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Mreznica i primarni vidni put

Vidni sustav je sastavljen od svih neurona i neuronskih
putova §to sudjeluju u analizi i obradi vidnih informacija. Svi
ti putovi polaze iz mreznice, ali zavravaju u razli¢itim
podruéjima mozga i imaju razli¢ite funkcije. Stoga
razlikujemo nekoliko zasebnih cjelina:

1) Glavni (primarni) vidni put i sustav (od mreznice do
primarne vidne mozdane kore), $to nam omogucuje
svjesno vidno opazanje;

2) Vidno-motoricki put (od mreznice do gornjih
kolikula), $to nam omogucuje da predmet vidnog
opazanja pratimo pogledom i pritom stalno jasno
uocavamo; taj put takoder je aferentni krak vidno-
motorickih refleksa;

3) Putovi vidno-autonomnih refleksa (od mreznice do
pretektalnog podruéja), sto ¢ine aferentni krak zjenicnih
refleksa i refleksa akomodacije;

4)  Put od mreZnice do hipotalamusa, sto omogucuje
utjecaj svjetlosti na neuroendokrine funkcije.

U ovom poglavlju je prikazan primarni vidni put. Na

temelju anatomskih svojstava, smjestaja u mozgu i

neuronskih veza, strukture primarnog vidnog puta dijelimo

u tri temeljna odsjecka (sl. 28-1):

1) Infranuklearni (periferni) odsjeCak: retina, nervus
opticus, chiasma opticunm, tractus opticus,

2) Nuklearni, srednji odsjec¢ak (supkortikalne vidne
jezgre): collicnli superiores (u stednjem mozgu) te sljedece
jezgre talamusa: corpus geniculatum laterale, nucleus
praegenicnlatus 1 pulvinar,

3) Supranuklearni (sredi$nji) odsjecak: radiatio optica (=
tractus geniculocalcarinus) 1 primarna vidna mozdana kora
(area striata = Brodmannovo polje 17).

Na ta tri odsjecka se izravno nastavljaju Siroka podrucja

lijevo i desno vidno polje

nosni dio mreznice

chiasma opticum
(samo vlakna iz nosnog dijela
mreznice krizaju stranu)

sliepooéna (Meyerova)
petlja vidnog puta

colliculus cranialis

4

tractus geniculocalcarinus
(radiatio optica)

gornja usna

fissura calcarina

tu se projicira

fovea centralis donja usna
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sljepooéni dio mreznice

vrh donjeg roga laterale

fibrae
retinotectales
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u primarnoj vidnoj kori
zavrs$e putovi iz oba oka

Slika 28-1. Dijagram tri temeljna dijela i ustrojstva primarnog vidnog Puta..lnfranuklgarni dio privr.narnog yldpog puta ine:

retina, nervus opticus, chiasma opticum i tractus opticus; nuklearni dio prlrpal_'nog_vndnog puta Cine: colliculi superiores, cor-
pus geniculatum laterale, nucleus praegeniculatus i pulvinar; supranuklearni dio primarnog vidnog puta Cine: radiatio optica i
area striata. Nosni (nazalni) dijelovi mreznice gledaju sljiepoocne (temporalne) dijelove vidnog polja, i obrnuto. Nadalje, vlakna

iz sljepoo¢nog dijela mreznice zavrSavaju u istostranom CGLd (

corpus geniculatum laterale), dok vlakna iz nosnog dijela mrez-

nice kroz hijazmu odlaze u CGLd suprotne strane. Stoga primarna vidna mozdana kora (area striata, polje 17, polje V1) gleda
desnu polovicu vidnog polja (a obrnuto vrijedi za desnu mozdanu polgtku). Gornja usna fisure kalkanne.gleda'c.iqnp dio vnFlnog
polja, dok donja usna fisure kalkarine gleda gornji dio vidnog polja. Mjesto najostrijeg vida (fovea centralis) projicira se u dio pri-
marne vidne mozdane kore ¥to je smjesten u vrhu zatiljnog reznja.
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vidne asocijacijske mozdane kore zatiljnog, tjemenog i
sljepooc¢nog reznja.

MrezZnica je izravni produljak medumozga, a vidni
Zivac oblikuju aksoni treceg neurona vidnog puta

Mreznica (retina), zbog svojeg razvojnog podrijetla i
slozenog ustrojstva, ima posebno mjesto mezu osjetnim
organima. Naime, mreznica se razvija od neuroektoderma,
kao izravni produljak medumozga. Zbog toga i vidni Zivac
(nervus opticus) zapravo nije periferni zivac nego dio pravog
mozdanog puta (oblikuju ga aksoni treceg neurona vidnog
puta, tj. aksoni ganglijskih stanica mreznice).

Kad se neuralni Zlijeb zatvori u neuralnu cijev, sa svake
strane diencefalickog mjchurica se razvije po jedan bocni
mjehurié¢, oéni mjehuri¢ (vesicula ophthalmica). Supljina tog
mjehuri¢a jo$ dugo ostaje povezana sa Supljinama
embrionalnih mozdanih komora. Uskoro se deblja, lateralna
stijenka o¢nog mjehurica udubi, pa nastane o¢ni v¢ (caliculus
ophthalmicus) sastavljen od dva sloja. Od vanjskog sloja
stijenke ocnog vrca razvije se pigmentni epital mreznice
(stratum pigmenti retinae), a od unutarnjeg sloja stijenke nastaje
slozeni neuralni dio mreznice (stratum cerebrale retinae).
Pigmentni epitel oblikuju epitelne stanice ispunjene zrncima
melanina i poredane u jedan sloj. T4aj epitel od Zzilnice odvaja
tanka bazalna membrana (Bruchova membrana). Pigmentni
epitel dobro je u¢vrséen uz zilnicu, a nesto slabije uz
preostali dio mreznice. Stoga neke ozljede oka (npr.
iznenadni snazni udarci) mogu uzrokovati odvajanje
pigmentnog sloja od ostatka mreznice (ablatio retinae). Tad
mreznica pluta u tekuéini ocne jabucice. lako su
fotoreceptori jo$ funkcionalni, onemoguéeno je izostravanje
slike na mreznici i jedini nacin izbjegavanja nastanka
sljepoce je hitno kirursko lijecenje.

Oftalmoskopom kroz zjenicu moZemo promotriti o¢nu
pozadinu (fundus) i mnogo doznati o nekim bolestima
mozga i krvnih Zila

Oftalmoskop je posebna naprava kojom se kroz zjenicu

ispitanika moze promatrati o¢na pozadina (o¢no dno,
fundus), tj. mreznica i njezine krvne zile. Oftalmoskop ima

Macula lutea

Fovea centralis

0,75 mm

P35 M

pENT T AR RS WHL/a M NG sV D i asues o e« o =3

0,75 mm

posebnu lezu koja snop svjetlosti usmjerava izravno u oko.
Soba mora biti zamracena, a sjedimo to¢no nasuprot
ispitaniku. Da bi pogledali u ispitanikovo desno oko,
oftalmoskop drzimo desnom rukom i svojim desnim okom
gledamo kroz instrument, dok ispitanik gleda ravno pred
sebe.

Tako na o¢noj pozadini uo¢avamo zutu pjegu (wacula lutea) i
u njezinom sredistu sredi$nju jamicu (fovea centralis), mjesto
najostrijeg vida (sl. 28-3). Vidimo i plocicu vidnog Zivca
(discus opticus = papilla nervi optici) iz koje zrakasto na sve
strane izlaze arterije i vene. U sredini plocice vidnog Zivca
vidimo jamicu (excavatio papillae, tzv. “fizioloski vr¢”). Vene i
arterije zaobilaze zutu pjegu. O¢na pozadina je crvenkasta,
jer su neuronski slojevi mreznice posve prozirni i svjetlost
oftalmoskopa se odrazava s pigmentnog sloja i bogatog
spleta krvnih Zila Zilnice. Vanjski dio plocice vidnog zivca je
ruzicast, jer tu kapilare prate inace prozirne aksone vidnog
zivea. Fizioloski vr¢ je bijel, jer na njegovom dnu nema ni
aksona ni kapilara, pa iz pozadine prosijava sitasta ploca
bjeloocnice (lamina cribrosa sclerae).

Pogled kroz oftalmoskop pruza jedinstvenu moguénost
izravnog motrenja zivcanog i krvozilnog sustava. Na
arterijama i venama mreznice mogu se jasno uociti ucinci
bolesti koje pogadaju krvne zile drugdje u tijelu — npr.
povisenog krvnog tlaka (hipertenzije), Secerne bolesti
(dijabetesa) 1 ovapnjenja arterija (arterioskleroze). Prema
izgledu i stanju plocice vidnog zivea (“glave” vidnog Zivca)
moze se zakljuciti je li povisen intrakranijski tlak. Naime,
mreznica je izravni izdanak mozga, a vidni Zivac je dio
mozdanog puta. Stoga se mozdane ovojnice nastavljaju i
oko vidnog Zivca, a subarahnoidni prostor seze duz vidnog
zivea sve do o¢ne jabucice. Svako povecanje intrakranijskog
tlaka stoga pritiskuje 1 vidni Zivac, a time i sredis$nju arteriju i
venu mreznice ($to prolaze sredinom zivca). Vena se splosti
i zatvori (kolabira), pa tekuéina curi iz oste¢enih krvnih zila
u okolno tkivo mreznice. Plo¢ica vidnog zivca bubti (to je
papilledema, tj. oedema papillae nervi optici). Oftalmoskopom se
tad vidi da je plocica vidnog Zivca nabubrila, da su njezini
rubovi “zamagljeni”, a vene nabrekle. Zbog svega toga vise
se ne vidi fizioloski vr¢. Ponekad neke tanasne vene i prsnu,
pa nastanu si¢usna tockasta krvarenja. Papilledema je obi¢no
znak povecanog intrakranijskog tlaka kroz dulje vrijeme, jer

— stratum neurofibrarum
—— stratum ganglionare

stratum nucleare internum

stratum nucleare externum
sloj pigmentnog epitela

Slika 28-3. Shgma.‘presjeka kroz podrucje zute pjege. Ozna&eni su promieri Zute pjege, srediénje jamice i foveole. Uocite da su
u podrucju najostrijeg vida (fovea centralis) slojevi mreznice razmaknuti, te da su tu Cuniidi (stratum _nucleare externum)takeder .
najdulji. Za pojedinosti vidi tekst. Nacrtano, uz izmjene, prema Rauber-Kopsch (1987)
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se papilledema ne razvija osobito brzo. Jedan od brojnih i
opakih uzroka povecanja intrakranijskog tlaka je tumor
mozdanog tkiva. Oftalmoskopom se uoc¢avaju i promjene
uzrokovane drugim bolestima.

MreZnicu izgraduje 5 vrsta neurona poredanih u 3
stani¢na sloja izmedu kojih su 2 sinapticke zone

Klasi¢nim neurohistoloskim metodama uoceno je u
mreznici 10 slojeva. No, nama je bitan pojednostavljeni
dijagram ustrojstva mreznice (sl. 28-5) koji pokazuje da su
neuroni mreznice rasporedeni u tri sloja jezgara, tj. tijela
neurona, izmedu kojih su dvije zone opseZnih sinapti¢kih
veza, tj. dva pleksiformna sloja. Vanjski sloj jezgara (stratum
nucleare excternum) izgraduju fotoreceptori (Cunjici i Stapici), a
srednji stanicni sloj, tj. unutarnji sloj jezgara (stratum nucleare
internum) izgraduju bipolarni neuroni. Izmedu ta dva sloja
je vanjski pleksiformni sinapticki sloj (stratum plexiforme
excternunz, SPE) u kojem su sinapse izmedu fotoreceptora i
bipolarnih stanica te posebna vrsta interneurona —
vodoravne stanice mreznice. Treci, unutarnji stani¢ni sloj

(stratum ganglionare) izgraduju tijela ganglijskih stanica
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mreznice. Izmedu drugog i tre¢eg stanicnog sloja je
unutarnji pleksiformni sinapticki sloj (szratum plexiforme
internum, SPI) u kojem su sinapse bipolarnih i ganglijskih
stanica te posebna vrsta interneurona — amakrine stanice.
Taj sloj ima dva podsloja, vanjski (skleralni — SPEa) i
unutarnji (vitrealni — SPED). Dakle, mreZznica sadrzi pet
vrsta neurona: fotoreceptore (Cunjice i Stapice), bipolarne
stanice, ganglijske stanice, vodoravne stanice i amakrine
stanice.

Vidni sustav reagira na kontraste, tj. razlike u stupnju
osvijetljenosti razlicitih dijelova vidnog prizora

Nagjednostavniji oblik vidnog opaganja je nocavanje difuznog
homogenog svjetla

Zamislite da je netko ping-pong lopticu prerezao napola i
svakom polovicom pokrio vam jedno oko. Sto se vidi kroz
te polulopte? Vidi se posve homogeno polje jednolike
jarkosti (tzv. Ganzfeld), a opazajni dojam bio bi poput
raspr$ene magle — posve nediferencirani prostor (bez
ikakvih kontura i kontrasta) §to seze u neogranic¢enu dubinu.

pigmentni epitel

cunji¢

stratum plexiforme

~externum

1 stratum plexiforme
internum

- ganglijska stanica

nervus
opticus

Slika 28-5. Pojednostavljeni dijagram stani¢nog i sinaptickog ustrojstva mreZnice. Fotoreceptori su prvi neuron vidnog puta i
oblikuju vanjski sloj jezgara; bipolarne stanice su drugi neuron vidnog puta i oblikuju srednji sloj jezgara; ganglijske stanice
mreZnice su treci neuron vidnog puta i oblikuju unutarnii sloj jezgara. Izmedu prvog i drugog sloja je sinapticka zona, tj. vanjski
pleksiformni sloj (tu su sinapse prvog i drugog neurona, te vodoravne stanice). zmedu drugog i treceg sloja je druga sinapticka
zona, tj. unutarniji pleksiformni sloj (tu su sinapse drugog i treceg neurona, te amakrine stanice). Vodoravne i amakrine stanice
su interneuroni. Uotite da neke bipolarne stanice (»itapi¢-bipolarna stanica«) povezuju Stapice s ganglijskim stanicama, dok dru-
ge bipolarne stanice (»patuljasta bipolarna stanica«) povezuju ¢unjice s ganglijskim stanicama. Nacrtano, uz izmjene, prema Car-

penter i Sutin (1983).
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Slika 28-6. Utinak kontrasta jarkosti. Fizi¢ki intenzitet svjetla (luminancija) odraZenog iz sva Cetiri unutarnja siva kvadrata je jed-
nak. No, ipak nam se ¢ini da je kvadrat u crnom polju jarkiji (svjetliji — za one koji vole neprecizno govoriti!) od onog u svijetlo-
sivom polju. To nam pokazuje da opazena jarkost promatranog predmeta ovisi o luminanciji podloge (»pozadine«) na kojoj pro-

matrani predmet zapazamo kao lik.

Rije¢ je o najjednostavnijoj vrsti vidnog podrazaja i
najjednostavnijem mogucem vidnom opazajnom iskustvu.
Ako se Ganzfeld-povrsina osvijetli monokromatskim
(obojenim) svjetlom, ispitanici ve¢ nakon nekoliko minuta
prestanu zapazati boju. Ako se u takvom homogenom
vidnom polju pojavi mala nehomogenost (npr. sjenka ili
gradijent intenziteta svjetlosti), pojavljuje se najprimitivniji
oblik opazanja razlika u vidnom polju (mutna, neodredena
nehomogenost). No, primjenom slozenijih podrazaja (npr.
likova jasno uocljivih kontura), Ganzfeld se “razdvoji”’ na
dva temeljna dijela, lik i pozadinu, pa oblici, likovi i
povisine postaju opazljivi.

Takvo Ganzfeld-iskustvo nam pokazuje da vidni sustav
uopce ne moze ucinkovito reagirati na jednoli¢ne podrazaje.
To nije problem u svakodnevnom Zivotu, jer o¢i neprekidno
pomicemo (mali nevoljni o¢ni pokreti neprekidno se
odvijaju ¢ak i kad se dulje vrijeme zagledamo u nepomic¢ni
predmetl). Stoga se i slika gledanih prizora na mreznici
neprekidno bar malo pomice. Posebnim postupkom (kad se
na roznicu ispitanika postavi kontaktna leca s ugradenim
maju$nim projektorom $to na mreznicu baca izostrenu sliku
predmeta) moze se postici da slika gledanog predmeta na
mreznici doista bude nepomic¢na — to je tzv. stabilizirana
slika. Takva slika ubrzo posve izblijedi (nestane) i ispitanik
opaza jo$ jedino nestrukturirano sivo polje. No, sliku se
moze hitro “oporaviti” raznolikim zahvatima — npr.
njezinim titranjem, promjenom njezine luminancije. Sve to
jasno ukazuje na klju¢nu ulogu promjenljivih (a ne
postojanih) svjetlosnih podrazaja u vidnom opazanju.
Klju¢ni podrazaj za vidni sustav nije apsolutni intenzitet
svjetlosti, nego kontrast luminancije razli¢itih dijelova
vidnog prizora ($to se subjektivho opaza kao kontrast
jarkosti).

Jarkost je psibicki korelat svjetline, 1. intengiteta svjetla odragenog s
ledanog predmeta, a boja je psibicki korelat valne duljine odragenog
syjetla

Dva svojstva svjetlosti, znacajna za ovu raspravu, su
svjetlosna jakost (= intenzitet svjetlosti) i valna duljina.
Subjektivni, psiholoski korelat valne duljine svjetlosti je
boja. Subjektivni, psiholoski korelat intenziteta svjetlosti je
jarkost (engl. brightness). Jarkost nije isto $to i svjetlina
(engl. lightness). Naime, parovi suprotstavljenih naziva su
jarkost-zagasitost te svjetlina-tamnoca. Iako je jarkost
nacelno razmjerna intenzitetu svjetlosti, pojam jarkost
rabimo samo za opisivanje subjektivnog opazajnog ucinka
$to ga svjetlost odredenog intenziteta uzrokuje djelujuéi na
vidni sustav. Stoga je kontrast svjetline odraz stvarne
tizicke razlike svjetljivosti (luminancije) dva susjedna

intenzitet

v oy
ABCD
ganglijske stanice

Slika 28-7. Stupnjevani niz sve svjetlijih pruga (od crne pre-
ma svijetlosivoj). Svaka je pruga homogeno siva, pa je lumi-
nancija svih njezinih dijelova jednaka. Medutim, na granica-
ma dvaju susjednih pruga zapazamo ucinke »grani¢nog kon-
trasta jarkosti« (lijevi rub svake desne pruge djeluje svjetliji
od ostatka pruge, jer je prislonjen uz tamnije podrudje sva-
ke lijeve pruge!). Umetnuti donji dijagram razjasnjava uci-
nak lateralne inhibicije u pojavi granicnog kontrasta jarkosti.
Pretpostavimo da svjetlija pruga uzrokuje dvostruko jacu in-
hibiciju an%:ijskih stanica mreZnice, te da se OFF-obrubi
tih gangﬁjski stanica preklapaju. U tom slucaju, stanica C
primila bi »4 jedini¢ne vrijednosti inhibicije« (2 iz B i 2 iz
D), no stanica B primila bi svega »3 jedini¢ne vrijednosti in-
hibicije« (2 iz C ali samo 1 iz A). Stoga je B inhibirana ma-
nje od C i mozgu dojavljuje »svjetliju poruku« iz granicnog
podrucja pruge.

podrucja vidnog prizora, dok je kontrast jarkosti
subjektivno opazeni kontrast dva susjedna podrucja vidnog
prizora.

Proces lateralne inhibicije ima Rljucnu nlogn u opaganjn granicnog
kontrasta

Lateralna inhibicija je proces u kojem ekscitacija neurona u
jednom djeli¢u mreznice dovodi do inhibicije okolnih
neurona §to ¢ine izravno okruzje podrazenog djelica
mreznice. Taj proces omogucuju sinapticki neuronski
krugovi u samoj mreznici, u kojima klju¢nu ulogu imaju
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Slika 28-8. Hermannova reetka. Na sjecidtima bijelih pruga
(izmedu svaka ¢etiri crna kvadrata) uodavaju se sivkaste

mrlje. Dijagram na dnu slike prikazuje mogucu podlogu te

pojave: receptivna polja ganglijskih stanica s ON-sredistem i
OFF-obrubom osvijetljena su (odraZenim svjetlom s crnih

kocki i bijelih pruga) tako da je ve¢i dio OFF-obruba osvi-

jetlien u podrugju sjecidta nego u podruju izmedu dva sus-

jedna crna kvadrata. Stoga svjetlo odraZeno iz podrudja

sjecidta uzrokuje moéniju inhibiciju, tj. oslabljeni odgovor

na svjetlosni podraZaj, odgovarajucih ganglijskih stanica, pa

taj dio bijelih pruga izgleda »manje bijel«, tj. sivkast.
interneuroni (vodoravne i amakrine stanice mreznice).
Slikovito govoredi, taj proces sluzi izostravanju slike na
mreznici, tj. pospjesivanju kontrasta izmedu dva susjedna
dijela vidnog prizora.
Ako knjigu ¢itate u sobi, pa je iznesete na podnevno sunce,
intenzitet svjetla reflektiranog sa stranica ¢e se dramati¢no
povecati. No, jarkost papira, slova i slika ¢e biti priblizno
ista kao u sobi prije toga. Rije¢ je o pojavi konstantnosti
jarkosti. Naime, istodobno se povecava intenzitet svjetlosti
reflektirane i s lista i od slova i od slika, pa se omjer
intenziteta izmedu njih ne mijenja. To pokazuje da vidni
sustav nije tek jednostavna naprava za biljeZzenje promjena
svjetlosti i tame ($to dovode do kontrasta jarkosti), nego da
reagira i na relativnu velicinu tih promjena. Dok omjer tih
promjena ostaje konstantan, opca opazena jarkost takoder
ostaje konstantna. Da nije tako, osuncana stranica knjige bi
izgledala bijela, a kad je unesemo u sobu siva ili ¢ak crnal
Nadalje, jarkost ¢esto ovisi u vecoj mjeri o intenzitetu svijetla
§to je odrazeno s okolnih predmeta (pozadine) nego o
intenzitetu svjetlosti odrazene s promatranog predmeta
(lika) (sl. 28-6). Rijec je o pojavi istodobnog kontrasta
jarkosti, $to se osobito dobro uoc¢ava na primjeru grani¢nog
kontrasta i Machovih pruga (sl. 28-7). Svaka siva pruga na sl.
28-7 ima homogenu sivu boju; no, zasigurno na lijevom
rubu svake pruge (na granici s lijevom, tamnijom prugom)
uocavate uske svjetlije prugice — tzv. Machove pruge. Rije¢
je o podru¢jima pospjesenog kontrasta jarkosti, §to se
pojavljuju na mjestima najvece promjene luminancije
(granicama, rubovima — stoga granicni kontrast), a
omogucuje ih proces lateralne inhibicije (sl. 28-7).

Slika 28-9. Reverzibilni sklop lika i pozadine: zapazamo ili

bijelu vazu ili crne profile dva suZeljena lica.

Drugi poznat primjer pospjesenja kontrasta je
Hermannova reSetka (sl. 28-8). Iako sva podrucja bijelih
pruga (izmedu crnih kvadrata) imaju jednaku luminanciju,
na mjestima gdje se susrecu uglovi Cetiri susjedna crna
kvadrata zasigurno zapazate sivkaste mrlje.

Razlikovanje lika i pogadine je proi korak u svjesnom opaganju
oblika

Ve¢ pri prvom pogledu na neki vidni prizor, neki se dijelovi
tog prizora “isticu”. Pritom je rije¢ o prvom, temeljnom
koraku prema svjesnom opazanju oblika — ono sto se
“istice” je lik, a preostali dijelovi vidnog prizora su
pozadina. Prvi korak u procesu percepcije oblika je
razlikovanje lika od pozadine. U najjednostavnijem slucaju,
kad se cijelo vidno polje sastoji od samo dva razli¢ita dijela
(sl. 28-9), svaki dio mozemo naizmjence opaziti ili kao lik ili
kao pozadinu. Izmedu lika i pozadine su tri glavne razlike:
1) Lik ima osobinu “stvari” i njegove konture opazamo
kao obrise lika; nasuprot tome, pozadina ima osobinu
“tvari” i djeluje relativno bezobli¢no;

7 ®

o % L34

A B

Slika 28-10. Wolffov ucinak — prikazan je diferencijalni
u¢inak kontrasta jarkosti lika i pozadine. | ukupna povrsina i
ukupna luminancija svjetla odrazenog s crnih i sivih povr-
Sina jednaki su u A i B. No, sivi krugovi (§to ih u A zapaza-
mo kao lik) naizgled su jarkiji od iste sive boje u B (3to se u
ovom slucaju zapaza kao pozadina). Ucinci kontrasta jark-
osti su izraZeniji za likove nego za pozadine - to je prvi
spozl?ao Wolff 1935. godine, pa govorimo o Wolffovom
ucinku.
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2) Lik izgleda blizi, “istaknut” u odnosu na pozadinu, dok  djetinjstvo provela slijepa progleda (nakon operacije) tek u

se pozadina opaza kao neprekinuto polje iza lika; zrelim godinama, prvih dana uocava razliku lika i pozadine
3) U odnosu na pozadinu, lik djeluje “dominantniji”, prije nego $to nauci prepoznavati i razlikovati razlicite
ostavlja jac¢i dojam i lakse se upamti — mnogo vise (i likove. Dakle, prvo svjesno vidno iskustvo tih osoba je
pritom smislenijih) asocijacija pada na pamet u svezi s razlikovanje lika od pozadine. Stoga se ¢ini da je
onim §to se opaza kao lik nego u svezi s onim $to se razlikovanje lika od pozadine temeljno biolosko svojstvo
opaza kao pozadina. vidnog sustava, a ne sposobnost stecena na temelju iskustva
Sljedeée zamiljivo svojstvo lika je da su ucinci kontrasta i uvjezbavanja.
izrazeniji za lik nego za pozadinu — to je Wolffov u¢inak
(sl. 28-10). U prilog shavacanju da je razlikovanje lika i Fotoreceptori su prvi, bipolarne stanice drugi, a
pozadine prvi, najjednostavniji korak u procesu percepcije ganglijske stanice treci neuron vidnog puta
oblika govore i neki klinicki nalazi. Ljudi koji boluju od
kongenitalnog oblika sive mrene (katarakte) su slijepi od Fotoreceptori su prvi, bipolarne stanice su drugi, a
rodenja. No, bolest se moze kirurski izlijeciti ganglijske stanice su treéi neuron vidnog puta. Aksoni
odstranjivanjem zamucene lec¢e. Kad osoba koja je cijelo ganglijskih stanica izlaze iz o¢ne jabucice i oblikuju vidni
A B
Receptivno polje Receptivno polje
s "ON" sredistem s "OFF" sredi$tem
"ON" srediste ',/;‘ __"OFF" srediste
"OFF" obrub ; "ON"obrub
podrazaj °
sredista :
2 o ’ |
podrazaj ‘
obruba
osvjetljavanje
sredista e

4
obruba &

5

osvjetljavanje h
(difuzno) )

cijelog polja

Slika 28-11. Ganglijske stanice mreZnice reagiraju najbolje na kontrast intenziteta svjetla u dva dijela svojih kruznih receptivnih
polja. Stanice s ON-sreditem su ekscitirane kad svjetlo pada u sredidte, a inhibirane kad svjetlo pada u obrub receptivnog po-
lja. Stanice s OFF-sredistem reagiraju upravo suprotno. Mali bijeli kruZi¢ na slikama predstavlja svjetlosni podrazaj u odgovara-
ju¢em dijelu receptivnog polja. Broj okomitih crta oznacava broj odaslanih akcijskih potencijala uz dani podrazaj (vodoravna
crta iznad zapisa akcijskih potencijala ozna¢ava trajanje osvjetljavanja). A) Stanice s ON-srediStem reagiraju optimalno kad svjet-
lost podrazi cijelo srediste receptivnog polja (podrazaj 3), a neto slabije kad svjetlost podraZi tek dio sredista (podraZaj 1). Os-
Wirtlivapicghudedeikam rediaigi)lint hnliepnsstenom.syietlafnedrazai lsmapiilinaprunontekine ndasilianie.akgii-
skih potencijala. Difuzno osvjetljavanje cijelog receptivnog polja (podraZaj 5) izaziva tek slabi neselektivni odgovor. B) Spontano
odasiljanje akcijskih potencijala u stanica s OFF-sredidtem se smaniji ili prekine kad se osvijetli srediste receptivnog polja (podra-
7aji 11 3), ali se odasiljanje akcijskih potencijala nakratko pojaca kad taj podrazaj nestane (kad na podraZivano srediSte »padne
mrak«). Nasuprot tome, osvjetljavanje obruba receptivnog polja (podrazaji 2 i 4) ekscitira ganglijsku stanicu. Prema Kandel i sur.
(1991), uz manje izmjene.
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zivac. Vodoravne i amakrine stanice su interneuroni
mreznice, smjesteni u dvije sinapticke zone (vanjskom i
unutarnjem pleksiformnom sloju). Glutamat je
neurotransmiter fotoreceptora, bipolarnih i ganglijskih
stanica mreznice, genikulokortikalnih neurona te piramidnih
(asocijacijsko-komisurnih i projekcijskih) neurona mozdane
kore. GABA je neurotransmiter vodoravnih stanica i
interneurona vidne mozdane kore. Razli¢ite amakrine
stanice imaju razli¢ite neurotransmitere, npr. GABA, glicin,
acetilkolin, dopamin, te razli¢ite neuropeptide.
Fotoreceptori, bipolarne, vodoravne i dio amakrinih stanica
nemaju naponskih Nat*-kanala, pa nemaju niti akcijskih
potencijala nego samo stupnjevane elektrotonicke
potencijale (slicne receptornom potencijalu drugih osjetnih
receptora). No, te su stanice malene, pa nema velikog
gubitka snage signala tijekom elektrotonickog vodenja.
Jedino ganglijske stanice mreznice (i neke amakrine stanice)
imaju prave akcijske potencijale. Kjucnu nlogn u sinaptickin
krugovima mregnice imaju bipolarne stanice, jer povezuju dvije Rljucne
sinapticke one (vanjski i unutarnji pleksiformni sloj).

Ganglijske stanice mreznice imajn okrugla receptivna polja s
antagonistickin sredistem i okrugjem

Ganglijske stanice su projekcijski neuroni mreznice.
Njihovi aksoni oblikuju vidni Zivac i sinapti¢ki zavr$avaju u
lateralnom koljenastom tijelu (tu je cetvrti neuron vidnog
puta). Manji dio aksona ganglijskih stanica zavr$ava u
gornjim kolikulima, pretektalnom podruéju ili hipotalamusu.
Fizioloska svojstva ganglijskih stanica poglavito su odredena
njihovim sinaptickim vezama s bipolarnim stanicama, jer te
stanice prenose informacije od fotoreceptora (i vodoravnih i
amakrinih interneurona) na ganglijske stanice. Zbog takvih
neuronskih veza, svaka ganglijska stanica motri mali djeli¢
mreznice, tj. mali skup fotoreceptora, te reagira na svjetlosni
podrazaj sto djeluje upravo na taj djeli¢ mreznice. Stoga je
taj dio mreznice receptivno polje ganglijske stanice.
Receptivno polje ganglijske stanice (ili bilo koje druge
stanice vidnog puta) je onaj djeli¢ mreznice u kojem
svjetlosno podrazivanje fotoreceptora dovodi bilo do
povecanja bilo do smanjenja aktivnosti doti¢ne stanice.
Receptivna polja ganglijskih stanica imaju 3 bitna obiljezja
(sl. 28-11):
1) Receptivna polja ganglijskih stanica su okrugla.
Pritom su njihovi promjeri najmanji u mjestu

A B C

najostrijeg vida (fovea centralis) — svega nekoliko lu¢nih
minuta. No, u perifernim dijelovima mreznice promjer
receptivnih polja je mnogo veéi (3° do 5° 1o na
mreznici odgovara duljini od 0,25 mm).

2) Receptivna polja ganglijskih stanica imaju srediSte i
antagonisti¢ko okruZje: dakle, polje nije homogeno
nego ima dva dijela, malo okruglo srediste i prstenasto
okruzje.

3) Ganglijske stanice djeluju kroz dva usporedna puta
jer sredista njihovih receptivnih polja na svjetlosni
podrazaj odgovaraju na dva razli¢ita nacina: kad mala
tocka svjetla padne na srediste receptivnog polja, neke
ganglijske stanice to ekscitira, a neke inhibira. ganglijske
stanice Cija sredista receptivnog polja svijetlost ekscitira
su ganglijske stanice s ON-srediStem, a one cija
sredista svjetlost inhibira su ganglijske stanice s
OFF-srediStem (prema engl. swithc on, tj. switch off
the light — upaliti, tj. ugasiti svjetlo).

Ganglijske stanice s ON-sredistem odasilju svega nekoliko

akcijskih potencijala dok su neosvijetljene, a osvjetljavanje

sredista bitno poveca ucestalost odasiljanja njihovih
akcijskih potencijala (dakle, pojava ili pojacavanje svjetla te
stanice ekscitira). S druge strane, kad osvijetlimo
antagonisticka okruzja njihovih receptivnih polja, inhibira se
ucinak izazvan ekscitacijom sredista — najucinkovitiji
inhibicijski podrazaj je prsten svjetla $to prekriva cijelo
okruzje receptivnog polja (dakle, te stanice imaju ON-
srediste i OFF-okruzje).

Ganglijske stanice s OFF-sredistem inhibira svjetlo $to

padne na njihovo srediste. Te stanice akcijske potencijale

odasilju najve¢om ucestaloséu tijekom kratkog razdoblja
nakon sto se svjetlo ugasi (dakle, njih ekscitira gasenje
svjetla, tj. smanjivanje njegovog intenziteta). Nadalje, svjetlo
te stanice ekscitira i onda kad pada samo na antagonisticko
okruzje njihovog receptivnog polja (stoga one imaju OFF-
srediste i ON-okruzje).

U obje vrste ganglijskih stanica, difuzno (istodobno)

osvjetljavanje i sredista i okruZja receptivnog polja uzrokuje

slab ili nikakav podrazaj, jer se medusobno poniste

ekscitacija i inhibicija antagonistickog sredista i okruzja. U

mreznici je podjednak broj ganglijskih stanica s ON-

sredistima i OFF-sredistima, pa te dvije vrste ganglijskih
stanica djeluju kao dva usporedna puta za obradu vidnih
informacija (usporedna u smislu da svaki fotoreceptor
odasilje signale na obje vrste ganglijskih stanica).

D

Slika 28-12. Ganglijske stanice retine na temelju anatomskih i fizioloskih svojstava mozemo razvrstati u P-stanice i M-stanice,
pri €emu obje vrste mogu imati i ON-sredidta i OFF-sredidta. U gornjem redu prikazane su (slijeva na desno): P-stanice s OFF-
sredistem, P-stanice s ON-sredistem, M-stanice s OFF-srediStem i M-stanice s ON-sredidtem. U donjem redu prikazana su
odgovarajuca receptivna polja (crno su OFF zone, a sivo su ON zone). Uocite razlike u velicini tijela i dendritickih razgranjenja
M- i P-stanica, ali i ¢injenicu da su dendriti¢ka razgranjenja ON i OFF stanica u razli¢itim podslojevima unutarnje sinapticke
zone (OFF-stanica u SPla, a ON-stanica u SPIb). Nacrtano, uz izmjene, prema Sterling i sur. (1986).
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Swvofstva receptivnib polja ganglijskib stanica omoguinjn uolavanje
slabil kontrasta i brzih promjena n vidnom prizoru

Glavna funkcionalna posljedica opisanog ustrojstva
receptivnih polja ganglijskih stanica mreZnice je to $to na
temelju tako obradenih vidnih informacija vise postaje
vidnog puta mogu uociti predmete ¢iji je kontrast u odnosu
na pozadinu na kojoj se nalaze vtlo slab, a takoder mogu
uociti brze promjene u vidnom prizoru. Kljuéno svojstvo
svih neurona vidnog sustava je da poglavito reagiraju na
kontrast vidnib podraZaja, a ne na apsolutni intenzitet osvjetfjavanja.
Apsolutna razina svjetla odrazenog u oko s promatranih
predmeta pruza nam malo informacija o onom $to gledamo
stoga $to je ta razina, tj. intenzitet svjetla uglavnom odreden
jac¢inom izvora svjetla. Primjerice, ako se intenzitet izvora
svjetla udvostruci, udvostrucit e se i koli¢ina svjetla
odrazenog s opazanih predmeta — no, kontrast medu njima
Ce ostati isti.

Dakle, bitna informacija o opazanim predmetima je

sadrzana u varijacijama intenziteta svjetlosti u razli¢itim
dijelovima promatranog predmeta ili prizora.

Ganglijske stanice mreznice zapravo, ucestalo$¢u odasiljanja
svojih akcijskih potencijala (frekvencijskim kodom), u
mozak prenose svojevrsnu “mjeru razlike” intenziteta svjetla
$to pada na srediste i okruzje njihovih receptivnih polja.
Tako se u mozak izravno prenose kodirane informacije o
malim razlikama intenziteta svjetla u susjednim dijelovima
vidnog prizora.

Stovige, aktivnost dvaju vrsta ganglijskih stanica optimalno
je prilagodena upravo za signaliziranje naglih povecanja ili
naglih smanjenja intenziteta osvjetljavanja. Pri slabom
svjetlu (ili u mraku) ganglijske stanice s ON-sredistem
odasilju akcijske potencijale malom ucestalo$éu, pa stoga ne
mogu ucinkovito signalizirati brza smanjenja zntengiteta
svjetla. No, te stanice vrlo uspjesno (povecavanjem niestalosti akcijskih
potencijala) signaliziraju nagla povedanja intenziteta svjetla.
Nasuprot tome, ganglijske stanice s OFF-sredistima vrlo
ucinkovito signaliziraiu brza smanjenja intenziteta sjetla. To je
stoga $to te stanice, dok su osvijetljene, odasilju akcijske

IZRAVNI PUT CUNJIC - BIPOLARNA - GANGLIJSKA STANICA

U MRAKU

Eunji¢ depolariziran

0 <

GLU LU
' '
mGluR KA/AMPA
cGMP-PDE

zatvaranje Na-kanala

hiperpolarizacija depolarizacija

&uniié depolariziran  ¢uniji¢ se hiperpolarizira

NAKON OSVJETLJAVANJA

¢uniji¢ se hiperpolarizira

nema GLU nema GLU

}

zatvoreni Na-kanali

v

otvoreni Na-kanali

depolarizacija hiperpolarizacija

OFF

287



potencijale vflo malom ucestalos¢u (pa stoga ne mogu
ucinkovito signalizirati brzo povecanje intenziteta svjetla), a
kako se intenzitet svjetla smanjuje, tako te stanice sve
ucestalije odasilju akcijske potencijale.

Ganglijske stanice takoder, na temelju posebnib svojstava,
ragvrstavamo n M-stanice i P-stanice

Svaka ganglijska stanica ima okruglo receptivno polje s ON-
sredistem ili OFF-sredistem. No, ganglijske stanice
razvrstavamo u dvije skupine i na temelju posebnih
anatomskih i funkcionalnih svojstava (tablica 28-1, sl. 28-
12).

P-stanice su ganglijske stanice sitnih tijela 1 uskog
dendritickog razgranjenja — patuljaste ganglijske stanice
(engl. midget ganglion cells), a ¢ine oko 80% svih ganglijskih
stanica mreznice i svoje aksone $alju u parvocelularne
slojeve lateralnog koljenastog tijela. Imaju okrugla
receptivna polja i dijelimo ih u P-stanice s ON-sredistem i
P-stanice s OFF-sredistem. Klju¢no je njihovo svojstvo da
razlicite P-stanice razlicito reagiraju na svjetlost razlicite
valne duljine (boje) -—stoga su to “spektralno-osjetljive
stanice”, tj. stanice selektivne za valnu duljinu svjetlosti

depolariziraju¢a (D)
¢unji¢-bipolarna (CB)
stanica

hiperpolariziraju¢a (H)
¢unji¢-bipolarna (CB)

odnosno stanice uskog spektra. Nadalje, srediste
receptivnog polja veéine P-stanica je povezano s cunji¢ima
samo jedne vrste, dok je antagonisticko okruzje njihovog
receptivnog polja povezano s bilo kojom od tri vrste ¢unjica
— stoga te stanice nazivamo i oponentnim za boje (engl.
color-opponent cells).

M-stanice su ganglijske stanice krupnih tijela i sirokog
dendritickog razgranjenja $to nalikuje suncobranu
(“parasol” stanice), a ¢ine oko 10% svih ganglijskih stanica
mreznice i svoje aksone $alju u magnocelularne slojeve
lateralnog koljenastog tijela. Receptivna polja su im takoder
okrugla i dijelimo ih u M-stanice s ON-sredistem i M-
stanice s OFF-sredistem. M-stanice podjednako dobro
reagiraju na sve valne duljine svjetlosti, pa su to stanice
sirokog spektra (engl. broad-band cells).

Dakle, receptivna polja P-stanica su malena, njihovi aksoni
akcijske potencijale vode srednjom brzinom, a P-stanice na
vidni podrazaj odgovaraju fonicki. Nasuprot tome,
receptivna polja M-stanica su mnogo veca, njihovi aksoni
vode akcijske potencijale velikom brzinom, M-stanice su
osjetljivije na male promjene intenziteta svjetlosti i reakcija
na vidni podrazaj im je fagna (privtemena).

P-stanice imajn sredisnju nlogu n razlikovanju boja i nocavanju

Stapic

depolarizirajuc¢a (D)
Stapi¢-bipolarna (RB)
stanica

Slika 28-14. U oku posve adaptiranom na mrak, depolarizirajuca $tapi¢-bipolarna stanica posredstvom amakrinog All interneu-
rona signal prenosi na sustav cunji¢-bipolarna-ganglijska stanica. Posredstvom kemijskih inhibicijskih sinapsi (1) u kojima je neu-
rotransmiter glicin, All stanica inhibira OFF-ganglijsku stanicu, a posredstvom elektrotonickih (2) sinapsi na presinaptickom ak-
sonskom zavréetku depolarizirajuce (D = ON-bipolarna stanica) ¢unji¢-bipolarne stanice All interneuron vidni signal prenosi na
sustav ON-bipolarna-ON-ganglijska stanica. Za pojedinosti vidi tekst.
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Slika 28-15. Kortikalna reprezentacija kontralateralne po-
lovice vidnog polja (desne polovice vidnog polja u lijevoj
mozdanoj polutki). Lijevo je prikazana area striata lijeve
mozdane polutke, pri ¢emu je fissura calcarina rastvorena
tako da se vide njezin krov i dno (gornja i donja usna).
Odgovarajuée oznake povezuju dijelove desne polovice vid-
nog polja s projekcijskim podru¢jem u lijevoj primarnoj vid-
noj mozdanoj kori. Uocite da fovea centralis zauzima rela-
tivno veliko podrugje. Vodoravni meridijan projicira se duz
dna kalkarinog Zlijeba, dok se okomiti meridiian projicira.
duz gornjeg i donje ruba primarne vidne mozdane kore, tj.
duz granice Brodmannovih polja 1771 18.

oblika i finib pojedinosti predmeta. NM-stanice imaju sredisnju ulogn u
percepeifi kretanja, podragaja s niskim kontrastom i tijekom gledanja
u sumraku i po mrakn. Zahvaljujudi specificnim sinaptickim
vezama, ta se svojstva odrzavaju i u koljenastom tijelu i
mozdanoj kori, pa govorimo o P-sustavu i M-sustavu, tj. o
sustavu/kanalu za prepoznavanje boja i oblika te o sustavu
sirokog spektra (kanal luminancije) za percepciju kretanja i
akromatski vid.

Bipolarne stanice su drugi neuron vidnog puta i kljucni interneuroni
mregnice

Bipolarne stanice su veza izmedu fotoreceptora,
interneurona i gnaglijskih (projekcijskih) stanica mreznice.
Stoga te stanice imaju sredisnju ulogu u neuronskim
krugovima mreznice. Vidne informacije od ¢unji¢a do
ganglijskih stanica dolaze na dva nacina:

a) Izravni (okomiti) put ide od ¢unji¢a smjestenih u
sredistu receptivnog polja ganglijske stanice preko
bipolarne stanice $to izravno pravi sinapsu s
ganglijskom stanicom.

b) Neizravni (bocni, lateralni) put ide od cunji¢a
smjestenih u okruzju receptivnog polja ganglijske
stanice preko vodoravnih stanica (na obliznje bipolarne
stanice) i preko amakrinih stanica (na udaljene
bipolarne stanice), a potom od bipolarnih stanica na
ganglijske stanice.

Razmotrimo prvo izravni put. I bipolarne stanice imaju

okrugla receptivna polja s ON-sredistem ili OFF-sredistem,

a jedan ¢unji¢ pravi sinapse s dvije bipolarne stanice. Kad

svjetlo podrazi ¢unji¢ smjesten u sredistu receptivnog polja

bipolarne stanice 1 taj sinapticki prenese signal na dvije
bipolarne stanice, onda se bipolarna stanica s ON-sredistem
depolarizira, a bipolarna stanica s OFF-sredistem se
hiperpolarizira (sl. 28-13). U oba slucaja, ¢unji¢ izluci

glutamat, ali glutamat ima suprotne uc¢inke na dva tipa
bipolarnih stanica stoga §to one imaju razlic¢ite
postsinapticke glutamatne receptore. Kako je ¢unji¢ u
mraku depolariziran (oko —40 mV), on trajno otpusta
glutamat, pa je u mraku bipolarna stanica s ON-sredistem
hiperpolarizirana (inhibirana), a bipolarna stanica s OFF-
sredistem depolatizirana (ekscitirana). Stoga, kad svjetlo
padne na taj ¢unji¢ i tako ga hiperpolarizira, on prestane luciti
glutamat. Zbog toga bipolarna stanica s ON-sredistem bude
disinhibirana, 1. ta se stanica depolarizira. Obrnuto, bipolarna
stanica s OFF-srediStem prestaje biti ekscitirana, pa se
hiperpolarizira.

U mraku, glutamat cunji¢a depolarizira bipolarne stanice s
OFF-sredistima stoga $to otvara Na*-kanale (pa
depolariziraju¢a Na-struja prema unutra utjece u stanicu). S
druge strane, glutamat ¢unji¢a u mraku hiperpolarizira
bipolarne stanice s ON-sredistem tako $to djeluje na dvije
vrste ionskih kanala: a) u nekim sinapsama glutamat ofvara
K*-kanale, b) u nekim sinapsama glutamat gatvara dotad
otvorene kationske kanale regulirane cGMP-om, kroz koje su
u bipolarnu stanicu utjecali Na* dok nije bilo glutamata.
Sli¢no kao u slucaju struje mraka fotoreceptora, to trajno
utjecanje Na* odrzava bipolarne stanice (u mraku) u
depolariziranom stanju. Stoga, kad glutamat zatvori te
kanale, bipolarna stanica se hiperpolarizira. Cini se da
glutamat te cGMP-kanale zatvara na isti nacin na koji to ¢ini
svjetlo u fotoreceptorima: preko svojih metabotropnih
receptora glutamat aktivira unutarstani¢ne druge glasnike
$to smanjuju koncentraciju cGMP i time zatvaraju cGMP-
kanale.

Razmotrimo sada kako se signali prenose kroz neizravni
(lateralni) put. Cunjic’i smjesteni u okruzju receptivnog polja
bipolarne stanice informacije prenose na vodoravne
interneurone, a osvjetljavanje tih cunji¢a uzrokuje suprotan
ucinak od onog izazvanog osvijetljavanjem cunjic¢a u sredistu
receptivnog polja bipolarne stanice. Naime, vodoravni
interneuroni ne prave sinapse s bipolarnim stanicama, nego
sa sinaptickim zavrSecima ¢unji¢a smjestenih u sredistu
receptivnog polja bipolarne stanice. Kad osvijetljeni cunji¢i
smjesteni u okruzju receptivnog polja aktiviraju vodoravne
interneurone, ti interneuroni depolariziraju sinapticki
zavr$etak ¢unjica smjestenih u sredistu receptivnog polja
bipolarne stanice. Taj uc¢inak upravo je suprotan uc¢inku
svjetla na te cunjice, pa se ¢unji¢i i bipolarne stanice
ponasaju kao da su i dalje u mraku.

Ukratko, opisanim mehanizmima mozemo objasniti
antagonizam $to postoji izmedu sredista i okruzja
receptivnog polja bipolarne stanice. No, jo$ ne znamo
jesmo li tako taj antagonizam u potpunosti objasnili.
Napokon, svaka bipolarna stanica uspostavlja ekscitacijske
sinapse s odgovaraju¢om vrstom ganglijske stanice. Stoga su
Svojstva receptivnog polja ganglijske stanice poglavito odraz svojstava
receptzivnih polja pridrugenth bipolarnib stanica. Kad svijetlost
(preko ¢unjica) izazove depolarizaciju bipolarne stanice s
ON-sredistem, ta stanica ekscitira ganglijsku stanicu koja
potom odasilje vise akcijskih potencijala.

Signali se od Stapica do ganglijskib stanica prenose razlicitim
putovima u sumraku ili u potpunom mrakn

Cunjiéi nam sluze za gledanje po danu, a $tapici za gledanje
u sumraku ili potpunom mraku. U sumraku, kad je oko
umjereno adaptirano na mrak, signali se od Stapic¢a
elektrotonickim sinapsama prenose na susjedne cunjice, a
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Slika 28-17. Razli¢ite ozljede primarnog vidnog puta uzrokuju razli¢ite poremecaje (ispade) vidnog polja. Za pojedinosti vidi

tekst.

potom preko dva gore opisana puta na bipolarne i ganglijske
stanice. Stoga se u sumraku svojstva receptivnih polja
ganglijskih stanica bitno ne mijenjaju.

No, u oku posve adaptiranom na mrak, osjetljivost
ganglijskih stanica se dramati¢no poveca, pa one mogu
registrirati u¢inke jednog fotona kojeg apsorbiraju Stapici
smjesteni u sredistu receptivnog polja ganglijske stanice.
Tome svakako pridonosi ¢injenica da uz tako slabu rasvjetu
ne moze do¢i do inhibicije okruZja receptivnog polja
ganglijske stanice. Pod tin uyjetima ganglijske stanice vise nisn
detektori lokalnog kontrasta, nego postaju detektori svjetla
(ima/nema svjetla).

Vijeruje se da tome pridonosi i promjena puta kojim signal
od stapica pristi¢e do ganglijskih stanica. Naime, u oku
posve adaptiranom na mrak, elektrotonicke sinapse izmedu
Stapica i Cunjica prestanu djelovati, pa signal od Stapic¢a
prelazi na tzv. Stapi¢-bipolarne stanice (engl. rod-bipolars, tj.
bipolarne stanice $to su sinapticki povezane jedino sa
Stapicima, ali ne i s cunji¢ima). Te Stapi¢-bipolarne stanice
nemaju izravnih sinapsi s ganglijskim stanicama, nego signal
$alju na posebne amakrine stanice (podvrste All), a te pak
prave izravne sinapse s ganglijskim stanicama cija receptivna
polja imaju OFF-sredista, a neizravno (preko bipolarnih
stanica) djeluju na ganglijske stanice ¢ija receptivna polja
imaju ON-sredista (sl. 28-14).

Corpus geniculatum laterale ima dorzalni i ventralni
dio

Lateralno koljenasto tijelo (cornpus geniculatum laterale) je dio
metatalamusa. Na temelju citoarhitektonskih svojstava,
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razvojnog i filogenetskog podrijetla, dijelimo ga na dorzalni i

ventralni dio:

a)  Nuclens genicnlatns lateralis dorsalis (= corpus geniculatum
laterale dorsale, CGLd — uobicajena engl. skracenica je
LGNd) je dorzalni dio CGL. Ta jezgra vidnog puta
covjeka i majmuna odgovara dorzalnoj genikulatnoj
jezgri nizih sisavaca (npr. macke).

b)  Nucleus praegenicnlatus (= corpus genicnlatum laterale ventrale,
CGLyv, substantia grisea praegeniculata —uobicajena engl.
skracenica je LGNV) je ventralni dio CGL. Ta jezgra
vidnog puta covjeka i majmuna odgovara ventralnoj
genikulatnoj jezgri nizih sisavaca (npr. macke).

U mozgu rezus majmuna, CGLd nalikuje potkovi ¢iji je luk

usmjeren dorzolateralno, a otvor (bilus) ventromedijalno.

No, u ¢ovjekolikih majmuna (¢impanza, gorila, orangutan,

gibon i sijamang) i ¢ovjeka hilus je vrlo slabo razvijen, pa

CGL4d vise nalikuje batu sli¢cnog usmjerenja. Lako uocljiva

¢ahura bijele tvari, tzv. cirkumgenikulatna fibrozna ¢ahura,

ovija CGL4d, a sastoji se poglavito od genikulokortikalnih i

kortikogenikulatnih aksona, tj. uzajamnih neuronskih veza

CGLd i vidne mozdane kore. Naprijed i medijalno uz

CGLd smjesten je tanki polumjesecasti tracak neurona §to

c¢ine pregenikulatnu jezgru (nuclens praegenicnlatus, tj. CGLv).

Dorzomedijalno od CGLd je pulvinar, medijalno su

medijalno koljenasto tijelo i subthalamus te crura cerebri, a

lateralno je straznji krak kapsule interne.

CGLd sastoji se od 6 slojeva neurona (izmedu kojih su

slojevi aksona). Te slojeve oznacavamo brojevima 1 do 6

(od ventralno prema dorzalno). Sloj 1 i 2 sadrze krupne

stanice, pa su magnocelularni (M-slojevi), a slojevi 3 do 6

sadrze sitne stanice, pa su parvocelularni (P-slojevi).

Izmedu pojedinih slojeva stanica su zuterlaminarne fibrozne

gone (interkalirani slojevi) izgradeni od aksona (i ponekog

neurona). Ispod prvog, magnocelularnog sloja CGLd,
smjestena su jo$ dva tanka tracka neurona — to su S-slojevi.

Prvi, 4.1 6. sloj CGLd primaju samo ukrizena

(kontralateralna) vlakna, dok 2., 3. 1 5. sloj primaju samo
neukrizena (ipsilateralna) vlakna. Nasuprot tome, S-slojevi
primaju i ukrizena i neukrizena vlakna. U te S-slojeve
projiciraju se ganglijske stanice mreznice $to nisu ni M ni P
(dakle, tzv. Cili E stanice, kakve se inace projiciraju u gornje
kolikule).

Nadalje, P-stanice mreznice svoje aksone salju samo u P-
slojeve CGLd, a M-stanice mreznice svoje aksone $alju
samo u M-slojeve CGLd. Ta se razdvojenost M i P sustava
zadrzava i na razini talamokortikalnog sustava i njegovog
zavr$etka u primarnoj vidnoj mozdanoj kori. Naime,
genikulatni P-slojevi $alju aksone u slojeve 4A 1 4Cf3, a
genikulatni M-slojevi $alju aksone u sloj 4Col primarne
vidne mozdane kore (sl. 28-20).

Neuroni CGLd takoder imaju okrugla receptivna polja

Receptivna polja neurona CGLd su vrlo slicna receptivnim
poljima ganglijskih stanica mreznice: takoder su okrugla i
relativno mala, imaju ili ON ili OFF srediste i antagonisticko
okruzje, a najbolje ih podrazuje mala mrlja svjetla $to pada
na srediste receptivnog polja. To je dobrim dijelom
posljedica ¢injenice da na jednom neuronu CGLd sinapticki
zavr$avaju aksoni svega nekoliko ganglijskih stanica retine.
Nadalje, M-sustav i P-sustav su razdvojeni i na razini CGLd,
kako je opisano u prethodnom odlomku.

Pulvinar je povezan s asocijacijskom vidnom
moZdanom korom

Pulvinar je velika jezgra $to zauzima straznju tre¢inu
talamusa i zajedno s LP jezgrom ¢ini funkcionalnu cjelinu
(straznje podrudje talamusa). Aksoni neurona pulvinara
zavr$avaju u asocijacijskoj vidnoj mozdanoj kori, a neki od
tih aksona odlaze i u primarnu vidnu mozdanu koru, ali u
zasebne slojeve, razlicite od onih u kojima zavrsavaju

POLJE 17

I POLJE 18

S,

Slika 28-19. Brodmannov izvorni crtez Niss preparata primarne (polje 17, lijevo) i sekundarne (polje 18, desno) vidne mozdane
kore. Rimski brojevi ozna¢avaju citoarhitektonske slojeve i podslojeve. Uoite da se na prijelazu iz polja 18 u polje 17 IV. sloj ras-
cijepi na 3 podsloja (IVa, IVb i IVc). Kasniji istraZivaci podijelili su sloj IVc na podslojeve alfa i beta. Prema Brodmann (1909).



genikulokortikalni aksoni. Pulvinar takoder prima razli¢ite
projekcije iz drugih podrué¢ja mozdane kore, gornjih kolikula
i S-slojeva CGLd.

Radiatio optica sastoji se od genikulokortikalnih
aksona §to zavrSavaju u primarnoj vidnoj moZdanoj
kori

Bijelu tvar zatiljnog reznja oblikuju projekcijski, asocijacijski
i komisurni (kalozalni) aksoni. Veéina tih aksona
rasporedena je u nekoliko usporednih sagitalnih slojeva,
rasporedenih poput potkove (otvorene prema medijalno)
uokolo zatiljnog roga lateralne mozdane komore i oko
kalkarinog zlijeba. Tri su takva sloja (od lateralno prema
medijalno):
1) Stratum sagittale externum (= radiatio optica), $to sadrzi
gotovo sve aksone genikulokalkarinog puta (#ractus
geniculocalcarinus = fibrae genicnlocorticales, radiatio optica);

2)  Stratum sagittale internum, $to sadrzi poglavito
asocijacijska i projekcijska vlakna iz asocijacijske vidne
mozdane kore;

3)  Stratum sagittale medium (= tapetum), $to sadrzi poglavito
komisurna vlakna, a od zatiljnog roga mozdane komore
je odvojen tek mikroskopski tankim slojem ependima.

Aksoni §to oblikuju radiatio optica polaze pretezito s dorzalne

strane CGLd, oblikuju perigenikulatnu ¢ahuru i prema

kaudalno se prosire u trokutasto Wernickeovo polje. Tik
kaudalno od mjesta svojeg izlaska iz CGLd, vlakna vidnog
puta ulaze u raskriZje osjetnih putova (carrefour sensitif

francuskih autora), tj. u ograni¢eno podrucje bijele tvari u

kojem su zbijeni aksoni tri glavna osjetna puta: vidnog,

slusnog i1 somatosenzibilnog. To je znacajno stoga $to
izdvojena ozljeda samo tog podrucja (krvarenje, omeksanje
bijele tvari, tj. leukomalacija) moze uzrokovati teske
poremetnje svih osjetnih funkcija. Nasuprot tome, ozljede
smjestene blize mozdanoj kori (ako su dovoljno male)

pulvinar |
za druga polja

mozdane kore

PP M
CGLd

za druga
, 2
- gornje kolikule
- pulvinar
- pons
s » za CGLd
M P
za CGLd

za:

- gornje kolikule

— pulvinar

- pons

Slika 28-20. Prikaz zavrSetka talamokortikalnih aksona i intrakortikalnih lokalnih neuronskih krugova u primarnoj vidnoj moz-
danoj kori rezus majmuna. Genikulokortikalni aksoni iz P-slojeva (P) zavr$avaju u slojevima 4CB i 4A, a aksoni iz M-slojeva (M)
u sloju 4Co.. U Cetvrtom sloju smjesteni su i inhibicijski (GABA) i ekscitacijski (Glu = glutamat) interneuroni. Piramidni neuroni
IL., L. i 1IVB sloja se projiciraju u druga polja mozdane kore, piramidni neuroni V. sloja se projiciraju u gornje kolikule, pulvinar i
pons, a piramidni neuroni V1. sloja se projiciraju u CGLd. Sredina: piramidne stanice slojeva 2, 3, 5 i 6 te ekscitacijski zvjez-
dasti interneuroni sloja 4CP imaju dendriticke trnove, dok su inhibicijski zvjezdasti neuroni 4. sloja bez dendriti¢kih trnova.
Desno: Dijagram lokalnog intrakortikalnog neuronskog kruga. P i M aksoni sinapticki zavriavaju na ekscitacijskim zvjezdastim
neuronima (4Ca, 4Cp), a aksoni tih interneurona ekscitiraju piramidne neurone 2. i 3. sloja (2 i 3) te piramidne neurone sloja
4B. Aksoni tih supragranularnih piramidnih neurona 3alju aksonske kolaterale na piramidne neurone i petog (5) i Sestog (6)
sloja; aksonske kolaterale piramidnih stanica iz 5. i 6. sloja uzlaze natrag u sloj 4C i sinapti¢ki zavrdavaju na inhibicijskim zvjez-
dastim interneuronima (4C GABA). Stanice slojeva 2, 3 i 4B %alju aksone u asocijacijska vidna polja mozdane kore; piramidni

neuroni 5. sloig 3aliy aksone u gornig kolikule. pons i pulvinar: peuroni 6_sloig ¥aliyp.aksope natrag . CCLA. Nagtaenradac-

melju podataka u Lund (1988).
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izdvojeno pogadaju pojedine osjetne sustave.

U svom daljnjem toku, donji dio vidnog puta prvo zavije
prema naprijed i ventralno i tako dopre u sljepoocni rezanj
(sezudi gotovo do vrha sljepoo¢nog roga lateralne mozdane
komorel), a potom zavije unazad i nastavlja put do
kalkarinog zlijeba. Taj dio vidnog puta, smjesten u bijeloj
tvari sljepoo¢nog reznja, je Flechsigovo temporalno
koljeno ili Meyerova i/ili Atcahmbaultova temporalna
petlja. To je bitno stoga $to i izdvojena ozljeda bijele tvari
sljepoocnog reznja moze uzrokovati ostecenja vida.
Napokon, genikulokortikalni aksoni dosegnu primarnu
vidnu mozdanu koru, ulaze u nju i zavr$avaju sinapticki
poglavito u IV. sloju.

Primarni vidni put je precizno retinotopno ustrojen

Ganglijske stanice mreZnice se precizno, retinotopno (=
vizuotopno) projiciraju u slojeve CGLd. To znaci da se
vidne informacije prenose od tocke na tocku, tj. susjedni
dijelovi mreznice projiciraju se u susjedne dijelove CGLd.
Takvo retinotopno ustrojstvo ocuvano je i u vidnoj radijaciji
i zavrsetku vidnog puta u primarnoj vidnoj mozdanoj kori.
Fovea centralis je mjesto najostrijeg vida, receptivna polja
ganglijskih stanica tu su najmanja i (kao $to je slucaj s licem i
$akom u somatosenzibilnom sustavu) to mjesto najostrijeg
vida ima mnogo vecu reprezentaciju u vidnoj mozdanoj kori
nego periferni dijelovi mreznice (sl. 28-15). Otprilike pola
ukupne mase CGLd (i primarne vidne mozdane kore) prima
projekcije iz centralne foveje 1 podruéja tik oko nje.

Jedan sloj CGLd prima projekcije iz samo jednog oka:
vlakna iz nosne polovice mreznice suprotnog oka zavrse u

prugice svjetla

razli¢itog usmjerenja

receptivno polje
jednostavne stanice

1., 4.16. sloju, a vlakna iz sljepooc¢ne polovice mreznice
istostranog oka zavrse u 2., 3. i 5. sloju. Prema tome, svaki
od Sest slojeva CGLd sadrzi potpunu reprezentaciju
suprotne polovice vidnog polja. Tih $est slojeva su naslagani
jedan na drugi, pa je i Sest mapa suprotne polovice vidnog
polja naslagano u preciznom okomitom registru (zamislite
ih kao Sest polovica $ahovske ploce; “u preciznom
okomitom registru” znaci da bi npr. pletaca igla koju
ubodete okomito u polje Al gornje ploce prosla takoder
kroz polja Al narednih pet ploc¢a). Stoga i primarna vidna
mozdana kora lijeve mozdane polutke gleda desnu polovicu
vidnog polja.

Podrudja polja zagledanja i vidnog polja odgovarajn podrudjima
mrenice

Slika gledanog predmeta na mreznici je realna, ostra,
smanjena 1 obrnuta. Glavna zraka (= crta vida, finea visus) je
zraka svjetlosti $to od predmeta prolazi kroz sredista
optickih medija oka i mjesto najostrijeg vida (fovea centralis).
Stoga pomocu te crte, tj. sredisnje zrake odredujemo i
polozaj slike predmeta na mreznici — crta ide od
geometrijskog sredista predmeta, kroz srediste zjenice do
sredista slike predmeta na mreznici. Stoga, kad Zelimo
doznati polozaj slike na mreznici, povucemo pravac od
predmeta kroz srediste zjenice i vidimo na kojem mjestu taj
pravac prolazi kroz mreznicu. Stoga je dovoljno polozaj i
dimenzije predmeta izraziti kutom ¢iji je vth u sredistu
zjenice. U tipi¢nom emetropnom oku, kut od 1o na
mreznici pravi sliku promjera 0,25 mm. Stoga cesto
udaljenosti na mreznici izrazavamo ne u milimetrima, nego

udestalost akcijskih potencijala
u odgovoru na podrazaj

A
A B c D
D
Cc
B
slika 28-21. Nekoliko primjera receptivnih polja jednostavnih stanica (A-D). Siva po@ruéja su eksgitac.ijske,_a crna podrudja in-
hibicijske zone. Crta AB oznatava usmjerenost uzduZne osi receptivnog polja, a strelice DC oznacavaju smjer kretanja svijet-

.

pée nngica Yo izaziva.antimaloi ucinak. Uocite da ce npr. ON-zona receptivnog polja u primjeru B kﬁ)ift‘ijmalisiimarlnp eksciti-
rana kad na nju padne svijetle¢a prugica jednake duljine, Sirine i usmjerenosti. Gornji dio slike prikazuje da jednostavne stanic

(engl. simple cells) imaju svojstvo orijentacijske selektivnost,i tj. da optimalno odgovaraju samo na sv_ijetleéu prugicu tocno
odredenog prostornog usmijerenja (u ovom slu€aju okomitu). Nacrtano, uz manje izmjene, prema Bindman i Lippold (1981).
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Slika 28-22, Shematski prikaz teorije nastanka izduljenih Cetvrtastih receptivnih polja jednostavnih stanica mozdane kore, sta-
panjem okruglih receptivnih polja neurona mreznice i CGLd (Sto omogucuju specifitne sinapticke projekcije ganglijskih stanica
na neurone CGLd, te genikulokortikalnih neurona u primarnu vidnu moZdanu koru). Nacrtano, uz manje izmjene, prema Kan-

del i sur. (1991).

u lutnim stupnjevima.

Najvazniji pravac duz kojeg mozemo usmjeriti pogled je
pravac $to prolazi kroz mjesto najostrijeg vida na mreznici,
tj. kroz centralnu foveju. Naime, anatomska i funkcionalna
grada foveje je takva da omogucuje najbolje razlucivanje
finih pojedinosti prizora (najvecu rezoluciju). Kad se u neki
predmet zagledamo, uskladenim djelovanjem vanjskih ocnih
misi¢a oba oka dospiju u takav polozaj da slika predmeta
pada upravo na foveju. Stoga foveja centralis predstavlja i
subjektivno srediste vidnog polja. Predmet u koji smo se
tako pozorno i usmjereno zagledali (kojeg smo fiksirali
pogledom) zove se toCka zagledanja (tocka fiksacije), a
crta $to spaja tu tocku i srediste zjenice je primarna crta
vida. Kad nam je glava nepomi¢na i samo pogledom
pratimo mali predmet §to se pomice u raznim smjerovima,
moguce je utvrditi opseg polja zagledanja (polja fiksacije)
odnosno raspon razli¢itih polozaja promatranog predmeta,
unutar kojeg doti¢ni predmet mozemo pratiti jedino
pomicanjem ociju (bez pomicanja glave). To je ujedno i
mjera sposobnosti o¢nih misi¢a da pomicu oko. Stoga je
jasno da je glavna zadaca vanjskih o¢nih misica i
okulomotorickog sustava trajno odrzavanje ostre slike
predmeta na foveji. Polje zagledanja obi¢no seze otprilike
45° u svim smjerovima (¢esto vise prema dolje), a to se polje
moze smanjiti ako dode do kljenuti vanjskih o¢nih misica ili
se u o¢noj supljini pojavi neka mehanicka zapreka
pokretanju ocne jabucice.

S druge strane, ako se pozorno zagledamo u neki nepomic¢ni
predmet, onda taj predmet predstavlja srediste foveje, a sve
ostale polozaje vidnog podrazaja na mreznici mozemo
to¢no odrediti s pomocu to¢aka na zamisljenoj kugli ¢ije je
srediste smjesteno u sredini prednje povrsine zjenice.
Ukupna povrsina mreznice, $to pod takvim uvjetima reagira
na svijetlosne podrazaje, je vidno polje mreZnice.

1 A
s il
i
e [-] I—l D
6_

L

Slika 28-23. Jednostavne stanice imaju i dir
tivnost, $to znadi da odabirno reagiraju sam
prugicu odgovarajuce duljine, 3irine i usmije
to krece u odredenom smjeru (ovdje s desn
nu). Nacrtano, uz manje izmjene, prema Bi
pold (1981).

ekcijsku selek-
0 na svjetlecu
renosti 5to se uz
e na lijevu stra-
ndman i Lip-

No, vidno polje mozemo isto tako odrediti i kao onaj dio
okolnog prostora §to ga vidimo s oba oka dok je glava
nepomic¢na, a pogled usmjeren u toc¢ku zagledanja unutar
tog dijela okolnog prostora. Dva oka zajedno pokrivaju
prilicno velik dio tog prostora (sl. 28-16), a pritom
svjetlosne zrake iz odredenog podrucja vidnog polja padaju
na to¢no odredeno podrucje mreznice. Stoga i vidno polje i
povrsinu mreznice mozemo razdijeliti na Cetiri Cetvrtine
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(kvadranta), tj. dvije polovice vidnog polja, okomitim i
vodoravnim pravcima $to se sijeku u tocki zagledanja.
Opseg tog polja ocrtavamo nizom koncentri¢nih krugova
cije je zajednicko srediste takoder tocka zagledanja. Dakle,
vidno polje dijjelimo u lijevu i desnu polovicu, a svaku
mreznicu takoder dijelimo u nosnu (nazalnu, medijalnu) i
sljepooc¢nu (temporalnu, lateralnu) polovicu. Mreznicu
takoder dijelimo u Cetiri kvadranta: gornji i donji nosni te
gornji i donji sljepoo¢ni kvadrant. Kako je slika na mreznici
(zbog loma svjetlosnih zraka tijekom prolaska kroz opticke
medije oka) obrnuta, lijeva polovica vidnog polja pada na
nosnu polovicu mreznice lijevog oka i na sljepoocnu
polovicu mreznice desnog oka; za desnu polovicu vidnog
polja vrijedi obrnuto (sl. 28-1). Takva obrnuta simetrija
vrijedi i za Cetvrtine vidnog polja i mreznice (sl. 28-1 1 sl. 28-
17).

Monokularno vidno polje (dio vidnog polja $to ga vidimo
samo jednim okom) je nepravilno jajasto i na nosnoj strani
suzeno (vlastiti nos ometa pogled!), a od tocke zagledanja
seze oko 60 ° prema nosu i gore, oko 70 © prema dolje i oko
90° prema sljepoocnici. Discus gpticus uzrokuje fiziolosku
slijepu pjegu u sljepoocnoj polovici vidnog polja. Slijepa
pjega je okomito ovalno polje smjesteno oko 12° prema
sljepoocnici od tocke zagledanja i oko 1,5 ispod nje.
Binokularno vidno polje nastaje djelomicnim
preklapanjem lijevog 1 desnog monokularnog vidnog polja.
Sredisnji dio binokularnog vidnog polja je onaj dio prostora
$to ga istodobno vide oba oka kad su zagledana u istu tocku
zagledanja. Taj je dio vidnog polja vise-manje okrugao, a
promjer mu je otprilike 120°. No, sa svake strane tog
binokularnog vidnog polja preostane tanki srpasti
monokularni dio (tzv. sljepooéni srp) $to ga promatra
najperiferniji dio nosne polovice mreznice svakog oka (sl.
28-10).

Ozljede razlicitib odsjecaka vidnog puta nzrokuju razlilite ispade
vidnog polja

Na temelju svega opisanog, ocigledno je da ozljede razli¢itih
dijelova vidnog puta uzrokuju razli¢ite poremecaje, tj. ispade
vidnog polja (sl. 28-17). Za razumijevanje tih poremecaja
klju¢no je sljedeée nacelo: u pocetnim stadijima obrade
vidnih informacija, svaka mozdana polutka obraduje
podatke iz suprotne polovice vidnog polja. To zapocinje
razdvajanjem aksona treeg neurona vidnog puta
(ganglijskih stanica) u hijazmi, pri ¢emu vlakna iz onih
dijelova dvaju mreznica $to promatraju identi¢ne dijelove
vidnog polja dospijevaju u isti tractus opticus (pa time, preko
CGLd i u primarnu vidnu mozdanu koru).

Nakon presijecanja desnog vidnog zivca (sl. 28-17A), desno
oko posve oslijepi, a za gledanje preostaje monokularno
vidno polje lijevog oka. Nakon razaranja hijazme (vlakna iz
nosnih polovica dvaju mreznica, sl. 28-17D) nastaje
bitemporalna (heteronimna) hemianopsija, tj. vidno
polje se suzi na onaj sredisnji dio $to ga gledaju lijeva i desna
sljepooc¢na polovica mreznice. Takvu ozljedu obi¢no
uzrokuje tumor hipofize §to pritiskuje 1 napokon razori
hijazmu. No, kad takav tumor isprva u podruéju hijazme
razori samo vlakna $to dolaze iz desne sljepoocne polovice
mreznice (sl. 28-17B), nastaje desna nazalna
hemianopsija, tj. gubi se vid u nosnom dijelu vidnog polja
§to ga promatra desna sljepoo¢na polovica mreznice.

Ako je presjecen desni tractus opticus, nastaje lijeva
homonimna hemianopsija, tj. gubi se vid u lijevog

polovici vidnog polja (koju gledaju lijeva nosna i desna
sljepooc¢na polovica mreznice). Do istog poremecaja dovelo
bi i potpuno razaranje desnog CGLd ili desne primarne
vidne mozdane kore. No, mozdani infarkti u tom podrucju
obi¢no ne razore cijelu vidnu radijaciju ili cijelu primarnu
mozdanu koru, pa nastaju nepotpuni (kvadrantni) ispadi
lijevog vidnog polja.

Primarna vidna moZdana kora (area striata, polje 17) je
heterotipni izokorteks

Primarna vidna mozdana kora (area striata, area 17) u
majmuna poput kape zauzima sve Cetiri plohe zatiljnog
reznja (lateralnu, medijalnu, gornju i donju). No, kod
covjeka je mocno razvijena tjemeno-sljepoo¢no-zatiljna
asocijacijska mozdana kora, pa je primarna vidna mozdana
kora potisnuta samo na medijalnu plohu zatiljnog reznja i
ogranicena na podrudje oko kalkarinog zlijeba (sulus
calcarinus).
Na presjecima mozga vidi se u sredini primarne vidne
mozdane kore tanka bijela prugica mijeliniziranih aksona,
stria Gennari, pa je otud 1 naziv area striata (citoarhitektonski,
to je Brodmannovo polje 17), tj. strijatni korteks. Sukladno
tome, ostala podrucja asocijacijskog vidnog korteksa
zatiljnog reznja (Brodmannova polja 181 19 — sl. 28-19)
nazivamo ekstrastrijatnim vidnim arejama.
Primarna vidna mozdana kora je po svojoj gradi heterotipni
izokorteks (jer je IV. sloj rascijepljen na 3 podsloja: IVA,
IVB 1 IVC) (sl. 28-19). Kao i u drugim primarnim osjetnim
poljima mozdane kore, i tu prevladavaju u svim slojevima
mali neuroni, pa na malom povecanju Nisslov preparat
primarne vidne kore izgleda kao da je posut ljubicastom
prasinom — otuda naziv koniocortex (gré. konios = zrnce
prasine). Primarna vidna mozdana kora ima sljedece slojeve
(sl. 28-19 1 28-20):
1)  Molekularni sloj (lamina molecularis, lamina zonalis),
2)  Vanjski zrnati sloj (lamina granularis externa),
3) Vanjski piramidni sloj (lamina pyramidalis) s dva podsloja
(IIIa i I1Tb),
4)  Unutarnji zrnati sloj (lamina granularis interna) s Cetiri
podsloja IVA, IVB, IVCa. i IVCP),
5)  Unutarnji piramidni sloj (lamina ganglionaris) s dva
podsloja (Vai Vb),
6) Polimortni sloj (Yamina multiformis) s dva podsloja (Vla i
VIb).
Iako se citoarhitektonski slojevi izokorteksa prema
neuroanatomskim pravilima oznacavaju rimskim brojevima
I-VI (sl. 28-19), u svjetskoj literaturi danas je opéenito
prihvaceno oznacavanje slojeva primarne vidne mozdane
kore arapskim brojevima (sl. 28-20). Na temelju svojih
neuronskih veza, navedeni slojevi imaju sljedeca glavna
obiljezja:
Sloj 1 je poglavito aferentna polisinapticka zona u kojoj
zavr$avaju apikalni dendriti vecine piramidnih neurona te
aksoni nekih zvjezdastih neurona dubljih slojeva, a u tom
sloju zavrse i aferentna monoaminska vlakna te vlakna iz
pulvinara i intralaminarnih jezgara talamusa.
Slojevi 2 i 3 su glavno polaziste asocijacijskih
kortikokortikalnih aksona za ostala podrucja mozdane kore
(i yjedno glavno mjesto zavrsetka takvih projekcija $to u
polje 17 dolaze iz drugih podrucja mozdane kore).
Slojevi 5 i 6 su glavni projekcijski slojevi iz kojih odlaze
aksoni za supkortikalne jezgre. Pritom iz sloja 5 uglavnhom

295



polaze vlakna za gornje kolikule, dok iz sloja 6 polaze vlakna
za CGLd 1 pulvinar.

Sloj 4 je glavni aferentni sloj u kojem zavrsava
talamokortikalna projekcija, tj. vidni put, a ima Cetiri
podsloja. Aksoni neurona parvocelularnih slojeva (P-slojeva)
lateralnog koljenastog tijela zavr$avaju u podslojevima 4A i
4CP, dok aksoni iz magnocelularnih slojeva (M-slojeva)
CGLAd zavrsavaju u podsloju 4Ca. Podsloj 4B ne prima
aferentna vlakna iz talamusa, odgovara Gennarijevoj prugici
i sastavljen je od masivnih vodoravnih snopova
intrakortikalnih asocijacijskih aksona.

Neuroni primarne vidne moZdane kore preoblikuju
okrugla receptivna polja neurona mreZnice i CGLd u
linearne odsjecke i granice

Primarna vidna mozdana kora (Brodmannovo polje 17 =
area striata = fiziolosko primarno vidno polje V1) je prva
postaja primarnog vidnog puta u kojoj dolazi do promjene
svojstava receptivnog polja vidnih neurona. To je zbog toga
$to su neuroni mozdane kore mnogo raznovrsniji, a njihove
sinapticke veze mnogo slozenije (sl. 28-20)
Genikulokortikalni ekscitacijski projekcijski aksoni
zavr$avaju na zvjezdastim stanicama s dendritickim
trnovima (engl. spiny stellate cells) smjestenim u 4. sloju.
Aksoni tih zvjezdastih stanica (Sto su glutamatni ekscitacijski
interneuroni — Glu na sl. 28-20) prave sinapse s neuronima
slojeva 4B, 2 1 3. Potom aksoni stanica 2. i 3. sloja svoje
aksone $alju okomito dolje i prave sinapse na piramidnim
stanicama 5. sloja, a kolaterale aksona tih piramidnih stanica
prave sinapse na stanicama 6. sloja. Aksonske kolaterale
neurona 6. sloja uspinju se natrag u 4. sloj i time zatvaraju
lokalni, intrakortikalni ekscitacijski neuronski krug, jer
sinapticki zavr$avaju na inhibicijskim zvjezdastim
neuronima glatkih dendrita u 4. sloju (engl. aspiny stellate
cells). Glutamat je neurotransmiter genikulokortikalnih
aksona, zvjezdastih ekscitacijskih interneurona s
dendritickim trnovima te piramidnih neurona 2., 3., 5.1 6.
sloja. GABA je inhibicijski neurotransmiter zvjezdastih
interneurona s glatkim dendritima. Ti inhibicijski
interneuroni prave sinapse s ekscitacijskim zvjezdastim
neuronima 4. sloja, i tako zatvaraju inhibicijski neuronski
krug negativne povratne sprege.

Ukratko, ekscitacijski zvjezdasti interneuroni 4. sloja
raspodjeljuju informacije (Sto u taj sloj pristizu preko
genikulokortikalnih aksona) na piramidne neurone
povrsinskih i dubokih slojeva. Potom uzlazne i silazne
aksonske kolaterale piramidnih neurona integriraju aktivnost
neurona svih slojeva u tom djelicu (stupi¢u) mozdane kore.
Neuroni supragranularnih (iznad sloja 4) i infragranularnih
(ispod sloja 4) slojeva ne reagiraju na tocke svjetla $to su
optimalni podrazaj za neurone mreznice i CGLd, nego
reagiraju tek na slozenije vidne podrazaje — npt. svijetlee
prugice odredene usmjerenosti. Ti neuroni se dijele u
jednostavne stanice (engl. simple cells) i sloZene stanice
(engl. complex cells).

Receptivna polja jednostavnih stanica imaju tri bitna
obiljezja (sl. 28-21): reagiraju na podrazaje iz specificnog
podrucja mreznice, imaju ON 1 OFF podrudja te nisu
okrugla nego su jajasta ili ¢etvrtasta, a uzduzna os im je
specificno usmjerena (ako usmjerenost osi usporedimo s
polozajem kazaljke na satu, onda se usmjerenost osi krece u
rasponu od 6 do 12 sati). Primjerice, Cetvrtasto receptivno
polje jednostavne stanice moze imati prugastu ON-zonu
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(ekscitacijsku zonu) usmjerenu od 6 prema 12 sati (okomito)
i uz lijevi 1 desni bok te ON-zone dvije Cetvrtaste izduljene
OFF-zone (inhibicijske zone) (sl. 28-21). Ucinkovit podrazaj
za takvo receptivno polje je okomita svjetle¢a prugica $to
pada na to¢no odredeni dio mreznice. Vodoravna svijetle¢a
prugica §to pada na isto mjesto mreznice uopce nije
ucinkovit podrazaj za doti¢nu jednostavnu stanicu primarne
vidne mozdane kore. No, za neke druge jednostavne
stanice, upravo vodoravna ili kosa svijetleca prugica je
optimalni podrazaj. Na taj su nacin za svako mjesto
mreznice u V1 reprezentirane sve osi rotacije, tj. konture
gledanog predmeta svih usmjerenja.

Zahvaljujudi preciznim sinaptickim projekcijama, Cetvrtasta
polja jednostavnih stanica, $to reagiraju na svijetlece prugice,
nastaju stapanjem okruglih receptivnih polja neurona
mreznice, $to reagiraju na svijetlee tocke — prema
jednostavnom geometrijskom pravilu da je crta skup toc¢aka
(sl. 28-22).

Receptivna polja slozenih stanica obi¢no su veca od
receptivnih polja jednostavnih stanica, a ON i OFF-zone
manje su ostro razdvojene. No, takvi neuroni posebno
dobro reagiraju na kretanje vidnog podrazaja (svijetle
prugice) kroz svoje receptivno polje. Osim orijentacijske
selektivnosti, jednostavne stanice mogu imati i direkcijsku
selektivnost, $to znaci da reagiraju jedino na ispravno
usmjerene prugice $to kroz vidno polje putuju u tocno
odredenom smjeru (sl. 28-23).

Primarna vidna mozdana kora ima stupicasto
(kolumnarno) ustrojstvo

Nacin zavr$etka talamokortikalnih aksona u sloju 4,
obzirom na okomitu dimenziju sloja (okomito, stupicasto,
kolumnarno ustrojstvo), posebno je znacajan.
Talamokortikalni aksoni u primarnoj vidnoj mozdanoj kori
zavr$avaju u zasebnim i izmjeni¢nim stupic¢ima, tj.
prugicama podjednakih dimenzija, a svaki taj stupi¢
odgovara aferentnom ulazu iz samo jednog oka. Na
okomitim presjecima kroz mozdanu koru, ta se podrucja u
sloju 4 uocavaju kao izmjeni¢ni stupi¢i (kolumne) siroki (u
rezus majmuna) oko 0,5 mm, dok se na vodoravnhom
(tangencijalnom) presjeku kroz sloj 4 vidi da su to zapravo
tracci ili pruge. Ti stupidi, tj. pruge odgovaraju aferentnom
ulazu iz samo jednog oka, teku uglavnom okomito u odnosu
na reprezentaciju okomitog meridijana vidnog polja (to je
ujedno granica polja 17 i polja 18). Zbog svega toga, te su
tvorbe nazvane okularno-dominantne (OD) kolumne, tj.
pruge.

Drugi bitan oblik okomitog ustrojstva primarne vidne
mozdane kore su orijentacijske kolumne. To su usporedni
nizovi neurona $to se poput stupica pruzaju kroz sve slojeve
primarne vidne mozdane kore, a Siroki su oko 50 pm.
Njihovo je bitno svojstvo da sve stanice unutar jednog
takvog stupi¢a odabirno reagiraju na vidni podrazaj iste
optimalne orijentacije (npr. za jedan takav stupi¢ neurona
optimalni podrazaj je svijetle¢a prugica usmjerena okomito
u vidnom polju, pod kutom od 90° +- 4-5°). Pored toga,
takvi su stupi¢i kroz mozdanu koru poredani u pravilnom
slijedu sukcesivnih otijentacija: raspon otijentacija svijetle¢ih
prugica (vidnih podrazaja) od 180 © dosegne se kroz niz
orijentacijskih kolumni §to zauzimaju otprilike 0,5 mm
obodne duljine mozdane kore (dakle, 0,5 mm duljine
korteksa ako mjerimo duz pijalne povisine). To odgovara
girini jedne OD kolumne. Drugim tije¢ima, sve moguce



otijentacije vidnog podrazaja u cijelom vidnom polju (360 ©)
pokriva pravilni slijed od oko 40 orijentacijskih kolumni (=
1 mm), a to ujedno odgovara $irini dvije susjedne OD
kolumne (jedne iz lijevog 1 jedne iz desnog oka). Na temelju
takvih zapazanja je pretpostavljeno da je temeljna
strukturno-funkcionalna jedinica za obradu vidnih
informacija (kortikalni modul) u primarnoj vidnoj mozdanoj
kori hiperkolumna, koja se sastoji od dvije susjedne OD
kolumne (jedne za lijevo i jedne za desno oko) te 20+20 (=
180 ° + 180 °) orijentacijskih kolumni, pa tako pokriva cijelo
vidno polje i sve otijentacije vidnog podrazaja u njemu

(360°).
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