 1974).

Taj jednostavni Marksov protomodel moZe se dobro primijeniti na oku.ljsnu
vremensku sumaciju. Okusna aferentna vlakna boqato se granaju, tako da isto
vlakno Inervira veéi broj okusnih receptornih stanica. Kad podraZaj aktivira
receptor 1 vlakno koje je s njim u vezi, onda se dio Ziv€anih impulsa kolatéi-
ralama tog viakna moZe vratiti na druge receptorne s_;tanlce. Ta antidromicka
aktivnost vjerojatno je inhibitorna, tj. smanj.u;e' osiet'l]ivost receptornih ¢
stanica na koje pristiZe. Dakako takva inhibicija, koja se realizira § pomocu
neurona prvog reda, ne iskljutuje i ranije spomenute centralne inhjbitorne
mehanizme.

Predavanje je trajalo predugo i ja vam se Ispri¢avam. Ali i pedeset godina

istraZivanja na tom podrudju takoder su dug vremenski period, a uz vremensku
osjetnu sumaciju postoji | vremenska sumacija u produkciji radova.
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SUMMARY

STIMULATION TIME CONSTANTS OF SENSORY SYSTEMS

Studies of time constants of stimulation in early stages of sensory
proceses in time are surveyed. Results drawn are on examples from investigations
into time characteristics of stimulation that have been performed by researches
of the Zagreb Psychological Circle.
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