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Staniéna grada sredisSnjeg zivéanog

Dvije temeljne vrste stanica u sredi$njem Zivéanom
sustavu su neuroni i glija

Sredisnji zivcani sustav sastoji se od neurona (zivéanih
stanica) i glije (potpornih stanica). Glavna strukturna i
funkcionalna (signalna) jedinica Ziv¢anog sustava je
neuron. Zadaca neurona je stvaranje, primanje, vodenje
te prijenos (na druge neurone ili druge vrste ciljnih
stanica) zivéanih impulsa uzrokovanih raznolikim
podrazajima $to se neprekidno javljaju u okolini
organizma ili u organizmu samom. Neuroni imaju
posebne (specijalizirane) funkcije u organizmu, pa se vec
svojim izgledom bitno razlikuju od ostalih stanica.
Razliciti neuroni imaju razli¢ite funkcije, $to se ogleda u
silnoj raznolikosti njihovog izgleda, velicine i
biokemijskih svojstava, a posebice u raznolikosti nacina
njihovog uzajamnog povezivanja. Svi neuroni imaju neka
temeljna zajednicka morfoloska svojstva, po kojima se
ujedno razlikuju od ostalih tjelesnih stanica.

Cetiri glavna morfoloska dijela neurona su dendriti,
soma, akson i presinapticki aksonski zavrSetak

Svaki neuron ima tijelo ili trup (soma) od kojeg odlaze
dvije vrste stani¢nih nastavaka - jedan akson i jedan ili
vise dendrita (sl. 2-1). Dendriti nekih vrsta neurona
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Slika 2-1. Cetiri glavna morfoloska dijela neurona su den-
driti, soma, akson i presinapticki aksonski zavrsetak. Za po-
jedinosti vidi tekst.

sustava: neuroni i glija

imaju jos$ i posebne tvorbe, dendriticke trnove ili spine
(sl. 2-1). Naziv neuron odnosi se na cijelu ziv¢anu stanicu
(soma + dendriti + akson + presinapticki zavrseci
aksona); nazivom soma oznacujemo i jezgru i okolnu
citoplazmu, dok nazivom perikaryon oznacavamo samo
onaj dio citoplazme $to okruzuje jezgru (nazivom je
isklju¢ena citoplazma dendrita i aksona). Nadalje,
citoplazma aksona je axoplasma, a njegova membrana je
axolemma.

Akson zapocinje aksonskim breZuljkom sto se
nastavlja u pocetni odsjeCak aksona (sl. 2-2), gotovo
uvijek ima poboc¢ne ogranke (aksonske kolaterale =
pobocnice, pobocni ogranci - sl. 2-1), a zavsava vise ili
manje opseznim zavr$nim razgranjenjem (felodendrion,
sl. 2-3); pojedinac¢ni ogranak tog razgranjenja je
presinapticki aksonski zavrSetak $to zavrsava
lukovicastim prosirenjem, tzv. zavr$nim Cvori¢em (sl. 2-
3D). Neke vrste neurona imaju presinapticke aksonske
zavrsetke neobicne, specijalizirane grade i funkcije (sl. 2-
30), a to¢no poznavanje opsega, oblika i specificnog
prostornog rasporeda zavr$nih razgranjenja aksona vtlo
je bitno za poblize upoznavanje funkcije i sinaptickih
odnosa doti¢ne vrste neurona (sl. 2-3F). Zavtsna
razgranjenja skupina aksona mogu oblikovati posebne
pericelularne spletove, sto poput kosarica obavijaju
tijela drugih neurona (sl. 2-3G) - najpoznatiji primjer su
aksoni kosarastih stanica prvog sloja kore malog mozga.
Presinapticki aksonski zavrseci, odnosno zavrsni ¢voridi,
stupaju u tijesni i izravni dodir sa specijaliziranim
djelicem membrane drugih (postsinaptickih) neurona (ili
drugih ciljnih stanica - npr. misi¢nih, zljezdanih). Tako
nastaje posebni strukturno-funkcionalni spoj, sinapsa,
$to je glavno mjesto interakcije izmedu neurona i sluzi
prijenosu signala s jednog na drugi neuron. Sinapse su
razmjestene uglavnom po dendritima, dendritickim
trnovima i somi neurona (no mogu biti smjestene i na
pocetnom odsjecku ili presinaptickom zavrsetku aksonal),
a vide se tek elektronskim mikroskopom.

Tri temeljne neurohistoloSske metode uveli su krajem
proslog stoljeca Camillo Golgi, Franz Nissl i Carl
Weigert

Golgijevom metodom moemo prikazati stvarni i3gled nenrona

Strebrnim solima mozemo obojiti samo neke neurone u
malom komadi¢u mozdanog tkiva - no tada se oboje svi
dijelovi neurona (soma, dendriti 1 akson - sl. 2-1). Ta je
(Golgijeva) metoda po prvi put omogudila da se spozna
iznimna raznolikost oblika neurona i njihovih
medusobnih odnosa. Golgijeva metoda pokazuje stvarni
izgled neurona, ali ne i citoloske pojedinosti (cijeli je
neuron zacrnjen talogom srebrnih soli, pa se niti jezgra
ne vidi) niti neurotransmitersku narav. Iako tom
metodom mozemo opaziti kako zavrsetak jednog aksona
stupa u dodir s drugim neuronom, ne mozemo stvarno
vidjeti sinapsu (nju se moze pokazati tek elektronskim



Slika 2-2. Brojni zavrsni ¢vorici presinaptic-
kih aksona uspostavljaju sinapse na tijelu
neurona i pocetnom dijelu aksona. Mijelin-
ska ovojnica sastoji se od odsjecaka (interno-
dium) 8to ovijaju cijeli akson sve do njego-
vog zavrsnog razgranjenja.

aksonski brezuljak

mikroskopom!). Golgijeva metoda omogudila je
upoznavanje temeljnih oblika neurona s obzirom na dva
mjerila:

a)  broj dendrita i oblik njithovog grananja,

b) duljinu i oblik grananja aksona.

Slika 2-3. Zavrina razgranjenja aksona u endokardu (A),
zglobnoj ¢ahuri (B), slusnim jezgrama (C), kraljeZni¢noj moz-
dini (D), moZdanoj kori (E), donjoj olivarnoj jezgri (F). G =
pericelularni spletovi oko piramidnih neurona moZzdane
kore, sastavljeni od zavr3nih razgranjenja brojnih aksona.
Prema Cajal (1911).

Na temelju broja stanitnib nastavaka, nenrone dijelino u
unipolarne, bipolarne i multipolarne

Neki neuroni imaju samo jedan stanicni nastavak, pa su
stoga unipolarni (sl. 2-4A). Neuroni s dva nasuprotno
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usmjerena stani¢na nastavka su bipolarni (sl. 2-4B) -
takvi su npr. primarni osjetni neuroni njusnog sustava,
slusnog i vestibularnog sustava, te bipolarne stanice
mreznice. Neki su neuroni pseudounipolarni ("lazno
unipolarni" - sl. 2-4C) - rije¢ je o neuronima osjetnih
ganglija mozdinskih Zivaca (ganglion spinale = ganglion

Slika 2-5. Multipolarni centralni motoricki neuroni: nucleus
dentatus (A), nucleus olivaris inferior (B), nuclei pontis (C i
D); a = akson. Nacrtano prema Cajal (1911).

intervertebrale) ili odgovarajucih osjetnih ganglija mozdanih
zivaca (npr. ganglion trigeminale Gasseri). Naime, ti neuroni
imaju jedan nastavak $to se ubrzo podijeli na dva kraka
(sl. 2-4C): centralni krak (tj. nastavak) kroz dorzalne
kotjenove kraljezni¢ne mozdine (ili proksimalni dio
mozdanog zivca) ulazi u sredis$nji Zivéani sustav, a
periferni krak (tj. nastavak) kroz periferni zivac dospijeva
do osjetnog receptora u odgovarajuéem dijelu tijela.

No, vecina neurona sredi$njeg zivéanog sustava ima
nekoliko dendrita i jedan akson - rijec je stoga o
multipolarnim neuronima (sl. 2-4D,E,F; sl. 2-5; sl. 2-6).
Takvi neuroni izgraduju i osjetne (sl. 2-4D,E,F) i



motoricke (sl. 2-5) strukture. Napokon, neke rijetke vrste
neurona imaju nekoliko dendrita, a nemaju aksona - tada
govorimo o amakrinim stanicama (npr. u mreznici).

Projekcijski neuroni imajn duge aksone, a aksoni internenrona su

kratki

Akson moze biti kratak (1 cm ili manje) ili pak vtlo dug
(do 10 metara u plavetnog kital). Duljina aksona je tijesno
povezana s funkcijom neurona. Naime, kratki akson
razgrana se u izravnoj okolini neurona - tada je rije¢ o
neuronima lokalnih neuronskih krugova. Takvi su
neuroni posrednici u prijenosu signala izmedu drugih
neurona, pa stoga govorimo o interneuronima ili
"umetnutim stanicama" (engl. intercallated cells -
interkalirani neuroni). Kako je uglavnom rijec o
inhibicijskim neuronima (pa stoga ¢injenica da su
"umetnuti" u neki neuronski put ili krug moze dovesti do
prekida prijenosa signalal), njemacki neuroanatomi vole
ih slikovito opisivati kao "stanice-sklopke" (njem.
Schaltzellen).

Dugi aksoni zavrsavaju u udaljenom podrudju sive tvari,
$to znaci da signale prenose iz jednog mozdanog
podrucja u drugo. Tada kazemo da se takav akson
projicira iz jednog u drugo podrucje, pa govorimo o
projekcijskim (aferentnim ili eferentnim) neuronima,

piramidni
neuron

bijela tvar

Slika 2-6. Clavni primjeri projekcijskih neurona su piramid-
ni neuroni mozdane kore, Purkinjeove stanice malog moz-
ga i a-motoneuroni; a = akson, b = aksonska kolaterala.
Nacrtano prema Cajal (1911) i Kolliker (1896).

¢iji aksoni oblikuju mozdane putove. Nazivi "aferentan”
(= donosedi) i "eferentan” (= odnosedi) su opleniti i
funkcionalni, jer oznacuju tek smjer putovanja zivéanog
signala (tj. akcijskog potencijala $to putuje duz aksona).
Aferentni signal u neku mozdanu strukturu pristize
("donosi se") postedstvom aferentnog aksona; eferentni

signal iz jedne mozdane strukture odlazi ("odnosi se") u
drugu posredstvom eferentnog aksona. Prema tome, ti
se izrazi mogu primijeniti na bilo koji akson, tj. neuron
sredi$njeg zivéanog sustava. No, uobicajilo se u
svakodnevnoj uporabi pojam "aferentno" izjednaditi s
pojmom "osjetno", a pojam "eferentno" izjednaditi s
pojmom "motori¢ko". Stoga su aferentni neuroni
zapravo osjetni neuroni (a aferentni aksoni, aksoni
osjetnih putova) te da su eferentni neuroni zapravo
motoricki neuroni (a eferentni aksoni, aksoni motorickih
putova).

Dvije najpoznatije vrste aferentnih projekcijskih (=
osjetnih) neurona su:

a) prvi (primarni) neuron svakog osjetnog puta
(pseudounipolarni neuroni osjetnih ganglija mozdinskih i
mozdanih Zivaca, bipolarni neuroni slusnog 1
vestibularnog ganglija i njusnog sustava, fotoreceptori
mreznice) i

b) talamokortikalni neuroni (tijelo neurona je u
talamusu, a akson zavrs$ava u odgovarajuéem osjetnom
podrucju mozdane kore), $to su zavrsni neuroni vidnog,
slusnog i somatosenzibilnog osjetnog puta.

Tri najpoznatija primjera eferentnih projekcijskih (=
motorickih) neurona su (sl. 2-6):

a) piramidni neuroni motorickih polja moZdane kore
- tzv. gornji motoneuroni, ¢iji aksoni oblikuju svjesni
voljni motoricki put (kortikospinalni put);

b) alfa-motoneuroni ventralnog roga kraljezni¢ne
mozdine - tzv. donji motoneuroni, ¢iji aksoni inetviraju
voljne (poprecnoprugaste) misice;

c) Purkinjeove stanice malog mozga (jedini projekcijski
neuroni kore malog mozga).

Dugi aksoni piramidnih aksona mozdane kore nisu samo
projekcijski, nego mogu biti i asocijacijski ili
komisurni. Kad dugi akson piramidnog neurona
povezuje dva podrucja mozdane kore unutar iste
mozdane polutke, rije¢ je o asocijacijskom aksonu, a kad
povezuje dva podrucja mozdane kore u dvije razlicite
mozdane polutke, rije¢ je o komisurnom aksonu
(primjetice, corpus callosum sastoji se iskljucivo od
komisurnih aksona).

Svi neuroni s dugim aksonom (projekcijski, asocijacijski i
komisurni) su neuroni I. Golgijevog tipa, a svi neuroni
s kratkim aksonom (interneuroni) su neuroni II.
Golgijevog tipa.

Nisslovom metodom prikazujemo citoarhitektonikn 1). opéi plan
stanitnog ustrojstva sive tvari sredisnjeg ivianog sustava

Nisslovom metodom oboji se Nisslova tvar, tj.

nukleinske kiseline jezgre i ribosoma, pa se tako prikazu

tijela svih stanica sredisnjeg ziv¢anog sustava - pritom se
prikazu cijela tijela neurona, ali samo pocetni dijelovi
dendrita i aksona (sl. 2-7). Stoga se tom metodom ne
moze prikazati stvarni izgled neurona (kao Golgijevom
metodom), ali se moze prikazati opéi plan stanicne grade
sive tvari sredisnjeg zivéanog sustava (broj, velicinu, oblik

i medusobni raspored tijela neurona i glije), tj.

citoarhitektoniku razli¢itth mozdanih podrudja.

1) Broj neurona: Nisslovom metodom oboje se tijela
(ili barem jezgte) svih stanica, pa mozemo (razli¢itim
postupcima brojenja) utvrditi ukupni broj neurona u
cijelom mozgu ili u nekom mozdanom podrucju.



a-motoneuron

Nisslova metoda

Golgijeva metoda

Slika 2-7. Golgijeva metoda prikazuje cijeli a-motoneuron,
a Nisslova metoda samo njegovu jezgru, perikarion i pocet-
ne dijelove dendrita.

2)

3)

4)

Veli¢ina tijela neurona: neurone opisujemo kao
patuljaste, male, srednje velike, velike i divovske.
Primjerice, zrnate stanice treceg sloja kore malog
mozga su medu najmanjim neuronima u zivéanom
sustavu, dok su Purkinjeove stanice kore malog
mozga ili Betzove piramidne stanice V. sloja
primarne motoricke mozdane kore divovski neuroni
(naravno, sve su te stanice jo$ uvijek mikroskopski
sitne - promjer tijela zrnatih stanica je 7-8 um, a
visina tijela Betzove stanice je 120-150 um).

Oblik tijela neurona: tijelo neurona moze biti malo
1 okruglo, s tamnom jezgrom i tanasnim obrubom
citoplazme, pa stanica nalikuje tamnom zrncu; tada
je rije¢ o zrnatim (granularnim) stanicama, sto
npr. oblikuju zrnate slojeve kore velikog i malog
mozga. Stanice mogu biti izduljene i nalik na
vreteno, pa govorimo o vretenastim neuronima
(npr. neuroni VI. sloja kore velikog mozga). Tijela
neurona mogu biti trokutasta, nalik piramidi, pa
govorimo o piramidnim neuronima; to je glavna
vrsta neurona u kori velikog mozga, a smjesteni su
poglavito u III. 1 V. sloju - stoga su to piramidni
slojevi). Napokon, stanice mogu biti nalik
nepravilnim mnogokutima (poligonalne), a kako
kutovi zapravo oznacuju "polove" some od kojih
polaze dendriti, govorimo o multipolarnim
neuronima (npr. alfa-motoneuroni - sl. 2-7).
Medusobni raspored tijela neurona: neuroni
mogu biti rasporedeni u nekoliko temeljnih vrsta
citoarhitektonskih struktura: jezgre (nuclei), slojeve
(laminae, strata) $to najcesée oblikuju koru (cortex), ili
stupice (colummnae). JEZGRA (NUCLEUS): neuroni
mogu biti gusto zbijeni u kuglaste, jajaste ili
Stapicaste skupine §to su u odnosnu na okolinu jasno
ogranicene. Tada je rije¢ o jezgti (nuclens). U
neuroanatomskom smislu, jezgra je nakupina tijela
neurona $to imaju slicna citoloska svojstva (a aksoni
sto iz doticne jezgre izlaze obi¢no imaju zajednicku
putanju, ciljno podrucje i funkciju). Poznati primjeri
su osjetne i motoricke jezgre mozdanih Zivaca u
mozdanom deblu (to su relativho male nakupine
neurona, pa ih vidimo samo na histoloskim
preparatima). No, takve nakupine neurona mogu biti
mnogo vece i vidljive ve¢ golim okom - poznati
primjeri u mozdanom deblu su crvena i crna jezgra
mezencefalona (nucleus ruber, nuclens niger) ili donja

olivarna jezgra produljene mozdine (nuclens olivaris
inferior); takve su i duboke jezgre u bijeloj tvari malog
mozga (nucleus dentatus, nucleus enboliformis, nucleus
Zlobosus 1 nuclens fastigii). U bijeloj tvari mozdanih
polutki takve su nakupine neurona zbilja velike, pa
poprimaju posebne oblike i dobivaju posebne
nazive: prugasto tijelo (corpus striatum) sastavljeno od
punoglavcu slicne repate jezgre (nuclens candatus) i
ljuske (putamen); blijeda kugla (¢lobus pallidus); bedem
(clanstrum) 1 bademasto tijelo (corpus anygdaloidenm);
leCasta jezgra (nuclens lentiformis = putamen + globus
pallidus, na vodoravnim presjecima kroz veliki
mozak). Za te strukture je odavno uvrijezen
jednostavni skupni naziv, bazalni gangliji
telencefalona. SLOJ (LAMINA) I KORA
(CORTEX): Neuroni mogu biti rasporedeni u tanku
plocu tj. sloj (latinski naziv za sloj je uglavnom
lamina, a ponekad 1 stratum). Slojevi mogu biti
poredani jedan ponad drugoga, pa govorimo o
slojevitoj (laminarnoj) gradi doticnog podrucja sive
tvari. Takav skup slojeva obi¢no nazivamo korom
(cortex) jer, kao $to kora obavija deblo drveta, tako
takva siva kora izvana obavija dva velika dijela
mozga: veliki mozak (cerebrum) 1 mali mozak
(cerebellum) - stoga cortex: cerebri i cortex cerebelli. No,
ponekad slojevitu gradu imaju strukture $to ih
nikako ne bismo nazvali korom - najbolji primjer su
dvije vazne jezgre vidnog sustava, lateralno
koljenasto tijelo (corpus geniculatum laterale) sto je dio
medumozga (diencefalona) te gornji kolikuli (co/licul
superiores) $to su dio srednjeg mozga
(mezencefalona). Obje strukture imaju po Sest
slojeva neurona, a ipak nisu korteks. STUPIC
(COLUMNA): U neuroanatomiji, pojam stupic
(¢columma) ima nekoliko znacenja. Primjerice,
neprekinuti niz tijela neurona (= sive tvati) $to seze
od kaudalnog do kranijalnog kraja kraljezni¢ne
mozdine oznacavamo kao dorzalni, ventralni i
lateralni stupi¢ (colummna dorsalis, columna ventralis,
columna lateralis) - no, na poprecnom presjeku kroz
kraljezni¢nu mozdinu za istu sivu tvar (zbog njezina
izgleda) rabimo nazive dorzalni, ventralni i lateralni
rog (cornu dorsale, cornu ventrale, cornu laterale). U
drugom slucaju, naziv stupi¢ rabimo za isprekidane
nizove jezgara mozdanih Zivaca u mozdanom deblu,
pa govorimo o stupi¢astom (kolumnarnom)
ustrojstvu tih jezgara. U treem slucaju, pojam
stupica rabimo pri opisu ustrojstva mozdane kore.
Naime, posebno obiljezje kore velikog mozga je da u
njoj neuroni nisu rasporedeni samo u vodoravne i
usporedne slojeve (slojevito, laminarno tj.
tangencijalno - usporedno s pijalnom povrsinom
mozga), nego su rasporedeni i u okomite (radijalne -
u odnosu na pijalnu povrsinu) stupice (columnae).
Stoga govorimo i o slojevitom (laminarnom) i o
stupicastom (kolumnarnom, radijalnom) ustrojstvu
mozdane kore. Kako se vjeruje da su ti stupici
temeljne strukturno-funkcionalne jedinice za obradu
informacija ("moduli" - poput ¢ipova u rac¢unalu),
Cesto se tabi i izraz "modularno ustrojstvo mozdane
kore".

Ukratko, citoarhitektonika nam sluzi za podjelu sive tvari
u jezgre (nuclei), slojeve (laminae), polja (areae) i podrucja
(regiones). Kao $to bi svijetski putnik geografsku mapu



kontinenata, zemalja, drzava i gradova rabio kao glavno
sredstvo da drugima to¢no pokaze gdje je bio, tako i
neuroznanstvenici rabe citoarhitektonske mape sive tvari
da drugima tocno prikazu koji su dio sive tvare
proucavali i kakva su posebna obiljezja grade i funkcije
bas tog, to¢no odredenog, dijela sive tvari otkrili.
Najpoznatiji primjeri citoarhitektonskih mapa su
Rexedova podjela sive tvati kraljezni¢ne mozdine u 10
citoarhitektonskih slojeva i Brodmannova podjela
mozdane kore u niz kortikalnih polja i podrudja.

Mijeloarhitektonika se temelji na Weigertovej metodi bojanja
mijeliniziranil aksona solima nekib teskib metala

Mijelinske ovojnice mijeliniziranih aksona se mogu
obojiti tamnosmede ili crno, kad rezove mozdanog tkiva
uronimo u vodene otopine soli nekih teskih metala.
Takvo (Weigertovo) bojanje otkriva nam opéi plan grade
bijele tvari, odnosno medusobni raspored i usmjerenost
vecih i manjih snopova mijeliniziranih aksona (ali ne i
nemijeliniziranih aksonal). Stoga govorimo o
mijeloarhitektonici pojedinih mozdanih podrucja.
Temeljna vrijednost te metode je u tome §to nam
pokazuje topografski polozaj i usmjerenost glavnih
mozZdanih putova, tj. ve¢ih snopova aksona sto polaze
od neurona smjestenih u jednom podrudju sive tvari
(jezgti, sloju), imaju istu putanju (i obi¢no istu funkciju), a
zavr$e (uspostavljajudi sinapse) na neuronima u nekom
drugom podrudju sive tvari (jezgti, sloju). U veéini
udzbenika, latinski naziv tractus prevodi se kao put (engl.
pathway, njem. Bahn).

Na crtezu preparata obojenog Weigertovom metodom

(sl. 2-8, poprecni presjek kroz donji dio produljene
mozdine) za primjer ukazujemo na dva takva snopa
aksona:

a)  fractus corticospinalis (broj 7 na sl. 2-8) tj. svjesni voljni
motoricki put $to polazi iz motorickog podrucja
mozdane kore, prolazi kroz bijelu tvar mozdanih
polutki i cijelo mozdano deblo, a sinapticki zavrsava
na alfa-motoneuronima prednjeg roga kraljezni¢ne
mozdine (u IX. Rexedovom citoarhitektonskom
sloju);

b)  lemmniscus medialis (broj 6 na sl. 2-8), a to je dio dugog
uzlaznog puta za svijesni osjet finog (razlikovnog)
dodira, pritiska i vibracije.

Snopovi aksona u neuroanatomiji mogu imati razlicite

nazive. Iako je naziv fractus najéeséi, postoje i mnogi drugi

nazivi za dobro ogranicene, deblje ili tanje, snopove i

snopice aksona: funiculus, fasciculus, lemmniscus, pedunculus,

crus, brachinm, stria, fornix, chiasma, commissura, decussatio, pa
cak 1 corpus (npr. u corpus callosum).

Drugo bitno obiljezje Weigertovog preparata je da sluzi

kao svojevrsni "negativ" Nisslovog preparata. Naime,

Nisslovom metodom bojamo sivu, a Weigertovom

metodom bijelu tvar. Stoga, ono $to je pozitivno

(obojeno) na Nisslovom preparatu, ostaje negativno

(neobojeno) na Weigertovom preparatu (i obrnuto).

Drugim rije¢ima, na Nisslovom preparatu nzuclens olivaris

inferior vidi se kao jasno ograni¢ena zmijolika skupina

ljubicasto obojenih tijela neurona, dok se na

Weigertovom preparatu (sl. 2- 8, broj 5) ista jezgra vidi

kao bijeli (neobojeni) dio preparata.

Sva temeljna obiljezja grade i ustrojstva zivéanog sustava

mozemo upoznati ve¢ jednostavnim i usporedbenim
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Slika 2-8. CrteZ poprec¢nog presjeka kroz produljenu mozdinu mozdanog debla, obojenog Weigertovom metodom. Crno su
snopovi mijeliniziranih aksona (npr. 7 = tractus corticospinalis; 8 = lemniscus medialis), a bijelo su neobojena podrudja sive
tvari (npr. 5 = nucleus olivaris inferior). Ova slika potanko je opisana u 15. poglaviju.



pregledom preparata obojenih Nisslovom i Weigertovom
metodom. Primjerice, ako cijelo mozdano deblo serijski
izrezemo u rezove debljine 10-50 um, pa naizmjence
obojimo jedan rez Nisslovom, a sljede¢i Weigertovom
metodom, mozemo sustavno pratiti i jezgre i putove i
upoznati njihov prostorni polozaj i medusobne odnose.
Glavni nedostatak obje metode je u tome §to nam ne
pokazuju tocno (stani¢no) polaziste i zavrsetak putova
niti stvarni izgled pojedinac¢nih neurona, niti
neurotransmitersku narav pojedinog neurona, niti
sinapse. Medutim, bez temeljitog prethodnog poznavanja
citoarhitektonike i mijeloarhitektonike bilo bi nam vtlo
tesko (da ne kazemo nemoguce) drugim metodama
razjasniti navedene probleme.

Tek je elektronska mikroskopija (oko 1955.) pruzila
nepobitne dokaze o postojanju sinapsi, a kombinacija
Golgijeve metode i elektronske mikroskopije omoguéila
je prve sustavne analize sinaptickog ustrojstva lokalnih
neuronskih krugova; uvodenje metoda za
histofluorescentni prikaz monoamina (oko 1962.)
omogucilo je prvi prikaz neurotransmitera u neuronima
sredisnjeg zivéanog sustava, a uvodenje Fink-Heimerove
metode (za prikaz degeneriranih aksona i aksonskih
zavr$etaka srebrnim solima) u kombinaciji s
elektronskom mikroskopijom omogucilo je prvo
sustavno istrazivanje mozdanih putova sastavljenih od
nemijeliniziranih aksona (i otkrivanje brojnih novih
putova, nepoznatih klasi¢nim neuroanatomimay).
Uvodenjem unutarstani¢nih mikroelektroda u
kombinaciji s modernim metodama za pracenje
neuronskih veza ($to se temelje na pojavi aksonskog
prenosenja) moglo se po prvi puta povezati fizioloska
svojstva pojedina¢nih neurona s njihovim izgledom i
sinaptickim odnosima.

Glija stanice dijelimo na makrogliju (astrociti i
oligodendrociti) i mikrogliju

Za razliku od neurona, glija stanice imaju samo jednu
vrstu nastavaka (nemaju aksona), nemaju naponskih
natrijskih kanala, nego jedino naponske kanale za prolaz
kalijevih iona, ne stvaraju akcijske potencijale i mogu se
dijeliti cijelog zivota. Glija stanice sredisnjeg zivéanog
sustava dijelimo na dvije glavne skupine:

1) Macroglia, sto obuhvaca dvije vrste glije, astrocite
(fibrozne i protoplazmatske) i oligodendrocite
(interfascikularne 1 perineuronske satelite),

2) Microglia.

Pored toga, u sredi$njem Zivéanom sustavu postoje i neki

specijalizirani oblici glije: ependimske stanice, te posebni

oblici astrocita (Bergmannova glija u kori malog mozga,

Miillerova glija u mreznici - sl. 2-10G,H), te radijalna glija

(to je posebna vrsta fetalnih astrocita $to sluze kao vodici

migrirajué¢im neuronima). I u perifernom zivéanom

sustavu postoje dvije vrste glija stanica - Schwannove
stanice ($to izgraduju mijelinske ovojnice perifernih
aksona) i satelitne (= kapsularne) stanice (Sto ovijaju tijela
neurona u osjetnim i autonomnim ganglijima).

Makroglija (astrociti i oligodendrociti) se razvije od

ektoderma tj. neuroepitelnih stanica proliferacijskih zona

stijenke neuralne cijevi (kao i neuroni). Mikroglija se
razvije od mezoderma, a u mozdano tkivo ulazi u ranom
fetalnom razdoblju, prateéi urastajuce krvne zile.
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Schwannove stanice i satelitne stanice perifernih ganglija

razviju se od neuralnog grebena.

Dosad su relativno dobro utvrdene sljedece funkcije glija

stanica:

1)  Schwannove stanice izgraduju mijelinske ovojnice
aksona perifernog zivéanog sustava,

2) oligodendrociti izgraduju mijelinske ovojnice aksona
sredi$njeg Ziveanog sustava,

3) Stanice mikroglije su rezidentni makrofagi mozga,
$to se aktiviraju (pretvaraju u fagocite) tijekom bilo
koje upalne ili degenerativne bolesti ili ozljede
mozdanog tkiva,

4)  Radijalna glija (fetalna vrsta astrocita) sluzi kao vodic¢
za migrirajuce neurone na njihovom putu od mjesta
posljednje mitoze (proliferacijske zone) do kona¢nog
odredista (npr. mozdane kore),

5) Nakon ozljeda mozga, astrociti se pretvaraju u tzv.
"reaktivnu gliju", i na mjestu ozljede stvaraju glijalni
"oziljak",

6) Astrociti imaju vaznu ulogu u odrzavanju
homeostaze iona (posebice K*) i pH vrijednosti
izvanstani¢ne tekuéine mozdanog tkiva, a takoder
sintetiziraju glutamin (Sto sluzi kao preteca za sintezu
neurotransmitera glutamata u neuronima).

Slika 2-10. Viste makroglije. Protoplazmatski astrociti u sub-
pijalnom podrudju moZdane kore (A), sredini moZdane ko-
re (B) i kao satelitske stanice uz piramidne neurone mozda-
ne kore (C). Zavrine noZice astrocita u sivoj tvari (D) ali i fi-
broznih astrocita u bijeloj tvari (F) priljubljene su uz stijenke
kapilara. Interfascikularni oligodendrociti (E) smjeSteni su iz-
medu snopova aksona u bijeloj (ali i sivoj) tvari. Primjeri po-
sebnih oblika astrocita su Bergmannove stanice u kori ma-
log mozga (G) i Mullerove stanice u mreznici (H). Nacrtano
prema Cajal (1911).



Stanice mikroglije su regidentni makrofagi sredisnjeg $ivéanog
sustava

Mikroglija je mezodermnog podrijetla (drugi Cesti nazivi
za mikrogliju su: Hortegine stanice, Robertson-Hortegine
stanice, mezoglija). Stanice mikroglije imaju male tamne
jezgre i oskudnu citoplazmu te razgranate nastavke s
trnastim produljcima i izdancima; ima ih vise u sivoj nego
li u bijeloj tvari mozga (npr. u mozdanoj kori ¢ine 5-10%
svih glija stanica). Mikroglija se razvija od mezoderma, u
mozak prodire duz urastajuéih krvnih Zila (u ranom
fetalnom razdoblju) te da mirujuéa mikroglija (=
mikroglija u zdravom odraslom mozgu) zapravo
predstavlja rezidentne makrofage mozga (pa je stoga
mozdani dio retikuloendotelnog sustava - kao npr.
Kupferove stanice u jetri). Glavni izvor mikroglije (osim
krvnih zila) su i mozdane ovojnice i tea choroidea.
Zapravo, prema novijim shvacanjima, naziv "mikroglija"
trebalo bi rabiti jedino za "mirujucu" mikrogliju, a sve
oblike tzv. "aktivirane mikroglije" trebalo bi jednostavno
nazivati fagocitima. Razlozi tome su sljedeéi. Tijekom
bilo koje upalne ili degenerativne bolesti ili ozljede
mozga, rezidentna mirujuca mikroglija se aktivira, uvuce
nastavke i migrira prema mjestu lezije. Tu se aktivirana
mikroglija pretvara u fagocitne stanice, a kad se nakrca
stani¢nim debrisom, postane znatno krupnija i
citoplazma joj se ispuni brojnim vakuolama. Stoga stanica
poprimi mrezast izgled, a ponekad nalikuje Stapicu - zbog
toga neuropatolozi takve stanice nazivaju mreZastim
(engl. gitter cells) ili Stapicastim (engl. rod cells).
Takozvana "reaktivna mikroglija" se ne sastoji samo od
aktiviranih rezidentnih stanica migroglije (pretvorenih u
fagocite), nego se jednako tako aktiviraju i periciti (tj.
stanice smjestene u vezivu krvnih Zila i mozdanih
ovojnica) te da u podrué¢je mozdane lezije doputuju i
krvni monociti. Sastav populacije fagocita zapravo
dobrim dijelom ovisi o vrsti mozdane lezije - kad nisu
ostecene krvne zile, fagociti su vjerojatno poglavito
aktivirane rezidentne mikroglija stanice, a kad su o$tecene
i krvne zile u podrucje lezije proditu sve tri spomenute
vrste fagocita.

Posebna vrsta mikroglije (tzv. ameboidna mikroglija)
nazocna je u fetalnom mozgu (primjerice u korpus
kalozumu) i vjerojatno sudjeluje u odstranjivanju
prekobrojnih aksonskih ogranaka i sinapsi. I u odraslom
mozgu tijekom kromatolize (vidi kasniji odlomak) dobro
je poznato da mikroglija fagocitira tj. "svlaci" sinapse s
tijela kromatolizom pogodenih neurona. Stovise,
ponekad produljci mikroglije prodiru duboko u
citoplazmu kromatolizom pogodenog neurona i po¢nu ga
"prozdirati iznutra" (stoga je taj proces opisan kao
neuronofagija).

Astrociti se djjele na fibrozne i protoplagmatske, a imaju kljucne
Sfunkcije n odrgavanju homeostaze izvanstanicne tekuiine
mogdanog thiva

Astrocite na temelju izgleda dijelimo u fibrozne i
protoplazmatske (sl. 2-10). Fibrozni astrociti smjesteni su
poglavito u bijeloj tvari, a protoplazmatski poglavito u
sivoj tvari (sl. 2-10). Fibrozni astrociti imaju brojne (ali
jednostavno gradene) nastavke i sadrze posebno mnogo
gliofibrila (glavni protein tih fibrila je GFAP).
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Protoplazmatski astrociti imaju mnogo razgranatije
nastavke, $to mjestimi¢no oblikuju "listove i plocice", a
izgled i usmjerenost u prostoru tih nastavaka ovise o
rasporedu drugih tkivnih elemenata. Nadalje, astrociti su
jedine stanice u sredi$njem zivéanom sustavu $to imaju
zrncea glikogena i sposobnost glikolize. Nastaveci i
fibroznih i protoplazmatskih astrocita zavrsavaju
lukovicastim prosirenjima, zavr§nim noZicama. Te se
zavrsne nozice priljube uz stijenku krvnih kapilara, uz
aksone u podrucju Ranvierovih suzenja te uz pijalnu
povrsinu mozga. Sve su te zavrsne nozice medusobno
tijesno priljubljene i spojene (gap junctions), pa oblikuju
granicni sloj glije (membrana gliae limitans) 1 ispod pije 1
oko krvnih Zila. Membrana gliae limitans superficialis
prekrivena je s vanjske strane bazalnom laminom na
kojoj lezi pia intima; u ljudskom mozgu na mnogim
mjestima su glia limitans 1 pija razdvojene prostorima
ispunjenim kolagenim vlaknima i stani¢nim nastavcima.
Zavr$ne nozice astrocita oblikuju grani¢nu membranu i u
subependimnom podrucju uz stijenke mozdanih komora
(tada je rije¢ o unutarnjoj granicnoj glijalnoj membrani -
membrana gliae limitans interna).

Astrociti djeluju kao skoro savtsene "kalijeve elektrode”
tj. da je membranski potencijal glije funkcija
koncentracije K* u izvanstani¢noj tekudini. Drugim
rije¢ima, membrana glija stanica je odabirno propusna
samo za K* ali ne i za Na*. Na tom otkri¢u temelji se
hipoteza o dvojnoj homeostatskoj ulozi astrocita: a)
astrociti djeluju kao "glijalni puferski sustav za
prostorno puferiranje koncentracije K* u moZdanom
tkivu" i b) astrociti djeluju poput "sifona za K+".
Razmotrimo prvo ulogu glijalnog puferskog sustava.
Tijekom pojacane neuronske aktivnosti (odasiljanja niza
akcijskih potencijala), povecava se koncentracija K* u
izvanstani¢noj tekuéini §to oplahuje aktivirane neurone.
To dovodi do depolarizacije membrane astrocita (IK*
prodiru u glija stanice), a kako su astrociti medusobno
povezani brojnim pukotinskim spojevima (engl. gap
junctions) i zapravo oblikuju sincicij, pojavi se gradijent
potencijala izmedu aktiviranih i mirujuéih astrocita. Da bi
se zatvorio strujni krug, struja (Sto ju nose K*) tece iz
depolarizirane u mirujucu gliju, a iz nje natrag kroz
izvanstani¢nu tekucinu (tu struju prenose Na't) do
aktiviranih neurona. Posljedica tog procesa je ova: lokalni
suvisak K* se privtemeno odstrani iz aktiviranog
neuronskog zarista, dok se neuroni ne repolariziraju (tj.
povrate izgubljene ione). Poopéenjem te hipoteze
pretpostavilo se da su astrociti zapravo glavni nadziratelji
ionske homeostaze izvanstaniéne mozdane tekuéine, a
glijalne stanice (obilno povezane pukotinskim spojevima)
djeluju pritom kao funkcionalni sincicij. Nadalje, astrociti
sadrze enzim karboanhidrazu (to je kljucni enzim
acidobazne ravnoteze u krvi i nekim drugim tkivima), pa
se vjeruje da imaju vaznu ulogu i u odrzavanju postojane
pH vrijednosti mozdane izvanstani¢ne tekudine.

Opisana zbivanja vrijedila bi za lokalno povecanje
koncentracije K*; no kad se koncentracija K* poveéa u
veéem volumenu tkiva, astrocit djeluju kao "sifon
kalijevih iona" - odnosno, preko svojih zave$nih nozica
priljubljenih uz kapilare prebacuju K* iz izvanstanicne
tekucine mozga u krvotok.

Razumijevanje tih zbivanja vrlo je znacajno za klinicku
medicinu. Primjerice, tijekom cerebrovaskularnog inzulta
("mozdana kap") dolazi do krvarenja u mozak i prskanja



velikog broja eritrocita; iz njih se naglo oslobodi velika
koli¢ina K*, pa "zataje" i glijalni puferski sustav i sifon
kalijevih iona. Zbog toga dolazi do bubrenja astrocita, sto
dovodi do povecanja intrakranijskog tlaka i smanjenja
lokalne krvne perfuzije.

Oligodendrociti oblifuju mijelinske ovojnice centralnib aksona, a
Schwannove stanice obliknjn mijelinske ovofnice perifernib aksona

Sve aksone sredisnjeg ili perifernog zivéanog sustava
mozemo podijeliti u mijelinizirane i nemijelinizirane.
Mijelinizirani aksoni imaju posebnu mijelinsku
ovojnicu, §to je zapravo viseslojna spirala sljubljenih i
zbijenih stani¢nih membrana posebnih glija stanica.
Takve ovojnice u perifernom zivéanom sustavu izgraduju
Schwannove stanice, a u sredi$njem Zzivéanom sustavu
oligodendrociti (sl. 2-11 do 2-13).

Oligodendrociti su manji od astrocita, nemaju gliofibrile
ni glikogena zrnca, ali sadrze velik broj mikrotubula. Na
temelju smjestaja u odredenom dijelu mozdanog tkiva,
oligodendrocite dijelimo u interfascikularne (smjestene
izmedu snopica aksona, posebice u bijeloj tvari) i
"perineuronske satelite" (oligodendrocite smjestene uz
tijela neurona). Jedina pouzdano dokazana funkcija
oligodendrocita je oblikovanje mijelinskih ovojnica oko
centralnih aksona (sl. 2-13). Pritom je bitno da jedan
oligodendrocit ima brojne nastavke, a svaki nastavak
ovija dio zasebnog aksona; stoga jedan oligodendrocit
moze sudjelovati u mijelinizaciji 30 do 40 centralnih
aksona (za razliku od toga, jedna Schwannova stanica
sudjeluje u mijelinizaciji samo jednog perifernog aksona -
vidi nize).

oligodendrocit

Ranvierovo
suZenje
incizura

longitudinalis

)

vanijska
petlja
S —
lateralna .
. unutarnja
petlja petl}a

akson

Slika 2-13. Prikaz mijelinizacije centralnih aksona plocastim
nastavcima oligodendrocita. Za pojedinosti vidi tekst. Pojed-
nostavljeni crtez prema Bunge (1968).

Razmotrimo prvo gradu mijeliniziranog perifernog
aksona i ulogu Schwannovih stanica.

Mijelinska ovojnica ovija akson od pocetnog odsjecka pa
sve do njegovog zavr$nog razgranjenja (sl. 2-2). Ta je
ovojnica isprekidana, a mjesta prekida su tzv.
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Ranvierova suZenja; na tim mjestima je axolemma u
izravnom dodiru s izvanstani¢cnom tekuéinom, $to je
znacajno za pojavu skokovitog vodenja akcijskih
potencijala. Stovise, na tim mjestima i aksoni su blago
podebljani, pa je drugi vrlo uobicajen naziv za to
podrucje Ranvierov ¢vor (nodus Ranvieri - sl. 2- 11).
Odsjecci mijelina izmedu dva Ranvierova suzenja (tj.
¢vora) su internodalni segmenti (sl. 2-2), a u
perifernom Ziv¢éanom sustavu svaki internodalni segment
mijelina izgraduje jedna Schwannova stanica (nju izvana
prekriva bazalna membrana, kakve nema u mozgu - sl. 2-
11). Uz jedan periferni akson poredano je u nizu onoliko
Schwannovih stanica koliko na aksonu ima internodalnih
segmenata. U perifernom zivéanom sustavu jedna
Schwannova stanica ovija samo dio jednog aksona (sl. 2-
2). U sredi$njem zivéanom sustavu, svaki nastavak
oligodendrocita oblikuje jedan internodalni segment na
istom ili na razli¢itim aksonima, pa stoga jedan
oligodendrocit sudjeluje u mijelinizaciji veceg broja
aksona (sl. 2-13). Schwannove stanice svojom
citoplazmom ovijaju i nemijelinizirane periferne aksone
(aksoni leze u zljebovima Schwannovih stanica - obi¢no
svaki akson u zasebnom zlijebu, a jedna Schwannova
stanica tako ovija 5 do 20 aksona). No, nemijelinizirani
centralni aksoni nemaju nikakvih glijalnih ovojnica i
izmedu ostalih tkivnih elemenata leze "ogoljeni".

Na poprecnom presjeku, mijelinska ovojnica
internodalnog segmenta sastoji se od koncentri¢nih
slojeva mijelina (tj. zavoja spiralno ovijenog para priraslih
stani¢nih membrana Schwannove stanice). Na vanjskoj
strani ovojnice, spirala zavrsava kao vanjski mezakson
(mesaxcon externum - sl. 2-11), a na unutarnjoj strani
ovojnice, uz akson, spirala zavr$ava kao unutarnji
mezakson (mesaxon internum - sl. 2-11). Nadalje, ovojnica
se sastoji od niza izmjeni¢nih crta - glavnih ("debelih,
gustih") crta (linea principalis - sl. 2-11) i tankih
interperiodnih crta (/inea interperiodica - sl. 2-11).

Gradu mijelinske ovojnice najbolje shvatimo kad
upoznamo njezin razvoj (sl. 2-12). Periferni akson prvo
se smjesti u zlijeb citoplazme Schwannove stanice (sl. 2-
12). Potom se rubovi ("usne") Zlijeba po¢nu izduljivati,
spoje se 1 oblikuju zesaxon u kojem se priljube vanjske
povrsine stani¢ne membrane obje usne. Jedna usna ostaje
na povrsini (i oblikuje mesaxon externum), a druga se pod
nju podvuce, dalje raste i spiralno ovija akson (pa kad
napravi puni krug, nastaje mesaxon internum). Nakon $to
akson bude ovijen s tri do Cetiri puna kruga, iz produljaka
Schwannove stanice poé¢ne se "istiskivati" citoplazma,
citosolne strane dva dijela membrane se priljubljuju i tako
zapocinje nastanak kompaktnog mijelina. Intraperiodna
crta je mjesto stapanja vanjskih povrsina dvaju dijelova
stani¢ne membrane, a glavna crta je mjesto stapanja
citosolnih povrsina dvaju dijelova stani¢ne membrane.

U sluc¢aju Schwannove stanice, citoplazma (nakon
dovrsene mijelinizacije) preostaje samo u malom
podrucju oko jezgre (Sto se obi¢no vidi kao malo
izbocenje otprilike na sredini vanjske povrsine
internodalnog segmenta); nadalje, mali "dzepovi"
citoplazme mogu se naci i unutar same ovojnice i to su
tzv. Schmidt-Lantermannovi usjeci - to su zapravo
"otociéi" citoplazme unutar glavne pruge (sl. 2-11).

U slucaju oligodendrocita, citoplazma okruzuje jezgru
(oblikuje perikarion) a od tijela oligodendrocita odlazi niz
tankih nastavaka $to zavrsavaju Sirokim ploc¢ama, a te
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Slika 2-14. Prikaz zbivanja tijekom kromatolize (nakon presijecanja aksona) i regeneracije presjeenog aksona. Za pojedinosti

vidi tekst.

ploce oblikuju mijelinske ovojnice (sl. 2-13). U tim
plocama, citoplazma preostaje samo na rubovima ploce
(vanjska, unutarnja i lateralna petlja - sl. 2-13), a ponegdje
i u obliku uzduznog "usjeka" (incisura longitudinalis - sl. 2-
13). Unutarnja i vanjska petlja zapravo odgovaraju
unutarnjem i vanjskom mezaksonu (sl. 2-13).

Ranvierov ¢vor sli¢no je graden i u sredisnjem i u
perifernom Zivéanom sustavu. Plocice (lamellae)
mijelinske ovojnice zavrsavaju uz ¢vor (to je tzv.
paranodalno podrucje, paranodus). Pritom prvo zavrse
unutarnje plocice (sl. 2-11), a najblize rubu ¢vora se
smjeste vanjske plocice. Dok su podruc¢ja Ranvierovih
&vorova u SZS-u ogoljela, u PZS-u ih prekrivaju
interdigitacije prstastih produljaka citoplazme susjednih
Schwannovih stanica (sl. 2-11).

Kromatoliza, degeneracija neurona i regeneracija
ozlijedenog aksona

Ako se prekinu aksoni (npr. aksoni motoneurona
smjestenih u jezgri facijalnog zivca), u tijelima neurona
(npr. u tijelima motoneurona u jezgri facijalisa u
mozdanom deblu) dolazi do karakteristicnog slijeda
promjena Nisslove tvari. Te promjene nazivamo
kromatolizom (chromatolysis). Pretrgnuée Zivea je tzv.
avulzija (avulsio) 1 Cesta je pojava pri raznolikim ozljedama
§to uzrokuju kljenut i gubitak osjeta (u pokusima ili pri
kirurskim operacijama, gdje se zivac ne trga nego prereze,
cesto se rabi izraz aksotomija tj. presijecanje aksona). Na
postojanju karakteristicnih promjena Nisslove tvari u
tijelima neurona ¢iji su aksoni presjeceni temelji se
klasi¢na metoda pracenja neuronskih putova: metoda
Nisslove ili retrogradne degeneracije. Primjerice,
primjenom te metode otkriven je smjestaj skupina
spinalnih motoneurona $to inerviraju pojedine misice, a
takoder se po prvi puta moglo pokazati u koja se polja
mozdane kore projiciraju pojedine jezgre talamusa.
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Sam proces kromatolize odvija se na sljedeci nacin (sl. 2-
14). Kad presijecemo periferni zivac, akson spinalnog
motoneurona razdvoji se na proksimalni odsjecak
(ostatak aksona spojen s tijelom neurona) i distalni
odsjecak (dio aksona spojen s ciljnim misi¢em). Sljedeéih
nekoliko dana ne¢emo zapaziti bitne promjene u tijelu
motoneurona, no veé tada zapocinje degeneracija
distalnog odsjecka aksona (i proksimalnog odsjecka
barem do prvog Ranvierovog suzenja). Tu je degeneraciju
jos 1852. opisao Augustus Waller, pa je pojava nazvana
Wallerovska degeneracija. Pritom aksoplazma
distalnog odsjecka brzo degenerira u zrnati i amorfni
debris (izmedu 3.1 7. dana nakon ozljede u ¢ovjeka) - jer
je tijelo neurona metabolicko i troficko srediste neurona i
sudbina aksona ovisi o trajnom dotjecanju tvari
sintetiziranih u perikarionu.

Druga faza Wallerovske degeneracije ukljucuje
fagocitozu, razgradnju i odstranjivanje ostataka mijelina
(tzv. mijelinskog debrisa). Mijelinska ovojnica svakog
internodalnog odsjecka prvo se raspada na niz izduljenih
ulomaka, §to se potom pretvaraju u niz manjih jajastih ili
kuglastih ulomaka (tzv. ovoida ili razgradnih komorica
- slikoviti naziv odrazava ¢injenicu da u tim cesticama
dolazi do razgradnje mijelina djelovanjem fagocita). Taj
mijelin pinocitozom upijaju i razgraduju fagociti
(preoblikovani hematogeni makrofagi sto tu prodiru kroz
bazalnu laminu Zivca 1 Schwannove stanice). Ta faza
postupnog odstranjivanja degeneriranog mijelina traje
nekoliko tjedana.

No, ve¢ prvih dana nakon ozljede po¢nu se umnozavati
Schwannove stanice, $to se poredaju u neprekinute tracke
stanica duz izvorne putanje distalnog odsjecka aksona.
Tako se, tijekom nekoliko tjedana oblikuje tzv.
Bungnerov tracak (tocnije: Suplja cjevcica) $to (pod
povoljnim okolnostima) omogucuje regeneraciju zZivca
duz ispravne putanje natrag do ciljnog misica.

Sama regeneracija presjecenih aksona zapocne takoder
ve¢ nekoliko dana nakon ozljede: iz "bataljka"
proksimalnog odsjecka poc¢nu izrastati aksonske



mladice (engl. sprouts) - rijec je o procesu izrastanja
aksonskih mladica (engl. sprouting). Oni sto tu rije¢
prevode kao "pupanje”, gtijese, jer pupaju cvjetni i lisni
pupoljci, a iz starih grana u proljece izrastaju mladice ili
(kako vocari, koji ih tada obrezuju, obicavaju kazati)
mlaznice.

Promjene u perikarionu poc¢nu se zapazati 3. ili 4. dana
nakon ozljede: perikarion bubri, jezgra se odmice iz
stedine some prema rubnom podruéju citoplazme.
Istodobno, rasprsuje se Nisslova tvar kroz cijelu
citoplazmu, pa stanica postaje sve bljeda. Cijeli se proces
bas zbog toga i naziva kromatoliza (raspad ili razlaganje
obojene bazofilne Nisslove tvari). Tjedan dana nakon
ozljede, iz sredista citoplazme nestaju Nisslova zrnca i
sva se rasporede u rubnom podrucju uz stani¢nu
membranu. Ako je ozljeda tako teska da se neuron ne
uspije oporaviti, dolazi do raspada tj. prsnuca (Jsis) cijele
stanice. S druge strane, prvi znak uspjesnog oporavka je
nakupljanje bazofilnog materijala poput kape uz onaj pol
ekscentri¢no smjestene jezgre sto je okrenut prema
sredistu stanice. Tijekom drugog tjedna, povecava se
koli¢ina Nisslove tvari, a jezgra se vraca u sredisnji
polozaj. Nisslova zrnca prvo se pojave kao nepravilne
male Cestice, §to se postupno povecavaju dok ne dosegnu
oblik, veli¢inu i raspored uobicajen za tu vrstu neurona
(to sve traje 4 do 12 tjedana). lako je tada tijelo neurona
ocigledno povratilo svoju "ravnotezu", proces
regeneracije perifernog aksona jos uvijek moze trajati
(ovisno o duljini aksona tj. udaljenosti ciljnog misica).
Ukratko, opazljive promjene Nisslove tvari odraz su
dinamickih zbivanja u neuronu - strukturnih i
metabolickih promjena $to se mogu oznaciti kao djelatni
pokusaj oporavka uz pojacanu sintezu stani¢nih proteina
(primjerice, za ugradnju u regenerirajuci akson). Prvi rani
odgovor neurona na takvu ozljedu je pojacana sinteza
RNA u jezgri, §to vrthunac doseze tijekom prva 3 dana, a
pritom se poveca jezgrica i udvostruci koli¢cina RNA u
citoplazmi. Spomenuta bazofilna jezgrina kapa upravo je
izraz procesa pojacanog prenosenja RNA iz jezgre u
citoplazmu, a rasprsenje bazofilne tvati odraz je
razlaganja ztnate endoplazmine mrezice i krupnih
Nisslovih zrnaca, uz znatno povecanje broja slobodnih
polisomnih rozeta u citoplazmi. Dakle, kromatoliza
nakon presijecanja ili ozljede aksona nije degenerativna
pojava (kako kazuje stariji naziv Nisslova retrogradna
degeneracija), nego je zapravo djelatni odgovor neurona,
kojim on nastoji prezivjeti i obnoviti svoju narusenu
gradu i funkciju. Stoga se danas sve ¢e$ée za tu pojavu
rabe nazivi retrogradna reakcija ili aksonska reakcija.
Naime, osim promjena Nisslove tvari (kromatolize),
mijenjaju se i oblik i veli¢ina jezgre i tijela neurona, kao i
brojne organele i elementi citoskeleta.
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