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Dolocili smo frekven¢ne lastnosti odziva filiformne senzile T, pri SuStarju
(Pyrrhocoris apterus) in jih primerjali z lastnostmi odziva senzile Ti. S piezo-
kerami¢nim aktuatorjem smo s frekvencno omejenim belim Sumom in sinusnimi
drazljaji neposredno odklanjali ¢utilni lasek senzil ter izmerili odziv Cutilne celice.
Pri¢akovali smo, da bo odziv T zaradi krajSega laska uglasen na vi§je frekvence
drazljaja kot odziv Ti. V nasprotju s tem je bilo ojacenje odziva obeh tipov senzil,
izraCunano iz njune prenosne funkcije, pri nizkih amplitudah drazljaja najvecje pri
frekvenci 40-50 Hz. Pri visokih amplitudah je bil vrh ojacenja odziva T2 pri 150 Hz,
vrh T1 pa pri 200 Hz. Poleg tega je bil odziv T bolj stohasti¢en, njegova amplituda
pa je bila dvakrat manjSa. Na sinusni drazljaj s frekvenco <50 Hz se je senzila T,
odzvala z modulacijo frekvence zivénih impulzov, ki je sledila ¢asovnemu poteku
amplitude drazljaja. V obmoc¢ju 30-400 Hz je bil odziv sklopljen z drazljajem en
impulz na en sinusni val. Pri nizjih frekvencah je sklopitev nastopila po cutilni
adaptaciji in je trajala vecji del drazljaja. Pri vi§jih frekvencah je nastopila pred
adaptacijo, po adaptaciji pa odziv ni ve¢ sledil drazljaju. V fazi sklopitve je bila
ponovljivost odziva visoka, kar omogoc¢a natan¢no kodiranje frekvence drazljaja.
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We determined the frequency characteristics of the response of T filiform sensillum
in Pyrrhocoris apterus, and compared them to the response characteristics of T1. We
stimulated sensilla with white noise and sine stimuli using bender actuator, and
measured the response of the sensory cell. We expected T» to be tuned to higher
frequencies than T, since its hair is two times shorter than that of T1. However, the
amplitude gain in both sensilla, calculated from the response function, peaked at
stimulus frequencies 40-50 Hz for low amplitude stimuli. At high stimulus
amplitudes the peak of T, was at 150 Hz and the peak of T: at 200 Hz. In addition,
the response of T, was more stochastic and its amplitude was two times smaller
compared to Ti. T, responded to sine stimuli with frequencies <50 Hz with
modulation of nerve impulse frequency, which followed the temporal modulation of
the stimulus amplitude. In the range 30-400 Hz the response was coupled to the
stimulus one impulse per one sine wave. At lower frequencies, the coupling occurred
after sensory adaptation. At higher frequencies, it occurred before the adaptation.
After the adaptation, the response did not follow the stimulus. Linear coupling and
high reproducibility of the response enabled precise encoding of stimulus frequency.
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1 uvoD

Filiformne senzile so preprosti mehanoreceptorji, ki se odzovejo na tok oziroma oscilacije
medija. Gradi jih tanek ¢utilni lasek, ena ali nekaj Cutilnih celic in nekaj spremljevalnih celic.
Filiformne senzile najdemo pri Stevilnih vrstah ¢lenonozcev. Njihova funkcija je bila
najbolje preucena pri nekaterih pajkih in ravnokrilcih, ki lahko s filiformnimi senzilami
zaznajo oddaljenost, smer priblizevanja, hitrost in v nekaterih primerih celo identiteto plena
oziroma plenilca. Izkazalo se je, da sta za zaznavo kompleksnih prostorsko-¢asovnih vzorcev
zraénih tokov najpomembne;jsi razporeditev senzil na telesu in dolzina Cutilnega laska.
Slednja doloca frekvenéne lastnosti sklopitve laska z zraénim tokom. Daljsi laski so uglaseni
z nizjimi frekvencami toka, krajsi laski pa z visjimi. Ceprav je v literaturi veliko podatkov o
mehanskih lastnostih senzil in njihovi sklopitvi z zraénim tokom, je zelo malo znanega o
frekvenénih lastnostih pretvorbe odklona laska v Zivéne impulze, ki informacijo o drazljaju
prenesejo v centralno zivcevje. Namen magistrske naloge je bil zato doloditi frekvencne
lastnosti pretvorbe odklona laska v zivéne impulze pri senzili tipa T> stenice Pyrrhocoris
apterus (Sustar) ter jih primerjati s frekven¢nimi lastnostmi pri tipu Ty, Ki ima dvakrat daljsi
Cutilni lasek.

Sustar ima na zadku 28 filiformnih senzil, ki jih glede na fizioloske in strukturne lastnosti
delimo v tri tipe. Senzila T2 ima lasek dolg 150-180 pm, senzila T1 330-360 um, senzila T3
pa ima najkrajsi lasek — priblizno 80 um. Preliminarne meritve so pokazale, da je odklon
laska T1 zmanjsan pri nizkih frekvencah zra¢nega toka ter zacne slediti premikanju zra¢nih
delcev Sele pri frekvenci okoli 200 Hz. Podobno frekvencno odvisnost ima tudi fizioloski
odziv senzile. Ojacenje signala, izra¢unano iz prenosne funkcije med odklonom laska in
vlakom ziv¢énih impulzov senzile, ima pri srednjih in visokih amplitudah drazljaja vrh pri
frekvenci med 200 in 250 Hz. To kaZze na uglaSenost fizioloskega odziva senzile T1 S
frekvencno odvisnostjo odklona Cutilnega laska. Na osnovi te ugotovitve smo domnevali, da
je tudi fizioloski odziv senzile T2 uglaSen s frekven¢nimi lastnostmi odklona Cutilnega laska.
Postavili smo hipotezo, da bo uglasitev pomaknjena k vi§jim frekvencam, saj je lasek senzile
T2 za polovico krajsi od laska Ti1. Da bi dolo¢ili frekvenéne lastnosti odziva senzile T2 in
testirali postavljeno hipotezo, smo izmerili njen odziv na beli Sum in sinusni draZljaj ter ga
primerjali z odzivom senzile Ti. Hkrati smo Zzeleli s poznavanjem frekvenc¢nih lastnosti
odziva ugotoviti, katere drazljaje senzila lahko zazna, ter se tako priblizati odgovoru na
vprasanje o funkciji filiformnih senzil, ki v primeru stenic ostaja nepojasnjena.
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2 PREGLED OBJAV

Kutikula zuzelk in drugih ¢lenonoZcev zaradi svoje togosti predstavlja oviro za zaznavanje
mehanskih drazljajev. Kljub temu so ¢lenonoZzci sposobni zaznati Stevilne vrste mehanskih
drazljajev, kot so dotik, zra¢ni tok, zvok, vibracija podlage, gravitacija, polozaj telesa, itd.

Receptorje zuzelk za mehanske drazljaje lahko razdelimo v dve skupini: senzile in prosti
multipolarni nevroni (Gewecke, 1995). Za senzile je znacilno, da jih gradi majhno Stevilo
celic, ki se razvijejo iz skupne zarodne epitelne celice, ¢utilna celica pa ima bolj ali manj
modificirano ¢utilno cilijo, kjer potece transdukcija drazljaja (Keil, 1997; Keil, 2012). Glede
na strukturo cilije in kutikularnega aparata, ki transformira in prenese drazljaj do ¢utilne
celice, delimo senzile v §tiri osnovne tipe: filiformne senzile, §¢etine, kampaniformne senzile
in skolopidije. Filiformne senzile imajo tanek cutilni lasek, ki je gibljivo vpet v kutikulo.
Lasek odkloni Ze neznaten tok oziroma vibracija medija (Keil, 1997). S&etine so
najpreprostej$i mehanoreceptorji, ki se odzovejo na neposreden dotik in se nahajajo na
razlicnih delih telesa: na glavi, oprsju, vratni regiji, medocesni regiji in na obmoc¢ju kril.
Séetine lahko na primer nadzorujejo telesno lego (dlakava vratna regija ¢ebel in muh).
Sestavljene so iz debele hitinske $¢etine, ki jih s kutikulo povezuje debela elasti¢na sklepna
membrana (Keil, 1997). Kampaniformne senzile imajo namesto cutilnega laska kupolo, ki
je z elastiéno membrano vpeta v kutikulo. Odzovejo se na deformacijo kutikule, ki nastane
zaradi zunanjih draZljajev (eksterorecepcija) ali drazljajev, Ki nastanejo zaradi miSi¢ne
aktivnosti (propriorecepcija) (Griinert in sod., 1987; Keil, 1997). Skolopidiji so pomaknjeni
v telo Zivali in nimajo vidne zunanje strukture. Imajo razli¢no Stevilo ¢utilnih celic (2-3), ki
se odzovejo na raztezanje. Skolopidiji so ¢utilni del hordotonalnih organov, ki so vkljuceni
v detekcijo polozaja posameznih delov telesa, zvoka (Johnstonov organ, timpanalni organ)
ter vibracij podlage (npr. subgenualni organ) (Boo in Richards, 1975; Keil, 1997).

2.1  FILIFORMNA SENZILA

Filiformna senzila ima tanek kutikularni lasek, eno ali nekaj Cutilnih celic in nekaj
spremljevalnih celic. Lasek je s tanko in elasti¢no sklepno membrano vpet v kutikulo. Zaradi
neznega in gibljivega vpetja se lasek odkloni ze ob neznatnih tokovih oziroma vibracijah
medija (Markl in Tautz, 1975; Shimozawa in Kanou, 1984a; Barth in sod., 1999).

Filiformne senzile so bile opisane pri Stevilnih skupinah Zivali: na cerkih $¢urkov (Gnatzy,
1976; Camhi, 1980), ravnokrilcev (Gnatzy in Tautz, 1980), pri primitivnih $¢etinorepkah
(Berg, 1994), pri metuljih in gosenicah (Markl in Tautz, 1975; Tautz, 1977), stenicah
(Draslar, 1973; Gaffal, 1976), pajkih (Gorner, 1965; Gorner in Andrews, 1969; Christian,
1971) in drugih pajkovcih (Hoffman, 1967; Messlinger, 1987), ter pri nekaterih drugih
¢lenonozcih (Haupt, 1970; Bareth in Juberthie-Jupeau, 1986; Casas in Dangles, 2010).
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Funkcija filiformnih senzil je bila opredeljena le pri nekaj vrstah, najbolj natan¢no pri pajku
Cupiennius salei (Barth, 2002). Pri pajkih se filiformne senzile imenujejo trihobotriji.
Vecinoma se nahajajo na nogah in pedipalpih, njihovo Stevilo in razporeditev pa sta vrstno
specificna (Barth, 2002). Pri vrsti C. salei trihobotriji tvorijo kompleksen ¢utilni sistem, s
katerim pajek lahko prepozna specifi¢ne zracne tokove, ki jih ustvarja muha med letom, ter
oceni njen polozaj ter smer in hitrost priblizevanja. To mu omogoca natancen skok ter ulov
muhe v letu na razdalji nekaj centimetrov (Klopsch, 2013). Veliko Studij je bilo narejenih
tudi na cerkalnih filiformnih senzilah §¢urkov in ravnokrilcev. Njihova glavna funkcija je
detekcija plenilcev (Cambhi in sod., 1978; Gnatzy in Heuslein, 1986). Pri s¢urku Periplaneta
americana so pokazali, da so cerkalne filiformne senzile pomembne tudi za stabilizacijo leta
(Fraser, 1977), medtem ko kobilice Schistocerca gregaria stabilizirajo let s pomocjo
filiformnih senzil, ki so nameséene na dorzalni strani glave (Camhi, 1969).

2.1.1 Zgradba filiformne senzile

Cutilni lasek senzile pri zuZelkah oZivéuje ena primarna &utilna celica, ki leZi neposredno
pod kutikulo (Keil, 1997; Thurm, 2001; Skorjanc, 2008). Cutilna celica je na lasek pritrjena
s Gutilnim dendritom, ki je modificirana cilija (Keil, 2012). Cutilni dendrit je predeljen s
fibrilarnim telesom, ki je sestavljeno iz devetih parov koncentri¢no urejenih mikrotubulov
brez osrednjega para (9x2+0) (Smith, 1969) na zunanji in notranji segment. V notranjem
segmentu se nahaja par centriolov. V zunanjem segmentu je tubularno telo, ki je sestavljeno
iz nekaj 100 do 1000 kratkih mikrotubulov. Na tubularno telo je s strukturami MIC (ang:
membrane integrated cones) pripeta celicna membrana (Thurm in sod., 1983). Celi¢na
membrana je s tankimi vlakni pripeta tudi na ovojnico, ki z zunanje strani obdaja zunanji
segment dendrita. Telo Cutilne celice in notranji segment dendrita ovija tekogena celica, ki
na mestu fibrilarnega telesa omejuje notranji prostor receptorske limfe. Tekogeno in ¢utilno
celico pa ovijata trihogena in tormogena celica. Ti dve omejujeta zunanji prostor receptorske
limfe. Na bazi laska se v osi laska odpira centralni kanal, ob katerem je levitveni kanal. V
levitveni kanal vstopa ¢utilni dendrit. Pri stenici P. apterus lasek s kutikulo povezujejo
sklepna membrana in pripenjalna vlakna. 1z baze laska izras¢a asimetri¢na noznica v ¢aso,
ki je pod laskom. Na bazi c¢aSe se pritrja na vsadiS¢ni pretin, ki locuje ¢aso od prostora
receptorske limfe. Noznica predstavlja nesimetri¢nost prenasalnega aparata, ki sovpada s
smerno obcutljivostjo senzile. Noznica obdaja ¢utilni dendrit na ekscitacijski strani. Na
mestu vstopa dendrita v bazo laska noznica tvori rob, Ki bi bil lahko analog stimulacijskemu
robu filiformne senzile ortopterskega tipa, lahko pa bi upogib noznice uravnaval upogib
dendrita oziroma razteg ter posledi¢no stopnjo depolarizacije (Skorjanc, 2008).
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Slika 1: Poenostavljena zgradba mehansko ob&utljive senzile zuzelk. Cutilni lasek je s sklepno membrano (sm)
vpet v kutikulo. Nanj se z dendritom pripenja ¢utilna celica (¢c). Dendrit je podprt z vsadi$¢nim pretinom t.i.
»socket septumc« (ss), na mestu, kjer prihaja do transdukcije drazljaja, pa se nahaja tubularno telo (tt). Zunanji
segment dendrita je obdan z zunanjim prostorom receptorske limfe (prl). Akson ¢utilne celice obdaja glia celica
(gc), telo Cutilne celice pa obdajajo tekogena (te), tormogena (to) in trihogena (tr) celica (Keil in Steinbrecht,
1984).

2.1.2 Prenos in transdukcija drazljaja

Zracni tok, zvok ali pa dotik premaknejo Cutilni lasek senzile iz ravnovesne lege. Temu sledi
premik baze laska, ki povzro¢i deformacijo Cutilnega dendrita. Pride do transdukcije
draZljaja in nastanka receptorskega potenciala. Receptorski potencial se prevede v vlak
zivénih impulzov, ki po aksonu ¢utilne celice potuje v centralni Ziveni sistem. Senzile se na
drazljaj odzovejo s kratko latenco nekaj 10 ps, kar kaze na to, da v transdukcijo ni vkljucena
encimska kaskada, ampak mehanski drazljaj deluje neposredno na ionske kanale. Prenos sile
na kanale verjetno poteka prek MIC, saj se nahajajo v predelu stika med dendritom in bazo
laska (Thurm, 2001).

Identiteta transdukcijskih kanalov pri ve€ini senzil ni poznana. Glede na raziskave
hordotonalnih organov vinske musice je najverjetnejsi kandidat TRP kanal NOMPC (»no
mechanoreceptor potential C«) (Walker in sod., 2000; Gong in sod., 2013). Poleg tega kanala
pri transdukciji sodelujejo Se kanali NANCHUNG in INACTIVE, vendar njihova natancna
vloga v transdukciji ni jasna (Zhang in sod., 2013). Prav tako ni pojasnjen mehanizem
prenosa sile na transdukcijske kanale. Prenos sile bi bil mogoc direktno preko fosfolipidnega
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sloja (Kung, 2005) ali pa preko vzmeti, ki bi povezovale kanale z zunajceli¢nimi in
znotrajceli¢nimi strukturami (»gating-spring« model). Ankirinske ponovitve, ki so del
kanala NOMPC in se v nativnem stanju oblikujejo v vzmet, govorijo v prid drugi hipotezi
(Zhang in sod., 2015).

Zaradi velike prevodnosti kanalov (Thurm, 2001) in velike gonilne napetosti, ki poganja
receptorski tok (Kiippers, 1974; Kiippers in Thurm, 1974; Thurm, 1974; Thurm in Wessel,
1979), za spremembo receptorskega potenciala zadostuje ze zelo majhen odklon laska iz
ravnovesne lege. Pri cvr¢ku (Acheta domestica) je prazni kot odklona laska 0,05° (Godde,
1983; Thurm in sod., 1983), pri pajku C. salei 0,01° (Barth in Héller, 1999), pri murnu
(Gryllus bimaculatus) pa so senzile $e obcutljivejSe, saj je prag pri 0,002° odklona
(Shimozawa in Kanou, 1984b). Majhen prazni kot odklona in pa rahlo vpetje laska v kutikulo
zagotavljata izjemno obcutljivost filiformnih senzil. Energija praznega drazljaja, ki izzove
nastanek akcijskega potenciala, naj bi bila po nekaterih ocenah 4x10%! J (Shimozawa in
sod., 1998; Barth, 2000), kar uvrsca filiformne senzile med vsemi Zivalskimi receptorji na
sam vrh obcutljivosti.

Vecina filiformnih senzil zuzelk je spontano aktivna in smerno obcutljiva. Spontana
aktivnost pomeni, da prozijo zivéne impulze, ko je lasek v ravnovesni legi (Nicklaus, 1965;
Draslar, 1973; Schaefer, 1975; Westin, 1979; Draslar, 1980; Buno in sod., 1981; Dagan in
Volman, 1982; Shimozawa in Kanou. 1984a; Hamon in Guillet, 1994; Landolfa in Miller,
1995). Odklon laska v eno smer povzro¢i povecanje frekvence impulzov nad nivo spontane
aktivnosti, odklon v nasprotno smer pa zmanjs$anje frekvence pod nivo spontane aktivnosti.
Izjema so senzile s kratkim cutilnim laskom, ki niso spontano aktivne in nimajo smerne
obcutljivosti (Shimozava in Kanou, 1984a). Prav tako niso spontano aktivne senzile pajkov
in Skorpijonov, ki generirajo impulze le, ¢e se lasek odkloni iz ravnovesne lege. Vendar pa
imajo te senzile vec cCutilnih celic, kar omogoca kodiranje smeri drazljaja v odsotnosti
spontane aktivnosti (Barth, 2002). Vir spontane aktivnosti so transdukcijski ionski kanali, Ki
zaradi termi¢ne energije prehajajo iz zaprtega v odprto stanje in obratno tudi v odsotnosti
drazljaja. Posledi¢no je del kanalov odprt, kar povzro¢i depolarizacijo membrane in
spontano prozneje impulzov (Thurm, 2001). Pri stenici P. apterus je v primeru senzile tipa
Ty poleg transdukcijskih kanalov vir spontane aktivnosti dodaten mehanizem, ki Se ni bil
identificiran (Skorjanc 2008; Skorjanc in sod., 2009)

2.1.3 Pomen dolZine cutilnega laska za detekcijo draZzljaja

Filiformne senzile na povrSini zivali tvorijo kompleksen cutilni sistem, ki omogoca
prostorsko-¢asovno analizo amplitude, smeri in frekvence zraénega toka. Studije mehanskih
lastnosti senzil so pokazale, da so le-te uglasene z lastnostmi klju¢nih naravnih drazljajev.
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Pri tem je najpomembnejsa uglasitev z njihovimi frekven¢nimi lastnostmi, ki pa je v najvec;ji
meri pogojena z dolzino Cutilnega laska (Barth, 2002).

Tok zracnih delcev zaradi viskoznosti deluje na lasek s silo, ki je sorazmerna s hitrostjo toka.
Posledica je navor, ki povzro¢i odklon laska. Na odklon poleg viskozne sile vplivajo
vztrajnostni moment laska, ki je funkcija mase laska in njene razporeditve, ter mehanske
lastnosti vpetja laska v kutikulo. V oscilirajo¢em zracnem toku lasek deluje kot nihalo s
specifi¢no resonanc¢no frekvenco, ki pa zaradi kriticnega duSenja ni izrazita (Bathellier in
sod., 2012). Pri nizkih frekvencah toka poleg lastnosti laska na njegovo nihanje kljué¢no
vpliva mejna plast zraka. Gre za tanek sloj zraka ob povrSini objekta, kjer je hitrost toka
zaradi viskoznosti upocasnjena. Bolj kot se oddaljujemo od povrSine, hitrejSe je premikanje
zra¢nih delcev. Debelina mejne plasti je definirana kot razdalja med povrsino objekta in
tocko, kjer hitrost zra¢nih delcev doseze 99 % hitrosti v daljnem polju zra¢nega toka (Prandtl
in Tietjens, 1934). Ob visjih frekvencah se mejna plast ozi, ob zelo visokih frekvencah pa
mejne plasti skoraj ni ve¢ (Humphrey in sod., 1993; Barth in sod., 1993; Devarakonda in
sod., 1996; Humphrey in sod., 2003a; Humphrey in sod., 2003b; Cummins in sod., 2007).
Pri nizjih frekvencah toka se krajsi laski ne odklanjajo, saj ne sezejo preko mejne plasti,
medtem ko se daljsi laski za¢nejo odklanjati Ze pri niZjih frekvencah. Po drugi strani daljsi
laski zaradi vecjega vztrajnostnega momenta ne morejo slediti hitrim premikom zra¢nih
delcev ob visokih frekvencah drazljaja tako kot kratki laski. Posledi¢no so laski uglaseni na
razli¢ne frekvence toka, in sicer daljSi laski na nizje frekvence, krajsi laski pa na vi§je
frekvence. Hkrati so dolgi laski bolj ucinkoviti detektorji hitrosti toka, medtem ko so kratki
laski u¢inkoviti detektorji tako hitrosti kot tudi pospeska toka (Barth in sod., 1993). Polje
senzil z razlicno dolgimi Cutilnimi laski omogoca analizo frekvenénega spektra draZljaja.
Sirina spektra in natan¢nost analize sta odvisni od razpona dolzine laskov in $tevila laskov
z razli¢no dolZino.

2.1.4 Frekvencne lastnosti fizioloSkega odziva ¢utilne celice

Cutilna celica transformira premike Gutilnega laska v akcijske potenciale, ki informacijo o
drazljaju prenesejo v centralno zivc€evje. Pri tem Cutilna celica deluje kot frekvencni filter,
ki prenese dolocene komponente drazljaja bolj u€inkovito kot druge. Filtriranje se pojavi
tako na nivoju vzdraznega praga celice kot tudi na nivoju njenega odziva na nadprazni
drazljaj.

Pri pajku Cupiennius salei so z neposrednim drazenjem trihobotrijev s sinusnim drazljajem
ocenili prazni kot odklona Cutilnega laska v frekvenénem obmoc¢ju med 10 in 500 Hz. V
celotnem obmocju je bil kot manjsi od 1°, medtem ko je bil v obmoc¢ju med 50 in 100 Hz
kot med 0,1°in 0.01°. Prag se med trihobotriji z razlicno dolgimi Cutilnimi laski ni razlikoval
(Barth in Hoéller, 1999). Shimozawa in Kanou (1984b) sta pri murnu Gryllus bimaculatus v
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obmoc¢ju med 2 in 100 Hz dolocila prazno hitrost zracnega toka. Ugotovila sta, da je pri
daljsih laskih prazna hitrost nizja in manj odvisna od frekvence drazljaja, medtem ko je pri
krajSih laskih vi§ja in bolj odvisna od frekvence. To pomeni, da Cutilne celice senzil z
dolgimi laski delujejo kot hitrostni receptorji, celice senzil s kratkimi laski pa bolj kot
pospeskovni, kar se ujema z mehanskim odzivom laskov. 1z prazne hitrosti zra¢nega toka in
lo¢ene meritve kota odklona laska pri razli¢nih frekvencah in hitrostih toka sta Shimozawa
in Kanou (1984a) posredno dolo¢ila tudi prazni kot odklona laska. Ugotovila sta, da je pri
senzilah z dalj$imi laski prag nizji, nista pa uporabila dovolj Sirokega frekvencnega obmocja,
da bi nasla minimalno vrednost praga.

Najpreprostejsi drazljaj za testiranje nadpraznega odziva senzile je pravokotni oziroma
trapezasti drazljaj. Pri tem tipu drazljaja lasek senzile s konstantno hitrostjo odklonimo do
neke definirane lege, ga drzimo nekaj ¢asa v kon¢ni legi in ga nato povrnemo v izhodi$¢no
lego. Odziv vecine senzil na takSen draZljaj je fazicen (Buno in sod., 1981). To pomeni, da
je odziv senzile maksimalen med odklonom, ko sta pospeSek oziroma hitrost odklona
maksimalna, medtem ko se v staticnem delu drazljaja frekvenca zivénih impulzov v celoti
povrne na mirovni nivo. Ce je adaptacija delna in se frekvenca impulzov v staticnem delu
drazljaja ne povrne na mirovni nivo, kar je znac¢ilno za nekatere senzile z dolgim laskom in
visoko stopnjo spontane aktivnosti, govorimo o fazi¢no-toni¢nem odzivu (Skorjanc, 2008).
Zaradi fazicnega odziva senzile bolj ucinkovito kodirajo dinamicne, hitre draZljaje kot
stati¢ne draZljaje, kar pomeni, da delujejo kot visokofrekvencni filter.

Bolj natan¢no je mogoce opredeliti frekvencne lastnosti odziva na nadprazni drazljaj s
sinusnim drazljajem. Odvisnost frekvence Zivénih impulzov v odvisnosti od frekvence
drazljaja pri pajku C. salei je na primer pokazala, da Cutilna celica trihobotrija, ki ima 500
um dolg lasek, deluje kot pasovni filter, ki je uglasen na frekvence med 50 in 120 Hz (Barth
in Hoéller, 1999). V $tudiji niso primerjali trihobotrijev z razlicno dolgimi cutilnimi laski.
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2.2  FILIFORMNE SENZILE STENIC

Stenice imajo urejen sistem filiformnih senzil. Njihova namestitev je vrstno specifi¢na in se
lahko uporablja kot znak za dologanje vrst (Schaefer, 1975). Ceprav so filiformne senzile
prisotne pri Stevilnih vrstah stenic, njihova funkcija Se ni pojasnjena.

Slika 2: Razporeditev filiformnih senzil na zadku Sustarja.
Sustar ima 28 senzil, ki se nahajajo na ventralni strani
zadka (Stevilke prikazujejo zaporedni segment zadka). Na
3. in 4. segmentu so mediano, na 5., 6. in 7. segmentu pa
lateralno. Ob desni strani so natan¢neje prikazane lateralne
skupine senzil. Senzile pri Sustarju delimo v tri osnovne
tipe: Ty, T2 in Ta. Senzile T; so smerno obcutljive. Smer
maksimalnega povecanja frekvence zivénih impulzov je
prikazana s smerjo pus¢ice. Odklon laska v nasprotni smeri
povzro¢i maksimalno zmanjSanje frekvence impulzov.
Senzile T, in T3 niso smerno obcutljive in se na odklon
laska v katerokoli smer odzovejo s povecanjem frekvence
impulzov (prikazano s krogom). Na 6. segmentu se blizu 7.

é segmenta nahaja senzila Tz, ki ima lastnosti tako tipa Ty
00

®) 3
T,
l T1 kot T». Senzila je smerno obcutljiva, smer maksimalnega
TR
2

T

f

odziva pa je pravokotna na smer senzil Ti. Shema je
prirejena iz Skorjanc, 2008.
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2.2.1 Filiformne senzile Sustarja (Pyrrhocoris apterus)

Sustar ima 28 filiformnih senzil, ki so razporejene simetri¢no na zadku. Na tretjem in Getrtem
segmentu se nahajajo mediano, na petem, Sestem in sedmem Ssegmentu pa so lateralno ob
robu vsakega segmenta. Razporejene so po skupinah z dvema ali tremi senzilami, le na
tretjem in Sestem segmentu najdemo dve samostojni senzili.

Filiformne senzile pri Sustarju delimo na tri tipe T1, T2 in T3 glede na velikost laska, spontano
aktivnost, smerno obcutljivost in adaptacijske lastnosti odziva (Draslar, 1973; 1980).
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Vsi trije tipi filiformnih senzil pri Sustarju imajo prisotno spontano aktivnost, ki se razlikuje
glede na tip senzile. Senzila T1 ima najvi$jo povpre¢no spontano aktivnost 57 imp/s, senzila
T2 3,3 imp/s, najkrajsa senzila T3 pa 0,5 imp/s (Skorjanc in sod., 2009).

Tip Ty

Cutilni lasek tipa T1 je dolg od 330 do 360 um. Filiformne senzile tipa T1 SO smerno
obcutljive (Slika 3). Preferenéna ravnina odklona ¢utilnega laska je vzporedna s frontalno
ravnino telesa. Odklon pravokotno glede na preferen¢no ravnino izzove minimalno
spremembo frekvence impulzov, ki ni smerno specifi¢na (Draslar, 1980). Za senzilo Ti je
znacilen fazi¢no-tonicen tip odziva. Premik senzile iz ravnovesne lege v ekscitacijsko smer
izzove najprej fazicni del odziva: hiter skok frekvence in hitra adaptacija. Sledi tonicni del,
kjer se frekvenca ustali na nivoju, vi§jem od mirovnega. Premik senzile v inhibicijsko smer
povzroci, da frekvenca najprej strmo upade v faziénem delu, v toni¢nem pa se ustali na
nizjem nivoju od spontane aktivnosti (Skorjanc, 2008).

T,

l&ljyjl

Slika 3: Odziv senzile Ty na sinusni odklon ¢utilnega laska. Odziv senzile T; je smerno specifi¢en. Senzila se
na odklon laska v eno smer odzove s povecanjem frekvence zivénih impulzov (rdeca krivulja), na odklon v
nasprotno smer pa z zmanjsanjem frekvence (¢rna krivulja).
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Tip T

Lasek tipa T2 je dolg 150-180 um, senzila pa ima tako kot T1 fazi¢no-tonicni tip odziva
(Skorjanc, 2008). V nasprotju s tipom T tip T2 ni smerno obdutljiv (Slika 4). Senzila se
odzove s povecanjem frekvence zivénih impulzov na odklon laska v katerokoli smer iz
ravnovesne lege. Na odklon laska iz katerekoli smeri proti ravnovesni legi pa se odzove z
zmanjSanjem frekvence. Jakost odgovora narasca z vecjim odklonom laska (Draslar, 1980).

Slika 4: Odziv senzile T na sinusni odklon ¢utilnega laska. Odziv senzile T, ni smerno specifi¢en. Senzila se
odzove s poveCanjem frekvence zivénih impulzov na odklon laska v katerokoli smer iz ravnovesne lege (rdeca
krivulja). Na odklon laska iz katerekoli smeri proti ravnovesni legi pa se odzove z zmanjSanjem frekvence
(¢rna krivulja).

Tip Ts

Tip Tz ima najkrajsi lasek, ki meri priblizno 80 um. Spontana aktivnost ni prisotna pri vseh
senzilah, nivo pa je v povpre&ju 0,5 imp/s (Skorjanc, 2008). Pri tem tipu je odziv fazien ter
tako kot T2 nima smerne ob¢utljivosti (Draslar, 1980).
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2.2.1.1 Uglasitev frekvencnih lastnosti mehanskega in fizioloskega odziva senzile Ty

Zaradi svojih mehanskih lastnosti ter mejne plasti zraka Cutilni lasek senzile T1 deluje kot
visokofrekvencni filter med drazljajem in Cutilno celico. Debelina mejne plasti zraka ob
zadku Sustarja je odvisna od frekvence zra¢nega toka: pri nizkih frekvencah je mejna plast
debelejsa kot pri visokih (Slika 5). Pri visokih frekvencah je v plasti neposredno ob povrsini
telesa hitrost zracnih delcev celo vecja kot v daljnem polju. Poleg ucinka mejne plasti na
odklon laska vplivajo tudi mehanske lastnosti samega laska. Pri nizkih frekvencah lasek ne
sledi gibanju zra¢nih delcev tik ob svoji povrsini, pri vi§jih frekvencah pa je hitrost konice
laska enaka hitrosti delcev. Mejna plast v kombinaciji z mehanskimi lastnostmi laska deluje
kot biomehanski filter, ki bistveno zmanjsa odklon laska na nizke frekvence drazljaja (Slika
6). Sele pri frekvenci 200 Hz je hitrost konice laska enaka hitrosti zraénih delcev (Skorjanc,
Steinmann, Casas, neobjavljeni podatki).

Fizioloski odziv cutilne celice ima lastnosti pasovnega filtra. Pri nizkih amplitudah odklona
je ojacenje odziva (razmerje med amplitudo odziva in drazljaja), izracunano iz prenosne
funkcije odziva, najveéje v obmoc¢ju med 30 in 50 Hz, pri vi§jih amplitudah pa se vrh
pomakne proti 250 Hz (Slika 7). To pomeni, da je fizioloski odziv senzile pri vi§jih
amplitudah drazljaja uglasen na podobne frekvence kot mehanski odziv. Glede na te
rezultate smo predvidevali, da bo senzila T2 uglasena na drazljaje visjih frekvenc, saj je njen
lasek ve¢ kot za polovico krajsi od laska senzile T1 in je zato uglasen na visje frekvence
zracnega toka.
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Slika 5: Mejna plast zraka ob zadku Sustarja. Hitrostni profil oscilirajocega zracnega toka pri frekvenci 4 Hz
(A) in 160 Hz (B). V oscilirajo¢em toku je zaradi viskoznosti hitrost zraénih delcev tik ob povrsini zadka
upocasnjena, z oddaljenostjo od povrSine pa se povecuje. Plasti zraka med povrSino zadka in tocko, kjer hitrost
zraénih delcev doseze 99 % hitrosti v daljnem polju, pravimo mejna plast. Pri nizki frekvenci oscilacije
zratnega toka je mejna plast debela, zato se lasek senzile T; (v sredini kroga) nahaja globoko v plasti (A). Ker
se delci v okolici laska gibljejo pocasi, je odklon laska majhen. Pri vegji frekvenci oscilacije je mejna plast
tanjSa, zato je hitrost zra¢nih delcev ob lasku veéja, poslediéno pa je vecja tudi amplituda njegovega odklona
(B) (Skorjanc, Steinmann, Casas, neobjavljeni podatki).
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Slika 6: Vpliv mejne plasti zraka in mehanskih lastnosti ¢utilnega laska senzile T1 na sklopitev laska z zra¢nim
tokom. Z nara$¢ajoco frekvenco zra¢nega toka se hitrost zra¢nih delcev ob lasku senzile povecuje (mejna plast
se tanj$a) in pri 100 Hz doseZe oziroma celo preseze hitrost delcev v daljnem polju (rdeca &rta prikazuje
razmerje med hitrostjo zra¢nih delcev na viSini konice laska senzile Ty in hitrostjo delcev v daljnem polju).
Zaradi mehanskih lastnosti laska in njegovega vpetja v kutikulo lasek pri nizkih frekvencah ne sledi gibanju
zraénih delcev. Sele pri frekvencah nad 200 Hz pride do tesne sklopitve med gibanjem laska in zraénih delcev
(zelena ¢rta prikazuje razmerje med hitrostjo konice laska T1 in hitrostjo zra¢nih delcev na viSini konice laska).
Skupni u¢inek mejne plasti zraka in mehanskih lastnosti laska deluje kot visokofrekvencni biomehanski filter,
ki mo¢no zmanj$a odklon laska pri nizkih frekvencah zra¢nega toka (modra ¢rta prikazuje razmerje med
hitrostjo odklona konice laska T; in hitrostjo zraénih delcev v daljnem polju) (Skorjanc, Steinmann, Casas,
neobjavljeni podatki).
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Slika 7: Ojacenje odziva senzile Ty (G) pri frekvencah drazljaja od 0 do 400 Hz. Ojacenje je definirano kot
absolutna vrednost prenosne funkcije odziva senzile. A Ojacenje pri razliénih amplitudah draZljaja. B Ojacenje,
pomnozeno z amplitudo drazljaja zaradi lazje primerjave frekvencne odvisnosti odzivov. Z nara$cajoco
amplitudo se ojatenje zmanjsuje, vrh ojacenja pa se pomakne s 30 na 250 Hz (Skorjanc, neobjavljeni podatki).
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3 MATERIAL IN METODE

3.1 ZIVALI

V poskusih smo uporabili odrasle samce SusStarja (Pyrrhocoris apterus, Linnaeus, 1758,
Insecta: Heteroptera). Zivali smo nabirali v lipovem drevoredu pri gradu Bogensperk v
ob¢ini Smartno pri Litiji in v lipovem drevoredu na Rodici pri Domzalah. Pred poskusom
smo jih vsaj en teden hranili v laboratoriju v steklenih posodah, Kjer so imele na voljo vodo,
lipova semena in mokarje.

3.2 ELEKTROFIZIOLOSKE MERITVE

Vse meritve smo izvedli na senzilah tipa T2 in Ty, ki se nahajata na petem segmentu zadka
(Slika 2). Frekvenc¢ne lastnosti njunega odziva smo ovrednotili na osnovi zivénih impulzov,
ki sta jih senzili generirali med drazenjem. Impulze smo registrirali zunajceli¢no s
kovinskimi mikroelektrodami. V nadaljevanju sledi kratek opis metode registracije
impulzov. Za natancnejSi opis registracije impulzov in termostatiranja preparata glej
Skorjanc (2008) in Skorjanc in sod. (2009).

3.2.1 Priprava zivali

Sustarju smo odstranili noge, ga s hrbtno stranjo polozili na samolepilni bakreni trak in
dodatno pritrdili z voskom. Nato smo mu odstranili oprsje in glavo, s ¢imer smo odstranili
elektricne motnje, ki jih povzroca kréenje misic v oprsju, ter preprecili morebiten vpliv
centralnega zivénega sistema na odziv senzil. Na rano smo nanesli silikonski kit (Kwik-Sil,
WPI, Sarasota, ZDA), ki je preprecil izsusevanje preparata. Bakreni trak s preparatom smo
prenesli na termostatiran nosilec. Vpliv elektromagnetnih moten;j in zra¢nih tokov iz okolice
smo zmanj$ali s Faradayevo kletko, ki je bila obloZena z zvo¢no-izolativno peno.

3.2.2 Registracija Zivénih impulzov

Elektrode smo pripravili z elektrolitskim jedkanjem volframove Zice (Goodfellow,
Cambridge, VB) v nasiceni raztopini NaNOgz. Referencno elektrodo (premer 250 um) smo
zabodli v zadnji segment zadka vzdolzZ telesne osi, registracijsko elektrodo (premer 125 pm)
pa v peti segment zadka (Slika 9). S takSno namestitvijo elektrod smo zajeli signal, ki je
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vseboval impulze vseh treh senzil, ki se nahajajo na petem segmentu (Slika 2). Signal smo
na 1. stopnji ojacili s predojacevalnikom AI402 (Molecular Devices, ZDA), na 2. stopnji pa
smo ga filtrirali in dodatno ojacili z ojacevalnikom Cyber-Amp 320 (Molecular Devices,
ZDA). Za digitalizacijo in zapis signala na trdi disk osebnega raCunalnika smo uporabili
laboratorijski vmesnik Power1401 (CED, Cambridge, VB) ter program Spike2 v6 (CED,
Cambridge, VB). Impulze posameznih senzil smo glede na njihovo amplitudo in obliko lo¢ili
s programom Spike2. Case impulzov senzile, ki smo jo drazili, smo izvozili v program
Matlab r.2007b (TheMathWorks, Natick, MA, ZDA), kjer smo analizirali njen odziv.
Celotna meritev je potekala pri regulirani temperaturi preparata 20°C (+1°C).

3.3 DRAZENJE SENZIL

Frekvenéne lastnosti odziva senzile smo ocenili iz odziva senzil T2 in T1 na Gaussov beli
Sum in odziva senzile T> na sinusni drazljaj. Podatke za senzilo T1 smo zdruzili s podatki iz
preliminarnih poskusov, ki jih je opravil Ale§ Skorjanc. Celoten protokol draZenja in
snemanja odziva smo avtomatizirali s pomoc¢jo programa Spike2 in vmesnika Power1401.
Sum smo sintetizirali v programu Matlab ter ga nato uvozili v program Spike2, sinusni signal
pa smo sintetizirali neposredno v programu Spike2.

3.3.1 BeliSum

Prenosno funkcijo odziva ter koherenco drazljaj-odziv in odziv-odziv smo ocenili iz odziva
senzile na drazljaj, ki je imel lastnosti frekvenéno omejenega Gaussovega belega Suma.
Gostota jakostnega spektra drazljaja je bila konstantna v frekvenénem obmocju med 0 in
400 Hz, porazdelitev amplitud odklona pa je bila Gaussova. Odziv smo testirali pri drazljajih
z razli¢no amplitudo, ki smo jo definirali kot standardno deviacijo kota odklona Cutilnega
laska. Posamezen drazljaj je trajal 100 sekund, med draZljaji pa je bila pavza, ki je
zagotovila, da je spontana aktivnost dosegla nivo pred drazenjem. Pri vi§jih amplitudah
draZljaja je bila pavza daljSa kot pri nizjih amplitudah. Pri za¢etnih meritvah smo isti draZljaj
ponovili trikrat. Na osnovi teh meritev smo lahko izra¢unali koherenco med odzivi. Po drugi
strani pa je bila zaradi ponovitve istega drazljaja ocena povprecne prenosne funkcije senzile
in koherence med drazljajem in odzivom slabsa. V nadaljevanju smo zato testirali odziv
senzile na pet razli¢nih drazljajev z istimi frekvenénimi lastnostmi, kar je omogocilo boljSo
oceno povprecne prenosne funkcije in koherence med drazljajem in odzivom.
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3.3.2 Sinusni draZljaj

Sinusni drazljaj smo definirali kot neprekinjeno sinusno odklanjanje laska s konstantno
frekvenco. Posamezen drazljaj je trajal Sest sekund, razen pri nizkih frekvencah, kjer je bil
dolg vsaj pet sinusnih valov. DraZljaj smo ponovili osemkrat, med vsako ponovitvijo pa so
bile stiri sekunde pavze. Odziv senzile smo testirali pri razli¢nih frekvencah odklona laska
v obmoc¢ju med 0.5 Hz in 400 Hz. Amplitudo drazljaja smo definirali s kotom odklona laska
od ene do druge skrajne lege.

3.3.3 Piezo-keramiéni aktuator

Za draZenje senzil smo uporabili piezo-kerami¢na upogibna aktuatorja P-871.112 in PL112
(Physik Instrumente, Nemcija). Odklon aktuatorja smo kontrolirali s signalom iz vmesnika
Power1401, ki smo ga ojacili z ojacevalnikoma P-651.1S in P-650.00 (Physik Instrumente,
Nemcija). Drazljaje smo aplicirali neposredno na lasek senzile s pravokotno ukrivljeno iglo,
Ki je bila pritrjena na aktuator. Aktuator smo priblizali senzili z mikromanipulatorjem tako,
da se je navpicni del igle dotikal laska v eni sami tocki, in sicer 100 um distalno od baze
(Slika 9). Pravokotna postavitev igle glede na os laska je omogocala rotacijo laska okoli igle.
Prosta rotacija laska in pa kratka rocica vzvoda sta zmanjsala deformacijo laska in njegove
baze med odklanjanjem. Lasek smo odklanjali vedno vzdolz glavne telesne osi, ki sovpada
z osjo najvecjega fizioloskega odziva (Draslar, 1980).

Aktuator P-871.112 smo uporabili v na¢inu brez povratne zanke. Na kerami¢no plos¢ico
aktuatorja P-871.112 je pritrjen uporovni listi¢, ki meri odklon plos¢ice ter v kombinaciji z
ojacevalnikom P-651.1S omogoca natan¢no nastavitev odklona ploscice z uporabo zaprte
povratne zanke (nain »closed-loop«). Ker pa slednja povzroé¢i izrazito zmanjSanje
amplitude odklona pri visokih frekvencah drazljaja, smo aktuator uporabljali brez povratne
zanke (nacin »open-loop«), signal iz uporovnega listi¢a pa smo skupaj z odzivom senzile
posneli kot referencni signal. Frekvencne lastnosti signala smo preverili z laserskim
vibrometrom (PDV-100, Polytech, GmbH, Waldbronn, Nem¢ija). Aktuator smo odklanjali
s sinusnim signalom in Gaussovim belim Sumom v obmoc¢ju med 0 in 400 Hz, medtem ko
smo z vibrometrom merili premik roba kerami¢ne plosCice aktuatorja. Razlika med
premikom ploséice in signalom iz uporovnega listica je bila zanemarljiva, zato smo
slednjega v nadaljnji analizi definirali kot draZlja;.
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Slika 8: Frekven¢ni spekter nakljuénega drazljaja. Za oceno prenosne funkcije senzile in koherence drazljaj-
odziv ter odziv-odziv smo uporabili drazljaj, ki je imel lastnosti Gaussovega belega Suma, frekvenéno
omejenega na obmocje od 0 do 400 Hz. Frekvenéni spekter draZljaja je imel konstantno gostoto jakosti ter
Gaussovo porazdelitev amplitud odklona.

Ceprav ima aktuator P-871.112 brez uporabe povratne zanke boljse frekvenéne lastnosti, pa
tudi v tem nacinu deluje kot nizkofrekvenéni filter, ki zmanjSa amplitudo odklona pri vi§jih
frekvencah draZljaja. Zato smo modificirali kontrolni signal, ki je poganjal aktuator, tako da
smo dosegli zeljen odklon aktuatorja. S sinusnim generatorjem Agilent 33220a (Agilent
Technologies, ZDA) smo testirali odklon aktuatorja pri nekaj razli¢cnih frekvencah v
obmocju med 0.1 in 400 Hz, pri ¢emer smo amplitudo kontrolnega signala nastavili tako, da
je bila amplituda odklona aktuatorja konstantna. Na ta naéin smo dolo¢ili odvisnost
amplitude kontrolnega signala od frekvence drazljaja, ki smo jo v nadaljevanju upostevali
pri generiranju sinusnih drazljajev. Uporabili smo jo tudi za generiranje Suma. V programu
Matlab smo z metodo inverzne Fourierove transformacije naredili Gaussov Sum, ki je imel
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enak frekvencni spekter kot izmerjena frekven¢na odvisnost kontrolnega signala. TakSen
signal je proizvedel odklon aktuatorja, ki je imel vse lastnosti frekvencno omejenega
Gaussovega belega Suma v obmocju med 0 in 400 Hz.

Piezo-keramic¢ni aktuator PL112 nima uporovnega listi¢a in ne omogoc¢a uporabe povratne
zanke niti spremljanja odklona aktuatorja. Z laserskim vibrometrom smo zato testirali
pretvorbo kontrolnega signala, ki je poganjal aktuator, v odklon aktuatorja v frekvenénem
obmocju med 0.1 in 400 Hz. Ugotovili smo, da poteka pretvorba brez frekvencnih popacen;,
zato je pri analizi odziva senzile drazljaj predstavljal kar kontrolni signal. Ker med odzivom
senzil na drazenje z aktuatorjema P-871.112 in PL112 nismo opazili razlik, smo vse podatke
v nadaljnji analizi zdruzili.

100 ms

Slika 9: Prikaz draZzenja senzile in registracije Zivénih impulzov. S piezo-kerami¢nim aktuatorjem smo
neposredno odklanjali Cutilni lasek senzile. Zgoraj je prikazan draZljaj z lastnostmi frekvencno omejenega
Gaussovega belega Suma. Amplitudo drazljaja smo definirali kot standardno deviacijo kota odklona laska (o).
Odziv senzile smo ovrednotili na osnovi zivénih impulzov, ki smo jih registrirali zunajceli¢no (spodnji signal).

34  ANALIZA PODATKOV

3.4.1 Prenosna funkcija

Iz odziva senzile na beli Sum smo izracunali prenosno funkcijo senzile Txy in koherenco
drazljaj-odziv ter drazljaj-drazljaj. Case ziv¢énih impulzov in Casovni potek drazljaja smo
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izvozili v Matlab. Kot vhodni vektor x smo definirali amplitudo drazljaja v vsaki vzor¢ni
tocki, pri cemer je bil ¢asovni interval med tockami dolocen s frekvenco vzorcenja signala.
Izhodni vektor y smo dobili tako, da smo naredili vektor nicel z enako dolzino kot vektor x.
Na mestih, ki so Casovno ustrezala Casom registriranih zivénih impulzov, smo nicle
nadomestili s Stevilom 1. Vektor y smo nato konvolirali s funkcijo sinc

sin(Ay)

sinc(y) =N Ay

ter dobili nov vektor y, v katerem so bili zivéni impulzi nadomes¢eni s funkcijo sinc. Slednja
ima enakomerno gostoto jakostnega spektra od 0 Hz do zgornje frekvencne meje, ki je
doloc¢ena s Sirino funkcije. S parametrom A smo Sirino funkcije nastavili tako, da je bila
njena zgornja frekvenéna meja veliko visja od 400 Hz, z N pa smo jo normalizirali, da je bil
njen integral od —oo do +oo enak 1. Txy smo izracunali kot

_ Pyx(f)
XV T Py (D

kjer je Pyx gostota jakostnega spektra navzkrizne korelacije med x in y in Pxx gostota
jakostnega spektra avtokorelacije x. Koherenco med dvema signaloma smo izra¢unali kot

1Py ()|

CH =2 rrydy

Iz prenosne funkcije smo izracunali oja¢enje odziva (ang: gain; definiran kot absolutna
vrednost Txy) v odvisnosti od frekvence drazljaja v obmocju med 0 in 400 Hz. Ojacenje
odziva v primeru linearnega sistema ustreza razmerju med amplitudo odziva in drazljaja pri
posamezni frekvenci, pri éemer sta oba signala sinusni funkciji z isto frekvenco. Ce pa je
odziv vlak zivénih impulzov, je amplituda odziva primerljiva z amplitudo modulacije, tj.
standardne deviacije, PSTH (ang: peri stimulus time histogram). PSTH je histogram odziva,
ki ga dobimo tako, da ¢as odziva razdelimo na enakomerne ¢asovne intervale in prestejemo
Stevilo impulzov v posameznem intervalu. Faznega zamika med odzivom in drazljajem
nismo analizirali, ker faza draZljaja ni bila dovolj natan¢no dolocena.

3.4.2 Qdziv na sinusni draZljaj

Odziv senzile na sinusni drazljaj smo analizirali tako, da smo za vsak interval To med dvema
impulzoma izracunali trenutno frekvenco impulzov, definirano kot

1
fO_T_O'

Cas med zaGetkom in koncem draZljaja smo razdelili na N enakomernih ¢asovnih intervalov
(At =1 ms) in naredili vektor y, katerega dolzina je ustrezala N. Vrednosti vektorja, Ki so
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lezale znotraj posameznega intervala To, Smo nadomestili s fo. Tako smo dobili interpolirano
trenutno frekvenco zivénih impulzov, ki je omogocala izraun povprecnega odziva iz
odzivov senzile na veckratno drazenje (Slika 16). 1z interpolirane frekvence smo izra¢unali
tudi povpre¢no vrednost in standardno deviacijo frekvence impulzov znotraj draZljaja.

Za maksimalno sklopitev odziva senzile z drazljajem (ang: phase lock-in) smo privzeli
situacijo 1-na-1, ko se je na vsak sinusni val draZljaja senzila odzvala z natan¢no enim
impulzom. Sklopitev smo ovrednotili tako, da smo izracunali relativno Stevilo sinusnih valov
znotraj celotnega drazljaja z natan¢no enim impulzom ter nato povprecno vrednost iz vseh
ponovitev drazljaja.

Natanc¢nost kodiranja drazljaja 0z. ponovljivost odziva smo definirali kot verjetnost, da se
pri vsaki ponovitvi draZljaja Zivéni impulz pojavi ob to¢no doloenem &asu. Cas od zadetka
do konca drazljaja smo pri vseh ponovitvah drazljaja razdelili na enakomerne intervale (At
= 1 ms). Nato smo poiskali vse intervale, v katerih se je vsaj pri eni ponovitvi draZljaja
pojavil impulz. Za vse intervale z vsaj enim impulzom smo izracunali relativno Stevilo
ponovitev drazljaja, pri katerih se je znotraj tega intervala pojavil impulz. Ce se torej pri
vseh ponovitvah drazljaja vsi impulzi pojavijo ob istem Casu (znotraj 1 ms), je natan¢nost
kodiranja 1.
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4 REZULTATI

4.1  ODZIV SENZIL T2 IN T: NA BELI SUM

Frekvencne lastnosti odziva senzile T2 sSmo ovrednotili na osnovi njene prenosne funkcije in
jih primerjali z lastnostmi senzile T1. Prenosno funkcijo smo dolo¢ili iz odziva senzile na
beli Sum ter nato iz funkcije izracunali ojacCenje izhodnega signala (odziva) glede na
amplitudo vhodnega signala (drazljaja) v frekvencnem obmocju med 0 in 400 Hz. Ojacenje
odziva smo izmerili pri razli¢nih intenzitetah Suma (standardna deviacija odklona laska od
0.1° do 1.6°). Poleg ojacenja smo izracunali tudi koherenco med drazljajem in odzivom ter
koherenco med odzivi senzile na isti drazljaj. Zaradi relativno majhnega Stevila meritev na
razli¢nih zivalih pri isti amplitudi drazljaja in nenatan¢nosti nastavitve kota odklona laska
smo pri izraéunu povpreénih vrednosti ojacenja in koherence podatke zdruzili v §tiri razrede
glede na amplitudo drazljaja: 0.1-0.2°, 0.2-0.4°, 0.4-0.8° in 0.8-1.6°.

V celotnem amplitudnem obmodju drazljaja je bil odziv senzile T> manjsi od odziva senzile
T.1. Pri obeh senzilah je bilo povpreéno ojacenje odziva najvecje pri nizki amplitudi drazljaja
ter je z naras¢anjem amplitude drazljaja upadalo (Slika 10). Odnos med amplitudo drazljaja
in maksimalnim ojacenjem je bil pri obeh senzilah eksponenten (Slika 11 C in D), vendar pa
je bilo ojacenje v primeru senzile T2 manjse, kar pomeni, da je senzila T2 manj ob¢utljiva od
senzile Ti.

V nasprotju s pri¢akovanji odziv senzile T2 v primerjavi z odzivom senzile T1 ni bil uglasen
z vi§jimi frekvencami drazljaja. Pri nizki amplitudi drazljaja je bilo pri obeh senzilah
ojacenje odziva najvecje pri 40-50 Hz. Pri srednjih amplitudah drazljaja se je pri senzili T1
pojavil drugi vrh (Slika 10 C in E). Prvi vrh (40-50 Hz) se je s povecanjem drazljaja
zmanjs$eval glede na drugi vrh, vendar je ostajal v istem frekven¢nem obmocju. Drugi vrh je
nara$¢al in se pomikal proti vi§jim frekvencam, in sicer od 150 Hz proti 200 Hz. Pri
amplitudah odklona med 0,4° in 0,8° je videti, kot da je ojacenje doseglo plato, vendar je to
le posledica dveh vrhov. Senzila T, je imela prisoten samo en vrh, ki je bil pri nizkih
amplitudah bolj izrazit kot pri visjih. Pri vi§jih amplitudah se je vrh pomaknil proti visjim

ey
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Slika 10: Povpre¢no ojacenje odziva senzil Ty in T.. Levi grafi prikazujejo ojacenje odziva (G) senzile Ty,
desni grafi pa senzile T,. Odebeljena ¢rta je povpreéje povprenih ojacenj posameznih senzil pri naslednjih
amplitudah drazljaja: 0,1-0,2° (A, B), 0,2-0,4° (C, D), 0,4-0,8° (E, F) in 0,8-1,6° (G, H). Sivo obmogje
predstavlja standardno napako povpreéne vrednosti. V nasprotju s pri¢akovanji senzila T. ni uglasena z vigjimi
frekvencami drazljaja v primerjavi s senzilo Ti. Pri nizkih amplitudah draZljaja imata obe senzili vrh ojacenja
pri 40-50 Hz. Pri visjih amplitudah se pri T1 pojavi drugi vrh, Ki se z naras¢ajo¢o amplitudo drazljaja pomakne
s 150 Hz na 200 Hz. T, ima samo en vrh, ki se pomakne s 50 na 150 Hz.
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Slika 11: Odvisnost parametrov ojac¢enja odziva senzil Ty in T> od amplitude drazljaja. Grafa A in B prikazujeta
odvisnost frekvence drazljaja, pri kateri je ojacenje najvedje, grafa C in D pa odvisnost vrednosti maksimalnega
ojacenja. Grafa A in C pripadata senzilam Ty, grafa B in D pa senzilam T.. Krivulje predstavljajo povpre¢ne
vrednosti parametrov, izmerjenih pri posamezni senzili.
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Povpre¢na maksimalna koherenca med drazljajem in odzivom senzile Ti je bila priblizno
0,4, koherenca T2 pa 0,2, kar kaze na izrazito nelinearnost odziva obeh senzil (Slika 12). Ce
je koherenca 1, je odziv oziroma sistem popolnoma linearen, ¢e pa je manj kot 1, je sistem
nelinearen, oziroma je odziv sistema stohasticen.

Maksimalna koherenca pri senzili T1 se ni bistveno spreminjala z naras¢anjem amplitude
drazljaja (Slika 13E). Po drugi strani je koherenca, povprecena za celotno frekvenéno

obmocje drazljaja med 0 in 400 Hz, nekoliko narastla na racun povecanja koherence v
obmodju visokih frekvenc drazljaja (Slika 12, Slika 13C).

Pri senzili T» sta s poveCevanjem amplitude drazljaja narastli tako maksimalna kot
povprecna koherenca, pri cemer je bilo relativno povecanje koherence, tako kot pri senzili
T1, bistveno vecje pri vi§jih frekvencah drazljaja.

Povpreéna koherenca senzile T1 je imela pri nizjih amplitudah drazljaja vrh pri frekvenci
priblizno 30 Hz, pri visokih amplitudah pa pri 130 Hz. VVrh koherence T- se je z viSanjem
amplitude drazljaja nekoliko bolj postopoma pomaknil s 40 Hz na 120 Hz.
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Slika 12: Povpreéna koherenca med drazljajem in odzivom senzil Ty in To. Levi grafi prikazujejo koherenco
senzile Ty, desni grafi pa senzile T>. Odebeljena ¢rta je povprecje koherenc posameznih senzil pri naslednjih
amplitudah drazljaja: 0,1-0,2° (A, B), 0,2-0,4° (C, D), 0,4-0,8° (E, F) in 0,8-1,6° (G, H). Sivo obmocje
predstavlja standardno napako povpreéne vrednosti. Koherenca senzile T; je bistveno manjs$a od koherence Ty,

kar je verjetno posledica veéje nelinearnosti in stohasti¢nosti odziva senzile.
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Slika 13: Odvisnosti posameznih parametrov koherence med drazljajem in odzivom senzil T1 in T, od
amplitude drazljaja. Levi grafi pripadajo senzilam T1, desni grafi pa senzilam T,. Grafa A in B prikazujeta
odvisnost frekvence drazljaja, pri kateri je koherenca dosegla vrh, od amplitude draZljaja, grafa C in D
odvisnost povpre¢ne koherence v obmocju med 0 in 400 Hz, E in F pa odvisnost maksimalne vrednosti
koherence. Krivulje predstavljajo povpreé¢ne vrednosti parametrov, izmerjenih pri posamezni senzili.
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Poleg koherence med drazljajem in odzivom smo izracunali tudi koherenco med vsemi
razli¢nimi pari odziva senzil na isti drazljaj (Slika 15). S tem lahko ugotovimo, kako
ponovljivi so odzivi senzil na isti drazljaj — vi§ja kot je koherenca, bolj so odzivi ponovljivi.
Ce so odzivi identi¢ni, je koherenca 1.

Maksimalna koherenca T1 je bila pri vseh amplitudah drazljaja priblizno 0,8. Nekoliko nizja
T pri nizkih amplitudah drazljaja zelo nizka, pri nekaterih preparatih celo 0 (Slika 15F),
nato pa je s povecevanjem amplitude drazljaja postopoma naraSc¢ala do vrednosti 0,6.

Podobno dinamiko je imela tudi povpre¢na koherenca za celotno frekvencno obmocje
drazljaja, le da so bile vrednosti nekoliko nizje zaradi nizje koherence pri visokih frekvencah
drazljaja.

Pri obeh senzilah se je z naraS¢anjem amplitude drazljaja vrh koherence pomikal proti vi§jim
frekvencam drazljaja. Pri T1 se je v povprec¢ju pomaknil s 30 na 130 Hz, pri T2 pa s 50 na
100 Hz, pri Cemer je pri obeh tipih vrh postal izrazito $ir$i pri vi§jih amplitudah.
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Slika 14: Povpreéna koherenca odziv-odziv senzil T1 in T». Levi grafi prikazujejo koherenco senzile Ty, desni
grafi pa senzile T,. Odebeljena ¢rta je povpreGje koherenc posameznih senzil pri naslednjih amplitudah
drazljaja: 0,1-0,2° (A, B), 0,2-0,4° (C, D), 0,4-0,8° (E, F) in 0,8-1,6° (G, H). Sivo obmogje predstavlja
standardno napako povpreéne vrednosti. Koherenca je pri senzili T nizja. Z ve¢anjem amplitude drazljaja se
koherenca poveca, vrh pa se pri obeh senzilah pomakne k vi§jim frekvencam drazljaja in razsiri.
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Slika 15: Odvisnosti posameznih parametrov koherence odziv-odziv senzil Ty in T, od amplitude draZljaja.
Levi grafi pripadajo senzilam T, desni grafi pa senzilam T,. Grafa A in B prikazujeta odvisnost frekvence
drazljaja, pri kateri je koherenca dosegla vrh, od amplitude draZljaja, grafa C in D odvisnost povpre¢ne
koherence v obmocju med 0 in 400 Hz, E in F pa odvisnost maksimalne vrednosti koherence. Krivulje
predstavljajo povpreéne vrednosti parametrov, izmerjenih pri posamezni senzili.
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42  ODZIV SENZILE T, NA SINUSNI DRAZLJAJ

Nizka koherenca med odzivom in drazljajem je pokazala, da je odziv senzil Ty in T> izrazito
nelinearen oziroma stohasti¢en, kar pomeni, da prenosna funkcija ni popoln opis odziva
senzile. Da bi dobili dodaten vpogled v frekven¢ne lastnosti odziva senzile T2, smo zato
izmerili njen odziv na sinusni drazljaj. DraZljaj smo tako kot v primeru belega Suma aplicirali
neposredno na Cutilni lasek. Spreminjali smo frekvenco in amplitudo drazljaja. Frekven¢no
obmocje je segalo od 0,5-400 Hz, amplitudno obmocje pa od 0,05°-16°.

Pri nizki frekvenci draZljaja se je senzila odzvala s povecanjem frekvence impulzov pri
odklonu laska iz ravnovesne lege v katerokoli smer. Znotraj enega sinusnega vala je imela
zato trenutna frekvenca impulzov dva vrhova, in sicer je nastal en vrh pri odklonu laska v
kavdalno smer, drug vrh pa pri odklonu v kranialno smer (Slika 16 A in B). Taksen odziv je
znacilen za smerno neobcutljive senzile. Vendar pa je bil odziv izrazito nesimetri¢en. V eno
smer odklona je bilo povecanje frekvence impulzov bistveno veéje kot v drugo smer. Pri
vi§ji frekvenci drazljaja se je na en sinusni val ohranil le en vrh frekvence impulzov, Stevilo
impulzov na val pa je upadlo. Pri amplitudi odklona 1° pri 30 Hz, na primer, sta se na en val
pojavila eden do dva ziv¢na impulza (Slika 16C), pri amplitudi 16° pa dva zivéna impulza
(Slika 17C). Pri vi§ji frekvenci je postala izrazita tudi ¢utilna adaptacija, ki je potekla v nekaj
10 ms. Zaradi adaptacije je bil odziv na zacetne sinusne valove vecji od odziva na nadaljnje
valove. Pri visokih frekvencah (180 in 400 Hz) se je senzila odzvala le na zacetek drazljaja,
preden je potekla adaptacija, nato pa je prislo do izpada zivénih impulzov (Slika 16E in F),
zaradi Cesar je frekvenca impulzov padla pod frekvenco drazljaja.
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Slika 16: Odziv senzile T, na sinusne drazljaje z amplitudo 1°. Grafi A-F prikazujejo odziv senzile na drazljaje
zrazlino frekvenco. Zgoraj so prikazani zivéni impulzi posameznih odzivov na ponovitve drazljaja, na sredini
povpre¢na trenutna frekvenca impulzov ter spodaj sinusni draZljaj. Siva vodoravna ¢érta v srednjem delu
vsakega grafa oznacuje frekvenco drazljaja. Pri nizkih frekvencah drazljaja je odziv senzile na vse sinusne
valove enak, pri vi§jih frekvencah pa postane izrazita utilna adaptacija.
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Slika 17: Odziv senzile T, na sinusne draZljaje z amplitudo 16°. Grafi A-F prikazujejo odziv senzile na drazljaje
z razliéno frekvenco. Zgoraj so prikazani zivéni impulzi posameznih odzivov na ponovitve drazljaja, na sredini
povprecna trenutna frekvenca impulzov ter spodaj sinusni drazljaj. Siva vodoravna Crta v srednjem delu
vsakega grafa oznacuje frekvenco drazljaja.
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Povpre¢na frekvenca zivénih impulzov, izraCunana za obdobje celotnega drazljaja, je
narascala s frekvenco drazljaja (Slika 18). V frekvenénem obmodju, kjer so bili ziveni
impulzi sklopljeni z drazljajem 1-na-1 (na en sinusni val se je pojavil natan¢no en Ziv¢éni
impulz), je bil odnos med frekvenco drazljaja in impulzov linearen (poSevna ¢rta na Slika
18A\). Pri doloceni frekvenci drazljaja je odziv dosegel vrh ter nato zacel upadati. Vrh je z
amplitudo draZljaja v povprecju narastel s 30 imp/s pri najman;jsi amplitudi na 100 imp/s pri
najvecji amplitudi. Poleg tega se je postopoma pomikal proti vi§jim frekvencam drazljaja,
in sicer od 50 Hz do 130 Hz.

Poleg glavnega vrha je bil prisoten tudi drugi — nizji vrh, in sicer pri nizjih frekvencah
drazljaja. V ozkem frekven¢nem obmoc¢ju sta se na en sinusni val pojavila natan¢no dva
impulza. V tem obmocju je frekvenca impulzov narascala dvakrat hitreje kot frekvenca
drazljaja. Pri doloceni frekvenci odziv ni ve¢ sledil drazljaju, zato so se zaceli pojavljati
enojni impulzi. Posledi¢no je frekvenca impulzov nekoliko upadla. S sklopitvijo 1-na-1 je
frekvenca zacela ponovno narascati.

Modulacijo odziva senzile smo ocenili s standardno deviacijo (SD) trenutne frekvence
zivénih impulzov. Najprej smo izracunali SD iz odziva na celoten drazljaj ter nato Se
povprecno vrednost iz vseh ponovitev drazljaja (Slika 19).

V frekvenénem obmodju drazljaja, kjer se je trenutna frekvenca impulzov sinusno
spreminjala (Slika 16 in 17), je bila vrednost SD visoka (Slika 19). Pri vseh amplitudah
drazljaja je SD dosegla maksimalno vrednost pri priblizno 15 Hz, pri Cemer je s
povecevanjem amplitude drazljaja narastla s 20 imp/s na 80 imp/s. Pri majhnih drazljajih je
bila zgornja frekvencna meja modulacije frekvence impulzov okoli 30 Hz, pri velikih
drazljajih pa 50 Hz.

V obmo¢ju sklopitve impulzov in drazljaja 1-na-1 je bila trenutna frekvenca impulzov bolj
ali manj konstantna, zato je bila v tem frekven¢nem obmo¢ju drazljaja modulacija frekvence
minimalna. Nad tem frekvencnim obmoc¢jem odziv ni ve¢ sledil drazljaju. Ker so se zaceli
pojavljati posamezni sinusni valovi, kjer odklon ni izzval impulza, je SD zacela ponovno
nara$cati, vendar ni dosegla maksimalne vrednosti.
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Slika 18: Povpre¢na frekvenca Zivénih impulzov senzile T, v odvisnosti od frekvence in amplitude sinusnega
drazljaja. A, B Povpreéna vrednost, izraCunana iz odziva vseh senzil. Barvna obroba prikazuje standardno
napako povpre¢ne vrednosti. Daljica na grafu A oznacuje frekvenco sklopitve drazljaja in odziva 1-na-1. C
Frekvenca drazljaja, ki izzove maksimalno frekvenco impulzov, v odvisnosti od amplitude drazljaja. D
Maksimalna frekvenca zivénih impulzov v odvisnosti od amplitude drazljaja. Na grafih C in D so prikazani
podatki vseh senzil.
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Slika 19: Standardna deviacija trenutne frekvence zivénih impulzov senzile T, pri razliénih frekvencah in
amplitudah sinusnega drazljaja. A, B Povprecna standardna deviacija, izraCunana iz odzivov vseh senzil.
Barvna obroba prikazuje standardno napako povpreéne vrednosti. Standardna deviacija je minimalna v
frekvenénem obmodju sklopitve drazljaja in odziva 1-na-1. C Frekvenca drazljaja, ki izzove maksimalno
standardno deviacijo, v odvisnosti od amplitude drazljaja. D Maksimalna standardna deviacija v odvisnosti od
amplitude drazljaja. Na grafih C in D so prikazani podatki vseh senzil.
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Za kodiranje frekvence drazljaja je Se posebej zanimiva sklopitev drazljaja in odziva 1-na-
1, ker je zaradi sklopitve frekvenca impulzov kar identi¢na frekvenci drazljaja, pojavlja pa
se v Sirokem frekven¢nem obmo¢ju. Zato smo sklopitev dodatno analizirali.

Pri nizkih frekvencah draZljaja ni prislo do sklopitve, ker se je na en val pojavil ve¢ kot en
impulz. Pri vigjih frekvencah je sklopitev nastopila po zacetni adaptaciji (Slika 17D). Pri
frekvencah, kjer odziv senzile po adaptaciji ni veC sledil drazljaju, pa je do sklopitve prislo
pred popolno adaptacijo (Slika 17E in F). Pri nizjih amplitudah drazljaja je postala sklopitev
oéitna pri relativno nizkih frekvencah (priblizno 30 Hz). Pri visjih amplitudah je bila
sklopitev mo¢nejSa, nastopila pa je pri vi§jih frekvencah (priblizno 50 Hz) in vztrajala do
zelo visokih frekvenc. Pri odklonu laska 16° na primer je do sklopitve prislo celo pri 400
Hz, vendar le v prvih 20 ms drazljaja.

Povpreéno stopnjo sklopitve 1-na-1 med odzivom in drazljajem smo ocenili tako, da smo iz
vseh ponovitev drazljaja izraCunali povpre¢no verjetnost, da sinusni val izzove natanko en
impulz, in sicer za celoten sinusni drazljaj (Slika 20). Visoka povprecna vrednost torej
pomeni, da sklopitev prevladuje v ve¢jem delu odziva.

Povprec¢na stopnja sklopitve je bila najvisja (> 0.8) v frekvenénem obmocju med 40 in 110
15-20 Hz, vendar je bila sklopitev Sibka. Pri ostalih amplitudah drazljaja je pri posamezni
senzili vsaj pri eni frekvenci drazljaja stopnja sklopitve dosegla vrednost blizu 1 (Slika 20D).
Maksimalna sklopitev je bila pri vi§jih amplitudah draZljaja pomaknjena k vi§jim
frekvencam. Pri amplitudi drazljaja 0,4-0,8° je bila na primer stopnja vi§ja od 0.8 v
frekvenénem obmodju drazljaja 40-60 Hz, pri amplitudi 6,4-12,8° pa v obmo¢ju 70-110 Hz.

Poleg povpreéne frekvence zivénih impulzov, modulacije trenutne frekvence impulzov in
sklopitve odziva z drazljajem smo analizirali tudi podobnost odzivov oziroma ponovljivost,
tako da smo izracunali verjetnost, da se pri vsaki ponovitvi drazljaja zivéni impulz pojavi ob
istem casu glede na zacetek drazljaja (Slika 21). Najvecja ponovljivost je bila v podobnem
frekvenénem obmocju drazljaja kot maksimalna sklopitev odziva in drazljaja 1-na-1. Z
nara$Canjem amplitude drazljaja je ponovljivost odziva naras¢ala. To je posledica
poveCevanja vpliva sinusnega drazljaja na odziv senzile v primerjavi z naklju¢nim
spontanim proZenjem Zivénih impulzov.
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Slika 20: Jakost sklopitve drazljaja in odziva 1-na-1 senzile T, pri razli¢nih frekvencah in amplitudah sinusnega
drazljaja. Jakost je definirana kot verjetnost, da se na en sinusni drazljaj pojavi natanéno en zivéni impulz za
celoten sinusni drazljaj. A, B Povpreéna jakost sklopitve, izratunana iz odzivov vseh senzil. Barvna obroba
prikazuje standardno napako povpre¢ne vrednosti. C Frekvenca drazljaja, ki izzove maksimalno jakost
sklopitve, v odvisnosti od amplitude drazljaja. D Maksimalna jakost sklopitve v odvisnosti od amplitude
drazljaja. Na grafih C in D so prikazani podatki vseh senzil.
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Slika 21: Ponovljivost oziroma podobnost odzivov senzile T pri razli¢nih frekvencah in amplitudah sinusnega
drazljaja. Ponovljivost je definirana kot verjetnost pojava zivénih impulzov ob istem Casu pri veckratni
ponovitvi istega drazljaja. A, B Povprecna ponovljivost odziva, izracunana iz odzivov vseh senzil. Barvna
obroba prikazuje standardno napako povpreéne vrednosti. C Frekvenca drazljaja, pri kateri je ponovljivost
odziva maksimalna, v odvisnosti od amplitude drazljaja. D Vrednost maksimalne ponovljivosti v odvisnosti
od amplitude drazljaja. Na grafih C in D so prikazani podatki vseh senzil.

39



Sustar T. Frekvenéne lastnosti odziva filiformne senzile tipa T2 pri §utarju (Pyrrhocoris apterus).
Mag. delo. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehnigka fakulteta, Studij strukturne in funkcionalne biologije, 2016

5 RAZPRAVA

Filiformne senzile zaznavajo Sibke tokove oziroma vibracije medija s ¢utilnim laskom, ki je
gibljivo vpet v kutikulo, in eno ali nekaj ¢utilnimi celicami. Mchanske lastnosti ¢utilnega
laska senzil, Se posebej njegova frekvencna uglasitev z zra¢nimi tokovi, so zelo dobro
raziskane. V nasprotju s tem pa v literaturi skoraj ni podatkov o frekven¢nih lastnostih
fizioloskega odziva Cutilne celice ter njeni uglasitvi z mehanskim odzivom laska, ¢eprav le-
ta klju¢no vpliva na prenos informacije o drazljaju v centralno zivéevje. V tem magistrskem
delu smo zato dolo¢ili frekvenéne lastnosti fizioloskega odziva filiformne senzile tipa T2 pri
Sustarju.

Pomanjkljivo poznavanje frekvencnih lastnosti odziva senzil je deloma posledica
zahtevnosti elektrofizioloskih meritev na €utilnih celicah senzil ve¢ine standardnih modelnih
organizmov. Zaradi velikega Stevila senzil in njihove namestitve na telesu je tezko
kontrolirano draZiti posamezno senzilo in registrirati njen odziv. V primerjavi s Stevilnimi
drugimi skupinami ¢lenonoZcev imajo stenice majhno Stevilo senzil, ki je konstantno in
vrstno specifi¢no. Prav tako sta konstantna in vrstno specifi¢na polozaj na zadku ter dolZina
Sutilnega laska posamezne senzile (Schaefer, 1975). Sustar ima na zadku prisotne tri tipe
senzil Ty, T2 in Ts, ki se razlikujejo glede na dolzino Cutilnega laska, smerno obcutljivost,
spontano aktivnost in adaptacijske lastnosti odziva (Draslar, 1980; Skorjanc, 2008). Majhno
Stevilo senzil in namestitev na zadku omogocCata natancno in ponovljivo draZenje in
registracijo aktivnosti tocno dolocene senzile pri razli¢nih osebkih. Poleg tega razlicne in
jasno definirane funkcionalne lastnosti posameznih tipov senzil omogocajo preucevanje
vpliva le-teh na frekvencne lastnosti odziva.

Izhodisc¢e za nase meritve so bile meritve frekvencnih lastnosti sklopitve Cutilnega laska
senzile T1 z zraénim tokom ter preliminarne meritve frekven¢nih lastnosti njenega
fizioloskega odziva. T1 ima od vseh treh tipov najdaljsi lasek (330-360 pum), spontano
aktivnost okoli 60 imp/s, fazi¢no-tonicen odziv in smerno obcutljivost. Meritve hitrosti
zracnih delcev z metodo PIV (ang: particle image velocimetry) in meritve odklona cutilnega
laska so pokazale, da deluje Cutilni lasek zaradi efekta mejne plasti zraka in svojih mehanskih
lastnosti kot visoko-frekven¢ni filter. Hitrost odklona laska je pri nizkih frekvencah zra¢nega
toka bistveno manjSa od hitrosti zra¢nih delcev. Z naras¢ajoCo frekvenco hitrost odklona
nara$ca in pri priblizno 200 Hz doseZe hitrost delcev. Frekvencne lastnosti odziva Cutilne
celice so bile ocenjene na osnovi prenosne funkcije med Gaussovim belim Sumom in
odzivom cutilne celice, t.j. vlakom zivénih impulzov, iz katere je bilo izracunano ojacenje
odziva (ang: gain) v frekvencnem obmocju med 0 in 400 Hz. Pri nizkih amplitudah drazljaja
je bil vrh oja€enja pri 30-50 Hz, pri srednjih in velikih amplitudah pa pri priblizno 250 Hz.
V tem amplitudnem obmocju drazljaja je frekvencni odziv celice podoben mehanskemu
odzivu laska, oziroma je uglasen z mehanskim odzivom do frekvence 200 Hz. Nad to
frekvenco ojacenje odziva upade, ker odziv ne sledi ve¢ drazljaju.
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Frekvencne lastnosti odziva T1 smo primerjali z odzivom senzile T2, ki ima drugacne
funkcionalne lastnosti. Lasek senzile T> je dolg 150-180 um, frekvenca spontane aktivnosti
je okoli 5 imp/s, odziv pa je faziéno-toni¢en, vendar je toni¢ni del bistveno manjsi kot pri
T1. Odziv tudi ni smerno specificen (Draslar, 1980; Skorjanc, 2008).

V nasprotju s pri¢akovanji odziv senzile T2 v primerjavi z odzivom senzile T1 ni uglasen z
vi§jimi frekvencami drazljaja. Pri T1 ojacenje odziva pri nizkih amplitudah drazljaja doseze
vrh pri frekvenci priblizno 50 Hz. Pri vi§jih frekvencah se pojavita dva vrhova. Prvi vztraja
pri 50 Hz, drugi pa se z naras¢anjem amplitude drazljaja pomakne s 150 Hz na 200 Hz.
Frekvenca prvega vrha sovpada s frekvenco spontane aktivnosti, ki je pri T1 priblizno 60
imp/s (Skorjanc in sod., 2009). Prvi vrh bi torej lahko bil posledica spontane aktivnosti.
Odziv senzile je namre¢ le rahla modulacija spontane aktivnosti, ¢e je drazljaj majhen. V
tem obmocju je tudi koherenca med odzivi visoka, kar pomeni vecjo ponovljivost oziroma
primerljivost odzivov, in je posledica relativno enakomernega prozenja impulzov. Drugi vrh
je verjetno posledica fazi¢ne komponente odziva senzile. Senzila T1 se na dinamicen del
standardnega trapezastega draZljaja odzove s fazi¢nim odzivom, ki je pri maksimalnih
amplitudah drazljaja za 6-7-krat vecji od spontane aktivnost in 3-5-krat vecji od toni¢nega
odziva. Fazi¢ni odziv je odvisen od pospeska in hitrosti odklona laska (Skorjanc, 2008), zato
je v primeru sinusnega drazljaja vecji pri vi§jih frekvencah. To se pri ojacenju odziva,
izraCunanem iz prenosne funkcije, odraza v ve¢jem ojacenju pri vi§jih frekvencah. Temu
nasprotuje nezmoznost prozenja zivénih impulzov pri previsokih frekvencah, zato se zacne
nad doloc¢eno frekvenco ojacenje zmanjSevati. Pri ve¢jih amplitudah proZenje impulzov sledi
draZljaju do vi$jih frekvenc, zato se vrh pomakne k visjim frekvencam. Senzila T2 ima
podoben fazi¢ni 0dziv kot Ty, vendar 20-krat niZjo spontano aktivnost. Posledi¢no nima dveh
vrhov, ampak le en vrh, ki se z naras¢anjem amplitude drazljaja pomakne s 50 Hz na 150
Hz. Koherenca med odzivi je pri T2 nizja kot pri T1, kar pomeni, da je prozenje impulzov T>
bolj nakljucno, kar je Se posebej izrazito pri nizki amplitudi draZljaja. Pri vi§jih amplitudah
je vpliv zunanjega drazljaja bistveno ve¢ji od intrinzi¢nih dejavnikov, kot je na primer Sum,
ki povecujejo stohasticnost odziva, in je zato koherenca vi§ja, razlika med senzilama pa
manjsa.

Osnovna predpostavka hipoteze o razli¢ni frekvenéni uglasenosti odzivov senzil T1 in T2 je
temeljila na razli¢ni dolzini Cutilnih laskov. Zaradi mejne plasti zraka ob povrSini telesa, ki
je tanjSa pri vi§jih frekvencah, so daljsi Cutilni laski uglaseni na nizje frekvence drazljaja od
kraj$ih laskov. Hipotezo smo ovrgli, saj med senzilama ni znacilnih razlik, vrhova
frekvencnega odziva sta Siroka in se deloma prekrivata, odziv T1 pa sega celo k visjim
frekvencam kot odziv T,. Ceprav so ve¢inoma senzile z enako dolgimi laski pri isti Zivali
uglaSene na podobne frekvence zra¢nega toka, pa so pri pajkih nasli tudi senzile z enako
dolgimi laski, ki so uglasene na razlicne frekvence. Razlike v frekvencni uglasitvi so
posledica razliénih mehanskih lastnosti vpetja (Barth in sod., 1993). To pomeni, da ne
moremo a priori sklepati, da krajsi lasek pri senzili T2 pomeni tudi uglasenost laska z vi§jimi
frekvencami zracnega toka, ampak bi bilo potrebno frekvencne lastnosti sklopitve laska in

4



Sustar T. Frekvenéne lastnosti odziva filiformne senzile tipa T2 pri §utarju (Pyrrhocoris apterus).
Mag. delo. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehnigka fakulteta, Studij strukturne in funkcionalne biologije, 2016

zracnega toka pomeriti. Po drugi strani pa ni podatkov, da bi med senzilami, ki so mehansko
uglasene na razlicne frekvence, obstajale razlike v frekvencni uglasenosti fizioloskih
parametrov. Studija vzdraZnega praga pri senzilah pajka Cupiennius salei je na primer
in Holler, 1999). Ce sta torej senzili T1 in T2 uglaSeni na razliéne frekvence draZljaja, je ta
uglaSenost posledica predvsem uglasitve samega Cutilnega laska in ne fizioloskega odziva.
Pri tem je potrebno poudariti, da je pri obeh senzilah vrh ojacenja zelo §irok, kar pomeni, da
ni velikih razlik v amplitudi fizioloskega odziva senzil v celotnem frekvenénem obmocju.

Zarazliko od frekvenc¢ne uglasenosti se senzili bistveno razlikujeta v obcutljivosti. Ojacenje
odziva senzile T» je dvakrat manjSe od ojaCenja odziva Ti, kar pomeni, da je amplituda
odziva dvakrat manjSa. Ti rezultati se ujemajo z meritvami odziva senzil na trapezast
drazljaj. Pri amplitudah draZzljaja, ki ne nasici odziva, je v fazicnem delu odziva frekvenca
impulzov senzile Ty dvakrat vecja od frekvence impulzov T2. V toni¢nem delu odziva je
razlika v frekvenci Se ve&ja (Skorjanc, 2008). Predvidevamo lahko, da je v primeru detekcije
zracnih tokov obcutljivost senzile T, dodatno zmanjSana zaradi krajSega Cutilnega laska.
Torej se senzili Ty in Tz razlikujeta predvsem v obcutljivosti, ne v frekvenéni uglasitvi.
Zanimivo je, da so Ziv¢éni impulzi senzile T2 pri vseh preparatih ve¢ji od impulzov Ty, kar
nakazuje na to, da je premer aksona Cutilne celice T2 vecji od premera aksona Ty (Draslar,
neobjavljeni podatki). Po debelejSem aksonu je praviloma prevajanje zivénih impulzov
hitrejSe, kar pomeni, da informacija o drazljaju hitreje doseze centralno ziv¢evje in torej
hitreje sprozi odziv Zivali. Opazili smo, da se v naravnem okolju ob Sibkem drazljaju zivali
zgolj rahlo premaknejo, ¢e pa je drazljaj dovolj velik, se spustijo z drevesa. Vedenjski odziv
zivali na §ibek drazljaj bi lahko bil torej posledica drazenja senzil T1, medtem ko odziv senzil
T2 sporoc¢a neposredno blizino vira drazljaja in torej nevarnost ter sprozi beg.

Odziv senzil T2 in T je izrazito nelinearen in/ali stohasti¢en. 1z koherence med draZljajem
in odzivom je mo¢ oceniti, kako popoln opis sistema je prenosna funkcija. Ce je koherenca
1, je odziv oziroma sistem popolnoma linearen. Le v tem primeru je prenosna funkcija
popoln opis sistema. Ce pa je koherenca manj$a od 1, je sistem nelinearen. Nelinearnost je
pri pretvorbi drazljaja v vlak zivénih impulzov posledica rektifikacije odziva in fazne
sklopitve drazljaja in odziva ena-na-ena (French in sod., 1972). Koherenco lahko zmanjsa
tudi stohasti¢nost odziva, tj. prisotnost Suma v sistemu. Pri senzili T1 maksimalna koherenca
ni presegla vrednosti 0,4, pri T2 pa 0,2, kar kaze na visoko stopnjo nelinearnosti. Nizja
koherenca pri T2 je verjetno posledica dveh dejavnikov. NiZja spontana aktivnost pomeni
vecjo rektifikacijo odziva, saj se pri odklonu laska v inhibitorno smer frekvenca impulzov
ne more ve¢ bistveno znizati. Poleg tega pa je odziv senzile T2 bistveno bolj stohasticen, kar
se odraza v nizji koherenci med odzivi na isti drazljaj. Kljub nizki koherenci med draZljajem
in odzivom, ki je znacilna za veCino primerljivih sistemov, pa je opredelitev prenosne
funkcije standarden nacin analize frekvenénih lastnosti ¢utilnih in Zivénih celic. Omogoca
namre¢ hkratno testiranje odziva na vse frekvence drazljaja v doloCenem frekvencnem
obmocju naenkrat, s ¢imer se skrajSa trajanje poskusa, ter izraCun koherence med drazljajem
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in odzivom (French in sod., 1972). V prid uporabi prenosne funkcije za analizo frekvencnih
lastnosti odziva senzil govori tudi primerljivost rezultatov s tistimi, pridobljenimi s
sinusnimi drazljaji. Povpre¢na frekvenca Zivénih impulzov senzile Tz, sklopitev 1-na-1 ter
ponovljivost odziva imajo namre¢ maksimalne vrednosti pri nizki amplitudi drazljaja pri
frekvencah drazljaja med 30 in 50 Hz, pri vi§jih amplitudah pa med 100 in 130 Hz, kar
sovpada s polozajem vrhov ojac¢enja odziva. Kljub temu ta metoda ne omogoca vpogleda v
razli¢ne vidike odziva senzile na drazljaj z dolocCeno frekvenco. V nadaljevanju naloge smo
zato testirali odziv senzile T tudi na sinusni draZlja;.

Odziv senzile T2 na sinusni draZljaj ima dva rezima, ki sta odvisna od amplitude in frekvence
drazljaja. Pri nizkih frekvencah drazljaja (pri nizkih amplitudah drazljaja do 30 Hz pri
visokih pa do 50 Hz) se senzila odzove na sinusni drazljaj z ve¢ kot enim impulzom.
Posledi¢no prihaja do modulacije frekvence impulzov, ki je vecja pri vecjih amplitudah
drazljaja. V tem obmocju torej ¢asovni potek frekvence impulzov lahko kodira ¢asovni potek
amplitude drazljaja.

Pri frekvencah drazljaja do nekaj Hz se pri vecini senzil Tz, ne pa pri vseh, pojavita znotraj
sinusnega vala dva vrhova frekvence impulzov, en pri odklonu laska kavdalno in drugi pri
odklonu kranialno iz ravnovesne lege. TakSen odziv je znacCilen za smerno nespecifi¢ne
senzile. V nasprotju s tem se pri senzili T1 frekvenca impulzov poveca le pri odklonu laska
v eno smer. Zanimivo je, da drazljaji z visjo frekvenco tudi pri T2 izzovejo samo $e en vrh.
Senzila torej prozi impulze le pri odklonu laska v eno smer. Razlika med smerno specificno
in smerno nespecificno senzilo se izgubi. Zdi se, da ima smerna obcutljivost funkcijo le pri
zelo pocasnih drazljajih. Lahko pa je razlika v smerni obcutljivosti bolj subtilna in se ohrani
le v faznem zamiku med drazljajem in impulzi, ¢esar pa nismo testirali.

Rezimu modulacije frekvence impulzov sledi odziv »en impulz na en sinusni val.« Pri nizkih
amplitudah drazljaja je stopnja povprecne sklopitve 1-na-1 vecja od 0.8 v frekvenénem
obmocju 40-60 Hz, pri visokih amplitudah v obmo¢ju 70-110 Hz. Povpreéna sklopitev je
bila izraCunana za celoten drazljaj, znotraj odziva na draZzljaj pa lahko lo¢imo periode, ki se
razlikujejo glede na rezim odziva in so posledica Cutilne adaptacije. Pri vi§jih amplitudah
draZljaja in pri srednjih frekvencah draZljaja (nekaj 10 Hz) je na zacetku odziva frekvenca
impulzov modulirana, cemur sledi sklopitev 1-na-1, ki vztraja celoten drazljaj (Slika 17). Pri
vi§jih frekvencah pride do sklopitve na zacetku odziva, po adaptaciji pa odziv ne sledi vec¢
drazljaju. Nekaj 10 ali 100 ms po zacetku odziva je prislo do mocne sklopitve 1-na-1 celo
pri frekvenci drazljaja 400 Hz. V rezimu sklopitve 1-na-1 je frekvenca impulzov identi¢na
frekvenci drazljaja, hkrati pa je v tem obmod¢ju visoka stopnja ponovljivosti odziva na
drazljaj, kar omogoca natan¢no kodiranje frekvence drazljaja. Pri tem se pojavlja vprasanje
lo¢itve odziva senzile na zunanji drazljaj od spontane aktivnosti. Locitev bi centralno
ziv€evje lahko doseglo s primerjavo odziva vsaj dveh senzil. V primeru zunanjega drazljaja
bo zaradi visoke stopnje sklopitve med drazljajem in odklonom cutilnega laska pri teh
frekvencah stopnja sklopitve med odzivi posameznih senzil visoka. Ker je tudi ponovljivost
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odzivov visoka, je visoka korelacija med Zivénimi impulzi posameznih senzil dober
indikator, da gre za zunanji drazljaj. Iz povprecne frekvence impulzov pa bi bilo nato
mogoce dolociti frekvenco drazljaja.

Sistem filiformnih senzil pri stenicah je precej drugacen od sistema senzil ve€ine drugih
zuzelk, njegova funkcija pa ostaja neznana, ¢eprav gre za veliko in pomembno skupino
zuzelk. Senzile se pri stenicah nahajajo na zadku, njihovo Stevilo pa je v primerjavi z ostalimi
sistemi zelo reducirano in vrstno specifi¢no. Zelo majhna variabilnost polozaja senzil in
dolzin Cutilnih laskov med osebki iste vrste kaze na prisotnost selekcijskega pritiska, ki je
vodil razvoj takSnega sistema in torej na pomen le tega za prezivetje stenic. Po prvotni
hipotezi naj bi SuStarji s senzilami zaznavali konstanten veter. Raziskave narejene v
vetrovniku, kjer je veter konstanten in laminaren, so pokazale, da se Cutilni lasek senzile Ty
odklanja pri hitrosti vetra, ki ustreza hitrosti hoje (priblizno 0,5 m/s). Lasek senzile T> se
odklanja pri hitrostih, ki so podobne hitrosti leta zuzelk (od 0,3 do 1,5 m/s) (Draslar,
neobjavljeni podatki). Primerljiv sistem imajo kobilice, ki s senzilami na glavi zaznavajo
veter in se z njihovo pomocjo med letom orientirajo (Camhi, 1969). Vendar smo s sinusnim
odklanjanjem laska pokazali, da odziv senzile T, na draZljaj omogoc¢a kodiranje bistveno
bolj kompleksnih drazljajev, kot je konstanten odklon laska. V frekvenénem obmoc¢ju do 50
Hz frekvenca zivénih impulzov sledi intenziteti draZljaja, kar omogoca kodiranje njegovega
Casovnega poteka. To frekvencno obmocje ustreza na primer frekvencnim lastnostim
abiotskega vetra. Ve€ina moci vetra je v frekven¢nem obmoc¢ju med 0 in 10 Hz, medtem ko
lahko trki listov povzrocajo signale s frekvencami nekaj 100 Hz. (Camhi, 1969; Barth in
sod., 1988; Rinberg, 2003). Veter v podobnem frekvenénem obmo¢ju ustvarjajo tudi zuzelke
v svoji blizini med letom (Klopsch in sod., 2013). V frekven¢nem obmoc¢ju med 30 in 400
Hz lahko senzila zelo natan¢no kodira frekvenco drazljaja. To obmocje ustreza na primer
frekvenci utripanja kril zuZelk med letom, pri ¢emer nastaja zvok z enako frekvenco, ki pa
ima zelo kratek doseg. Filiformne senzile lahko torej kljub svoji preprosti organizaciji
kodirajo kompleksne draZljaje, kot so drazljaji, ki jih generirajo razlicni plenilci ali pa
paraziti. Prav slednji bi lahko predstavljali pomemben selekcijski pritisk. Znano je na primer,
da muha Trichopoda pennipes parazitira na stenici Nezara viridula (Groot in sod., 2007).
Ceprav naSe meritve kaZejo, da senzile poleg detekcije hitrosti hoje in leta $ustarja ter
abiotskega vetra vsaj na nivoju fizioloskega odziva omogocajo detekcijo bolj kompleksnih
draZljajev, bodo za potrditev dejanske funkcije filiformnih senzil Sustarja ali pa celo SirSe
skupine stenic potrebne nadaljnje vedenjske in ekoloske raziskave.
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6 SKLEPI

e Odziv senzile T2 je v primerjavi z odzivom senzile T1 uglasen z nekoliko nizjimi
frekvencami drazljaja. Pri nizkih amplitudah drazljaja ojacenje odziva pri obeh
senzilah doseze vrh pri frekvenci drazljaja 40-50 Hz. Pri visokih amplitudah je vrh
Ty pri 200 Hz, vrh T2 pa pri 150 Hz.

e Ojacenje 0dziva senzile T» je dvakrat manjSe od ojacenja senzile T1, kar pomeni, da
je amplituda odziva dvakrat manjsa oz. da je senzila T2 manj obcutljiva.

e Koherenca med odzivi je pri T2 nizja kot pri T1, kar pomeni, da je prozenje impulzov
T2 bolj naklju¢no. To je Se posebej izrazito pri nizki amplitudi drazljaja.

e Koherenca med drazljajem in odzivom je pri obeh tipih senzil nizka, kar kaze na
nelinearnost njunega odziva oziroma prisotnost Suma v sistemu.

e Modulacija frekvence zivénih impulzov senzile T2, ¢e sinusno odklanjamo ¢utilni
lasek, je najvi§ja pri frekvencah drazljaja <50 Hz. V tem frekvenénem obmocju
frekvenca sledi ¢asovnemu poteku amplitude drazljaja.

e V frekvencnem obmo¢ju med 30 in 400 Hz pride do sklopitve odziva in draZljaja en
zivéni impulz na en sinusni val, kar pomeni, da je frekvenca impulzov v tem obmocju
linearno sorazmerna s frekvenco draZljaja. Poleg tega je ponovljivost odziva v tem
obmocju najvecja, kar zagotavlja visoko natan¢nost kodiranja frekvence draZzljaja.
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7 POVZETEK

V magistrskem delu smo se osredotocili na frekvencne lastnosti odziva filiformnih senzil pri
Sustarju (Pyrrhocoris apterus). Sustarji imajo na zadku 28 filiformnih senzil, ki jih delimo v
tri tipe: T1, T2 in Ta. Zanimalo nas je, kak$ne so frekvenéne lastnosti odziva ¢utilne celice na
odklon laska, tj. pretvorbe odklona v zivéne impulze, pri senzili T,. Lastnosti smo nato
primerjali z lastnostmi senzile Ti. Predvidevali smo, da bo senzila T, uglasena na visje
frekvence od Ty, saj ima T2 krajsi Cutilni lasek.

S standardno metodo zunajceli¢ne registracije zivénih impulzov smo na petem segmentu
zadka, kjer se nahajata tako senzila T kot T, registrirali njun odziv na dva tipa drazljajev.
Cutilni lasek smo s piezo-keramiénim aktuatorjem neposredno odklanjali z Gaussovim
belim Sumom, ki je bil frekven¢no omejen na obmocje od 0 do 400 Hz, in sinusnimi drazljaji.
Spreminjali smo amplitudo drazljajev, v primeru sinusa pa tudi frekvenco. 1z odziva na beli
Sum smo dolocili prenosno funkcijo senzile in izracunali ojacenje odziva ter koherenco med
drazljajem in odzivom ter med odzivi na veckratno ponovitev drazljaja.

Ojacenje odziva je pri nizkih amplitudah drazljaja pri obeh senzilah doseglo vrh pri frekvenci
drazljaja 40-50 Hz. Pri T1 sta se z vi§jimi amplitudami pojavila dva vrhova. Prvi je z
visanjem amplitude vztrajal pri 50 Hz, drugi pa se je s 150 Hz pomaknil na 200 Hz. Ojacenje
T2 je imelo samo en vrh, ki se je s 40 Hz pomaknil na 150 Hz. S tem smo ovrgli hipotezo,
da je senzila T2 uglasena na visje frekvence kot T1. Senzila T2 je bila manj ob¢utljiva od Ty,
saj je za enak odziv potrebovala ve¢jo amplitudo drazljaja. Senzili T1 in T2 se torej razlikujeta
predvsem v obcutljivosti in ne v frekven¢ni uglasitvi. Odziv obeh tipov senzil je bil glede na
nizko koherenco med drazljajem in odzivom nelinearen in/ali stohasti¢en, kar pomeni, da
prenosna funkcija ni popoln opis njunega odziva. Po drugi strani so meritve odziva senzile
T2 na sinusni draZljaj pokazale primerljive frekvencne lastnosti. Povpre¢na frekvenca
zivénih impulzov, sklopitev 1-na-1 (en ziveni impulz na en sinusni val) ter ponovljivost
odziva so imele namre¢ maksimalne vrednosti pri nizki amplitudi drazljaja pri frekvencah
drazljaja med 30 in 50 Hz, pri vi§jih amplitudah pa med 100 in 130 Hz.

Odziv na sinusni draZljaj je pokazal, da je modulacija frekvence zivénih impulzov senzile
T2 najvecja v frekvenénem obmocju <50 Hz, kar pomeni, da frekvenca prozenja impulzov v
tem obmocju sledi casovnemu poteku odklona laska in lahko kodira modulacijo hitrosti
zrac¢nega toka. Temu frekvenénemu obmocju v naravi ustrezajo drazljaji, kot sta na primer
abiotski veter in veter, ki ga med letom ustvarjajo na primer muhe, ki so potencialni paraziti.
Pri frekvencah od 30 do 400 Hz je prislo do sklopitve en impulz na en sinusni val. Pri nizkih
frekvencah je sklopitev nastopila po cutilni adaptaciji, pri visokih pa na zacetku odziva, pred
adaptacijo. Zaradi sklopitve je frekvenca impulzov identi¢na frekvenci drazljaja. Hkrati je
bila v tem obmocju visoka stopnja ponovljivosti odziva na drazljaj, kar zagotavlja visoko
zanesljivost kodiranja frekvence drazljaja.
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