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Exkretion och exkretionsmekanismer

Exkretion innebar att kemiska substanser avlagsnas fran krop-
pen. Det handlar om skadliga amnen och avfallsprodukter. Men
det géller ocksa vissa nyttiga amnen som vi har for mycket av i
kroppen. Exkretionen bidrar till uppratthallandet av homeostas-
en (se kompendiet ”Osmoreglering”). Exkretionsorgan kan bland
annat reglera mangder och koncentrationer av olika oorganiska
joner och vatten i kroppen, extracellularvatskans osmolaritet
och extracellularvatskans vatejonkoncentration (pH). Osmolari-
teten ar ett matt pa den totala koncentrationen av osmotiskt
aktiva partiklar. Exkretionsorgan kan ocksa avlagsna kvavehaltiga
slutprodukter som bildas vid metabolismen (t.ex urinamne och
urinsyra) samt frammande substanser (t.ex. gifter och lakemed-
el). Dessa funktioner kan ofta utforas av flera olika organ, men
hos de flesta djur finns det ett organ som skoter huvuddelen av
exkretionen, till exempel njurarna hos daggdjuren.
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De finns tre grundprocesser som bidrar till bildandet av den fard-
iga urinen. Amnen kan tillféras den blivande urinen genom filt-
rering eller sekretion och bortféras fran den genom reabsorp-
tion.

« Vid filtrering pressas en vatska (vanligen blodplasma eller
hemolymfa) av tryck (vanligen blodets eller hemolymfans
tryck) genom en barriar som fungerar som ett filter. Denna
barriar slapper igenom vatten, lagmolekylara organiska am-
nen och oorganiska joner, men den slapper inte igenom
makromolekyler, som proteiner. Det bildade filtratet samlas



i exkretionsorganets lumen (halrum). Filtrering saknas
bland annat hos insekter.

« Vid sekretion transporteras kemiska amnen genom ett epi-
tel till den blivande urinen, antingen genom epitelcellernas
tva plasmamembraner eller mellan epitelcellerna.

« Vid reabsorption atervinnes material som tidigare tillforts
den blivande urinen genom antingen filtrering eller sekre-
tion. Transporten sker genom ett epitel, antingen genom
epitelcellernas tva plasmamembraner eller mellan epitel-
cellerna.

Nar sekretion och reabsorption ager rum genom cellmembraner
sker transporten med olika typer av diffusion eller aktiv trans-
port, for vatten genom osmos. Se "Transport over plasmamemb-
raner och epitel” i kompendiet "Osmoreglering”. Transport mel-
lan epitelceller sker med diffusion eller osmos.

Nedan visas ett enkelt exempel pa hur reabsorption kan tankas
ga till. Det luminala plasmamembranet vetter mot exkretionorg-
anets halrum, det basolaterala membranet vetter mot vavnaden
utanfor.

Natriumjoner (1) transporteras aktivt ut ur cellen pa vavnadssi-
dan. Denna transport haller natriumkoncentrationen lag inne i
epitelcellen. Natriumkoncentrationen ar hog i lumen. Darmed
kan natriumjoner diffundera nerfor sin koncentrationsgradient
genom det luminala membranet och in i cellen (till exempel gen-
om natriumkanaler). Nu har natriumjoner reabsorberats. Men



tack vare natriumtransporten har vi (2) fatt en positiv net-
toladdning pa vavnadssidan och en negativ i lumen, alltsa en
elektrisk potentialskillnad. Denna potentialskillnad driver de ne-
gativa kloridjonerna over epitelet (till exempel genom klorid-
kanaler eller mellan cellerna). Transporten av natriumjoner och
kloridjoner har hojt osmolariteten (3) pa vavnadssidan och
sankt den i lumen, annorlunda uttryckt sa har vattenkoncentra-
tionen stigit i lumen och sjunkit pa vavnadssidan. Vatten kan
nu transporteras med osmos fran lumen till vavnadssidan (till ex-
empel genom vattenkanaler eller direkt genom membranet). Nu
har natriumjoner, kloridjoner och vatten reabsorberats. Nar vat-
ten reabsorberas (4) okar koncentrationen av andra amnen, X, i
lumen och deras koncentration minskar pa vavnadsidan. Da kan
dessa amnen reabsorberas nedfor sina koncentrationsgradient-
er, under forutsattning att epitelet ar permeabelt (genomslapp-
ligt) for dem. Aven andra amnen an natrium kan reabsorberas
aktivt. Manga nyttiga amnen reabsorberas till och med full-
standigt och upptrader darfor inte i urinen.

En fjarde process som ibland forekommer i exkretionsorgan ar en
syntes av amnen i organets epitel. Dessa amnen avges direkt till
den blivande urinen.

Exkretionsorganens uppbyggnad och funktion

Primarurin

. Reabsorption och
bildas

osmotisk reglering

Isoosmotisk R l

massreabsorption Lagring

Ett exkretionsorgan bestar i princip av ett ror bildat av epitel.
Rorsystemet innehaller ofta fyra huvuddelar:

« En forsta del dar den sa kallade primarurinen bildas och
samlas upp. Primarurinen modifieras sedan i de foljande
delarna.

» Ett rorsegment dar primarurinen modifieras genom sekre-
tion och reabsorption utan att dess osmolaritet forandras.



Vatskan som lamnar detta segment har saledes samma
osmolaritet som djurets extracellularvatska. Ofta reabsorb-
eras huvuddelen av primarurinen har.

o Ett rorsegment dar urinen ytterligare modifieras genom
sekretion och reabsorption samtidigt som dess osmolari-
tet andras. Den fardiga urinen kan bli hypoosmotisk, iso-
osmotisk eller hyperosmotisk i forhallande till djurets
extracellularvatska. Se kompendiet "Osmoreglering”.

« Ett utvidgat rorsegment dar den fardiga urinen kan lagras.
Hos vissa djur kan urinen ytterligare modifieras i detta seg-
ment.

Primarurin kan bildas pa tva satt: genom sekretion eller genom

filtrering.
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Nar primarurinen bildas med sekretion borjar exkretionorganets
rorsystem blint. | organets forsta del sker en aktiv sekretion av
l6sta amnen, vanligen natriumjoner eller kaliumjoner. Pa grund
av den elektriska potentialskillnad som uppkommer kan negativa
joner folja efter in i lumen. Ansamlingen av joner i lumen hojer
osmolariteten dar och sanker den utanfor roret, vilket gor att
vatten drivs in i lumen med hjalp av osmos. Andra losta amnen
finns utanfor roret, men de finns inte i lumen. Darfor kan dessa
amnen diffundera nerfor sina koncentrationgradienter in lumen,
forutsatt att de kan passera genom epitelet.

Nedstroms i exkretionsorganet sker sedan reabsorption. Princip-
erna for reabsorptionen ar desamma som for bildningen av pri-
marurinen. Aktiv reabsorption av vissa losta amnen leder till en



osmotisk reabsorption av vatten. Nar vattnet lamnar lumen stig-
er koncentrationerna av andra losta amnen dar, samtidigt som
deras koncentration sjunker utanfor roret nar vatskan dar spads
ut. Saledes uppkommer koncentrationsgradienter for dessa and-
ra losta amnen. De reabsorberas nedfor dessa gradienter, forut-
satt att de kan passera genom epitelet.

Produktion av primarurin genom sekretion far betraktas som en
anpassning till vattenbrist och forekommer hos relativt fa djur-
grupper. Mekanismen finns bland annat hos vissa marina tele-
oster. Marina teleoster lider vattenbrist, eftersom de forlorar
vatten med osmos (se kompendiet ”Osmoreglering”). Aven in-
sekterna, den storsta av alla djurgrupper, producerar sin primar-
urin med sekretion. Vissa insekter kan producera stora volymer
primarurin per tidsenhet pa detta satt.

F_.lt"l"f!"'l".:'.l-"’i;' A¥
L¥STA ARNEN
OCH WATTEN

THdAr
. AkTINY rEAdSLEN
SEkeCTIoN Av LV STA ANMER
Al LeiT4 = |.. F{ﬂjﬂaﬁ.i
AnMEN ~-[2 yaTrEN FELIEX
MEH e3MES oy
o pgara ARMVENS F:"ﬁd
o EETER Bt iivT
.ﬂJFFF.':Fﬂﬂ"'

-

-

ExiETIoN
Ay FAEAIE

VA 'E’

Nar primarurinen bildas genom filtrering ansamlas filtratet, som
beskrivits ovan, i exkretionsorganets forsta del och filtratet ut-
gor primarurinen. | de foljande delarna av exkretionsorganet
sker sedan sekretion, oftast aktivt. Dar sker ocksa reabsorption
efter samma principer som beskrivits ovan for exkretionsorgan
som bildar primarurin genom sekretion.

Bildning av primarurin genom filtrering forekommer hos manga
djurgrupper, till exempel oligochaeter, manga mollusker, manga
kraftdjur samt alla vertebrater utom de ovan namnda marina
fiskarna. Ofta filtreras stora mangder primarurin som sedan reab-
sorberas till allra storsta delen. Detta ar naturligtvis energimas-
sigt kostsamt och man kan fraga sig vad det medfor for fordelar.



Med en hog filtreringstakt har man en icke selektiv mekanism
genom vilken alla [(6sta dmnen kan tillforas urinen. Med en spe-
cifikt reglerbar och hog reabsorptionstakt har man en selektiv
mekanism genom vilken exkretionen av varje enskilt dmne
mycket snabbt kan Okas eller minskas. Darmed far man en myck-
et effektiv reglering av extracellularvatskans sammansattning.

Exempel pa exkretionsorgan hos evertebrater

De flesta exkretionsorgan hos evertebrater ar inte val under-
sokta. Ofta finns det flera hypoteser om mekanismerna.

Kontraktila vakuoler avlagsnar vatten fran cellen hos sotvatten-
levande protister, spongier och nasseldjur, se fig 11-16. Exkre-
tion av andra amnen sker troligen genom cellmembranet. Celler-
na tar osmotiskt upp vatten som maste avlagsnas. Enligt en hy-
potes pumpas vatejoner aktivt in i vakuolen och vatekarbonat-
joner foljer med, eventuellt drivha av den elektriska potential-
skillnad som uppkommer. Vatten foljer osmotiskt efter jonerna.
”Primarurinen” bildas saledes med sekretion. Vakuolen tommer
med jamna mellanrum sitt innehall till omgivningen med exocyt-
os. Vatejonerna och vatekarbonatjonerna bildas ur kolsyra:

C02 + Hzo « H2CO3 « H+ + HCO3-

Kolsyran uppkommer nar koldioxid fran metabolismen reagerar
med vatten. Den senare reaktionens hastighet kan hojas med
hjalp av ett enzym (karboanhydras). Nettoresutatet av exkre-
tionen blir att vatten och koldioxid avlagsnas.

Protonefridier ar blint borjande ror som finns bland annat hos
acoelomata phyla och hjuldjur, se fig 30-5. Hos planarier finns i
borjan av roret en flamcell. | flamcellens halighet finns en bunt
flageller. Nar flagellerna slar skapas troligen ett undertryck i hal-
igheten som suger in vatska genom de tunna delarna av flamcel-
lens vagg. Dessa delar fungerar sannolikt som filtreringsmemb-
raner. Primarurinen bildas saledes med filtrering. Reabsorption
och sekretion sker troligen sedan nedstroms i epitelroret och
roret tommer sitt innehall genom en por pa kroppsytan.

Metanefridier ar oppna ror som finns bland annat hos annelider
och mollusker, se fig 30-6. Hos en vanlig daggmask borjar roret
med en cilierad tratt (nefrostom) i coelomet inuti ett segment.



Primarurinen utgors av coelomvatska som formodligen filtrerats
fran blodkapillarer utanfor coelomet genom coelomvaggen. Vat-
skan fors in i tratten och vidare genom roret med hjalp av cilier.
Roret gar sedan vidare till det bakomliggande segmentet, dar
det bildar slingor omgivna av blodkapillarer. Roret ar differen-
tierat i delar med olika morfologi. Till slut vidgas det till en urin-
blasa som mynnar pa kroppsytan. | borjan av roret sker det en
isoosmotisk reabsorption och i slutet reabsoreras joner i hogre
grad an vatten, varvid en hypoosmotisk urin bildas. Vatskan i
marken har lag osmolaritet, sa daggmasken kan betraktas som
ett landlevande sotvattensdjur.

Antennkortlar finns hos manga kraftdjur i huvudet, se fig 30-7.
En antennkortel borjar med andsacken (coelomsacken). Ini den
filtreras sannolikt proteinfri hemolymfa. Darefter foljer den sa
kallade labyrinten, en rorformad nefridiekanal och till sist urin-
blasan som mynnar pa huvudet vid den andra antennen. Filtrat-
et modifieras med reabsorption och sekretion pa sin vdag genom
korteln. Nefridiekanalen finns hos sotvattensarter och saknas
hos marina arter. Den anses darfor vara ett segment som gor
urinen hypoosmotisk.

Malpighiska karl finns hos insekter, se fig 30-8. De ar blint bor-
jande ror som mynnar i tarmen i det omrade dar mellantarmen
overgar i baktarmen. Primarurinen bildas med sekretion i den
inledande avsnittet av de malpighiska karlen. Sekretionen drivs
vanligen av en aktiv kaliumtransport. Reabsorption sker sedan
bade i de malpighiska karlens nedre delar och, framfor allt, i bak-
tarmen. Huvudkvaveexkretionsprodukten urinsyra faller ur i de
senare delarna av systemet i form av kaliumurater. Hos vissa in-
sekter bildar baktarmen sa kallade rektalkortlar som bland an-
nat reabsorberar vatten. Hos insekter som lever i torr miljo kan
den kombinerade urinen och avforingen koncentreras till i det
narmaste fast form. Insekter, faglar och daggdjur ar, savitt man
vet, de enda djur som kan bilda en hyperosmotisk urin.

Vertebratnjurens morfologi

Hos foregangaren till nutidens vertebrater fanns sannolikt en pa-
rig njure med manga segmentalt anordnade 6ppna, nefrostom-
forsedda ror, archinephros. Se fig 30-9. Nasta utvecklingssteg var



formodligen pronephros som nu upptrader i det framre avsnittet
av den njurbildande vavnaden under embryonalutveckligen, men
kvarstar endast hos piralar och vissa benfiskar. Den langre bak
belagha mesonephros fungerar endast embryonalt hos amnioter
(reptiler, faglar och daggdjur), men bildar tillsammans med den
bakre delen av den njurbildande vavnaden den fungerande njur-
en (opisthonephros) hos ovriga vuxna ryggradsdjur. Hos vuxna
amnioter fungerar den bakre delen av den njurbildande vavnad-
en som njure, metanephros. Metanephros har fatt en ny utfors-
gang, ureter. Den gamla utforsgangen degenererar hos honorna,
men har hos hannarna overtagits av testiklarna. Hos alla nu lev-
ande ryggradsdjur bildas primarurinen av filtreringsanordningar,
njurkorpuskler, som utbildats embryonalt i narheten av nefro-
stomerna. | vissa enstaka fall kvarstar dock nefrostomerna.
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Daggdjursnjurens uppbyggnad framgar ovanstaende forenklade
bild. Filtrering sker fran kapillarblodet i den sa kallade glomer-
ulus. Primarurinen hamnar i en behallare som kallas Bowmans
kapsel. Glomerulus och kapsel kallas tillsammans for njurkorp-
uskel. Kapseln ar i princip en intryckt epitelboll, sluten sa nar
som pa en oppning som for primarurinen vidare till tubulussys-
temet. Filtreringsbarridaren (se figuren pa nasta sida) bestar av
tre delar: ett kapillarepitel forsett med oppningar (fenestrerat
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endotel), en extracellular basallamina samt kapselns inre epitel
med slitsar mellan epitelcellernas utskott (podierna).

BLOD Fenestra

Kapilldrendotel b — L e

Basallamina

Podier fran

cellerna

i kapselns

inre epitel f

PRIMARURIN  Slits

Tubulussystemet bestar av ett epitelror som ar differentierat i
olika delar Det forsta rorsegmentet ar proximala tubulus som
vindlar sig i barken. Darpa foljer en harnalsformad slynga, Henles
slynga, som gar ner i margen. Slyngan bestar av en nedatgaende
tunnvaggig del, en uppatgaende tunnvaggig del (som vi inte be-
handlar har) samt en tjockvaggig uppatgaende del som nar upp i
barken. Darefter foljer i barken den vindlande distala tubulus
och ett forbindelsestycke (som vi inte behandlar har). De hittils
beskrivna delarna kallas gemensamt for nefron. Flera nefron
mynnar i ett samlingsror som borjar i barken och sedan loper
genom margen och slapper ut den fardiga urinen i njurbackenet.

En afferent (tillforande) arteriol for blodet till glomeruluskapil-
larerna. En efferent (bortforande) arteriol for det fortfarande
syrgasrika blodet till ett nytt kapillarsystem som forsorjer resten
av nefronet och samlingsroren. | barken ar detta kapillarsystem
format som ett natverk (de peritubulara kapillarerna). | margen
gar kapillarerna (vasa recta) ner som harnalslyngor, parallella med
Henles slyngor och samlingsroren, for att sedan i barken tommas
i vensystemet.

Reglering av vattenexkretion hos daggdjur

Daggdjur kan vid vattenbrist producera en hyperosmotisk urin
(med hogre osmolaritet an extracellularvatskan) och vid vatten-
overskott en hypoosmotisk urin (med lagre osmolaritet an extra-
cellularvatskan). Urinens osmolaritet regleras med hjalp av hor-
monet ADH (vasopressin) som kommer fran hypofysens baklob.
ADH (antidiuretiskt hormon) ar ett vattensparande hormon som
minskar urinutsondringen.
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Med hjalp av det tubulusavsnitt som kallas Henles slynga produ-
ceras en vertikal osmotisk gradient i njurens marg. Se bild ovan.
Natriumjoner och kloridjoner transporteras aktivt (uppfor sina
koncentrationsgradienter) ut ur den uppatgaende skankeln. Nar
natrium och klorid ansamlas i interstitiet utanfor slyngan, okar
osmolariteten dar och vatten drivs ut ur den nedatgaende skan-
keln med hjalp av osmos. Nettoeffekten blir att en del osmo-
laritet fors fran den uppadtgdende till den neddtgdende skdnk-
eln. Darmed kommer en del av den osmolaritet, som fors in i
slyngan, inte att lamna den. [ stdllet forflyttas denna osmolari-
tet frdn den uppdtgdende till den neddtgdende skénkeln och
sedan ner mot botten av slyngan.

Osmolaritetstransporten sker samtidigt pa mdnga horisontella
nivaer i slyngan (se bilden pa nasta sida) nagot som ger en for-
stdrkningseffekt: osmolariteten stiger successivt i vatskan, nar
den ror sig nerat i den nedatgaende skankeln. Resultatet blir en
mycket stor vertikal osmotisk gradient med hog osmolaritet
langst ner i méargen. Eftersom den nedatgaende skankeln ar per-
meabel for vatten kommer den gradient som finns i den ocksa
att finnas utanfor den i margens interstititum (cellmellanrum).
Henles slyngas funktion ar i forsta hand inte att reabsorbera vat-
ten och salt. Henles slyngas vdasentliga funktion dr att skapa
denna vertikala osmotiska gradient i mdrgens interstitium.
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Blodflodet genom margen tenderar att skolja bort den vertikala
gradienten, dven om det ar anordnat sa att denna effekt minim-
eras. Det uppkommer da en balans mellan blodflodets bortskolj-
ande effekt och de energikravande processer som bygger upp
den vertikala gradienten (motstromsflodet som ytterst drivs av
hjartat samt den aktiva transporten av natriumjoner och klorid-
joner). Detta resulterar hos manniskan i en osmolaritet pa 1 400

mosmol/l langst ner i margen, hos okenlevande daggdjur en av-
sevart hogre osmolaritet.
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Den vertikala osmotiska gradienten i margens interstitium utnyt-
tjas for att med osmos reabsorbera vatten fran samlingsroren
som ju loper ner i margen mot njurbackenet.

Om ADH-halten dr hég dr samlingsrérens permebilitet fér vat-
ten hog. Se ovre bilden pa nasta sida. Da absorberas mycket vat-
ten fran réren med osmos. Natrium och klorid stannar daremot
till storsta delen kvar inuti roren. Resultatet blir en liten mangd
starkt hyperosmotisk urin. ADH-inséndringen 6kar ndr extracel-
luldrvitskans osmolaritet 6kar och ndr blodtrycket sjunker, sti-
muli som bada signalerar att det finns for lite vatten i kroppen.

Figuren upptill pa nasta sida visar situationen vid mycket kraftig
uttorkning och maximal ADH-halt i blodet.
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Maximalt hyperosmotisk urin hos manniska (kraftig uttorkning)
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Maximalt hypoosmotisk urin hos manniska (diabetes insipidus)
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Om ADH-halten dt ldag dar samlingrérens permeabilitet for vatten
lag. Se nedre bilden pa foregaende sida. Da reabsorberas mycket
lite vatten fran samlingsroren. Samtidigt sker det en viss aktiv
uttransport av bade natrium och klorid fran samlingsréren. Re-
sultatet blir en mycket stor mangd starkt hypoosmotisk urin.
Figuren nedtill pa foregaende sida visar situationen vid fullt ut-
vecklad diabetes insipidus (en sjukdom som beror pa ADH-brist)
da det inte finns nagor ADH alls i blodet.

Under normala forhallanden pendlar ADH-halten i blodet mellan
de ovan beskrivna extremerna sa att osmolariteten i extracellu-
larvatskan bibehalles. Insondring av ADH till blodet stimuleras
framst av en sdnkt osmolaritet i extracelluldrvdtskan, nagot som
signalerar att kroppen har vattenbrist. Aven ett sdnkt blodtryck,
en annat tecken pa vattenbrist, stimulerar ADH-insondringen.
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Ungefdr hdlften av den hoga osmolariteten ldngst ner i mdrgen
utgors av urea (700 mosmol/l hos manniskan). Se ovanstaende
bild. Den tjocka uppatgaende delen av Henles slynga, distala
tubuli och samlingsroren ar impermeabla for urea, utom samlings-
roren langst ner i margen. Nar vatten lamnar de ovre samlings-
roren, koncentreras urean i dem till den grad att urea langst ner
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i margen diffunderar ut i interstitiet, nerfor sin koncentrations-
gradient. Darmed ackumuleras urea i interstitiet, samtidigt som
urinen far en mycket hog ureakoncentration.

Natriumreabsorptionen kan ocksa regleras. Den stimuleras av
hormonet aldosteron fran binjurarnas bark. Kloridjoner foljer all-
tid med natriumjonerna, for elektroneutralitetens skull. Vatten
foljer efter jonerna, av osmotiska skal. Adosteron kan alltsa, lik-
som ADH, ge en okad vattenreabsorption.

Njurar hos andra vertebrater an daggdjur

Henles slynga finns bara hos daggdjur och faglar. De bada grupp-
erna har utvecklat likartade urinkoncentreringsmekanismer obe-
roende av varandra, men mekanismerna ar daligt kdanda hos fag-
lar. Daggdjur har tva typer av nefron: nefron med langa slyngor
(som vi diskuterat har) och nefron med korta slyngor (som bara
nar en kort bit ner i margen). Faglar har ocksa tva typer av nef-
ron: daggdjurslika nefron (med Henles slynga) och reptillika (utan
slynga och darmed utan koncentreringsformaga). Henles slynga
har utvecklats ur ett intermediart tubulussegment som finns hos
manga andra vertebrater.

Vertebrater som helt eller delvis lever i sotvatten (till exempel
limniska teleoster) har ofta stora njurkorpuskler som mojliggor
produktion av en riklig urin. De har ocksa valutvecklade distala
tubuli, i vilka urinen gors hypoosmotisk. Marina teleoster, a and-
ra sidan, har sma njurkorpuskler och saknar ofta distala tubuli,
eftersom de producerar en liten mangd isoosmotisk urin. Ibland
kan de till och med sakna njurkorpuskler och producera primar-
urin med hjalp av sekretion.
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