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ricerca e studio. Non è consentito l’utilizzo dello stesso per motivi commerciali. Tutte le
copie di questo documento devono riportare questo avvertimento.

Articolo digitalizzato nel quadro del programma
bdim (Biblioteca Digitale Italiana di Matematica)

SIMAI & UMI
http://www.bdim.eu/

http://www.bdim.eu/item?id=RLINA_1963_8_34_5_583_0
http://www.bdim.eu/


Atti della Accademia Nazionale dei Lincei. Classe di Scienze Fisiche, Matematiche e
Naturali. Rendiconti, Accademia Nazionale dei Lincei, 1963.



C. D o lc in i e B. D o lc in i, Oscillazioni della risposta meccanica del muscolo, ecc. 5&3

Fisiologia. — Oscillazioni della risposta meccanica del muscolo 
striato alla stimolazione ripetuta-di bassa frequenzae di intensità sub- 
massimale e costante (*\ N ota di C a r lo  D o lc in i e B ian cam aria  
D o lc in i, presentata ^  dal Socio G. A m antea.

Nel corso di espérim enti di registrazione gràfica delj’a ttiv ità  m eccanica 
isotonica di muscoli isolati, di p rep àra ti neuro-m uscolari ò di gruppi m usco
lari stim olati d ire ttam ente  su organism i integri di rana esculenta, avevam o 
no tato  frequentem ente la com parsa di un fenomeno consistente in una no
tevolissim a variab ilità  dell’am piezza delle singole scosse per serie di stim oli 
tu t ti  uguali, di in tensità  subm assim ale e di bassa frequenza (fig. i).

L a regolarità appunto  del riscontro  del fenomeno nelle condizioni ope
ra tive  riferite, ci indusse ad eseguire alcuni accertam enti, prim o dei quali 
quello relativo al controllo, m edian te oscillografo a raggi catodici, degli im 
pulsi in uscita d a ira p p a ra to  di stimolazione, nonché a prendere provvedi
m enti a tti ad assicurare u n ’accurata standardizzazione del dispositivo di 
co n ta tto  degli elettrodi; a questo u ltim o riguardo era partico larm ente im 
p ortan te  evitare variazioni della superficie di co n ta tto  e le ttro d i-p rep ara to  
e ciò abbiam o o tten u to  fissando al m iografo un  estrem o del muscolo s tre tto  
tra  due asticciole di m ateriale isolante, provviste nella superficie di co n ta tto  
di una  testina  a p p ia ttita  circolare del d iam etro  di 2 m m . e sporgente sul 
piano delle asticciole meno di 1 m m ., oppure, per le prove eseguite su anim ale 
integro, appoggiando in corrispondenza del gruppo dorso-laterale dei muscoli 
della coscia, a leggera pressione, una astiecioia portaelettrod i delle ca ra tte 
ristiche di cui sopra.

Nel determ inism o del fenomeno, le cui caratteristiche form ali sono 
ancora bene evidenti nei traccia ti o tten u ti dopo i descritti controlli (fig. 1), 
è da escludere che abbiano un ruolo fa tto ri esterni ai substra ti im piegati, 
in partico lare variazioni della in tensità  degli stimoli im putabile al genera
tore, nonché modificazioni da uno shock all’altro  della densità elettrica se
condaria a variazioni della superficie di con tatto  degli elettrodi, la seconda 
evenienza, possibile lim ita tam en te  agli esperim enti di stim olazione d ire tta .

Ciò premésso ci sem bra già di p o ter legittim am ente giudicare il fenomeno 
come una .sommazione spazialey la frequenza di stim olazione usa ta  p erm et
tendoci di escludere a priori da un  lato  qualsiasi sommazìone temporale, e 
volendo d ’altro  canto m antenerci per il m om ento nell’am biente dei mezzi 
concettuali classici della fisiologia muscolare, cioè trascurare eventuali 
argom entazioni teoriche consentite da da ti di fa tto  quali le risposte graduate

(*) Lavoro eseguito nell’Istituto di Fisiologia Umana dell’Università di Perugia. 
(**) Nella seduta del 12 gennaio 1963.
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Ffg. 1.
a) Oscillazioni della risposta meccanica del gastrocnemio di rana esculenta per stimolazione del nervo sciatico mediante appa
rato elettronico G.S.E. 201: impulsi rettangolari, durata 1 msec.; notare come per stimoli appena liminàri (graduazione 14 del 
comando-Ampiezza) il preparato risponda con piccole contrazioni tutte uguali; il fenomeno compare in tutta evidenza con 
stimoli poco più intensi (graduazione 16). ò) Oscillazione della risposta meccanica del gastrocnemio stimolato direttamente 
con A =28. c) Risposta del gruppo dorso laterale dei muscoli della coscia. Soglia A = i6 ; il fenomeno compare per A =24.
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descritte  da Gelfan, Gelfan e Bishop ed altri [ i - i i ]  per considerare valida 
nella accezione comune la legge del « tutto o nulla ».

Su tali basi, p iu tto sto  m odeste, iniziam m o un esame della le tte ra tu ra  che 
venne condotto  in due direzioni: alla ricerca del fenomeno sul ricchissimo m ate 
riale grafico disponibile relativo all’a ttiv ità  rip e tu ta  isotonica del muscolo 
striato , nonché a quella di lavori che del medesimo si occupassero d irettam ente .

Tali ricerche furono partico larm enté  fru ttuose perm ettendoci, come del 
resto ci aspe ttavam o per la regolarità dei nostri reperti, il riscontro delle 
fluttuazioni descritte  in una q u an tità  notevole del m ateriale grafico esa
m inato, e non solo in articoli [12] [13] [14] [15] [16], m a anche in testi classici 
di fisiologia [17] [18] [19] ; ed a sottolineare la regolarità di cui sopra notiam o 
come ci sia spesso riuscito  di giudicare esa ttam ente  dal solo aspetto  del trac 
ciato se le condizioni elettriche di stim olazione erano s ta te  di in tensità  m as
sim ale o meno. Le ricerche bibliografiche eseguite nella seconda direzione 
ebbero un risu lta to  ben più m odesto, consistente nel reperim ento di una 
breve N ota di Zingoni [20] e di un  lavoro dello stesso autore [21], citato  anche 
da Spadolini [22], riguardan ti specialm ente il fenomeno, nonché di alcuni 
riferim enti ed annotazioni in essi contenuti, riguardan ti lo stesso p iu ttosto  
m arginalm ente [23] [24] [25] [26].

R itenem m o p ertan to  opportuno contribuire al chiarim ento del fenomeno 
che, apparentem ente di scarsa im portanza se si considera come sia s ta to  
trascurato  in tu t ta  tranqu illità  p u r non potendo essere sfuggito per il suo 
regolare verificarsi alla osservazione di un  notevole num ero di ricercatori, 
p ra ticam ente  di tu t ti  coloro che hanno eseguito registrazioni della a ttiv ità  
m uscolare rip e tu ta  alla leva isotonica, grande im portanza assum e solo che 
lo si consideri nel suo aspetto  di aperta  contraddizione alla legge del tutto o 
nulla o meglio al principio da questa derivante per cui stimoli tutti uguali 
evocano risposte parimenti uguali a condizioni sperim entali, com’è ovvio, li
m ita te  e controllate nei confronti di eventuali fa tto ri in gioco. E tale legge 
conserva un  valore pressoché assiom atico, almeno per i ragionam enti sulla 
fisiologia del muscolo stria to , tu tto ra  e nonostante le possibili argom enta
zioni sulle indagini re la tive ai fenomeni di graduazione delle risposte evo
cate da processi eccitatori non propagati, che in u ltim a analisi peraltro  am 
m ettono  la valid ità della legge stessa sebbene a livello di più fini u n ità  ana- 
tom o-funzionali, cioè della m iofibrilla od ad d irittu ra  del sarcomero.

Il lavoro sperim entale di Zingoni [21] già dal titolo Sulle fluttuazioni 
della eccitabilita nella fibra muscolare striata per stimoli di intensità liminare, 
m entre da un  lato  lascia in travedere l ’orientam ento deH’autore verso u n ’ipo
tesi esp licativa cui perverrà concludendo e che pertan to , così an tic ipa ta  
sem bra d iven tare in certo  modo preconcetta, lim ita d ’altro  can to  e p iu tto sto  
a rb itra riam en te  il campo di riscontro del fenomeno: si parla  in fa tti di s ti
molazione appena lim inare, m en tre  le oscillazioni del m eccanogram m a sono 
m olto evidenti anche per in tensità  notevolm ente sopralim inari.

Com unque, sebbene non sem bri evidente dai titoli, l ’oggetto del nostro 
lavoro e di quello di Zingoni è costitu ito  dallo stesso fenomeno, come sarà

40. — R E N D IC O N T I 1963, Voi. XXXIV, fase. 5.
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ben evidente dopo che avrem o riferito  dei dati di fa tto  e ne avrem o fa tto  
una analisi com parata stabilendo debiti confronti. Ciò peraltro  ci perm et
terà di discutere la poco verosimile ipotesi esplicativa della fluttuazione 
della eccitab ilità  che non ha avuto, almeno per quanto  ci risu lta  dalLesame 
della le tte ra tu ra , il seguito di sperim entazione d im ostrativa program m ato 
da Zingoni, e m agari di sostitu irla  con una ipotesi di lavoro, suscettibile 
di verifica sperim entale.

R iferirem o di seguito i r isu lta ti di Zingoni ed i nostri, raggruppando 
i confronti in ordine ai fa tto ri sperim entali di volta in volta stud ia ti e lim i
tandoci per il m om ento a prendere in considerazione un  unico carattere  
qualitativo : presenza od assenza del fenomeno.

Attrezzatura e substrati. -  Zingoni riscontra il fenomeno im piegando per 
la stim olazione di gastrocnem i e sartori di rana esculenta condensatori 
controllati m ediante oscillografo a raggi catodici, induttorio  a s litta  di Krone- 
ker, im pulsatore elettronico con oscillografo incorporato (Beta). Noi abbiam o 
fa tto  uso dello stim olatore elettronico G.S.E. 201 della SELO, controllando 
gli im pulsi in uscita, re ttango lari o a decrem ento esponenziale, m ediante 
oscillografo a raggi catodici T ektronix , Type 502. A bbiam o sperim entato  
stim olando gastrocnem i e sartori di rana d irettam ente o a ttraverso  il nervo 
sciatico, nonché, a ttraverso  i tegum enti, i muscoli del gruppo dorso-la terale  
della coscia, dopo aver sistem ato  la rana in uno speciale dispositivo.

Ad ogni esperim ento è s ta ta  fa tta  precedere la determ inazione della 
tensione isom etrica (Po) secondo il m etodo da noi di recente descritto  [27]. 
Le registrazioni sono s ta te  eseguite sempre con carico pari a P0/5.

Intensità degli stimoli. — Zingoni rileva la com parsa del fenomeno per 
stim oli lim inari o meglio per stim oli appena sopralim inari. N ota che elevando 
gradualm ente l ’in tensità  degli stim oli le fluttuazioni d iventano più scarse, 
di m inore en tità , finché finiscono per scom parire ed il muscolo risponde al
lora a, tu t t i  gli im pulsi con contrazioni uguali; elevando ulteriorm ente 
l’in tensità  o ttiene scosse tip icam ente massim ali cioè tu tte  uguali e non suscet
tìbili di u lterio ri increm enti in funzione della in tensità . Gli stessi reperti 
sono q tten ib ili pun to  per pun to  in ordine inverso procedendo dalla stim o
lazione ad in tensità  sopram assim ale verso la in tensità  soglia. L ’au tore riscon
tra  inoltre che per stim olazioni lim inari il p repara to  non risponde affa tto  
ad alcuni shocks della serie e che spesso contrazioni o tten u te  con stim oli 
lim inari hanno ampiezza* m aggiore di altre o ttenu te  con stim oli a lquanto  
più intensi; no ta  altresì che eccezionalm ente di fronte a stim oli appena li
m inari il muscolo risponde con piccole contrazioni pressoché uguali. In  questo 
caso il fenomeno com pare aum entando-l’in tensità  della stim olazione. I nostri 
reperti concordano pun to  per punto  con una sola eccezione: il fa tto  che alla 
stim olazione appena lim inare il p reparato  risponda con piccole contrazioni 
pressoché uguali, nei nostri esperim enti non è eccezionale bensì la regola.

Frequenza di stimolazione. -  Zingoni afferma di aver po tu to  accertare 
che en tro  certi lim iti la frequenza non incide affatto  sulla com parsa o sulla 
e n tità  del fenomeno: i nostri reperti ci consentono di affermare come q u est’ul-
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tim o non sia del tu tto  indipendente dalla frequenza, nel senso che per una 
determ ina ta  in tensità  di stim olazione è sempre possibile trovare una fre
quenza partico larm ente favorevole.

Curarizzazione. -  Zingoni constata  che il curaro innalza fortem ente 
la soglia di eccitabilità del p repara to  ed abolisce com pletam ente le oscilla
zioni della risposta m eccanica. A  p arte  l’innalzam ento della soglia di ecci
tab ilità , i nostri esperim enti non ci consentono di conferm are il reperto  r i
ferito: il fenomeno si p resenta im m odificato in tu tte  le descritte  ca ra tte ri
stiche nei m olteplici controlli da noi effettuati al riguardo. Potrem m o al 
massimo parlare di una dim inuzione percentuale dei riscontri, tenu to  conto 
che anche per p repara ti non t ra t ta t i  in alcuni casi (5 °/0—io°/0) non si riesce 
ad ottenere il fenomeno; l’esame dei risu lta ti com unque non sem bra con
fortare neppure tale ipotesi (positiv ità riscontro 26 su 30 prove).

O vviam ente, e ciò è servito anche da controllo della curarizzazione, 
non si o ttiene il fenomeno stim olando attraverso  il nervo.

L ’autore osserva il fenomeno anche dopo raffreddam ento, cocainiz- 
zazione, degenerazione del nervo nonché dopo affaticam ento del muscolo. 
Siam o in grado di conferm are tu tti  questi risu lta ti ad eccezione di quello 
re la tivo  alla degenerazione del nervo che non abbiam o controllato.

A  questo punto, dopo la descrizione delle cara tteristiche qualita tive  
del fenomeno in studio e la rassegna dei dati di fa tto  sperim entali al m o
m ento disponibili, conviene esam inare l’unica ipotesi esplicativa form ulata 
circa il determ inism o dello stesso da Spadolini [28] e discuterla confrontandola 
con le osservazioni. D e tta  ipotesi, p iu tto sto  composita, si articola in due d i
rezioni: da un lato  am m ette  che le fluttuazioni dei m eccanogram m i siano 
dovute a modificazioni rapide dell’eccitabilità del substrato , ed a spiegare 
quindi tali inconsuete modificazioni invoca una «. . .attività autoritmica della 
placca motrice in analogia a quanto si verifica a livello delVelemento gangliare 
di un plesso , intramurale interposto tra una fibra parasimpatica e Veffettore 
muscolare liscio » [29]. Ed ecco come si realizzerebbe il fenomeno secondo 
l’ipotesi! in discussione: « Ammettendo che ordinariamente Vattività autorit
mica della placca motrice abbia valori subliminari per la fibra muscolare, allora 
considerando la possibilità di processi di sommazione algebrica cùn g li impulsi 
{pure subliminari per il  muscolo) che provengono dalla fibra nervosa, sarà f a 
cile comprendere il  meccanismo con cui in un numero maggiore o minore di 
fibre insorgono, le fluttuazioni della eccitabilità che portano a varcare talvolta, 
talaltra appena a raggiungere la soglia di eccitabilità delle singole contrazioni. 
Tali concetti si applicano al caso che la legge del “ Tutto 0 nulla ” domini costan
temente la risposta muscolare. M a se risposte graduate, come recenti indagini 
tendono a dimostrare, sono pure possibili, nella fibra striata, provocate da pro
cessi eccitatori non propagati, allora le giustificazioni che potrebbero addursi 
alla genesi delle fluttuazioni osservate sarebbero ancor p iù  suggestive ». T ra 
lasciando com unque le ultim e suggestioni, confrontiam o l’ ipotesi con d a ti 
di fatto . In n an z itu tto  vogliamo sottolineare la brillante intuizione re la tiva 
ai potenziali di placca: ricordiam o che al tem po in cui Zingoni scriveva non
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erano ancora com parsi i lavori di K atz e F a t t  relativ i alla scoperta dei così 
d e tti potenziali in m inatura[lo~i6\, ed il fa tto  che un elemento fondam entale 
deiripotesi, anche se esso stesso ipotetico, sia s tato  successivam ente dim o
stra to  dalla ricerca p ra tica  e descritto con una rispondenza di ca ra tte ri
stiche al modello teorico che impressiona, giunca senza dubbio in favore 
della costruzione generale. M a le scoperte di K atz e F a tt  hanno avuto  un 
notevole seguito di studi e di definizioni e tra  questi ci interessano ora due 
reperti che impongono un  atteggiam ento  negativo nei confronti della ipotesi 
in discussione:

a) la curarizzazione non abolisce to talm ente i potenziali in m in ia
tu ra  [37].

b) L a degenerazione del nervo m otore com porta la degenerazione 
della suola nucleata  di Kunhe nonché la totale scom parsa dei potenziali 
di placca [37].

Ne segue che:
1) gli esperim enti di curarizzazione non sono determ inanti per la ve

rifica dell’ipotesi Spadolini—Zingoni, poiché al m assimo potrebbero g iusti
ficare una dim inuzione deH’in tensità  del fenomeno e ciò è in accordo con 
i nostri risu lta ti, non la to tale scom parsa di esso asserita da Zingoni.

2) se il fenomeno dipendesse dai processi di sommazione algebrica 
tra  potenziali di placca ed im pulsi nervosi entram bi di in tensità  sublim inare, 
dovrebbe scom parire negli esperim enti di degenerazione in grado di ridurre  
a zero il prim o addendo, ciò che appunto non avviene a d e tta  dello stesso 
Zingoni che si basa per questa affermazione su esperim enti accurati e con
tro lla ti. P ertan to  la suggestiva ipotesi di Spadolini deve essere quanto  meno 
ridiscussa.

R itenendo il fenomeno di im portanza non trascurabile per le ragioni 
altrove esposte, contiam o di proseguire le ricerche al riguardo, indirizzandoci 
allo stpdio di schemi tecnici che ci perm ettano di o ttenere inform azioni quan
tita tiv e  per quanto  concerne l’in tensità  nonché la eventuale ritm ic ità  dello 
stesso.

Su basi q u an tita tiv e  sarà ovviam ente più agevole, se non proprio spiegare 
la n a tu ra  delle oscillazioni in questione, quanto  meno definire ipotesi di la
voro che offrano buone garanzie alla ulteriore ricerca.
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