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Dodir, pritisak i kinestezija: sustav dorzalnih kolumni

izazvao bol, a hrapavi bi podrazio nekoliko tocki koze

Mehanicko podraZivanje kozZe uzrokuje razliCite oblike
svjesnog osjeta, a mehanoreceptore razvrstavamo na
temelju njihove sposobnosti da signaliziraju brzinu,
jac¢inu i usmjerenost podraZaja

istodobnol), okomito se utiskuje u kozu odredenom
brzinom, u novom polozaju ostaje neko vrijeme, a potom se
istom putanjom vraca u pocetni polozaj. Pod takvim
uvjetima, razlikujemo tri skupine parametara za definiranje

podrazaja:

Mehanicko podrazivanje koze uzrokuje razlicite oblike
svjesnog osjeta od blagog skakljanja do neizdrzivo bolnog
pritiska. Primjereni podrazaj za osjet dodira ili pritiska je
mehanicka deformacija koge, tj. promjena oblika dijela koze ili
razlika tlakova u dva susjedna dijela koze. ravhomjerno
raspodijeljen tlak ili kontinuirane gradacije tlaka ne uzrokuju
deformacije koze, pa stoga nisu primjeren mehanicki
podrazaj. Zamislite da vam je pola prsta uronjeno u posudu
s tekué¢om zivom. U dubini tekuéine tlak je vedi nego na
povrsini. No, i od povrsine zive u dubinu i od povisine Zive
nagore (kroz okolni zrak) postoji kontinuirani gradijent
jednoli¢nog tlaka. Stoga pritisak osje¢amo jedino na granici
(diskontinuitetu) zraka i zive. Upravo je taj diskontinuitet
primjereni podrazaj. Opcenito, za organizam su bitni
podrazaji diskontinuiteti, a ne njihove kontinuirane
gradacije.

Koja su obiljezja podrazaja bitna za percepciju?
Razmotrimo to na jednostavnom primjeru, koji odgovara
nacinu testiranja koznog osjeta u psihofizickom laboratoriju.
Tanki metalni $tapi¢, zaobljenog i glatkog vrha (Siljati bi

1
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Parametre okomite dimenzije, tj. one sto djeluju u
smjeru okomitom na ravninu koze, a to su: a) stupan;
udubljenosti koze, tj. stupanj taka (pritiska) u danom
trenutku i b) wsmjerenost (udubljivanje koze ili vracanje u
pocetni polozaj) i brgina promjene tlaka. Tlak je sila po
jedinici povrsine, pa je intenzitet podrazaja (tlak kojim
stimulator pritis¢e kozu) slozena funkcija sljedecih
varijabli: tocke podraZivanja, stupnja udubljenosti koze,
trajanja podrazaja, te usmjerenosti i brzine promjene
tlaka.

Parametre vodoravne dimenzije, tj. one sto djeluju u
smjeru usporednom s receptornom povrsinom koze.
To su: a) polozaj stimulatora na povrsini koze, b)
veli¢ina i konfiguracija dodirne povrsine stimulatora
(odreduje povrsinu i oblik udubljenog dijela koze), c)
obris udubljenog dijela koze (odreden zakrivljenoséu
dodirne povrsine stimulatora).

Vremenske parametre, koji odreduju trajanje i
obrazac bilo kojih fluktuacija podrazaja.

Tablica 24-1.Vrste i svojstva koznih i potkoznih mehanoreceptora.

Fizioloska vrsta  Histoloska vrsta Primjereni Vrsta koZe PridruZeni osjet
podraZaj

Brzoadaptirajuc¢i (RA) koZni receptori

PC Pacinijevo tjelesce 100-400 Hz dlakava i bezdlaka  dodir, vibracija

Brzoadaptirajuc¢i (RA) potkoZni receptori

Meissnerovo tjelesce  10-80 Hz bezdlaka dodir,
podrhtavanje

RA-D folikularni povijanje dlake dlakava dodir

RA-G folikularni povijanje dlake dlakava dodir

RA-T folikularni povijanje dlake dlakava dodir

RA-F folikularni povijanje skupa dlakava dodir
dlaka

Sporoadaptirajuci (SA) potkoZni receptori

SA-II trajni pritisak dlakava i bezdlaka  pritisak

Sporoadaptirajuci (SA) koZni receptori

SA-1 Merkelova plocica trajni pritisak dlakava i bezdlaka  pritisak

Vedinu koznih mehanoreceptora mozemo svrstati u jednu
od 8 skupina navedenih u tablici 24-1.

Tonicki mehanoreceptori reagiraju na trajno udubljivanje
koze (u okomitom smjeru) ili pomicanje koze (istezanje u
vodoravnom smjeru) ili dlaka (povijanje). Ti su receptori
aktivni dokle god je koza (ili dlaka) u novom polozaju
(udubljena ili istegnuta koza, povijena dlaka). Tonicki
mehanoreceptori reagiraju i na pomicanje koze i na brzinu
tog pomicanja. Pritom bolje reagiraju na pomake od
mirujuceg polozaja (udubljivanje, istezanje) nego na pomake
natrag prema mirujuc¢em polozaju. Drugim rijecima, tonicki
mehanoreceptori su osjetljivi na usmjerenost podrazaja.

Fazni mehanoreceptori reagiraju samo na promjenu
polozaja koze (ili dlake), ali ne i na novonastalo stanje (dok
kozu udubljujemo ili istezemo, fazni mehanoreceptoti su
pojacano aktivni, no kad koza neko vrijeme ostaje postojano
udubljena ili istegnuta, ti receptoti prestanu reagirati).
Nadalje, fazni mehanoreceptori nisu osjetljivi na
usmjerenost podrazaja i podjednako dobro odgovaraju i na
pomake od mirujuceg polozaja i na pomake koze (ili dlake)
natrag prema mirujucem polozaju. Pored toga, fazni

(vibracijske) podrazaje.
Ukratko, mehanoreceptore razvrstavamo na temelju njihove

sposobnosti da signaliziraju brzinu, intenzitet i usmjerenost
mehanic¢kog podrazaja koze, dlake ili potkoznog tkiva.
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Slika 24-1. Brzoadaptirajui (RA) i sporoadaptirajuci (SA) kozni mehanoreceptori. A} SA-| receptor (Merkelova plocica) kodira
informacije o trajanju i intenzitetu podraZaja. B) PotkoZni RA-receptor (Pacinijevo tjelesce) ili kozni RA-receptor folikula dlake
kodiraju informacije o to¢nom mijestu dodira ili o vibraciji. C) Zglobni mehanoreceptor, $to s midi¢nim, tetivnim i koZnim me-
hanoreceptorima omogucuje kinesteziju. Okomita strelica oznaCuje pokret zgloba za naznaceni kut pod kojim onda ud neko
vrijeme ostaje. Uocite da na svaki takav pomak receptor isprva fazno reagira pojatanom aktivno3¢u, no potom se uZestalost
odagiljanja akcijskih potencijala smanji na neku postojanu razinu, $to je sukladna kutu pomaka u zglobu.

Cetiri glavne vrste mehanoreceptora un Rogi dlanova i prstiju omoguénju
osjet dodira, pritiska i vibracije

Kozni mehanoreceptori mogu biti slobodni Zivéani
zavt§eci (mehanoreceptivna Ad vlakna) ili u¢ahureni
zavrSeci (Pacinijeva, Meissnerova, Krauseova i Ruffinijeva
tjelesca). Trecu skupinu ¢ine receptori §to nisu stvarno
ucahureni, ali su svejedno vezani uz posebne tvorbe. To su
receptori oko folikula dlake te Merkelove plocice
(nakupine posebnih epiteloidnih Merkelovih stanica).
Mehanoreceptore obi¢no prema njihovom smjestaju
dijelimo u povrsinske (koZne) te dubinske (potkoZne —
misi¢ne, tetivne i zglobne). Prema fizioloskim obiljezjima
dijelimo ih u brzoadaptirajuce (RA) i sporoadaptirajuce
(SA) mehanoreceptore (sl. 24-1). Neki vole SA-receptore
nazivati detektorima polozaja (engl. position detectors), a
RA-receptore detektorima brzine (engl. velocity dectectors)
i detektorima privremenosti, tj. ubrzanja (engl. transient
detectors). Naime, SA-receptori reagiraju samo na
pomicanje djeli¢a koze po okomici (udubljivanje koze bez
bocnih pomaka, potezanja ili guranja u stranu — stoga
detektori polozaja), dok RA-receptori reagiraju ili na brzinu
pomicanja koze (ali ne i na sam pomak — kad se pomak
dovrsi, receptor prestaje biti aktivanl) ili pak na ubrzanje
pomicanja, tj. na trzaj djelica koze. Zbog jednostavnosti, u
daljnjem tekstu govorimo o SA i RA mehanoreceptorima, a
za one $to imaju prepoznatljivu morfologiju rabimo i
njihove poznate histoloske nazive (npr. Pacinijeva ili
Meissnerova tjelesca). Napokon, dlakava i bezdlaka koza
(jagodice prstiju, dlanovi, tabani, usne) nemaju posve
jednake mehanoreceptore.

Dlakava kozZa ima dvije vrste SA-receptora: povrsinske SA-
I (Merkelove plocice) i potkozne SA-1I (Ruffinijeva
tjeleSca). Merkelove plocice su glavna vrsta povrsinskih SA-
receptora i u bezdlakoj kozi. Pacinijevo tjeleSce je
potkozni RA-receptor 1 bezdlake i dlakave koze. Medutim,
povrsinski RA-receptori dlakave i bezdlake koze se
razlikuju. U bezdlakoj kozi to su Meissnerova tjeleSca, a u
dlakavoj kozi to su receptori folikula dlake. Ovisno o vrsti
dlake (poglavito u zivotinja), opisane su i tri vrste tih
receptora:

1)  RA-D receptori folikula dlake (D je od engl. down
hairs, tj. kratke, tanasne 1 polegnute dlake).
2)  RA-G receptori folikula dlake (G je od engl. guard
hairs, tj. srednje duge 1 debele dlake krzna).
3) RA-T receptori folikula dlake (T je od engl. tylotrich
hairs, tj. vrlo duge i grube dlake, npr. u brku macka).
Uz to se opisyje jos jedna vrsta takvih receptora, RA-F
receptori folikula dlake (F je od engl. field receptors, tj.
receptori $to odgovaraju na pomicanje veéeg broja odnosno
“polja” dlaka).
Kako i macke i majmuni imaju krzno, imaju i sli¢ne
receptore folikula dlake. No, ¢ovjek nema krzno, pa ocito
nema odgovarajuce fizioloski definirane vrste receptora. U
dlakavoj kozi ljudi (osobito u kosi, ispod pazuha i oko
spolnih organa) prema nekim autorima dlake odgovaraju
RA-D i RA-G receptorima. Osim toga, najvazniji dodirni
rogan ¢ovjeka je upravo bezdlaka koza dlanova 1 prstiju (i
usnica — no, ta je iz razumljivih razloga slabo istrazena).
Stoga se u daljnjem tekstu uglavnom bavimo
mehanoreceptorima bezdlake koze dlanova i prstiju.
Koza jagodica prstiju je najosjetljivija na mehanicke
podrazaje, a u njoj su 4 glavne vrste mehanoreceptora (po
jedna vrsta RA i SA u kozi i po jedna vrsta RA1SA u
potkoznom tkivu). Kogni RA-receptor je Meissnerovo tielesce (u
Jjudi najbrojnije upravo u jagodicama prstiju), a SA-receptor je
Merkelova plocica. Potkogni RA-receptor je Pacinijevo tielesce, a S.A-
receptor je Ruffinijevo tjelesce. 1 Meissnerovo tjelesce i Merkelova
plocica imaju mala receptivna polja (promjera 2-4 mm), dok
potkozni Pacinijevi i Ruffinijevi receptori imaju velika
receptivna polja (pa stoga i slabije prostorno razlucivanje
dvaju susjednih podrazaja). Prag razlikovanja dva dodirna
podrazaja na vrhu prsta je oko 2 mm, na dlanu oko 10 mm,
a na kozi nadlaktice oko 40 mm! To je odraz gustoce
razmjestaja perifernih koznih mehanoreceptora.
Podrazivanje Meissnerovih tjelesaca uzrokuje svjesni osjet
blagog i dobro ograni¢enog podrhtavanja koze (“leprsanja
koze” — engl. flutter). Najbolji podrazaj za Meissnerovo
tjelesce je ponavljani mehanicki podrazaj relativno niskog
intenziteta i frekvencije 5-40 Hz. Stoga taj receptor vrlo
osjetljivo biljezi kretanje podrazaja po kozi ili kretanje koze
po nekom predmetu. Nasuprot tome, podrazivanje
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Slika 24-3. Put za svjesni osjet dodira, pritiska, vibracije i kinestezije iz podru¢ja trupa i udova. Za pojedinosti vidi tekst.
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Pacinijevih tjelesaca uzrokuje svjesni osjet slabo
ograni¢enog (difuznog) titranja, tj. vibracije. P1i “najboljim
frekvencijama” od 250-300 Hz, Pacinijevo tjelesce reagira
vec na pomake koze amplitude manje od 1 um. No, pritom
uglavnom samo znamo ima li vibracije ili nema. Razlicite
frekvencije vibracije najbolje razlikujemo pti nizim
frekvencijama, a frekvencije veée od 300 Hz vise uopée
medusobno ne razlikujemo. Naravno, tako je tijekom
pokusa u psihofizickom laboratoriju; u obi¢nom Zivotu,
prirodni podrazaji gotovo uvijek istodobno aktiviraju
razlic¢ite kombinacije mehanoreceptora.

RA-receptori pruzaju nam bitne informacije o vremenskom
slijedu mehanickih podrazaja, $to je bitno za analizu
mehanoreceptivnih informacija tijekom tzv. aktivhog
dodira, tj. opipavanja ili prelazenja prstom po nekoj
povtsini (da ustanovimo je li hrapava, glatka itd. —
primjerice, na taj nacin slijepci citaju Brailleovo pismo, pa su
im RA-receptori od zivotnog znacenja). Osjetljivost
“Istrazujuceg prsta” sto se krece nekom povrsinom je
golema — vrhom nokta (ili iglom njezno uhva¢enom s dva
prsta), coviek moze otkriti na glatkoj povrsini metala usjek
Sirini svega 1 um! Isto tako, uvjezbani citatelj Brailleovog
pisma ¢ita oko 100 rijeci (600 slova) u minuti — to je brzina
kojom ¢ovjek normalnog vida ¢ita naglas. No, ako tom
istom slijepcu ne dopustimo da kaziprstom brzo pomice
lijevo-desno po slovima, nego da ih samo jedno po jedno
okomito i lagano pritiskuje, vjerojatno vise uopée nece moci
procitati napisano.

S druge strane, kozni SA-I receptori (Merkelove plocice)
najbolje kodiraju prostorna obiljezja podrazaja (stoga ih se
ponekad naziva i receptorima za pritisak). Ti receptori
reagiraju ve¢ na vrlo male pomake koze (da se prijede prag
podrazaja, dovoljan je pomak koze od 5-15 uml).
Receptivno polje SA-I receptora je tik iznad Merkelove
plocice; pomicanje koze u susjedstvu receptora nece ga
podraziti (osim ako se intenzitet podrazaja ne poveca toliko
da se on prosiri i na sam receptor). Isto tako, istezanje koze
nece aktivirati SA-I receptor. Na temelju tih nalaza,
zakljucuje se da ti receptori sluze vrlo to¢noj statickoj
lokalizaciji podrazaja (pasivni razlikovni dodir — RA-
receptori sluze poglavito aktivnom dodirul). Potkozni SA-IT
receptori (Ruffinijeva tjelesca) reagiraju i na pomicanje koze
iznad njih i na istezanje susjednih dijelova koze. Ti receptori
pruzaju nam informacije i o polozaju i o jac¢ini podrazaja.

Staticka propriocepeija je osjet poloaja ndova, a dinamiika
proprivcepeija (= kinestezija) je osjet kretanja ndova

Svjesni osjet polozaja i kretanja tijela (poglavito ruku i nogu)
je propriocepcija — za razliku od eksterocepcije (osjeta
izazvanih podraZajima iz okoline) te interocepcije ili
viscerocepcije (osjeta izazvanih podraZzajima iz utrobnih
organa).

Govorimo o stati¢koj propriocepciji (svjesnom osjetu
polozaja udova) te dinamickoj propriocepciji ili
kinesteziji (sviesnom osjetu kretanja udova). Obje vrste
osjeta bitne su za odrzavanje ravnoteze tijela, nadzor nad
pokretima udova i procjenu oblika predmeta na temelju
opipa i rukovanja. Normalan ¢ovjek 1 kad Zmiri moze vrlo
to¢no procijeniti to¢an polozaj svoje nepomicne ruke ili
noge. Primjerice, kut pod kojim je povijen mirujuci koljenski
zglob pogada se uz pogresku od svega 0,5 stupnjeval Bez
poteskoca u mraku mozemo to¢no dotaknuti bilo koji dio
tijela, ili se pocesati bas po onom mjestu na ledima na kojem

se pojavio svrbez. Sigurno i slobodno hodamo stubama i
bez stalnog motrenja vlastitih stopala. Stovise, psihofizickim
pokusima je dokazano da osoba povezanih ociju $tapic¢ sto
ga drzi izmedu prstiju moze na zamolbu istrazivaca postaviti
u vodoravni ili okomiti polozaj (u odnosu na smjer
djelovanja sile teze) vrlo tocno — s pogreskom od svega
nekoliko stupnjeva.

gyrus
postcentralis  gylcus

postcentralis

sulcus
centralis

lobulus
parietalis superior

S-l

Slika 24-4. Somatosenzibilna mozdana kora tjemenog re-
Znja ima tri glavna dijela: primarno somatosenzibilno polje
(SI) sto zauzima gyrus postcentralis, sekundarno somatosen-
zibilno polje (SII) $to zauzima najdonji dio postcentralne vi-
juge u kutu izmedu centralnog Zlijeba i Silvijeve pukotine,
te unimodalnu asocijacijsku somatosenzibilnu koru gornjeg
tiemenog reznji¢a (lobulus parietalis superior). Polje SI obu-
hva¢a Brodmannova polja 3a, 3b, 1 2; dno centralnog Zli-
jeba oznacava granicu primarnog motorickog polja 4 i pri-
marnog somatosenzibilnog polja 3a; gornji tiemeni reznji¢
obuhvac¢a Brodmannova polja 5 i 7. Lemniscus medialis za-
vrava u ventroposterolateralnoj (VPL) jezgri talamusa. VPL
jezgra aksone 3alje poglavito u polja 3a i 3b (i oskudniju pro-
jekciju u polja 1 2), a polja 3a i 3b potom se obilno projici-
raju u polja 11i 2.

Signali o polozaju udova te o brzini i usmjerenju njihovih
pokreta polaze od 3 glavne vrste mehanoreceptora: misi¢nih
vretena, mehanoreceptora smjestenih u zglobnim ¢ahurama
te koznih mehanoreceptora. Prema novijim psihofizickim
istrazivanjima na bolesnicima s ugradenim umjetnim
zglobovima, zglobni kut poglavito se procjenjuje na temelju
informacija o duljini odgovarajuc¢ih misi¢a. Drugim rije¢ima,
na temelju informacija $to prispijevaju iz misi¢nih vretena.
Pritom je otrina propriocepcije normalna ili tek blago
smanjena. Uz spomenuto iskustvo s umjetnim zglobovima,
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slika 24-5. Somatotopna reprezentacija koZnog i potkoZnog osjeta u primarnoj somatosenzibilnoj moZdanoj kori. Uotite da
ucrtani ovje¢uljak (homunculus) ima vrlo veliko lice, usta, 3aku i prste, te jezik i Zdrijelo, dok su mu noge i ruke tanaine, a trup

sicusan. Prema Penfield i Rasmussen (1950), uz dopustenije.

na znacajnu ulogu informacija iz misi¢nih vretena ukazuju i

sljedeée tri skupine nalaza:

1) Nakon anestezije zglobova i koze prsta, palca ili cijele
sake, ispitanik je i dalje u stanju zamijetiti pasivno
povijanje ili ispruzanje prsta (oci ispitanika su
povezane, a lije¢nik lagano povija ili ispruza prst
ispitanika). Dakle, informacije ocigledno prenose
mehanoreceptori neanesteziranih misi¢a podlaktice.

2) Kad tijekom imobilizacije zgloba istegnemo tetivu, tj.
misi¢ ($to normalno pokrece doti¢ni zglob), bolesnik
kaze kako ima osjecaj da mu se zglob pokreée u onom
smjeru u kojem bi istegnuti misi¢ normalno vukao
tijekom kontrakcije.

3) Kad visokofrekventnim podrazajem (oko 100 Hz)
primijenjenim kroz kozu izazovemo vibriranje misica,
ispitaniku se ¢ini da mu se zglob pokrece u smjeru koji
bi pod normalnim okolnostima doveo do istezanja
misi¢a. To je snazan dokaz da su misi¢na vretena
odgovorna za iluziju pokreta (naime, elektrofizioloski
pokusi pokazuju da su misi¢na vretena posebno
osjetljiva na takvu vibraciju). Stovige, vibracijsko
podrazivanje zgloba (ali ne i misi¢a) ne dovodi do takve
iluzije (to pokazuje da informacije iz zglobnih receptora
ne pridonose nastanku iluzije).

No, za potpuni svjesni osjet polozaja i kretanja udova

potrebne su informacije iz sve tri opisane vrste

mehanoreceptora.

Aktivni i pasivni dodir: hapticki sustav omoguénje dodirnu
stereognogiju, 1. prepognavanje predmeta opipavanjem

U psiholoskim i psihofizi¢kim istrazivanjima, uobi¢ajeno je
razlikovati pasivni dodir (kad opaZatelj nema utjecaja na
prijem podrazaja — netko vas, dok ne gledate, lagano bocne
viskom olovke) i aktivni dodir (kad opazatelj aktivno
nadzire prijem podrazaja — kad prstima klizimo povisinom
predmeta ili ih opipavamo). Takoder je pogodno razlikovati
tzv. taktilnu percepciju (opazanje dodirivanjem, tj. osjet
dodira uzrokovan isklju¢ivo podrazivanjem koze) i
hapticku percepciju (opazanje opipavanjem, tj. osjet
dodira uzrokovan istodobnim pritjecanjem i koznih i
kinestetskih informacija; grcki hapto = hvatam, opipavam).
Hapticki sustav je sustav percepcije s pomocu kojeg je
organizam doslovno u dodiru s okolinom. Hapticka
percepcija je normalno rezultat raznolikih interakcija
organizma i okoline. Primjerice, kad opipavanjem nastojimo
prepoznati predmet, istodobno primamo informacije o
njegovom obliku i od koznih mehanoreceptora i od
kinestetskih mehanoreceptora $to nam signaliziraju polozaj
prstiju 1 oblik §to ga je nasa $aka poprimila. Informacije sto
pristizu iz razli¢itih receptora stapaju se u jedinstve svjesni
osjetilni opazaj. Hapticka percepcija nije posljedica
postojanja posebne vrste receptora, nego integracijske
aktivnosti mozdane kore. Za pojavu hapticke percepcije nije
dovoljna pasivna primjena koznih i kinestetskih podrazaja —
potreban je aktivni dodir, tj. voljni i svrhoviti “istrazujuci”
pokreti prstiju i Sake.
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Slika 24-6. Trigeminotalamicki put prenosi osjet dodira i kinestezije
larni neuron polumjesecastog ganglija (ganglion semilunare
(uocite da je tijelo drugog neurona za prijenos osjeta boli i tempera
spinalis n. trigemini — za pojedinosti vidi 23. pogl
tava u ventroposteromedijalnoj (VPM) jezgri talamusa. Odatle t
marnu somatosenzibilnu koru postcentralne vijuge.

Sposobnost opazanja i prepoznavanja oblika dodirom je
dodirna stereognozija (stereognosia = prepoznavanje ¢vrstih
tijela). ta je sposobnost u ljudi neobi¢no dobro razvijena.
Primjerice, u jednom istrazivanju su ispitanici povezanih
o¢iju trebali opipavanjem prepoznati 100 razli¢itih predmeta
iz svakodnevnog zivota. Oko 96% odgovora bilo je to¢no, a
oko 94% toc¢nih odgovora postignuto je unutar prvih 5
sekundi opipavanja predmeta. Poremecaj dodirne
stereognozije je astereognozija, a uglavnom je posljedica
ozljeda tjemene mozdane kore.

Tri glavna snopa osjetnog puta za dodir i kinesteziju iz
trupa i udova su: fasciculus gracilis, fasciculus
cuneatus i lemniscus medialis

7
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ture iz podruja lica smjesteno u spinalnoj jezgri, nucleus

avlje!). Aksoni drugog neurona oblikuju tractus trigeminothalamicus, Sto zavr-
alamokortikalni aksoni (fibrae thalamocorticales) odlaze u pri-

m
Kratke grane centralnibh nastavaka primarnih mehanorecepcijskib
nenrona zavrsavan u dubokim slojevima dorzalnog roga,
intermedijalngj goni i ventralnom rogu

Centralni nastavci mehanorecepcijskih neurona iz dubokih
tkiva (potkozno tkivo, misidi, tetive, fascije, ligament,
zglobovi) zavravaju u specificnim Rexedovim slojevima:
oni iz Pacinijevih tjelesaca u III-VI. sloju, oni iz misi¢nih
vretena uglavnom u VI/VIL i IX. sloju, a oni iz tetivnih
vretena u V-IX. sloju. Primarna aferentna vlakna $to
prenose kozni osjet poglavito zavrsavaju u II1. sloju, a SA
vlakna uz to zavr$avaju i u IV-VL. sloju.

Samo jedna kolaterala pojedinacnog Ia vlakna (iz misi¢nih
vretena) uspostavlja sinapsu na proksimalnom dijelu
dendrita ai-motoneurona (monosinapticki refleks istezanja).
Nadalje, brojna Ia i Ib vlakna monosinapticki zavrsavaju na
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neuronima Clarkeove jezgre (nuclens thoracicus) od kojih
polazi dorzalni spinocerebelarni put.

Dosad su istrazeni ultrastruktura i nacin sinaptickog
zavr$etka u dorzalnom rogu za 5 vrsta fizioloski definiranih
mehanorecepcijskih centralnih nastavaka: 1) onih iz folikula
dlake, 2) onih iz Pacinijevih tjelesaca, 3) RA vlakana iz
Krauseovih tjelesaca (u jastu¢i¢u mackine $ape), 4) SA-I
vlakana iz Merkelovih stanica i 5) SA-1I vlakana iz
Ruffinijevih tjelesaca. Sva ta vlakna uspostavljaju
asimetricne sinapse na dendritima spinalnih neurona i
njihov je glavni neurotransmiter glutamat. Na vedini tih
vlakana aksoaksonske sinapse (presinapticka inhibicija)
uspostavljaju aksoni interneurona ili silaznih rafespinalnih i
ceruleospinalnih putova. To omogucuje silaznu kontrolu i
presinapticku modulaciju prijenosa mehanorecepcijskih
informacija.

Duge nglazne grane centralnibh nastavaka primarnib
mehanoreceptivnib neurona nzlaze krog istostrane dorgalne kolumne
kao medijalni fasciculus gracilis i lateralni fasciculus cuneatus

Duge uzlazne grane centralnih nastavaka pseudounipolarnih
neurona $to prenose osjet finog dodira, pritiska, vibracije i
kinestezije oblikuju dorzalne bijele kolumne — medijalni
Jasciculus gracilis i lateralni fasciculus cuneatus. 'T1 su aksoni
rasporedeni tako da su oni iz slabinsko-kriznih kotjenova
najmedijalnije, oni iz grudnih korjenova do njih, a oni iz
vratnih korjenova najlateralnije. Pritom najvedi broj aksona
zapravo dolazi iz podrucja vratnog i grudno-slabinskog
podebljanja kraljezni¢ne mozdine (tu su dorzalni korjenovi
najdeblji i povezani su s najve¢im inervacijskim podruéjima).
U kriznim, slabinskim i donjih 6 grudnih odsjecaka
kraljezni¢ne mozdine cijele dorzalne kolumne izgraduje
samo fasciculus gracilis (prenosi osjet iz nogu i donjeg dijela
trupa). Otprilike na razini segmenta TG, lateralno od njega
pojavi se i fasciculus cuneatus, $to je posebno razvijen u
vratnim segmentima (prenosi osjet iz ruku i gornjeg dijela
trupa) (sl. 24-3).

Sve su to jos uvijek neukriZzeni (istostrani) aksoni prvog
neurona osjetnog puta za dodir i kinesteziju, a ti aksoni u
somatotopnom rasporedu sinapticki zavrsavaju u dvije
jezgre na dorzalnoj strani kaudalnog dijela produljene
mozdine: nuclens gracilis i nucleus cuneatus. U tim je jezgrama
smjesteno tijelo drugog neurona tog osjetnog puta (sl. 24-3).
Kroz dorzalne kolumne dio puta (nekoliko segmenata)
uzlaze i primarna aferentna vlakna skupina Ia i Ib (misi¢na i
tetivna vretena), $to onda ulaze u sivu tvar i sinapticki
zavtsavaju u nuclens thoracicns Clarke (ili u ventralnom rogu).
No, dio tih aksona uzlazi sve do produljene mozdine i
sinapticki zavrsi u muclens cuneatus accessorins (ta se jezgra
projicira u mali mozak).

Silazne grane centralnih nastavaka primarnih
mehanoreceptivnih neurona mogu se protezati kroz
nekoliko (najvise 10) segmenata. U vratnom i najvecem
dijelu grudnog dijela dorzalnih kolumni, ta silazna vlakna
oblikuju tanki fasciculus interfascicularis Schultze, u slabinskom
podrucju oblikuju fasciculus septomarginalis (Flechsigovo
ovalno polje), a u kriznim segmentima oblikuju Phillipe-
Gombaultov trokut. Istim putovima silaze i propriospinalna
vlakna iz dorzalnog roga kraljezni¢ne mozdine.

Ozljede dorzalnih kolumni uzrokuju gubitak (ili bitno
slabljenje) osjeta dodira i kinestezije na istoj strani tijela, a
ispod razine ozljede. Tocnije, sam osjet obi¢nog, “grubog”
dodira i pritiska ostaje uglavnom normalan (taj osjet prenosi

i anterolateralni sustav), no fini diskriminacijski dodir i osjet
vibracije su vrlo poremeceni. Gubi se sposobnost procjene
tezine razli¢itih predmeta odvagivanjem u ruci, kao i
sposobnost prepoznavanja predmeta na temelju dodira
(aktivni dodir — npr. slijepci s odgovarajuéim ozljedama
dorzalnih kolumni vise ne bi mogli ¢itati Brailleovo pismo).
Simptomi su najizrazeniji u kozi prstiju i dlanova. Takoder
je tesko poremecen osjet polozaja i kretanja (kinestezija),
posebice u distalnim dijelovima udova — mali pasivni pokreti
ne prepoznaju se kao pokreti, nego jedino kao dodir ili
pritisak, a cak i opsezniji pasivni pokreti udova mogu ostati
nezamijeceni (ako su bolesniku povezane oci). Zbog svega
toga, bitno su poremeceni i voljni pokreti, §to postaju
nespretni 1 slabo uskladeni (ataksija dorzalnih kolumni).
Osim ozljeda, ranije je posebno cest uzrok takvih
poremecaja bio fabes dorsalis (tercijarni stadij sifilisa) —
zapravo, istrazivanja te bolesti su i omogucila prve spoznaje
o funkcijama dorzalnih kolumni.

Aksoni sekundarnib nenrona (u nuclens gracilis et cuneatus) odlaze u
Iuken ventromedijalno kao fibrae arcnatae internae, krigaju stranu i
obliknju lemmiscus medialis

Nuclens gracilis i nucleus cuneatus su jezgre smjestene na
dorzalnoj strani produljene mozdine, a u njima su tijela
drugog neurona ovog osjetnog puta. Aksoni tih neurona
ulaze u tegmentum i u Sirokom luku, kao fibrae arcuatae
internae, teku prema ventralno i medijalno (prema donjoj
olivarnoj jezgri 1 piramidama), krizaju sredisnju crtu i na
suprotnoj strani oblikuju dorzoventralno usmjeren
trokutasti snop, $to se jasno uocava uz sredisnju crtu. Taj
snop je lemmniscus medialis. Kako lijevi 1 desni snop zauzimaju
podrucje izmedu lijevog i desnog donjeg olivarnog sklopa,
cesto ih se oznacava kao stratum interolivare lemnisci (na
Weigert preparatima). Dakle, osjetni put za fini dodir i
kinesteziju kriza stranu tek na razini produljene mozdine.
Lenmiscus medialis uzlazi kroz tegmentum mozdanog debla i
sinapticki zavr$ava u ventroposterolateralnoj (VPL) jezgri
talamusa.

Treci nenron smjesten je u ventroposterolateralnoj (1'PL) jezgri
talamusa, a njegovi aksoni Lavrsavaju u primarnoj somatosenzibilnoy
kori posteentralne vijuge (polja 3, 11 2)

Lenmiscus medialis sinapticki zavrsava poglavito u
ventroposterolateralnoj (VPL) jezgri talamusa, u kojoj je
smjesteno tijelo treceg neurona osjetnog puta. Odatle
talamokortikalni aksoni kroz kapsulu internu pristupaju
primarnoj somatosenzibilnoj moZdanoj koti (fizioloski
definirano polje SI) postcentralne vijuge. Ta kora zapravo
obuhvaca tri usporedna Brodmannova polja (3, 11 2), pri
¢emu se polje 3 na temelju fizioloskih razlika dijeli u
podpolja 3a i 3b (sl. 24-4). Sva Cetiri dijela polja SI (3a, 3b, 2
i 1) imaju zasebnu somatotopnu reprezentaciju koze i
dubokih tkiva suprotne strane tijela, a u sva cetiri polja
talamokortikalni aksoni zavrsavaju u IV. sloju mozdane kore
(unutarnji zrnati sloj) — no, kolaterale tih aksona mogu
sinapticki zavrsiti u VL. sloju.

Vedina talamokortikalnih aksona zavtsi u poljima 3a i 3b, a
potom se neuroni tih polja projiciraju u susjedna polja 11 2.
Osim toga, sva Cetiri polja se projiciraju u sekundarno
somatosenzibilno polje (SII — Brodmannovo polje 43)
smjesteno u ventrolateralnom uglu izmedu Silvijeve i
Rolandove brazde (sl. 24-4). Asocijacijski somatosenzibilni
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korteks zauzima 1 gornji tjemeni reznji¢ (Brodmannova
polja 51 7).

Razaranje sva 4 primarna polja (SI, tj. 3a, 3b, 1 i 2) uzrokuje
poremecaj kinestezije i nesposobnost dodirnog
prepoznavanja velicine, teksture i oblika predmeta; no, osjet
boli i temperature obi¢no nisu izgubljeni nego su samo
promijenjeni. Na temelju brojnih pokusa na majmunima,
¢ini se da je polje 1 poglavito ukljuceno u prepoznavanje
teksture predmeta (npr. hrapavost, glatkost), dok je polje 2
poglavito uklju¢eno u prepoznavanje oblika i velicine
predmeta.

Svaki dio koZe somatotopski je predstavljen u
primarnoj somatosenzibilnoj kori sukladno broju
receptora u njemu

Put za prijenos mehanorecepcijskih informacija, opisan u
prethodnim odlomcima, na svim je svojim postajama
ustrojen topografski, tj. somatotopno. To znaci da je svaki
djeli¢ koze povezan s to¢no odredenim skupinama neurona
u produljenoj mozdini, talamusu i mozdanoj koti — prijenos
osjetnih informacija iz koze u mozdanu koru je “od tocke u
tocku”.

Neka podrucja koze (npr. jagodice prstiju, usne) su mnogo
gusce inervirana od, primjerice, koze trbuha ili leda. Ta
podrucdja su ne samo osjetljivija na podrazaje, nego su i
predstavljena u nerazmjerno velikim dijelovima primarne
somatosenzibilne kore. Stoga je osjetni homunculus (sl. 24-5)
nalik maloj nakazi golemih $aka, lica i ustiju, a sicusnog
trupa, tanasnih ruku i kratkih, zdepastih nogu (isto vrijedi i
za motoricku reprezentaciju).

Posljedica takvog somatotopnog ustrojstva je da svaki
neuron primarne somatosenzibilne kore ima odgovarajuce
receptivno polje na tjelesnoj povrsini, te da je vedina tih
neurona povezana s tocno odredenom vrstom
mehanoreceptora.

Kortikalni somatosenzibilni neuroni imaju vrlo malu
spontanu aktivnost (ili su posve “nijemi”), a aktiviraju se tek
nakon podrazivanja specifi¢cnog podrucja koze — dakle,
imaju receptivna polja. Receptivna polja su najmanja (i
njihov je broj po jedinici povrsine koze najvedi) u
podrucjima koze $to su najgusce inervirana i stoga
najosjetljivija na dodirne podrazaje (jagodice prstiju, usne).
Primjerice, 1 cm? koze jagodice ljudskog prsta sadrzi oko
2500 mehanoreceptora; od toga su 1500 Meissnerova
tjelesca, 750 su Merkelove stanice, a oko 75 su Pacinijeva 1
Ruffinijeva tjelesca. Sve te receptore inervira oko 300
mijeliniziranih primarnih aferentnih vlakana. Svako
aferentno vlakno sinapticki je povezano s 20 Meissnerovih
tjelesaca, a svako tjelesce je povezano s 2 do 5 aferentnih
vlakana (dakle, rije¢ je o opseznoj konvergenciji i
divergenciji signala ve¢ na razini perifernih receptora). No, u
kozi podlaktice i nadlaktice sve je manje receptora,
receptivna polja su sve veca, a sposobnost razlikovnog
dodira sve slabija — receptivna polja koze trupa su oko 100
puta veca od onih u jagodicama prstiju! S druge strane, oko
100 puta vise mozdane kore povezano je s jedinicom
povrsine koze jagodice prsta nego s jedinicom povisine
koze leda. Dakle, najveéi dio somatosenzibilne kore
povezan je s najgusée inerviranim i stoga funkcionalno
najvaznijim dijelovima koze.
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Neuroni primarne somatosenzibilne kore rqasporedeni su u okomite
stupice $to analiziraju specificnu vrstn mehaniikog podragaja

Vedina somatosenzibilnih neurona reagira samo na jednu
vrstu podrazaja (dodir, pritisak, temperaturu, bol). Neuroni
$to reagiraju na povréinskie kozni dodir, ne reagiraju na
duboki potkozni pritisak. Stovise, neki od tih neurona
reagiraju samo na pomicanje dlake, dok drugi odgovaraju
samo na postojano utiskivanje dijela koze (pritisak).
Neuroni §to analiziraju istu vrstu podrazaja u
somatosenzibilnoj kori rasporedeni su u okomite stupice
koji se protezu kroz svih $est slojeva mozdane kore (slicno
kao orijentacijske kolumne u vidnoj mozdanoj kori). Neke
od tih stupica aktiviraju podrazaji iz Meissnerovih RA-
receptora, druge kolumne aktiviraju podrazaji iz Merkelovih
SA-receptora, trece aktiviraju podrazaji iz folikula dlake, a
neki stupidi reagiraju samo na podrazaje $to dolaze iz
Pacinijevih tjelesaca. Svi neuroni jednog stupica primaju
podrazaje samo iz malog podruéja koze (istog receptivnog
polja). Stoga takvi stupici predstavljaju elementarne
funkcionalne jedinice za obradu informacija u mozdanoj
kori.

Nervus trigeminus prenosi osjet dodira i kinestezije iz
podrudja lica

Proi neuron osjetnog puta ga dodir i kinesteziju i3 podrudia lica
smjesten je u polumjesecastom gangliju

Prvi neuron osjetnog puta za dodir i kinesteziju iz podruéja
lica su pseudounipolarne stanice polumjesecastog ganglija
(ganglion semilunare — sl. 24-6). Periferni nastavci tih stanica su
u dodiru s mehanoreceptorima u kozi i potkoznom tkivu
lica, a centralni nastavci ulaze u pons i sinapticki zavrsavaju
u glavnoj osjetnoj jezgri trigeminusa (nuclens pontinus n.
trigeming). Pritom valja ukazati na jednu znacajnu iznimku: za
razliku od svih ostalih osjetnih sustava, propriocepcijski
neuroni ¢iji periferni nastavei do mehanoreceptora u
podrudju lica dospijevaju kroz ogranke trigeminusa, jedini su
primarni osjetni neuroni smjesteni unutar sredisnjeg
zivéanog sustava. Tijela tih neurona oblikuju posebnu jezgru
trigeminusa — nuclens mesencephalicus n. trigemini.

Drugi neuron smyjesten je u glavnoj (pontinog) jezgri trigeminusa, a treli
neuron u VPM jezgri talamusa

Tijelo drugog neurona smjesteno je u glavnoj jezgti
trigeminusa, a aksoni tih neurona krizaju stranu i zajedno s
aksonima neurona spinalne jezgre trigeminusa (nuclens
Spinalis n. trigemini) oblikuju trigeminotalamicki put (#ractus
trigeminothalamicns). T'aj put prati lemniscus medialis, ali zavrsava
u ventroposteromedijalnoj (VPM) jezgri talamusa, gdje je
tijelo treceg (talamokortikalnog) neurona. Talamokortikalni
aksoni tre¢eg neurona osjetnog puta za dodir i kinesteziju iz
podrudja lica iz VPM jezgre odlaze u primarno
somatosenzibilno polje mozdane kore (gyrus posteentralis,

polia 3a, 3b, 11i 2).



