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Negativna povratna zveza sodi med tezka poglavja fiziologije. Verjetno zato, ker je za njeno
obravnavo opisno razmisljanje neuporabno. Namesto tega je obvezno uporabiti vzro¢no raz-
misljanje tako, da se posamezne sestavine obravnava kvantitativno ali vsaj semikvantitativno.
Avtor z analogno simulacijo poskusa prikazati temeljne lastnosti negativne povratne zveze.
V ta namen prikazuje najprej znacilnosti »idealne« negativne povratne zveze, ki deluje brez
zakasnitve, nato pa znacilnosti »realne« negativne povratne zveze, ki deluje z zakasnitvijo. Na
koncu prikazuje delovanje negativne povratne zveze pri analogni simulaciji dihanja.

ABSTRACT

KEY WORDS: homeostasis, blood pressure, pulmonary ventilation, feedback

Negative feedback is one of the most difficult topics in physiology, possibly because descrip-
tive thinking is useless. Instead, to analyse single constituents quantitatively or semiquantitatively,
causal thinking is mandatory. By using analogue simulation, the author tries to show the basic
properties of negative feedback. The characteristics of an ideal negative feedback - operat-
ing without any appreciable delay — are shown. Then the characteristics of a real negative
feedback - including a distinct delay — are shown. Finally, the role of negative feedback in
analogue simulation of pulmonary ventilation is described.

1 Asist. mag. Janez Dolensek, dr. med., specialist pediater, Institut za anatomijo, Medicinska fakulteta,
Korytkova 2, 1000 Ljubljana.
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uvobD

Zivljenje na Zemlji je domnevno nastalo
v tropskih morjih. Zunanje okolje (slanost,
vsebnost kisika itn.) je bilo zelo stabilno.
Notranje okolje prvih Zivih bitij je bilo skoraj
enako kot morska voda; slednje Se danes
velja za morske nevretencarje (1). Ko se je
zunanje okolje spremenilo, kar velja Se pose-
bej za organizme na kopnem, so se postopoma
razvili organski sistemi, ki vzdrzujejo sta-
bilno notranje okolje. Stevilne spremenljivke
(npr. pH, koncentracija elektrolitov, telesna
temperatura, pCO,, koncentracija glukoze
v plazmi, arterijski tlak) telo uravnava tako,
da nihajo le znotraj t.i. »normalnih« meja
(uravnavane koli¢ine).

Zaradi nenehnih sprememb zunanjega
okolja na Ziva bitja, torej tudi na cloveka,
neprestano delujejo razliéne motnje. Zato pri-
de do sprememb uravnavanih koli¢in: npr.
dvig temperature okolja povzrodi dvig telesne
temperature; obilen obrok, bogat z ogljikovi-
mi hidrati, zviSa koncentracijo plazemske
glukoze; Ce clovek nekaj ¢asa lezi in nato hitro
vstane, se mu zacasno zniza arterijski tlak, itn.

Ohranjanje notranjega okolja (uravna-
vanih koli¢in) v obmodju, ki je optimalno za
Zivljenje, omogocajo homeostatski mehanizmi.
V tem smislu je najpomembnejsa negativna
povratna zveza (2).

NEGATIVNA POVRATNA
ZVEZA PRI CLOVEKU

Mnogi bralci iz izku$enj vemo, da hitro vstaja-
nje, npr. iz postelje, lahko izzove kratkotrajno
vrtoglavico, izjemoma celo omedlevico. Arte-
rijski tlak sprva pade, nato traja vsaj nekaj
sekund, da se normalizira. To se zgodi zato,
ker je motnja (prehod iz vodoravnega v pokon-
¢en poloZaj) razmeroma hitra (manj kot
1 sekundo), odgovor organizma (nevrogeno
uravnavanje perifernega upora) pa je razme-
roma pocasen, traja vsaj nekaj sekund.

Na sliki 1 je narisano, kako se spremeni
arterijski sistoli¢ni in diastoli¢ni tlak (uravna-
vana koli¢ina) potem, ko preiskovanec
spremeni poloZaj telesa, tj. ko nekaj casa lezi
in potem hitro vstane.

Poskus poteka tako, da preiskovanec lezi
na hrbtu vsaj 5 minut. Arterijski tlak je stabi-
len (stacionarno stanje I). Potem preiskovanec
na poziv preiskovalca vstane (¢as 0) in stoji
do konca poskusa, navadno 3 minute. V zacet-
nih 20 sekundah se vidi izrazit prehodni
pojav. Priblizno 10 % volumna krvi se iz zgor-
njega dela telesa premakne v spodnjega
(4, 5). Venski dotok se za¢asno zmanjsa ter
zato zniza tudi arterijski tlak (6). K zacetne-
mu zniZanju arterijskega tlaka prispeva tudi
prehodno zmanjSanje perifernega upora,
zaradi aktivacije skeletnega misic¢ja (7). Sledi
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Slika 1. Odziv na test vstajanja (angl. stand up-test; povprecje arterijskega toka pri 61 zdravih mladih preiskovancih obeh spolov).
Zgormnja oz. spodnja krivulja kaZe sistolichi oz. diastolichi tlak. Prirejeno po (3).
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odziv sistema za uravnavanje arterijskega
tlaka. Pri tem je zelo pomemben barorecep-
torski refleks, ki deluje kot negativna povratna
zveza. Po priblizno 40 sekundah se vzpostavi
novo stacionarno stanje (stacionarno stanje II).

Negativno povratno zvezo opredeljujejo
vrednosti razli¢nih dejavnikov. V opisanem
poskusu je volumen krvi eden od Stevil-
nih dejavnikov, ki dolocajo delovanje krvnih
obtoc¢il. Pri vstajanju je motnja sprememba
poloZaja. Zaradi teZnosti, ki za¢ne delovati
vzporedno z vzdolZno osjo telesa, se spreme-
ni efektivni volumen krvi.

Pri opredelitvi motnje sta pomembni veli-
kost (amplituda) in ¢asovni potek. Pri zgoraj
opisanem poskusu je obicajno velikost motnje
vedno enaka. Razlikuje pa se asovni potek.
Ce bi namre¢ preiskovanec vstajal pocasi, bi
bil u¢inek na arterijski tlak, tj. uravnavano
koli¢ino, mnogo manjsi.

ANALOGNA SIMULACUJA
FIZIOLOSKIH POJAVOV

V letih po drugi svetovni vojni, $e posebej
potem, ko so se uveljavili racunalniki, so
raziskovalci pri proucevanju razli¢nih fiziolos-
kih pojavov zaceli uporabljati sprva ustrezne
fizicne, pozneje pa matematicne mode-
le (8-13). Tako se je zacelo razvijati posebno
raziskovalno podrodje simulacije v biomedi-
cini (14, 15).

Kljub napredku racunalniske tehnologi-
je ter uporabniku prijazne programske
opreme je simulacija fizioloskih pojavov zelo
zahtevna. V ospredju teh postopkov je reSevanje
sistemov diferencialnih enacb in opredelje-
vanje robnih pogojev.

V tem prispevku bomo uporabljali analog-
no simulacijo (16-19). Bralec si lahko pred tem
obnovi naslednje pojme v u¢beniku Izbrana
poglavja iz patoloske fiziologije (20):

* razpolovni Cas (t, ,) 0z. Casovna konstanta (1);

* stacionarno stanje, pre(post)stacionarno
stanje, (prehodni pojavi);

* shema negativne povratne zveze;

* motnja; seStevalnik; uravnavana kolicina;
sprememba uravnavane koli¢ine; odgovor
organizma; ojaCenje v negativni povratni
zvezi;

* enacba, ki popisuje negativno povratno
ZVezo.

KVANTITATIVNE RAZMERE
V »IDEALNI« NEGATIVNI
POVRATNI ZVEZI

Najprej si oglejmo najbolj preprosto (videalno«)
razlic¢ico negativne povratne zveze, narisano
na sliki 2 A, ki deluje brez zakasnitve. Ce je
tako, odnos med spremembo uravnavane
koli¢ine b in motnjo a opisuje spodnja enacba.
[Za podrobnosti glej Izbrana poglavja iz pato-
loske fiziologije (20).]

b=a/(1- A) )

Velikost spremembe uravnavane kolici-
ne b je odvisna le od velikosti (amplitude)
motnje a, ki ji nasprotuje ojacenje povratne
zanke A. Ojacenje A pri negativni povratni
zvezi je negativno. Cim bolj negativno je oja-
Cenje sistema A, tem manjsa je sprememba
uravnavane koli¢ine b. Ce se ojacenje prib-
lizuje neskon¢ni negativni vrednosti, tedaj
dejansko ni spremembe uravnavane koli¢ine.

Vidimo, da so razmerja med spremenljiv-
kama a in b neodvisna od ¢asa. To pomeni,
da v idealni negativni povratni zvezi, istoca-
sno z motnjo, deluje tudi njeno odpravljanje.

Slika 2 B kaZe analogno elektronsko vezje,
ki ponazarja »idealno« razli¢ico negativne povrat-
ne zveze brez zakasnitve. Motnja je pozitivha
polovica sinusnega vala, amplitude 1 arbitrar-
ne (poljubne) enote; 1 PE. Zacne se pri Casu 20s,
postopno narasca, doseZe svoj vrh pri 25s,
postopno upada in preneha pri 30s. V sistem
jo vnesemo s sklenitvijo stikala S2, ki za
10 sekund (vklop pri 205, izklop pri 30's) pove-
Ze vir motnje (napetostni generator) z vezjem.
Negativno povratno zvezo lahko prekinemo s sti-
kalom S1 (slika 2 B). Tako preprecimo odgovor
nadzornega centra in kompenzacijo motnje.

Slika 2 C kaze simulacijo analognega elek-
tronskega vezja iz slike 2 B. Simulacija traja
50 sekund. Casovni potek motnje kaze sli-
ka 2 C-L. Slika 2 C-D prikazuje vpliv motnje
a na spreminjanje uravnavane koli¢ine b ob
sklenjeni ali razklenjeni zanki ter vpliv oja-
¢enja nadzornega centra, tj. ojacevalnika Al.

Ce negativna povratna zanka ne deluje
(stikalo S1 s slike 2 B sklenjeno z ozemljitvijo)
ali e je ojacenje A=0, je sprememba uravna-
vane koli¢ine b enaka motnji a. Ce je A=0, je

b=a/(1-0)
oziroma b=a.
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Slika 2. A. Shema »idealne« negativne povratne zveze brez zakasnitve. Na spremembo uravnavane kolicine b vpliva motnja a in odgovor
organizma c. Slednji je odvisen od ojacenja nadzomega centra. Odgovor organizma ¢ zmanjSa posledice delovanja motnje.

B. Analogno elektronsko vezje, ki ponazarja »idealno« negativno povratno zvezo brez zakasnitve. Motnja traja 10 sekund (stikalo S2
se sklene z virom motnje pri 20 in razklene pri 30s). S stikalom S1 lahko negativno povratno zvezo razklenemo ali sklenemo.
(L. Casovni potek motnje a, v obliki pozitivne polovice sinusnega vala, ki traja 10 in ima amplitudo 1 PF.

(=D. Vpliv motnje na spremembo uravnavane kolicine b pri razlicnem ojacenju (ojacevalnik AT) ter ko je zanka i sklenjena al razklenjenc.
(e je ojacenje 0 (. zanka je razklenjena), sta amplituda in casovni potek monje fer spremembe uravnavane kolicine enaki. Ce pa
je zanka sklenjena, je vpliv motnje na spremembo uravnavane kolicine tem manjsi, cim bolj negativno je ojacenje (h=a/1 —

Ker v povratni zvezi ni zakasnitve, se Casovni potek spremembe uravnavane kolicine ujema s casovnim potekom mofnje.

Tako amplituda kot ¢asovni poteka inb Ce negativna povratna zanka deluje (polo-
sta enaka. To se vidi na sliki 2C-D; najvi§ja  Zaj stikala S1 kot na sliki 2 B) in ¢e je ojacenje
krivulja se popolnoma ujema s krivuljo mot- A <0, torej negativno, je v primerjavi z motnjo
nje s slike 2 C-L. a, sprememba uravnavane koli¢ine b, vedno
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manjsa, t.j. duSena. Negativna povratna zve-
za zmanj$a posledico delovanja motnje (tj.
spremembo uravnavane koli¢ine b), ne more
pa je popolnoma odpraviti. Ce ostane motnja
enaka (a=1PE), ojaenje A pa spreminjamo
od -1 do -9, se amplituda spremembe urav-
navane koli¢ine b zmanj$uje oz. dusenje se
povecuje. To se vidi na sliki 2 C-D: ob ojace-
nju -1 je sprememba uravnavane koli¢ine
samo 50 % motnje (0,50 PE), ob ojacenju -9 pa
le $e 10% motnje (0,10 PE). To kaZe tudi
racun spodaj:

A=-1, b=a/(1+1)=a/2=0,50
A=-4, b=a/(1+4)=a/5=0,20
A=-9, b=a/(1+9)=a/10=0,10

Ker negativna povratna zveza nima zaka-
snitve, imata spremenljivki a in b (motnja in
sprememba uravnavane koli¢ina) enak ¢asov-

ni potek (npr. zacetek, vrh, konec obeh je soca-
sen). Ob konstantnem ojacenju je kadarkoli
med trajanjem motnje amplituda spremem-
be uravnavane koli¢ine kriti¢cno dusena.

KVANTITATIVNE RAZMERE
V »REALNI« NEGATIVNI
POVRATNI ZVEZI

V resnicnosti pa se spremembe ne dogajajo
z neskonéno, temvet s konéno hitrostjo. Ze
opisana sprememba poloZaja telesa in padec
arterijskega tlaka je tak primer.

»Realno« negativno povratno zvezo z zaka-
snitvijo duenja uravnavane koli¢ine b kaze
slika 3 A, analogno elektronsko vezje pa sli-
ka 3B.

Glede na nadzorni center (ojacevalnik) lah-
ko zakasnitev nastane v aferentnem (Casovna

TAKASNITEV ZAKASNITEV
! [ HT | A _TZ |
motnja A sprememba
] uravnavane
kolicine c A
odgovor organizma
(negativna povratna zveza)
- - -
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B H sprememba TAKASNITEV - T
motnja 2 & ZAKASNITEV T, uravnavane !
kolicine
11} odgovor

(negativna povratna zveza)

S1

Slika 3. A. Shema »realne« negativne povratne zveze. Glede na nadzomi center je zakasnite bodisi v aferentnem (¢asovna konstanta )
alf v eferentnem (Casovna konstanta <,) kraku negativne povrane zveze.

B. Analogno elektronsko vezje, ki ponazarja »realno« negativno poviatno zvezo. S stikalom S3 izberemo tip motnje: motnjo 1) polo-
vico sinusnega vala (ko je stikalo S3 v poloZaju kot na zgormji sliki) ali motnjo 2) stopnicast napetostni sunek. Obe motnji trajata
10 (stikalo S2 se vklopi pri 205 in izklopi pri 30's) in imata enako veliko amplitudo (1 PE). S stikalom S1 lahko negativno povratno
2vez0 razklenemo ali sklenemo.

223



224

J. DOLENSEK NEGATIVNA POVRATNA ZVEZA | MED RAZGL 2004; 43

=015 by, @ | =015 b O
051 T,=01s | 1,=01s
| zanka razklenjena zanka razklenjena
ol |
L1 D1
054 - - ' + - - = +
1 "
= | ‘CI—O,]S ! T]=0,IS a
S sl m=0ls KRITICNO | 7,=0s
b= | zanka sklenjena DUSENJE zanka sklenjena b
R .
g | 12 D2
E —0,5: [ ¥ ¥ v % ' 5 = = :
-“é’ ] 7,=05s | =055 a
£ 159 v 1=Y
£ 45l 1,=50s PODKRITICNO | 7 50 bl
% zanka sklenjena DUSENIE zanka sklenjena
£ [ —t—
£ 3 7 D3
é 05 e} — iy 4 | e— g YR ——
> ] . )
b=t ! NADKRITICNO b '
051 T.2=0,5S Y 1 ’CZ=0,5S r—
zanka sklenjena I DUSENLIE zanka sklenjena £
0 o 1 1-_
L4 D4
-05 +
0 10 20 30 40 50 0 10 20 30 40 50
as (s) cas (s)

Slika 4. Casovni potek motnje a er spremembe uravnavane kolicine b ob konstantnem ojacenju (A=—1) ter zakasnitvah (t, T,
primejaj s slikama 34 in 3B). Levi stolpec: vpliv motnje 1 v obliki polovice sinusnega vala. Desni stolpec: vpliv motnje 2 v obliki
stopnicastega napetosinega sunka. Zaradi zakasnitve v negafivni povratni zvezi je duSenje spremembe uravnavane kolicine mocio
odvisno od casovnega poteka motnje; ali je motnja »pocasna« ali »hitra« (stopnicasta). Sinusni val se spreminja postopno. Stopnicasti
sunek se hitro spremeni v zacetku ter na koncu, med trajanjem se ne spreminja.

L1, D1. Negativna povratna zveza ne deluje (zanka razklenjena). Zapisa motnje in spremembe uravnavane kolicine se prakticno prekrivata;
minimalng razlika v casovnem poteku je odraz zakasnitve 7,=0,1s.

1214, D2-D4. Negativna povratna zveza deluje (zanka sklenjena). Amplituda in Casovni potek spremembe uravnavane kolicine sta
odvisna od zakasnitve v negativni povratni zvezi.

12, 02. Ce je zakasnitev majhna ( 7,=7,=0,15), je amplituda spremembe uravnavane kolicine pricakovana (50 % amplitude motnje)
in ima enak casovni potek. Sprememba uravnavane kolicine b je kriticno dusena.

13. (z,=0,5s, 7,=5). Zakasnitev v eferentnem kraku povratne zanke povzrodi podkriticno (nezadostno) dusenje spremembe uravnavane
kolicine, ki je vecja od 50 % motnje, vih sinusnega vala je nekoliko zamaknjen v levo.

D3. Enako je pri stopnicastem sunku. Nezadostno dusenje se vidi le v zacetku. Proti koncu sunka se skoraj doseZe stacionarno stanje,
ki je 50 % motnje.

[4. (x,=55s,7,=0,55). Zakasnitev v aferentnem kraku povratne zanke povzroci nadkiticno (pretirano) dusenje uravnavane kolcine,
ki je manjsa od 50 % motnje, vih sinusnega vala je zamaknjen v desno.

D4. Enako je pri stopnicastem sunku. Pretirano dusenje se vidi le v zacetku. Proti koncu sunka se skoraj doseZe stacionarmo stanje, ki
ie 50 % motnje.



MED RAZGL 2004; 43

konstanta 1,) ali v eferentnem (Casovna kon-
stanta T,) kraku negativne povratne zveze; glej
sliki 3 A in 3 B. Sprememba uravnavane koli-
¢ine b je pri »realni« neg. pov. zanki odvisna
ne le od motnje a, temvec tudi od Casa t.

Za prikaz lastnosti »realne« negativne
povratne zveze (pri ojacanju A=-1) smo
uporabili dve razli¢ni motnji. Obe imata ena-
ko veliko amplitudo (1 PE), vendar razli¢en
Casovni potek.

Motnja 1 je popolnoma enaka kot motnja
pri analizi »idealne« negativne povratne zve-
ze (slika 2 C-L; slika 4, L1-L4: krivulja a).
Motnja 2 ima enako veliko amplitudo (1 PE)
in trajanje (10s), vendar obliko stopnicaste-
ga (»pravokotnega«) napetostnega sunka.
V zacetku neskon¢no hitro naraste, med tra-
janjem se ne spreminja, na koncu neskon¢no
hitro upade (slika 4, D1-D4: krivulja a).

Ce povratna zanka ne deluje (stikalo $1na
sliki 3B sklenjeno z ozemljitvijo), je spre-
memba uravnavane koli¢ine dejansko enaka
motnji; b=a (slika 4, L1 in D1). Spremenljiv-
ki a in b se ujemata tako v amplitudi kot
v asovnem poteku. Ce povratna zanka delu-
je (stikalo S1 sklenjeno kot na sliki 3B), sta
Casovni potek in amplituda spremembe urav-
navane koli¢ine b odvisni od zakasnitev T,in T,.

Ce sta zakasnitvi majhni (ca. 0,1s), je
amplituda spremenljivke b vedno polovica
amplitude spremenljivke a. Obe spremenljiv-
ki imata enak Casovni potek (slika 4, L2
in D2); v teh razmerah je sprememba uravna-
vane koli¢ine b kriti¢no dugena. Ce sta &asovni
konstanti razmeroma veliki (ca. 5s; pomemb-
na zakasnitev), sta tako Casovni potek kot
amplituda uravnavane spremenljivke b odvi-
sna od tega, kje pride do zakasnitve.

Ce je zakasnitev v eferentnem kraku
povratne zanke (T,=5s), sta tako amplituda
kot tudi ¢asovni potek spremembe uravnava-
ne koli¢ine b drugacna, kot bi pricakovali.
Amplituda je priblizno 70 % motnje a, name-
sto pri¢akovanih 50 %, ¢asovni potek pa
hitrejsi (npr. najvijo amplitudo doseZe Ze po
priblizno 4s, namesto pri¢akovanih 5s; sli-
ka 4, L3). Na zacetku delovanja motnje
(slika 4, D3, pri priblizno 22 s simulacije) je
sprememba uravnavane koli¢ine nezadostno
dusena. Kasneje se dusenje moc¢no poveca in
pri priblizno 28 s simulacije doseze pric¢ako-
vano raven 50 % motnje. Zaradi zakasnitve

dinamicno ojacenje negativne povratne zan-
ke ni enako nominalnemu ojacenju —1, ampak
manj$e. Sprememba uravnavane koli¢ine
je podkriti¢no dusena in prehiteva motnjo,
kasneje, ko se delovanje motnje Ze konca,
postane negativna.

Ce pride do zakasnitve v aferentnem kra-
ku povratne zanke (1,=5s), so spremembe
nasprotne. V primerjavi z motnjo je amplitu-
da spremembe uravnavane koli¢ine manjsa
(priblizno 30 % namesto 50 %), ¢asovni po-
tek pa pocasnejsi, tako da najvisjo amplitudo
doseZe po 8s, namesto po pri¢akovanih
5s (slika 4, L4). Podobno slika 4, D4 kaze, da
je v zaCetku delovanja motnje, pri 22s si-
mulacije, sprememba uravnavane koli¢ine
pretirano dusena. Sledi zmanjSevanje duse-
nja in pri priblizno 28s simulacije doseze
pricakovano raven 50 % motnje. Zaradi zaka-
snitve dinami¢no ojacenje negativne povratne
zanke ni enako nominalnemu ojacenju -1,
ampak vedje. Sprememba uravnavane koli-
¢ine b je v zacetku nadkritiéno du$ena in
zamuja za motnjo, kasneje pa izzveneva e
priblizno 10 sekund zatem, ko se delovanje
motnje Ze konca.

Ce na sistem negativne povratne zveze
deluje motnja, se zaradi zakasnitve najprej
pojavi prehodni pojav spremembe uravnava-
ne koli¢ine. Njegova amplituda in ¢asovni
potek sta odvisna od tega, ali je spremem-
ba uravnavane koli¢ine dusena podkriti¢no
(»nezadostno«) ali nadkriticno (»pretirano«).
Casovna konstanta zakasnitve in ojacenje
dolocata koliko ¢asa traja prehodni pojav oz.
koliko Casa traja, da se vzpostavi stacionarno
stanje.

Nadzor v fiziologkih sistemih poteka s Ste-
vilnimi negativnimi povratnimi zvezami (21).
To npr. velja tako za uravnavanje krvnega pri-
tiska, kot dejavnost srca. Do zakasnitve pride
v vseh, zato uravnavane koli¢ine nihajo okrog
»srednje vrednostic.

SESTEVALNIK V NEGATIVNI
POVRATNI ZVEZI

Sestevalnik (slika 2, slika 3) je bistvena sesta-
vina negativne povratne zveze. Deluje pa
lahko le, ¢e imajo spremenljivke a, b ter cisto
enoto (npr. temperatura, tlak, pretok itd.), saj
se le iste kolic¢ine lahko sestevajo ali odStevajo.
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A Ce si tak$no negativno povratno zvezo pred-
stavljamo v realnem sistemu, npr. v termostatu,
katerega uravnavana koli¢ina je temperatu-
ra, nastanejo tezave. Termostat namrec ne
deluje tako, da uravnavani temperaturi tem-
peraturo dodaja ali odvzema. Termostat deluje
tako, da temperaturo uravnava z ustreznim
dodajanjem ali odvzemanjem toplote. Tudi
v fizioloskih negativnih povratnih zvezah je
podobno. Arterijski tlak se uravnava tako, da
se ustrezno spreminjata minutni volumen
srca ter periferni upor [za podrobnosti
glej (2)]. Isto velja za dihanje. Zvecano nasta-
janje CO, zvisa pCO, v krvi. To vpliva na
dihalni center, ki poglobi dihanje in/ali spre-
meni frekvenco ter tako zveca alveolarno
ventilacijo. Povecano izdihavanje ogljikovega
dioksida zniza pCO, v krvi.

V nasprotju z negativno povratno zvezo,
s preprostim seStevalnikom, imajo bioloske
negativne povratne zveze zelo kompleksno
zgrajen seStevalnik, ki je pravzaprav analog-

no-digitalni ali analogno-analogni pretvornik.
Seveda pri pretvarjanju signalov nastajajo
izgube. Zato je pri teh povratnih zvezah oja-
Cenje sklenjene zanke mnogo manjse kot bi
bilo pri razklenjeni zanki, katere ojacenje je
vedno enako ojacenju ojacevalnika.

Z analognimi vezji lahko ponazarjamo
mnoge fizioloske sisteme in pojave. Eden od
njih je natan¢neje opisan v sledecem poglavju.

SIMULACIJA PLIUC,
ALVEOLARNE VENTILACLJE

IN NJENEGA URAVNAVANJA
Z NEGATIVNO POVRATNO
ZVEZO

1z elektronskih elementov smo sestavili ana-
logno elektronsko vezje, ki ponazarja pljuca
in njihovo ventilacijo ter ga nadgradili z negativ-
N0 povratno zvezo za uravnavanje (homeostazo)
alveolarne ventilacije ob delovanju razlicnih
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Slika 5. A. Shema pluc (v prsnem kosu) kot enoten alveolarni prostor. Dihalni volumen in frekvenca dihanja dolocata alveolarno ventilaciio,
ta pa ob stalnem nastajanju 0, doloca pC0, v arterjski krvi. (e se nastajanje (0, poveca, se poveca p(0,, poveca se dejavnost dihalnega
centra in dihalno misicie poveca alveolurno ventilacijo. Povratno zanko lahko prekinemo s stikalom ST.

B. Utinek zvecanega nastojanja (0, na dihalni volumen in pC0, pri razklenjent in sklenjeni povratni zanki.
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motenj, kot so zvisana produkcija CO,, bron-
hokonstrikcija itd. Bistveni elementi poeno-
stavljenega vezja so prikazani v obliki sheme
(slika 5 A). Osnovne lastnosti:

e funkcionalna rezidualna kapaciteta: 3 litre,

¢ dihalni volumen: 0,4 litra,

* frekvenca dihanja: 12/min,

* pCO, v bazalnih pogojih: 1,7 arbitrarne
(poljubne) enote.

Frekvenca dihanja je pri simulaciji kon-
stantna. Motnje se kompenzirajo le s prilago-
ditvijo dihalnega volumna. Simulacije lahko
izvajamo pri razklenjeni ali sklenjeni negativ-
ni povratni zanki. V prvem primeru vidimo
neposredne posledice motnje. V drugem pri-
meru, ko je zanka sklenjena, lahko vidimo
poln, navadno kompleksen odziv homeo-
statiranega sistema. Simulacijo za¢nemo pri
Casu 0s, kon¢amo pa jo pri Casu 400s. Spre-
menljivke zapisujemo v ¢asovnem razponu
200 do 4005, vedno v intervalu, ko je dose-
Zeno stacionarno stanje.

Slika 5 B kaZze vpliv zveCanega nastajanja
CO,, invsicer pri 3005, na dihalni volumen in
pCO,. Ce je povratna zanka razklenjena, se
stacionarno stanje II vzpostavi skoraj takoj;
zvecata se tako dihalni volumen (0,7 litra) in
pCO,. Pri sklenjeni povratni zanki opazimo
prehodni pojav: skozi dva dihalna ciklusa se
obe spremenljivki povecata, nato pa duseno
zanihata okrog bazalne vrednosti. Po pribliz-
no 6 dihalnih ciklusih se ustalita pri nekoliko
vedji vrednosti od bazalne (stacionarno sta-
nje II).

Opisano analogno elektronsko vezje omo-
goca tudi simulacijo bolj kompleksnih pojavov,
npr. periodi¢no oz. Cheyne-Stokesovo dihanje
(slika 6). Znacilnost tega je ritmicno izme-
njavanje apneje s priblizno enako dolgimi
obdobji hiperventilacije. Periodi¢no dihanje
se lahko pojavi ob bivanju na visoki nadmor-
ski visini, hudih boleznih srca ter poskodbah
mozganov. Pri poskusni Zivali se periodi¢no
dihanje pojavi, ¢e se podaljsa pot toka krvi od
plju¢ do moZganov. Tako pride informacija
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Slika 6. Utinek zacasne apneje (izpad dveh dihalnih ciklusov pri 300s) na dihalni volumen in p(0,.

Azt,,.=05s zakasnitev negativne poviatne zanke je zanemarjiva.

B.7,,,=12s; zakasnitev negativne povratne zanke je dolga. Zacasna apenja pri sklenjeni negativni povratni zanki povzrodi frajno
nihanje dihalnega volumna (fipicen vzorec periodicnega oz. Cheyne-Stokesovega dihanja).
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0 pCO, do centralnih kemoreceptorjev v moz-
ganih z daljso zakasnitvijo (22).

Zakasnitev smo simulirali tako, da smo
Casovno konstanto aferentnega kraka negativ-
ne povratne zanke (T, , ), ki ustreza T, v sli-
kah 3 A in 3 B, povecali od 0,5s na 12s. Ce je
tako, naklju¢na, kratkotrajna motnja, npr.
zaCasna apneja, povzrodi nihanje v povratni
zanki (slika 6).

Slika 6 A kaze zaporedje dogodkov pri
kratki, zanemarljivi zakasnitvi, T, =0,5s. Pri
razklenjeni zanki je porast pCO, zacasen.
Pri sklenjeni zanki se pri dihalnem volumnu
in pCO, vidi prehodni pojav: med dvema
dihalnima ciklusoma je tako dihalni volumen
kot pCO, povecan, nato oba zanihata okrog
bazalne vrednosti. Med dusenim nihanjem so
sistemski in cerebralni pCO, ter dihalni volu-
men v fazi. Po priblizno 12 dihalnih ciklusih
se ustalijo na bazalnih vrednostih.

Slika 6 B kaZe zaporedje dogodkov, ¢e je
Tt = 128 Zakasnitevvje dovolj dolga, da
postane prevladujoca. Ce je povratna zanka
razklenjena, zacasna apneja povzroci preho-
den porast sistemskega pCO,, ki mu sledi
porast cerebralnega pCO,. Ce je povratna
zanka sklenjena, zacCasna apneja povzroci
neduseno nihanje sistemskega in cerebralne-
ga pCO,, ki sta fazno nekoliko zamaknjena.
Cerebralni pCO, je natancno v fazi z dihal-
nim volumnom; najvi§ja in najniZja raven
niZzjim dihalnim volumnom plju¢. Nihanje
dihalnega volumna kaze tipicen vzorec perio-
di¢nega oz. Cheyne-Stokesovega dihanja.
Simulacija nam pokaze, da zacasna, kratko-
trajna apneja, ki je za zdrav organizem
nepomembna, lahko pri bolnem (z npr. obcut-
no podaljSanim ¢asom toka krvi od pljuc do
mozganov) sprozi periodi¢no oz. Cheyne-Sto-
kesovo dihanje, ki se nato vzdrZuje samo.

Analogno elektronsko vezje za simulaci-
jo dihanja lahko priredimo tudi za simulacijo
drugih patofizoloskih stanj: konstrikcijo (skr-
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stora in pnevmotoraksa.
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Na podro¢ju medicine se v u¢ne in razisko-
valne namene velikokrat uporabljajo razli¢ni
modeli. Najvec se uporablja digitalno (mate-
mati¢no) modeliranje oz. simuliranje razli¢nih
fizioloskih procesov. Vendar je slednje zara-
di zahtevnosti dela tezko dostopno. Zato smo
poskusali z druga¢nim pristopom: z analog-
no simulacijo. S programom Electronics
Workbench 5.1 Student Edition smo sestavili
preprosto analogno elektronsko vezje, ki omo-
goca simulacijo oziroma proucevanje temeljnih
lastnosti negativne povratne zveze, vkljuéno
7z vgrajeno zakasnitvijo.

Na kratko smo predstavili zmoZnosti ana-
lognega elektronskega vezja, ki predstavlja
pljuca in njihovo ventilacijo. Sistem je nadgra-
jen z negativno povratno zvezo, ki uravnava
ventilacijo in s tem omogoc¢a homeostazo
alveolarne ventilacije. Prikazali smo tudi zmo7-
nost sistema za simulacijo bolj kompleksnih
pojavov, tj. periodi¢no oz. Cheyne-Stokesovo
dihanje.

Pricakujemo, da bo orodje za analogno
simulacijo pljuc, alveolarne ventilacije ter nje-
nega uravnavanja z negativno povratno zvezo
moc s pridom uporabiti kot dopolnitev posku-
sov na zivalih. Predvidevamo, da bo kasneje
novo orodje moZzno uporabiti tudi kot pripo-
mocek pri pouku Studentov medicine ali
celo kot diagnosti¢ni pripomocek.
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