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SAMMENDRAG

Nervesystemet er et meget komplisert organsystem som styrer fiskenes adferd basert pa integra-
sjon av medfgdte adferdsmegnstre, hukommelsesspor og reflekser, og meldinger fra det ytre og
det indre milje. Generelt er nevronene i fiskenes sentralnervesystem, CNS, sterkt forgrenet, dvs. at
de kan ha kontakt med mange omrader samtidig. Selv om nervesystemet er brukbart konservert
hos vertebrater sa er det noen forskjeller mellom ulike grupper fisk. Dette gjgr studier av hjernens
funksjon hos fisk utfordrende. | dette kapitlet tas det utgangspunkt i nervesystemets generelle
struktur og funksjon hos teleoster.

Nervesystemet anlegges sveert tidlig, som en kompakt stav av nevroektoderm, initiert av signaler
fra embryonal notochord. Hos laks er denne staven pa plass allerede fer 100 degngrader. Staven
far noe senere en sentral hulhet, og kalles nevralrgr. Samtidig avsettes grupper av celler dorsola-
teralt for nevralstaven, en pa hver side; de kalles nevrallistene. Fra nevralrgret dannes hjerne og
rygg- marg, og efferente (motoriske) nevroner. Fra nevrallisten dannes afferente (sensoriske) nev-
roner, som senere danner de dorsale afferente ganglier i radix dorsalis. Nevrallisten danner ogsa
truncus sympaticus, den sympatiske grensestrengen. Den delen av det embryonale nevralrgret
som lig- ger inne i kraniet danner hjernen. Den delen som ligger i nevralbuene i columna danner
medulla spinalis. Hjernen hos fisk har generelt god plass i kraniet og er ofte overraskende liten i
forhold til dyrets starrelse. Den starste hjernen i forhold til kroppssterrelsen finner vi hos mormyri-
der. For en mer utfyllende beskrivelse av nervesystemets anatomi anbefales boken Fiskeanatomi,
se 3.8. Anbefalt litteratur.

3.1 NEVRONER MOTTAR, INTEGRERER OG FORMIDLER SIGNALER
Nervesystemet er bygget opp av to typer celler, nevroner og gliaceller. Nevroner er eksiterende
celler som raskt kan motta, integrere og formidle impulser, sakalte aksjonspotensialer, langs cel-
lemembranen. Nevroner kan variere noe nar det gjelder struktur og egenskaper, men felles er at
de benytter de samme mekanismer til & formidle elektriske impulser. Her beskrives et motorisk
nevron som eksempel. Cellekroppen, perikaryon, inneholder cytoplasma, kjerne, organeller for
proteinsyntese som er ngdvendig for nevronets funksjon, og har utlgpere. Disse kalles neuritter.
Dendritter er korte forgrenete neuritter til cellekroppen, og har en rekke reseptorer lokalisert i
plasmamembranen (figur 3.1) Dendrittene er ansvarlig for sansing av tilferende signaler og kon-
vertering av disse til elektriske signaler i cellekroppen. Membranen i cellekroppen kan ogsa ha
reseptorer, og dermed delta i sansing av tilfarende signaler. Slike signaler kan vaere enten stimule-
rende eller hemmende. Aksonet er ogsa en nevritt, en lang utlgper fra cellekroppen som formidler
signaler til malcellen. Overgangen mellom cellekroppen og aksonet, det sakalte akson-hillock, star
sentralti integrering og summering avinnkommende signaler.

Hvert nevron har ett akson som er ngye innpakket av spesialiserte gliaceller. Slike isolerende cel-
ler kalles oligoglia i CNS, og Schwannske celler i det perifere nervesystemet. Gliaceller som ligger
rundt aksonet i mange lag danner et isolerende lag av myelin, noe som minsker den elektriske kon-
takten med omgivelsene (figur 3.1). Dette gjor at formidlingen av signalet gar sveert raskt, opptil
120 m/s (432 km/t). Et umyelinisert akson formidler signalet saktere, maksimum 2 m/s (7,2 km/t).
Flere gliaceller kan omgi ett akson, og der de ligger an mot hverandre dannes ranvierske innsng-
ringer, hvor aksonets membran er i kontakt med omkringliggende vaske (figur 3.1). Ranvierske
innsne- ringer er viktig for forsterkning av aksjonspontsialet, slik at signalet ikke der ut pa vei mot
aksonets terminale ende, synapsen.
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Figur 3.1: Nevroner bestdr av
cellekroppen, perykarion, og
utlgpere fra plasma membra-
nen. Disses kalle dendritter og
akson. Schwanns celle danner
isolerende meylinkjeder rundt
aksonet i myeliniserte nerver.
Schwanns celler kan omslutte
flere nevritter, men danner
ikke myelinskjeder. Motor
nevroner kan, som de fleste
andre nevron, deles inn i fire
funksjonelle soner. Disse er
involvert i mottak, integrering,
ledning og overfgring. Signaler
mottas pa dendritter eller
cellekroppen, perikaryon, og
forer til endring i membran-po-
tensialet. Dette forplanter seg
til integreringssonen og utlgser
aksjonspotensialer. Disse
forplanter seg langs aksonets
ogender i den terminale ende
hvor nevrotransmittere frigjgres
til malcellen.
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3.2 IONEKANALER OG AKTIVE PUMPER ER VIKTIGE FOR
GENERERING AV ELEKTROKJEMISKE GRADIENTER

Spenningsforandringer forarsaket av lokale endringer i membranpotensialet til celle-
kroppen kalles graderte potensialer, ettersom sterrelsen pa forandringen er avhengig av
styrken til det stimulerende signalet. Under generering av et aksjonspotensial aktiveres
spennings- styrte kanaler for natrium og kalium i nevronets membran. Spenningsstyrte
ionekanaler fungerer som korridorer for ioner inn og ut av cellen, og som navnet antyder,
reguleres de av membranspenninger. Spenningsstyrte natriumkanaler er mer sensitive for
endringer i elektrisk ladning enn spenningsstyrte kaliumkanaler, medferer at natriumka-
naler aktiveres ved et lavere membranpotensiale enn kaliumkanalene. Spenningsstyrte
natriumkanaler har to porter, en aktiveringsport og en inaktiveringsport. Ved hvile er akti-
veringsporten lukket og inaktiveringsporten apen, det betyr at kanalen er lukket og natri-
um kan dermed ikke passere (figur 3.2a). Nar kanalen aktiveres, dpnes aktiveringsporten,
og natrium stremmer dermed inn i nevronet (figur 3.2b). Ved maksimalt aksjonspotensial
lukkes inaktiveringsporten, kanalen inaktiveres og natrium kan ikke lenger passere (figur
3.2d). Det er kun lukkede natriumkanaler som kan rekrutteres for innstremning av natrium
under et aksjonspotensial, og inaktiverte natriumkanaler ma vente til de er tilbake i lukket
tilstand far de kan rekrutteres igjen. Som vi skal se senere, sa er dette viktig for retningsbe-
stemt formidling av nerveimpulser i aksonets lengderetning.

De spenningsstyrte kaliumkanalene er litt enklere. De har bare én port pa innsiden. Nar
porten apnes kan ioner passere gjennom, og nar den lukkes kan kalium ikke passere gjen-
nom kanalen. Hos vertebrater varierer membranpotensialet mellom -30 og -90 millivolt
(mV). Membranpotensialet utgjer en elektrokjemisk gradient, som enkelt forklart er en kje-
misk konsentrasjonsgradient grunnet diffusjon fra hey til lav konsentrasjon, og en elektrisk
gradient som ogsa krever aktiv pumping. Ved hvile har nevroner et hvilepotensial pa ca.
-70 mV (figur 3.3). Et negativt hvilemembranpotensial opprettholdes ved at konsentrasjon
av kalium inne i nevronet er hgyere enn pa utsiden, og konsentrasjon av natrium er lavere
pa innsiden av
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cellen. Under hvile skjer dette ved at passive ionekanaler tillater kationer a lekke over mem-
branen, sakalte diffusjonskanaler, ogsa kalt lekkasjekanaler. Slike diffusjonskanaler tillater
kalium a forlate cellen og natrium a komme inn i cellen som falge av konsentrasjonsgra-
dienter over membranen. | hviletilstand er det flere apne kanaler for kalium enn natrium,
sa membranen er derfor mer permeabel for kalium enn natrium ved hvile. Inne i cellen er
det ogsa negative anioner, proteiner og fosfater, disse kan ikke forlate cellen og er med a
opprettholde spenningsgradienter over membranen. For a opprettholde et hvilemembran-
potensiale ma det ogsa forekomme aktiv pumping av ioner mot konsentrasjonsgradienter.
Enzymet Natrium/kalium ATPase (Na/K-ATPase) er en slik pumpe. Dette enzymet sgrger
for aktiv transport av tre natrium ioner ut av cellen, og to kalium ioner inn i cellen, noe som
krever energi i form av spalting av ATP.

3.2.1 Likevektspotensialet er viktig for bevegelse av ioner over
cellemembranen

loner fglger den elektrokjemiske drivkraften over en membran for & bringe membran-po-
tensialet sa neert likevektspotensialet til det enkelte ion som mulig, kalium og natrium i
dette tilfellet. Vi kan tenke pa likevektspotensialet som det spenningsnivaet natrium og
kalium ‘gnsker’ nevronet skal ha. Husk at nevronets hvilemembranpotensial er ca. -70 mV,
altsa er innsiden av cellens membran mer negativ enn utsiden. Likevektspotensialet for
natrium er +60 mV. Dette betyr at dersom natriumioner har mulighet til 3 bevege seg over
membranen, sa vil de prgve a bringe nevronets membranpotensial fra -70 mV mot +60
mV. Spenningsforskjellen gjgr at drivkraften mellom nevronets hvilemembranpotensial og
der natrium ‘gnsker’ at cellens membranpotensial skal ligge er stor. Dette forklarer hvorfor

Figur 3.2: Spenningsstyrte
natriumkanaler er viktig for
dannelse av aksjonspotensialer.
a) Ved hvilemembranspotensial
er aktiveringsporten stengt, og
natrium kan ikke strgmme inn i
cellen. b) Graderte potensialer
fgrer til at natriumkanalenes
aktiveringsport dpner og
natrium strammer inn i

cellen. ¢) Depolariseringen

av membranen fgrer til at
enda flere natriumkanaler
dpner seg. Dette har en
forsterkende effekt som igjen
farer til at flere natriumkanaler
dpnes, og fordrsaker den

raske depolariseringsfasen
under aksjonspotensialet. d)
Natriumkanalene lukkes nar
membranpotesialet nermer
seg+30 mV, innstrgmning

av natrium stopper, og
membranen repolariseres.
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Figur 3.3: Nevroner har et
hvilemembranspotensiale pa
omtrent -70 millivolt (mV). Nar
positive ioner strgmmer inn
over membranen reduse-

res membranpotensialet,
membranen depolariseres.
Graderte potensialer kan alene
ikke depolarisere membranen
til terskelverdi, men summen av
flere graderte potensialer til ter-
skelverdi (ca. 50 mV) fgrer til at
natrium strgmmer inn i cellen
0g utlgser et aksjonspotensial.
N&r membranens permeabilitet
for kalium gker, og permea-
biliteten for natrium minker

sa vil kalium stremme ut av
cellen og membranpotensialet
blir mer negativt; membranen
repolariseres. Membranens
kaliumkanaler lukkes sakte og
membranpotensialet forsetter
derfor 4 synke under hvilemem-
branpotensialet. Dette kalles
hyperpolarisering. Membran-
potensialet returnerer s til
hvile, og er klar for 4 danne

nye aksjonspotensial. Tiden (f)
fra et aksjonspotensial utlgses
til membranpotensialet er
tilbake pd hvileniv tar omtrent
2-3 millisekund, noen ganger
raskere.

positivt ladde natriumioner raskt vil stremme inn i cellen sa snart de har mulighet, som
nar ionekanalene er apne. Sa hva med kalium? Likevektspotensialet for kalium er ca. -90
mV. Dette er ganske naert opptil nevronets hvilemembranpotensial. Spenningsforskjellen
er liten, altsa er drivkraften mindre for kaliumioner til a forlate cellen. Spenningsstyrte ka-
liumkanaler apnes og lukkes sakte, og i de fleste nevroner medferer dette at rett fgr natri-
umkanalene lukkes, s vil et tilstrekkelig antall spenningsstyrte kaliumkanaler ha apnet seg.
Det er derfor forholdet mellom cellens membranpotensiale, de enkelte ioners likevektspo-
tensial og endringer i membranens permeabilitet som pavirker nevronets evne til a skape
elektriske nerveimpulser.

3.3. AKSJONSPOTENSIALER ER KRAFTIGE ELEKTRISKE
NERVEIMPULSER

3.3.1 Aksjonspotensialer er kraftige elektriske nerveimpulser

Nerveimpulser, aksjonspotensialer, er raske karakteristiske endringer i membranpotensi-
alet som formidler elektriske signaler langs aksonet uten at signalet minsker i styrke eller
der ut fer det ankommer nevronets terminale ende. Med utgangspunkt i hvilefasen, hvor
ingen spenningsstyrte ionekanaler er apne, sa har aksjonspotensialet tre karakteristiske
faser: en depolariseringsfase, en repolariseringsfase, og en hyperpolariseringsfase (figur
3.3). For at et aksjonspotensial skal utleses ma nevronet motta ett eller flere eksitatoriske
stimuli. Et aksjonspotensial er i prinsippet en kort reversering av elektrisk polaritet over
cellemembranen.

Nar nevronets dendritter stimuleres kan eksitatoriske signaler pa dendrittene apne ligand-
styrte natriumkanaler, og natrium stremmer inn i cellen mot konsentrasjonsgradienten.
Signaler som ikke utlgser aksjonspotensialer kalles graderte potensialer. Disse gjor spen-
ningsladningen inne i cellen mindre negativ. Dette kalles depolarisering ettersom celle-
mem- branen blir mindre polarisert. Innstremningen av natrium i nevronet fgrer til at en
passiv (elektrotonisk) forflytning av ladninger beveger seg mot cellens integreringssone,
akson- hillock omradet (figur 3.1). Dersom summen av alle innkommende signaler er eksi-
tatorisk og samtidig er sterke nok nar de ankommer akson-hillock, sa utlgses et aksjonspo-
tensial som beveger seg nedover aksonet, helt ut til nervens terminale ende. Akson-hillock
er kjent som cellenes triggersone, da det er her aksjonspotensialer vanligvis starter. Spen-
ningsstyrte ionekanaler finnes i hgye konsentrasjoner ved akson-hillock omradet, og disse
apner og lukker seg ved ulike verdier av membranpotensialet. Signalet fra de graderte po-
tensialene har varierende amplitude. For at et aksjonspotensial skal dannes, ma signalet
veere sterkt

nok til & bringe membranpotensialet til en kritisk terskelverdi; et terskelpotensial ligger
typisk rundt -50 mV. Dette er et minimumskrav for at spenningsstyrte ionekanaler skal
apne seg. Nar cellen er ved terskelpotensial, dpner natriumkanaler seg raskt. Kaliumka-
nalene apner seg ogsa, men disse er tregere. Den initiale endring i spenningsniva skyldes
derfor innstremming av natrium som gjer innsiden av cellen mer positiv, og dette depo-
lariserer cellemembranen ytterligere, gker spenningen, som igjen ferer til at enda flere
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natriumkanaler dpner seg. Denne positive selvforsterkende tilbakemeldingen fortsetter til
alle natriumkanalene er dpne og tilsvarer den stigende fasen av aksjonspotensialet. Merk
at polariteten over cellemembranen na er reversert. Natriumioner vil alltid preve a bringe
membranpotensialet nzert ionets likevekstpotensial, som er ca. +60 mV, men lykkes ikke
helt fordi membranpotensialet som apner aktiveringsporten ogsa er den samme potensial-
verdien som farer til at natriumkanalens inaktiveringsport lukkes, og natrium kan dermed
ikke passere. Nar aksjonspotensialet naermer seg toppen, begynner natriumkanalene & in-
aktivere seg. Pa dette tidspunktet er de langsomme kaliumkanalene helt apne, kaliumioner
stremmer ut av cellen og spenningen gar raskt tilbake til sitt opprinnelige hvilepotensial.
Dette tilsvarer aksjonspotensialets fallende fase, og kalles repolariseringsfasen (figur 3.3).
Legg merke til at natrium og kalium na har byttet plass over membranen. Siden kaliumka-
nalene ogsa er trege med a lukke, fortsetter kalium a forlate cellen inntil kanalene er helt
lukket. Dette resulterer i en kort periode hvor membranpotensiale ligger rundt ca. -80 mV,
og kalles hyperpolariseringsfasen. Hvilemembranpotensialet gjenopprettes deretter takket
veere diffusjon over passive ionekanaler og den aktive Na/K-ATPase pumpen.

| lgpet av, og kort tid etter, dannelsen av et aksjonspotensial er det umulig, eller sveert
vanskelig a stimulere den samme delen av membranen til 3 utlgse et nytt aksjonspotensial.
Dette kalles den refraktaere (upavirkelige) perioden. Lengden pa refrakteerperioden pavir-
ker nevronets impulsfrekvens og kan variere mellom ulike typer nevroner. Refraktaerperi-
oden er delt inn i absolutt refrakteer og relativ refraktaer. Den absolutte refrakterperioden
varer fra et aksjonspotensial utlgses til det punktet der spenningen farst returnerer tilba-
ke til hvilemembranpotensialet. Inaktiveringen av natriumkanalene medferer at de ikke
lar seg apne for en kort tid, og kan dermed ikke reagere pa ny stimulering. Den relative
refrakteerperioden varer fra hyperpolarisering til membranen returnerer til hvilepotensial
(figur 3.3). Hyperpolarisering skyldes at noen av kaliumkanalene fortsatt er apne. Dette
vanskeligjgr depolarisering av membranen ettersom et mye sterkere signal er ngdvending
for & utlgse et aksjonspotensial nar cellen er hyperpolarisert. Under et aksjonspotensial vil
innstrgmning av natrium ved en sone av aksonets membran ogsa depolarisere tilstatende
sone av membranen. Positive ladninger, baret av natriumioner, beveger seg i begge retnin-
ger av aksonets lengde, og dersom det elektriske potensialet nar terskelverdi, dannes nye
aksjonspotensialer. S& hvordan unnga at aksjonspotensialer beveger seg i begge retnin-
ger? Dette ivaretas av refraksjonsegenskapene til ionekanalene som sikrer at den delen av
aksonet som nettopp har ‘avfyrt’ et aksjonspotensial ikke kan danne nye aksjonspotensial
for det forrige aksjonspotensialet er initiert og har beveget seg utenfor rekkevidde.

3.3.2 Aksjonspotensialets impulsmenster inneholder informasjon
Aksjonspotensialer formidler informasjonen fra graderte potensialer ved & endre frekvens,
ikke amplituden til aksjonspotensialet. Dette skyldes at stgrrelsen til hver enkelt aksjonspo-
tensial alltid er av samme styrke. Ett enkelt svakt stimulus utlgser ikke et aksjonspotensial,
men summen av flere graderte signal kan summeres til ett kort stimulus, bringe membran-
potensialet til terskelverdi og utlgse et aksjonspotensial (figur 3.3). Et nevron pavirkes ofte
kontinuerlig av signaler fra mange andre nerver. Dersom stimulus nér terskelverdi og varer
lenger enn de absolutte og relative refrakteere periodene til forrige aksjonspotensial sa
kan et nytt aksjonspotensial utlgses. En sterkt vedvarende stimulus medfgrer en raskere
depolarisering av membranen til terskelverdi i det post-synaptiske nevronet. Dette gker
frekvensen av aksjonspotensialet. Av dette folger at desto sterkere depolarisering et nev-
ron utsettes for, jo raskere blir den gjennomsnittlige frekvensen av aksjonspontensialer.
Frekvenskoden vil da gi informasjon om forskjeller i intensitet av stimuli. Impulsmeansteret
vil ogsa vaere viktig for informasjonen som formidles til malcellen. Svak depolarisering gir
lavere frekvens av aksjonspotensialer. Sterk depolarisering gir okt frekvens av aksjonspo-
tensialer. Nevronet kan dermed gradere responsen pa innkommende signaler. | tillegg vil
ogsa impulsmensteret til aksjonspotensialer inneholde informasjon. Aksjonspotensialer
kan ha jevn frekvens, eller danne en rekke av aksjonspotensialer ved kraftig depolarisering,
etterfulgt av en pause for ny rekke av aksjonspotensialer med hgy frekvens utlgses. Nev-
roner kan ogsa variere mellom a utlgse ett enkelt aksjonspotensial med faste tidsintervall
eller mange aksjonspotensialer. Et tidsintervall mellom av aksjonspotensialer kan ogsa va-
riere. Det finnes mange flere kombinasjoner av frekvens og impulsmeanster for fremkalling
aksjonspotensialer, og disse kan avhenge av type og grad av pavirkning.
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Figur 3.4: Myelinskjeder
isolerer aksonet og er viktig

for propagering av aksjonspo-
tensialer utover i aksonet. a)
Myelin hindrer ioner 4 lekke
utigiennom membranen og
tillater derfor elektrotonisk
strgm d forplante seg relativt
langt langs aksonet. b) Den
elektrotoniske stremmen for-
planter seg meget raskt til neste
ranvierske innsngring, hvor det
er hgy tetthet avionekanaler.
Membranen depolariseres, et
nytt aksjonspotensial utlgses.
0) Strgmmen forplanter seg
raskt mellom ranvierske
innsngringer. Ved de ranvierske
innsngringer depolariseres
membranen, nye ionekanaler
dpnes og et nytt aksjonspoten-
sial utlgses. Pd denne mdten
virker det som aksjonspotensi-
alet hopper mellom ranvierske
innsngringer. Merk at dpningen
av kaliumkanaler samtidig som
natriumkanalene inaktiveres
forer il utstramming av kalium
og pdfglgende repolarisering og
hyperpolarisering av membra-
nen. Dermed er dette omrddet
av nevronet ikke i stand til 4
danne et nytt aksjonspotensial

i en viss tid. Dette er viktig for
nerveimpulsen beveger seg kun
utover i aksonet.

3.4 MYELINERTE OG UMYELINERTE NEVRONER

Flere egenskaper til nevronet er viktige for hvor raskt nerveimpulser forplanter seg gjen-
nom aksonet. Forplantning av elektriske impulser kalles ofte for propagering. Nevroner
eller nervefibre kategoriseres gjerne etter egenskaper. Type A finnes i somatiske nerve-
fibre, er myelinisert og relativt tykk, ca. 10 ym i diameter, se figur 3.1. Ledningshastighet
er ca. 100 m/s. Type B finnes ofte i myeliniserte pre-ganglionsere autonome nervefibre,
er ogsa myelinisert men har noe tynnere diameter, ca. 5 ym. Ledningshastighet er ca. 10
m/s. Type C finnes ofte i post-ganglionaere autonome nervefibre, har ikke myelin, er tynne,
gjerne mindre enn 1 ym. Ledningshastighet er ca. 1 m/s. | utgangspunktet er aksonet en
sveert darlig leder av elektriske ladninger. Dette skyldes flere forhold. Nevronets plasma,
som stremmen skal forplante seg i, har lav konsentrasjon av ladde partikler. Aksoner har
liten diameter, og generelt gjelder at jo sterre diameter pa aksonet, desto raskere kan ak-
sjonspotensialet formidles. Generelt gjelder at hastigheten til propagering av signaler er
direkte proporsjonalt med aksonets diameter. | tillegg er aksonets plasmamembran ikke
en god isolator ettersom ladde partikler lekker over membranen og strem tapes nar den
forplanter seg bortover aksonet. P4 samme méaten som et batteri, sa har cellemembranen
en viss evne til lagre en bestemt mengde ladde partikler. Dette innebaerer at membranen
ma lades for stremmen kan forplante seg videre. Enkelt forklart kan man si at hastigheten
til propagering av elektriske impulser er pavirket av myeliniseringsgrad og aksonets diame-
ter. Dersom diameter til en nervefiber gker med faktor pa 100, sa gker konduktivitet med
en faktor pa 10. Imidlertid ville gkt propagering av nervesignaler gjennom a kun gke ner-
vens diameter fgre til sveert store nervebunter, og dette er lite praktisk. Gliacellenes myelin
dekker store deler av aksonets membran, som derfor er svaert godt isolert (figur 3.1). Ved
de ranvierske innsngringer er membranen ikke er isolert, har hgy tetthet av spennings-
styrte ionekanaler og kan derfor depolariseres (figur 3.4). Ved en ranviersk innsngring sa
vil et aksjonspotensial skape en depolarisering og derfor en lokal, mindre positiv ladning i
dette omradet sammenlignet neste ranvierske innsngring (figur 3.4a). Dette skaper relativ
negativ ladning mellom de to ranvierske innsngringene, og det settes umiddelbart opp en
passiv (elektrotonisk) strem av ladninger som forplanter seg raskt langs membranen mot
neste ranvierske innsnering (figur 3.4b). Stremmen kan forplante seg sapass langt uten
fornyelse fordi myelinet isolerer aksonet. Ved nest neste ranvierske innsnegring utlgses et
nytt aksjonspotensial, og en ny umiddelbar elektrotonisk strem som forplanter seg raskt
til neste ranvierske innsnering (figur 3.4c). Denne raske forplantingen mellom ranvierske
innsngringer kalles saltatorisk konduksjon. Dette tillater rask propagering av aksjonspo-
tensialer i nervefibre med liten diameter, som ellers ville hatt en lav ledningshastighet. |
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umyelinserte aksoner vil aksjons- potensialer som dannes i den integrerte sonen (figur 3.1)
fore til at positive ladninger for- planter seg utover i aksonet slik at membranens innside i
dette omradet blir mer positivt i forhold til tilstatende omrader. Dette ferer til en umiddel-
bar forplanting av positive ladnin- ger pd& membranens innside utover i aksonet. Samtidig
forplanter en tilsvarende strem av positive ladninger seg motsatt vei langs membranens
utside. P4 denne maten dannes en lokal stremkrets som depolariserer membranen. Dette
ferer til dpning av spenningsstyrte ionekanaler og dannelse av et nytt aksjonspotensial.
Hvor raskt aksjonspotensialet kan for- plante seg utover aksonet avhenger av hvor hurtig
ioner forflytter seg i aksonet, samt hvor raskt innstremming av ioner over membranen
kan skje. Dette krever flere aksjonspotensi- aler for a sikre at signalet formidles helt ut til
synapsen uten at signalet dgr ut. Derfor leder myeliniserte nevroner signaler raskere enn
umyelinserte nevroner.

3.5 SYNAPSER, NEVROTRANSMITTERE OG OVERFORING AV
SIGNALER

Nevroner kommuniserer hovedsakelig med hverandre via signalsubstanser: kjemiske for-
bindelser som kalles nevrotransmittere. Dette skjer over gapet mellom aksonets ende og
malcellen, sakalte synapser. Slike nevrotransmitter-baserte synapser kalles for kjemiske
synapser (figur 3.5a), og ma ikke forveksles med de elektriske synapsene, som ogsa finnes
i kroppen (figur 3.5b). Nar aksjonspotensialet ankommer aksonets terminale ende frigjg-
res nevrotransmittere i den synaptiske spalten, som er en ca. 20 nanometer klgft mellom
nevroner. Nevrotransmitteren binder seg deretter til en reseptor pa et naerliggende nevron
hvor det formidler en respons, og overfgrer informasjon til nevronet. Nevronet som fri-
gj@r nevrotransmitteren kalles for pre-synaptisk nevron, og det som mottar signalet kalles
for post-synaptisk nevron. Aksonet til det pre-synaptiske nevronet kan danne en synapse
med enten en dendritt, cellekroppen, eller aksonet til det post-synaptiske nevronet. Dis-
se koblinger kalles henholdsvis aksodendrittisk, aksosomatisk eller aksosoniske synapser.
Kjemiske synapser eksisterer ikke bare mellom nevroner, men ogsa mellom et nevron og
en malcelle, for eksempel muskel- eller kjertelceller i endokrine organ. Mer enn 100 nev-
rotransmittere har blitt identifisert sa langt. De fleste av dem kan grupperes i klasser i
henhold til deres kjemiske struktur. Noen av de viktigste hovedklasser er aminosyrer som
glycin, glutamat, aspartat og GABA, sma peptider kalt nevropeptider som B-endorfin og
monoaminer som adrenalin, noradrenalin, dopamin, serotonin og histamin. Monoaminer
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Figur 3.5: Kommunikasjon mellom nevroner og malcellen forgdr ved synapser. a) kjemiske synapser kan ha mange ulike nevrotransmittere. Her illustreres signalo-
verfgring i en nevromuskulaer synapse som eksempel. Aksjonspotensialet ankommer synapsen og membranen depolariseres. Spenningsstyrte kalsiumkanaler aktive-
res, og kalsium stremmer inn over membranen. Kalsium binder til vesikler som kobler seg til dokkingprotein pa synapsemembranen og frisetetter nevrotransmittere
ved eksocytose. Nevrotransmittere sprer seg i den synaptiske spalte. Binding av nevrotransmittere binder to reseptorer pa membranen til malcellen og aktiverer
signalveier. b) Elektriske synapser har direkte elektrisk kobling via elekriske synapser (gap-junctions) som tillater direkte overfgring av elektriske signaler.
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er i utgangspunktet aminosyrer med syregruppen fjernet, der acetylkolin er szerlig viktig.
Nevrotransmittere syntetiseres i det pre-synaptiske nevronet og lagres i sma sekker kalt
synaptiske vesikler (figur 3.5a). | aksonets terminale ende er noen av disse vesiklene foran-
kret pa plasmamembranen, klare til a frigjgre nevrotransmitter ved behov. Nér et aksjons-
potensial ankommer aksonets terminal resulterer depolariseringen i at spenningsstyrte
kalsiumkanaler apner seg, og kalsium stremmer inn i det pre-synaptiske nevronet. Kalsium
far vesiklene til & smelte sammen med plasmamembranen, og nevrotransmitteren frigje-
res ved eksocytose (figur 3.5a). Nar nevrotransmittere binder til sine respektive reseptorer
kan de forarsake enten en rask eller en treg respons i den post-synaptiske cellen. Resepto-
rene til nevrotransmittere klassifiseres ofte som ionotrope, eller metabotrope. En ionotrop
reseptor er en integrert del av en ionekanal. Nar nevrotransmittere binder til ionotrope
reseptorer pa den post-synaptiske cellen, dpnes ligandstyrte ionekanaler. Reseptorer som
er del av natrium- og kalsium kanaler forarsaker direkte, raske og kortvarige endringer i
membranpotensialet til det post-synaptiske nevronet og virker derfor eksitatorisk. lono-
trope reseptorer som inngéar i kloridkanaler fgrer til hyperpolarisering som oftest i den
post-synaptiske membranen og virker derfor hemmende. Metabotrope reseptorer er ikke
direkte knyttet til kanalproteiner. Nevrotransmittere som binder til metabotrope resepto-
rer virker indirekte pa ionekanaler via G-proteiner og aktivering av intracellulaere sekundae-
re budbringersystemer for a utgve sin effekt.

De fleste nevrotransmittere kan pavirke bade ionotrope og metabotrope reseptorer. Dette
betyr at noen nevrotransmittere er eksitatoriske, andre er hemmende, og for noen kan
effekten enten vaere eksitatorisk eller hemmende, avhengig av typen reseptor de binder
seg til. Eksempel pa en eksitatorisk nevrotransmitter er glutamat. Ved binding trigger den
glutamatreseptorer, som oftest er ligandstyrte ionekanaler, til & apne seg og tillate positivt
ladde ioner & stremme inn i cellen. Dette gjar cellen mer positiv og mindre polarisert, og
dermed gker sannsynligheten for & danne aksjonspotensialer. GABA derimot, er et eksem-
pel pa en hemmende nevrotransmitter. Ved binding trigger den ligandstyrte kloridkanaler
til & dpne seg og tillater dermed negativt ladde kloridioner & stramme inn i cellen. Dette gjor
cellen mer negativ og mer polarisert, og ferer til at sannsynligheten for & danne aksjons-
potensialer blir mindre. Acetylkolin er et eksempel pa en nevrotransmitter som kan vaere
enten eksitatorisk eller hemmende avhengig av reseptoren som er tilstede pa malcellen.
Ved nevromuskulaere koblinger binder acetylkolin, frigjort av motoriske nevroner, seg til
nikotin reseptorer pa skjelettmuskelceller og stimulerer dem til & trekke seg sammen (figur
3.6a). Acetylkolin kan ogsa hemme hjertemuskelceller via binding til muskarine reseptorer,
noe som forer til redusert hjertefrekvens som en del av det parasympatiske nervesystemet
(figur 3.6b). Nevrotransmittere binder seg til sine respektive reseptorer kun i ca. ett mil-
lisekund, fer de diffunderer passivt fra den synaptiske klgften og tas opp av nzerliggende
astrocytter, gliaceller, for resirkulering. Dersom det pre-synaptiske nevronet fortsetter a
fyre aksjonspotensialer og frigjere flere nevrotransmittere, vil nye molekyler binde seg og
fortsette aktiveringen av det post-synaptiske nevronet. Dersom det pre-synaptiske signalet
avtar, vil signaloverferingen til slutt stoppe. Det finnes ogsa mekanismer for a aktivt fjer-
ne nevrotransmittere fra den synaptiske klgft, for & unngd overstimulering. Slike mekanis-
mer inkluderer nedbrytning av nevrotransmitteren ved hjelp av enzymer som er til stede i
synapsen, og gjenopptak der nevrotransmitteren som transporteres tilbake av transport-
proteiner i omliggende gliaceller eller det pre-synaptiske nevronet for gjenbruk.

Nar somatomotoriske nevroner frigjgr nevrotransmittere som binder til reseptorer pa
skje- lettmuskulatur vil effekten alltid vaere eksitatorisk, ettersom signalet alltid resulterer
i sam- mentrekning av skjelettmuskulaturen (figur 3.6a). Sa enkelt er det dessverre ikke
nar det gjelder de autonome motoriske nervebaner. | motsetning til somatomotoriske ner-
veba- ner, sd har autonome nervebaner to nevroner, ett pre-ganglisert nevron som frigjer
nevro- transmittere som binder til reseptorer, ikke pa en perifer malcelle, men pa dendrit-
ter i post-synaptiske nevroner (figur 3.6b). Forskjellen mellom eksitatorisk og hemmende
sig- naler i den autonome motoriske del av nervesystemet kan vaere krevende a holde
orden pa. Men dersom en holder orden pa falgende kombinasjoner sa har du god oversikt
(figur 3.6). Hvilke nevrotransmittere frigjores av det pre-ganglionaere nevronet, og hvilke
reseptorer pa post-gangliet binder denne nevrotransmitteren? Hvilken nevrotransmitter
frigigres av post-ganglionaere nevronet, og hvilken reseptor pa malcellen binder nevro-
transmitteren?
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Som fremkommer i figur 3.6b, sé er det pre-ganglionzare nevronet i den parasympatiske
motoriske nervebanen alltid kolinergisk, noe som betyr at det frigjar acetylkolin. Acetylkolin
virker via ionotrope nikotinreseptorer eller metabotrope muskarinreseptorer. Reseptore-
ne pa gangliet er alltid nikotin reseptorer. Dette betyr at dette signalet alltid er eksitatorisk.
Det post-ganglionare nevronet er ogsa kolinergisk, sa den frigjer ogsa acetylkolin. Imidler-
tid er reseptortypen pa malcellene annerledes. Disse er muskarine resepto- rer, sa avhen-
gig av hvilken type, og det finnes fem forskjellige typer av disse, sa vil signalet vaere enten
eksitatorisk eller en hemmende. For eksempel, i hjertet vil signalet veere hemmende, men i
glatt muskel i tarmen vil signalet vaere eksitatorisk.

Medulla
spinalis Ach

D /¢o

Nicotin res.

| sympatiske motoriske nervebaner er de pre-ganglionaere nevroner ogsa kolinerge (figur
3.6¢). Sa pre-ganlionzere nevroner i sympatiske og parasympatiske nervebaner er begge
er kolinerge, de frigjer acetylkolin og reseptorene deres er de samme, altsa nikotiniske
(figur 3.6b,c). Forskjellen mellom sympatiske og parasympatiske nervebaner nar det gjel-
der sig- naloverfagring ligger i det post-ganglionaere nevronet. | den sympatiske del er den
adrenerg, som betyr at de frigjgr nevrotransmitteren noradrenalin og binder til adrenerge
reseptorer (figur 3.6b,c). Effekten pa malcellen avhenger her av hvilken av de adrenerge
reseptorene som er til stede. | tillegg innerverer pre-ganglionaere sympatiske nervebaner

Figur 3.6: En transmitter-
substans synaptiske virkning
er avhengig av repertoaret

av reseptorer som uttrykkes i
synapsene. Nikotin reseptorer
er eksitatorisk. Avhengig av
type muskarin og adrenerge
reseptorer uttrykt pd malcel-
lene s vil mdlcellene enten
stimuleres eller hemmes. A)
Somatisk efferente nervebaner
frigigr acetylkolin som binder
nikotinrepsorer og fremkaller
eksitatorisk respons, og farer
til sammentrekning av skjelett-
muskelceller. B) Pre-ganglicere
nevron i den parasympatiske
del av det autonome nerve-
systemet frisetter acetylkolin
som binder nikotin reseptorer
pa post-ganglionaere nevroner
og frisetter actylkalin som
binder hemmende muskarin
reseptorer, og senker hjertets
slagfrekvens og slagvolum. C)

| det pre-ganglicere nevron

i den sympatiske del av det
autonome nervesystemet
frisettes ogsd acetylkolin som
binder til nikotin reseptorer
pa post-ganglieere nevroner.
Disse frisetter noradrenalin
som binder androgenresep-
torer og stimulerer bla. gkt
hjertefrekvens. D) | tillegg
kommer sympatisk stimulering
av suprarenalceller i hodenyren
der acetylcholin binder nikotin
reseptorer, og noradrenalin
frisettes til blodet.
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Figur 3.7: A) Hjerne sett fra
siden, viser a: telencephalon;
b: diencephalon; ¢: mesen-
cephalon; d: cerebellum;

e: lobus olfactorius med n.
olfactorius; f: chiasma opticus;
g: hypofyse. B) Medialsnitt av
hjernen, viser a: telencephalon;
b: diencephalon; ¢: epifyse; d:
tectum opticum; e: tegmentum;
f: cerebellum; g: ventral del
metencephalon; h: medulla
oblongata; i: 3. og 4. ventrikkel;
j: lobus olfactorius med n.
olfactorius; k: chiasma opticus;
I: hyposfyse; m: saccus vasculo-
sus. C) Beliggenhet av truncus
sympaticus i et tverrsnitt, viser
a: nyre; b: sygmmeblere; ¢
medulla spinalis; d: spinalgan-
glion; e: truncus sympaticus. D)
Skisse av et stykke av medulla
spinalis med spinalnerver som
viser a: dorsalhorn; b: senso-
riske nevroner; ¢; viceralmoto-
riske nevroner. Disse utgjer il
sammen d: radix dorsalis; e:
spinalganglier med perikaryer
til de sensoriske nerver. f: er
spinalnerven. P4 motorisk side
ligger g: ventralhornet; og h:
somatomotorisk nerverbaner.
Disse utgjer radix ventralis.

suprarenale celler (ogsa kalt kromaffine celler) i hodenyren (figur 3.6d). Disse er kolinerge,
og frigjer derfor acetylkolin til nikotinreseptorer pa suprarenal celler som frigjer adrenalin
og noradrenalin til blodet der de fungerer som hormoner ved a binde seg til adrenerge
reseptorer pa malceller over hele kroppen. Neermere omtale om dette finnes i kapitlet om
endokrine organer.

3.6 HJERNE OG SENTRALNERVESYSTEMET (CNS)

Hjernen deles under utviklingen raskt inn i fem avdelinger (figur 3.7A og 3.7B). Helt ante-
riort ligger telencephalon. Den mottar n. olfactorius, luktenerven (figur 3.8). Det vanlige er
at telencephalon har en egen anterior utvekst, lobus olfactorius, hvor cellene i luktener-
ven ender. Telencephalon er pafallende homogen, uten noe cortex eller medulla. | mot-
setning til forholdene hos andre vertebrater, er telencephalon hos teleoster ikke hul. Den
strukturen som hos andre vertebrater folder seg inni det indre av telencephalon, plexus
choroideus, legger seg hos teleoster pa dorsalsiden som en tynn pose. Her produseres
cerebrospinalvaeske, som drenerer inn i hjernens hulrom i diencephalon. | telencephalon
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mottas lukteinntrykk, og eventuelle reaksjoner basert pa dem integreres og iverksettes.
Dette skjer ved baner i kaudal retning. Mange av disse banene gar til cerebellum, og derfra
sendes impulser til hjernenervekjerner og medulla spinalis. Telencephalon ser ikke ut til
a ha en like overordnet funksjon i forhold til resten av nervesystemet som man ser serlig
utviklet i mammalier.

Den neste delen av hjernen, diencephalon, er ssmmensatt, og har mange utvekster (figur
3.7A). Thalamus, som ligger sentralt og utgjer de sterste delene av diencephalon, er fis-
kenes overordnede sensoriske og motoriske senter, med en rekke godt identifiserte kjer-
neomrdader. Den har gode forbindelse til og fra mer kaudale deler av CNS, men mindre
fremover mot telencephalon. Ventralt for thalamus ligger hypothalamus, som er senter for
homeostaseregulering. Ogsa der kan man skille ut flere delkjerner. Hypothalamus kontrol-
lerer sine malomrader pa to mater: Via hormoner, og via sympatiske og parasympatiske
nervebaner. Hormonene produseres i kjerner i hypothalamus og transporteres i aksoner
til nevrohypofysen, der de frisettes til blodbanen.

Diencephalon har utvekster bade dorsalt og ventralt. De dorsale er begge hule; det er cor-
pus pineale, som ligger delvis oppa corpus parapineale (figur 3.7B). Med et fellesnavn kal-
les de ofte for epifyse, og de er merkelig nok involvert i registering av lys, saerlig de lengre
rytmene som degn og arstider. Corpus pineale produserer hormonet melatonin. Ventralt
pa diencephalon ligger tre dannelser. Fgrst kommer synsnervene, n. opticus (figur 3.9),
som krysser fullstendig over til motsatt side i diencephalon: chiasma opticus. Fisk har ikke
stereoskopisk syn; hvert gye har helt separat synsfelt. Bunten av nerver kalles tractus op-
ticus i diencephalon, og fibrene ender i tectum opticum i mesencephalon. Etter chiasma
optcus ligger hypofysen, dannet delvis av en nedvekst fra diencephalon; den delen kalles
nevrohypofysen. Neermere omtale om dette finnes i kapitlet om endokrine organer. Mest
kaudalt pa diencephalon ligger saccus vasculosus, som alltid er lett a identifisere pa ferskt
vev pa grunn av den sterkt rgde fargen. Saccus vasculosus er ogsa hul, og kom- muniserer
med det gvrige ventrikkelsystemet i hjernen. Saccus vasculosus’ indre har hayt enlaget sy-
linderepitel, og cellene har klubbelignende utvekster apikalt. Funksjonen er ikke godt kjent.

Telecephalon

Bulbus olfactorius

l. n. olfactorius

Luktegrop

Figur 3.8: |. hjernenerve,

n. olfactorius, (luktenerven)
strekker seg fra luktegropen til
telencephalon. Perikaryon ligger
alltid i selve luktegropens epitel
der korte dendritter med cilier
ender i epitelets overflate, akso-
nene gar til bulbus olfactorius.
Sansecel- lene i luktegropen
skiller seg fra andre sanseceller
ved at de er dannet av ekte
bipolare nevroner som bade re-
gistrer luktestimuli og formidler
impulser til bulbus olfactorius.
Lukteinntrykk videreformidles
til dorsale og ventral omrader

i telencephalon, ogvidere i
kaudal retning.
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Figur 3.9: Il. Hjernenerve,

n. opticus (synsnerven) er
sensorisk og leder impulser fra
netthinnens gangliecellelag.
Nervebaner trer inn gjennom
chiasma opticus i gulvet av
diencephalon, der krysser de
medialplanet og forsetter pa
motsatt side til taket av mesen-
cephalon, tectum opticum.

Figur 3.10: VIl hjernenerve,
n. facialis, trer ut av
metencephalon, og har bade
sensoriske (bld) og efferente
sympatisk (radt) nervebaner. N.
supraorbitalis, n. infraorbitalis
og n. hyomandibularis har
sensoriske nervebaner fra
sidelinjesystemet i hode
regionen. | tillegg sendes
smaksimpulser fra fremre

del av munnhulen. En

visceral sensorisk gren og en
somatomotorisk gren av n.
hyomandibularis innerverer
hyoidbuen.

Tectum opticum

Tractus opticus

II. n. opticus

Mesencephalon har en velutviklet dorsal del, tectum opticum, der aksonene fra tractus op-
ticus ender (figur 3.9). Tectum opticum er tydelig lagdelt. Her skjer tolkning og integrasjon
av synsinntrykk, og meldinger sendes i kaudal retning (mye til cerebellum) for effektuering
av bevegelser. Mye tyder pa at mesencephalon ventralt for tectum opticum har et eget
senter for sysgmmebevegelser.

Metencephalon er alltid velutviklet hos teleoster, seerlig den dorsale delen, cerebellum.
Cerebellum er senter for koordinering av bevegelser. Hos teleoster foldes cerebellum un-
der den foranliggende tectum opticum; denne delen kalles valvula cerebelli. Cerebellums
ytre del, cortex cerebelli, er alltid delt i tre tydelige sjikt: Ytterst molekylkarlaget, deretter
ett lag med store perikaryer, det er Purkinjeceller; og nederst et granuleert lag, tett i tett
med perikaryer. Purkinjecellene har en sveert velutviklet dendrittdel, formet som en vifte

VII. n. facialis
N. supraorbitalis

(lat. linje)

N. infraorbitalis
(lat. linje)

Smak fra turige

Laterallinje

Gen. sans

hyoidbue N. hyomandibularis

Motorisk
hyoidbue
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opp i molekylarlaget. Purkinjecellenes aksoner ender i det granulzaere lag (og ikke i sentrale
kjer- ner slik som hos mammalier). Cerebellums cortex mottar fibre fra n. opticus og fra
likevektsapparetet. Hos pattedyr mottar cerebellum betydelig informasjon fra strekkre-
septorer i muskulatur og ledd (disse kalles proprioceptive fibre); slike fibre er lite kjent hos
fisk. Derimot har fisk stillingssans ogsa relatert til reseptorer i finner, szrlig brystfinnen.
Fra cerebellums granulzere lag sendes beskjeder i kaudal retning, for styring av skjelett-
muskulaturen. Ventralt for cerebellum, i det som kalles tegmentum, ligger kjernen for n.
facialis (figur 3.10); der ender sansefibre fra hodets sidelinjeapparat. N. trigeminus star for
registrering og formidling av generelle sanser (bergring, smerte og temperatur) fra hud i
hoderegionen og munnhulen (figur 3.11).

V. n. trigeminus

N. ophthalmicus
(gen. sans)

N. maxillaris
(gen. sans)

A\

Gen. sans). Motorisk,

N. mandibularis
tyggemuskler

Medulla oblongata er den mest kaudale hjernedelen (figur 3.7A). Den er forbundet kau-
dalt med medulla spinalis, ryggmargen, i kraniets store dpning: foramen magnum. Medul-
la oblongata er sammensatt av en rekke hjernenervekjerner og baner i kranial og kaudal
retning. Mange baner starter og ender ogsa i medulla oblongata. Av betydelige kjerner er
bl.a. n. statoacusticuskjernen, der ender mange av fibrene fra vestibularapparatet. En del
av fibrene fra n. statoacusticus (figur 3.12) gar ogsé direkte til cerebellums cortex. Kjerne
for n. glossopharyngeus (figur 3.13), som mottar fibre fra ferste gjellebue, ligger ogsa her.
Den storste kjernen tilhgrer n. vagus (figur 3.14); den er bade mottakskjerne for sensorikk
(sidelinje) og motorisk for de fleste parasympatiske nervronene. Vaguskjernen, som er pa-
fallende stor, pavirkes av fibre fra hypothalamus, og sender impulser som ender pa glatt
muskulatur og hjertemuskulatur. Vaguskjernen er ogsa sensorisk og motorisk nerve til de
tre siste gjellebuene, samt sensorisk kjerne for selve laterallinjen.

Et par spesielt store nevroner ligger i medulla oblongata (figur 3.15): Mauthnerceller, kun
en celle pr side. Hver Mauthnercelle har akson med kraftig myelinskjede, og aksonet strek-
ker seg i hele medulla spinalis’ lengde. Dette tillater rask formidling av nerveimpulser. Den
sender grener inn til motoriske forhornceller i alle segmenter. Forhorncellene ender pa
muskelfibrene i den laterale svemmemuskulatur. Pa denne maten oppnar en kraftig kon-
traksjonsrespons pa impulsgang i den ene cellen. Dette kalles C-respons, og gjer at fisken
sveert raskt klarer a starte en fluktreaksjon ved alternerende impulsgang i de to Mauthn-
ercellene.

Figur 3.11: V. Hjernenerve,

n. trigeminus, har sensoriske
(bl3) nervebaner som star for
registrering og formidling av
generelle sanser (bergring,
smerte og temperatur) fra hud

i hoderegionen og munnhulen.
N. ophthalmicus innerverer om-
radet rundt gyet. N. maxillaris
og n. mandibularis innerverer
henholdsvis over- og underkje-
ven. | tillegg har n. mandibularis
somatomotoriske nervebaner
som innerverer muskler som
lukker kjeven.
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Figur 3.12: VIIl. hjernenerve,
n. statoacusticus, mottar
sensoriske impulser

fra sanseceller i de tre
buegangenes ampuller i det
indre gret, i utriculus, sacculus
og lagena. Signalene gr til
medulla oblongata.

Figur 3.13: IX. hjernenerve,
n. glossopharyngus, har bade
sensoriske (bld) og motoriske
nervehaner (rgdt) i svelget og
i forste gjellebue. Nervebaner

trer inn og ut ventralt i
medulla oblongata. Sensoriske
nervebaner finnes i bakre del
av munnhulen (smaksceller),
forste giellespalte og en

liten dorsal afferent gren fra
sidelinjen.

VIII. n. statoacusticus

Laterallinje, hode

IX. n glossopharyngeus

Svelg,
sensorisk og motorisk

Gjellebue 1, sensorisk og notorisk

Den perifere delen av nervesystemet ligger utenfor hjerne og ryggmarg, medulla spinalis.
Ryggmargsnerver, spinalnerver, fgrer impulser til og fra medulla spinalis. Hjernenerver fg-
rer impulser til og fra hjernen. Hjernenerver nummereres med romertall | til X.

3.6.1 Ryggmargen, medulla spinalis

Medulla spinalis ligger godt beskyttet av nevralbuen, dorsalt for corpus vertebralis (figur.
3.7C). Like dorsalt for medulla ligger et kraftig ligament, det kalles bare dorsalligamentet.
Medulla er omgitt av en enkel hinne, meninx primitiva, av bindevev. Medulla er omtrent
sylindrisk hos fisk, og avtar jevnt i tykkelse i kaudal retning. Den indre organiseringen er
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Parasympatisk, hjerte

Laterallinje

Gjellebue 2-5, sensorisk og motorisk

—01

L0

—0>

No—

N O—

Parasympatisk, viscerale organer

Figur 3.14: X. hjernenerve,
n.vagus, trer ut fra medulla
oblongata og innerverer nesten
samtlige viscerale organer.
Sensoriske og visceralmotoriske
nervebaner innerverer 3.

til 7. visceralbue (2. til 5.
gjellebue). Parasympatiske
nervebaner innerverer hjertet,
gieller og glatt muskulatur

til viscerale organer, sarlig
fordgyelsessystemet. N. vagus
har ogsd en betydelig andel av
sympatiske nervebaner perifert,
og perifere deler av n. vagus
bestdr derfor ofte av bade
parasympatiske og sympatiske
nevefibre. | tillegg har n. vagus
afferent sensoriske del som
sender impulser fra sidelinjen.

Figur 3.15: Mauthners
celler er store nevroner i
medulla oblongata, en pa
hver side. Hvert akson har
kraftig myelinskjede og
krysser over pd motsatt side

i medulla oblongata fgr de
forsetter bakover hele medulla
spinalis. | alle segmenter
avgar grener til motoriske
forhornceller som ender pa
muskelfibrene i den laterale
svgmmemuskulatur. Dette gir
kraftig kontraksjonsrespons pa
impulsgang i den ene cellen.
Naermere omtale i kapitlet om
sanser.
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slik at perikaryene er samlet i et omrade som i tverrsnitt har form som en omvendtY (figur
3.7D). Omradet benevnes gra substans; det er noe merkere enn den omgivende hvite sub-
stans, som er lysere pa grunn av mange myeliniserte aksoner. De dorsale omradene kalles
dorsalhorn, og de ventrale kalles ventralhorn.

Somatisk efferent -)

Sympatisk -
s Py

Sympatisk,suprarenal —}

-

Parasympatisk

1)

e go; Generell sans

P—— R

l_
c
=

©

z

1
(Drgaces o & %

Syn (-'

e Y=

Figur 3.16: Skjematisk figur som viser overordnet organisering av efferente og afferente forhold i det somatiske og det autonome nervesystem. a) Efferent del av
det somatiske nervesystemet er somatomotorisk, de koordinerer og sender impulser fra CNS til skjelettmuskulatur. Perikariyet ligger alltid inne i CNS, og aksonet
innerverer muskelcellene. b) Det autonome nervesystemet er hovedsakelig efferent. Den sympatiske del av det autonome nervesystem har korte pre-ganglionare
nerverbaner og lange post-ganglionre nervebaner. Det post-ganglionre perikaryet ligger i truncus sympaticus, dorsalt for nyrene. Aksoner ender pa glatt muskula-
tur i fordpyelseskanalen, blodkarveggen og hjertemuskelceller. ¢) I tillegg finnes sympatisk innervering av suprarenalceller i hodenyre, som skiller seg fra de andre
autonome nervebaner ved at ett nevron leder impulsen fra CNS til mdlcellen. d) Den parasympatiske delen av det autonome nervesystem har lange pre-ganglionaere
nervebaner og korte post-ganglionare nervebaner, som innebarer at de parasympatiske ganglier ligger naert malcellene. Aksoner ender ofte pa glatt muskulatur i
fordpyelseskanalen, blodkarvegen og hjertet. e) Sansing skjer via ulike typer av sanseceller. Generelle sanser registrer temperatur, bergring og smerte via frie forgre-
nete nerveender som sender impulsen til CNS. Perikaryon ligger alltid i ganglier utenfor CNS. f) Spesielle sanser som likevekt, harsel, sidelinje og elektroresepsjon
registreres via harceller som innerveres av nevroner som sender impulsen til CNS. Impulsene sendes via hjernenerver, ikke spinalnerver. Smakssans er organisert
pd samme mate, men selve sansecellene er enklere bygget, de har ikke microvilli. g) Luktesans forvaltes av bipolare nevroner, med perikaryon lokalisert i epitelet;
nevronet bade registrer og sender impuls til CNS. e) Synssanser er helt spesielle, med tre cellelag i gyets retina.
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De dorsale horn er sensorisk, og det ventrale er motorisk. Den sensoriske mottar informa-
sjon om generelle sanser: smerte, temperatur og bergring, stort sett fra huden. (afferente
del av det somatosensoriske perifere nervesystemet). Informasjonen kommer i radix dors-
alis av spinalnerven, og nevronenes perikaryer danner de spinale ganglier (figur 3.7D).
Alle de perifere endene av disse nevronene er frie nerveender (figur 3.16), og har ingen
spesialiserte sanseorganer. Fisk ser ikke ut til 8 ha muskel- eller senespoler, slik at det man
kaller propriosepsjon ma vaere ganske begrenset. | dorsalhornet behandles meldingene og
formidles eventuelt videre, f.eks. i form av refleksbevegelser, eller videre frem til hjernen.
| forhold til pattedyr er fisk mer spinale, som innebaerer at mye styres direkte fra medulla
spinalis, uten at hjernen involveres. Sensorisk informasjon fra indre organer (afferente del
av de autonome perifere nervesystem) kommer ogsa i radix dorsalis av spinalnerven.

Den hvite substansen bestar av aksoner, som enten er spinocerebrale (de sender meldin-
ger til hjernen), eller cerebrospinale, som sender meldinger fra hjernen og bakover. De
cerebrospinale fibrene som ender pa motoriske forhornceller er den efferente del av det
somatosensoriske perifere nervesystem, og ligger mest ventralt; de utgjer store deler av
den hvite substans (figur 3.7D). Malcellene for slike meldinger er skjelettmuskelfibre. Like
dorsalt ligger fibre som er visceralmotoriske, og er del av den efferente del av det autono-
me perifere nervesystem; de ender pa den dorsale siden av ventralhornet. Dette er sympa-
tiske fibre, som formidler meldinger til truncus sympaticus (figur 3.7C og 3.17). Malcellene
er hjertemuskelceller og glatt muskulatur, seerlig i blodkar, og suprarenalceller.

Hypothalamus

Bane i
hjerne- X Hjerte
stammen
Gjelle
Suprarenal-
celler ~_ g Hud
Arterier \Nj
I Fordayelseskanal
Truncus _
sympaticus |~

Urinblaere

Medulla spinalis

Det sympatiske nervesystem

Figur 3.17: Den sympatiske
del av det autonome
nervesystemet er aktivt ved
stress og flukt. Det sympatiske
nervesystem har korte pre-
ganglionere fibre fra medulla
spinalis. Disse danner synapser
med post-ganglionere
perikariyer som ligger i den
sympatiske grensestreng,
truncus symaticus.

(mgrkt red i figuren). Det
sympatiske nervesystem
innerver glatt muskulatur i
fordgyelsessystemet, bloddrer
og urogenitalkanaler. De
innerverer ogsa hjerte,
suprarenalceller i nyrer og blant
annet pigmentceller i hud.
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Figur 3.18: Den
parasympatiske del av det
autonome nervesystemet

er viktig for regulering av
fordgyelse og energilagring. Det
sympatiske nervesystem har
lange pre-ganglionzere fibre.
De post-ganglionaere fibre er
korte og ligger derfor tett opptil
malcellene i hjertet og glatt
muskulatur. Fibrene til gyet
ligger i11l. n. oculomotorius,
mens fibrene til urineblere
folger spinalnervene.

3.7 DET AUTONOME NERVESYSTEM

Det autonome nervesystem er spesialiserte deler av nervesystemet, bade det sentrale og
det perifere. Grovt sett er funksjonen til det autonome nervesystem & ivareta homeosta-
sen: den indre fysiologiske balansen. Dette styres fra hypothalamus, som ligger i diencep-
halon. De perifere malcellene er hjertemuskulatur, glatt muskulatur og visse kjertler. De
efferente nevronene, som ligger i bade hjernenerver og i spinalnerver, sender impulser
ut mot malorganene. Med et fellesnavn kalles de visceral-motoriske. Nar det gjelder visce-
ral-sensoriske nevroner (sensoriske), er dette ikke seerlig godt kjent.

Generelt er organiseringen av de autonome nervene forskjellig fra de somatisk motoriske
(de som forsyner skjelettmuskler) ved at de nevronene som trer ut fra CNS nesten aldri
rekker helt ut til malcellene (figur 3.16). Impulsene sendes via synapser til et annet nevron,
som sa sender melding til malcellen. Disse siste nevronene danner grupper, ganglier, og
cellene kalles derfor post-ganglionzere. Cellene som trer ut fra CNS, kalles pre-ganglionze-
re. Det autonome nervesystem har to deler, som ofte har motsatt effekt pa malorganene.
Delene kalles det sympatiske og det parasympatiske nervesystem. Begge er aktivi samme
organ samtidig, der de danner en bakgrunns aktivitet, kalt den autonome tonen. Signaler
mellom sympatiske og parasympatiske nervesignaler kan endre denne balansen som svar
pa fiskens endrede behov.

Hypothalamus Jye
(W)
Sentral vagus- GGR 0@ .
kjerne L Hjerte
VB
S ,./
/’ \ Gjelle
X. N. vagus ~ \
// Magesekk
Tarm
Urinbleere

Det parasympatiske
nervesystem
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3.7.1 Det sympatiske nervesystemet

Det sympatiske nervesystemet er aktivt i stressende og krevende situasjoner for fisken (fi-
gur 3.17). Det stimulerer hjertet, og sikrer god blodforsyning til skjelettmuskulatur og min-
dre til fordgyelsesorganer (figur 3.16 og 3.17). Fra senteret i hypothalamus sendes aksoner
bakover i medulla spinalis; de ender i den helt dorsale delen av det ventrale horn i medulla.
Her ligger de pre-ganglionaere perikaryene; de sender aksoner ut gjennom dorsal rot (radix
dorsalis). Aksonene er moderat myelinisert; de trer av fra spinalnerven og ender i en serie
av ganglier som ligger like dorsalt for nyrene. Denne gangliekjeden kalles truncus sympati-
cus; den sympatiske grensestreng (figur 3.17). Den har ett par ganglier per side, og ligger i
det meste av columnas lengde. De pre-ganglionaere nevroner er séledes ganske kort, mens
de post-ganglionaere er lange nok til a rekke helt ut til malcellene i de forskjellige viscerale
organer og arterier (figur 3.16 og 3.17). Den perifere transmittersubstans er noradrenalin.
Perifert Igper de sympatiske fibrene ofte sammen med de parasympatiske fibrene.

Suprarenalceller er et unntak fra de generelle forhold som er beskrevet her. Suprarenalcel-
lene er malceller for pre-ganglionaere sympatiske fibre fra medulla spinalis; de kan derfor
betraktes som post-ganglionaere nevroner uten utlgpere (figur 3.6 og 3.16). De produserer
da ogsa noradrenalin og adrenalin.

3.7.2 Det parasympatiske nervesystem

Det parasympatiske nervesystem styrer aktiviteter i forbindelse med fordgyelse og ener-
gilagring (figur 3.18). Den viktigste parasympatiske nerven er X. hjernenerve, n. vagus; den
er alltid velutviklet (figur 3.14 og 3.16). Malcellene er igjen muskulatur i hjertet, og glatt
muskulatur ellers. Landlevende vertebrater har parasympatiske fibre i flere av hjernener-
vene, de gar til spytt- og tarekjertler. Fisk har ingen av disse kjertlene, men det finnes pa-
rasympatiske fibre som forsyner de indre gyemuskler (irismuskler), de ligger i Ill. n. oculo-
motorius (figur 3.19), dessuten styres glatt muskulatur i svelg ved parasympatiske fibre
i VIl n. facialis (figur 3.10) og IX n. glossopharyngeus (figur 3.13). Nerveforsyning til glatt
muskulatur i urinblaere er ikke helt avklart, det er antagelig via parasympatiske fibre i spi-
nalnervene, se figur 3.18.

IV. n. trochlearis

Ill. n. oculomotorius

VI. n. abducens

Figur 3.19: lll. hjernenerve, n.
oculomotrius trer ut fra gulvet i
mesencephalon og innerverer
fire av pyets seks bevegelses-
muskler, og glatt ringmuskulatur
i gyets iris. Den har derfor
bdde somatisk motoriske og
parasympatiske efferente
nervebaner. IV. hjernenerve,

n. trochlearis, trer ut fra taket i
mesencephalon og innerverer
gyets bevegelsesmuskler. VI.
hjernenerve, n. Abducens

trer ut fra metencephalon og
innerverer den siste av gyets
bevegelsesmuskler. Bade n.
trochlearis og n. abducens er
somatisk motoriske efferente
nervebaner.
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