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Zoologia. — Studi sulla muscolatura elicoidale e paramiosinica. 
Nota I. Morfologia ultrastrutturale dei muscoli longitudinali di Lum- 
bricus terrestris L. Nota (*} di G i u l i o  L a n z a v e c c h i a , presentata (**} dal 
Corrisp. S. R a n z i .

SUMMARY. — The morphological organization of the earthworm  body wall muscles, 
both contracted and decontracted, is studied. These muscles are helical in type; their prim ary 
myofilaments are 6 p long, 350-400 A thick, and show a param yosinic structure. The m or
phological properties and functions of the Z elements and of the sarcoplasmic reticulum 
are discussed, and the changes in the fine structure of the muscles, are analyzed in relation 
to the contraction process.

L ’organizzazione ultrastructurale dei muscoli elicoidali e a striatura 
doppia obliqua si può considerare attualm ente nota nelle sue linee generali, 
soprattu tto  in seguito alle osservazioni di Ikemoto (1963) su Eisenia foetida , 
di H anson e Lowy (1961) sulla parte traslucida dell’adduttore di Crassostrea 
angulata, di Rosenbluth (1965, 1967, 1968) su Ascaris e Glycera, di Bouli- 
gand (1966) su Haplosyllis depressa e Sabella pavonina, e di Chapron e Valem- 
bois (1967) su Allolobophora caliginosa e Eisenia foetida. È  evidente che si 
tra tta  di muscoli striati, con due tipi di miofilamenti che si ingranano tra  di 
loro nel corso della contrazione, e che sono orientati parallelam ente (o quasi) 
a ll’asse del muscolo. Essi tu ttav ia  differiscono dai muscoli striati tipici dei 
V ertebrati e degli A rtropodi poiché la striatura, invece di essere trasversale, 
è fortem ente obliqua; l’angolo tra  la direzione della stria tura e l’asse del 
muscolo è infatti in genere di pochi gradi. I rapporti esistenti tra  muscoli eli
coidali veri e propri a sezione circolare e muscoli a stria tu ra doppia obliqua 
a sezione ellittica molto appiattita, sono stati chiariti da Bouligand (1966); 
questo autore ha ben dim ostrato che i secondi derivano dai prim i per scom
parsa dell’asse citoplasmatico. I sarcomeri sono com unque lim itati a formare 
una fascia periferica che, nel caso del lombrico, non supera 1,5 p, e possono 
quindi essere considerati come spessi nastri che percorrono la superficie m u
scolare lungo linee elicoidali.

Per la loro particolare organizzazione .questi muscoli pongono ancora 
taluni problem i per quanto riguarda il meccanismo e l’efficienza della con
trazione, il differenziamento specifico in relazione alla diversa posizione 
sistem atica o al diverso habitaty e le relazioni che sem brano presentare con 
i muscoli di tipo param iosinico. In questa prim a N ota mi limito alla descri-

(*) Lavoro eseguito nell’Istituto di Zoologia dell’U niversità di M ilano (Sezione di 
microscopia elettronica « Fondazione C. E rba »). Gruppo di ricerca per l ’Embriologia del C.N.R.

(**) Nella seduta del 9 marzo 1968.
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zione morfologica u ltrastru ttu rale  dei muscoli longitudinali della parete di 
Lumbricus terrestris L., Per la nom enclatura dei diversi componenti musco
lari, rni attengo essenzialmente a quanto proposto da Bouligand (1966).

Esem plari di Lum bricus terrestris L. sono stati fissati in condizioni di completa disten
sione muscolare o di massim a contrazione. Nel primo caso gli anim ali sono stati brevem ente 
addorm entati con alcool etilico 5% , e quindi bloccati su di una tavoletta m ediante spilli, 
in condizione distesa. Vengono aperti m ediante una incisione dorsale, e m entre si continua 
a far gocciolare su di essi una soluzione di glutaraldeide 3%  in tam pone cacodilato o ,iM  
e CaCh 0,003 M, sono rapidam ente privati dei visceri e dei setti tra  i metam eri, m ettendo il 
più possibile a nudo la m uscolatura. Se gli animali sono fissati senza prèvia narcosi, si con
traggono im m ediatam ente. Dopo due ore di fissazione in glutaraldeide, si lava brevem ente 
in tam pone cacodilato 0,1 M, contenente il 10% di glucosio, e quindi si fissa per altre due 
ore in acido osmico 1 % in tam pone fosfati. Dopo disidratazione in alcool etilico e ossido di 
propilene, l’inclusione è fa tta  in una miscela di Epon 812 e araldite. Nel corso della disidra
tazione i blocchetti sono precolorati con acetato di uranile. Le sezioni ottenute con l’ultra- 
microtomo Ultrotom e I LKB, dopo « colorazione » con citrato di Pb, sono state osservate 
con un microscopio elettronico H itachi H S-7.

I muscoli descritti in questa N ota sono costituiti da tan te  fibre unicellulari 
di tipo elicoidale, disposte secondo un disegno chiaram ente pennato. Le singole 
fibre partono come le barbe di una penna da un asse connettivale povero di 
cellule e ricco di fibrille collagene disposte con una certa irregolarità (Tav. I, 
fig. r; Tav. II, figg. 3 0 4). C iascuna fibra, in sezione trasversale, m ostra una 
form a pressapoco ellittica, con un diam etro maggiore di 10-15 (i, ed un diam etro 
m inore di 2,5-3 p. nei muscoli, rilasciati. Questi valori aum entano con la 
contrazione, e in muscoli com pletam ente contratti si m isurano per le singole 
fibre diam etri m aggiori di 15-20 (jl, e diam etri minori di 4-541. Ciò ovviam ente 
è da porre in relazione al fatto che il volume della fibra si m antiene pressapoco 
costante nel corso della contrazione. Il citoplasma è pressoché com pletam ente 
occupato dal m ateriale contrattile, costituito da due diversi tipi di miofila- 
m enti. Q uesti sono disposti con regolarità, in modo da determ inare, nelle 
sezioni trasversali, una successione di zone o bande, corrispondenti a quelle 

! visibili in sezioni longitudinali di muscoli a striatura trasversale, orientate 
perpendicolarm ente al sarcolemma. Questa disposizione, tipica dei muscoli 
elicoidali, è stata  illustrata in dettaglio da Rosenbluth (1965) nei muscoli 
di Ascaris. Sem pre in sezione trasversale, le fibre appaiono più o meno chia
ram ente separate in due m età speculari da una linea che corre lungo il d ia
m etro maggiore. Essa è la sezione del piano a livello del quale giungono in 
contatto  i sarcom eri periferici, in conseguenza della scom parsa delLasse cito
plasm atico, e quindi dell’appiattim ento della fibra. I miofilamenti più spessi, 
con diam etro compreso tra  350 e 400 A, sono in genere indicati come prim ari, 
ed è verosimile che almeno in parte siano formati da miosina (il loro diam etro 
è stato m isurato sem pre nella zona centrale della cosiddetta banda A, in 
quanto essi tendono ad assottigliarsi alle estremità). I filamenti sottili hanno 
invece un diam etro costante di 70—80 A, e sono da considerarsi uguali o simili 
ai filamenti secondari osservabili in tu tti i muscoli (Tav. IV, fig. io; Tav. V, 
figg. 12 e 13). Il rapporto  numerico tra  filamenti secondari e prim ari non è
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agevolm ente determ inabile, a causa della notevole irregolarità nella loro 
distribuzione: le m isure effettuate su vari sarcomeri indicano tu ttav ia  che 
esso si aggira attorno ai valori di 7 od 8, come nei muscoli elicoidali longitu
dinali della parete corporea di Tubifex (ricerche in corso), e poco superiore 
rispetto a quello ottenuto da Bouligand (1966) in Haplosyllis. Tale rapporto 
aum enta notevolm ente (fino a una volta e mezza) nei muscoli com pletamente 
contratti, come conseguenza di una sovrapposizione di miofilamenti secon
dari nella regione centrale dei sarcomeri (Tav. V, figg. 12 e 13). Questo fatto 
può essere spiegato solo am m ettendo una loro maggiore lunghezza rispetto 
a quelli prim ari, poiché questi ultim i non si incrociano attraverso la linea 
o sistem a Z, né presentano delle evidenti flessioni, come sostenuto da Ike- 
moto (1963) e parzialm ente da Bouligand (1966).

Nei muscoli com pletam ente rilasciati i m iofilamenti prim ari, nelle sezioni 
trasversali, sono disposti a formare tre -q u a ttro  serie allineate per ogni « sar- 
comero », il che significa ovviam ente che essi sono sfasati, in senso longitu
dinale, di un terzo o una quarto della loro lunghezza. Sono inoltre chiara
m ente distinguibili delle zone o bande A, I e H; le prim e due hanno u n ’am 
piezza pressapoco equivalente, pari a 0 ,13 -0 ,15^ . Per tale m otivo il « sar
comero », in sezione trasversale, ha u n ’ampiezza di 0,26-0,30 fi. L a banda H 
ha invece u n ’ampiezza piuttosto lim itata, poiché anche nei muscoli com
pletam ente distesi è sempre presente una notevole interdigitazione tra  i due 
tipi di miofilamenti (Tav. I, fig. 2; Tav. IV, figg. 9 e io). In  accordo con 
quanto prim a detto, ciò può spiegarsi solo am m ettendo una maggiore lun
ghezza dei filamenti secondari rispetto a quelli prim ari. Parallelam ente al 
grado di contrazione delle fibre muscolari, aum enta anche il num ero delle 
serie allineate, per ogni sarcomero, di filamenti prim ari in sezione trasversale 
(Tav. IV, figg. 9 e io); in condizioni di contrazione m assim a tale numero 
arriva fino ad otto (Tav. V, fig. 12). Ciò significa ancora che i miofilamenti 
prim ari in queste condizioni sono sfasati gli uni rispetto agli altri solo di 
un ottavo della loro lunghezza. In  queste fibre, sempre osservate in sezioni 
trasversali, scom pare la zona I, in quanto i filamenti prim ari giungono a 
contatto degli elementi Z e dei tubuli del reticolo; inoltre il sarcomero aum enta 
la propria lunghezza parallelam ente al crescere della distanza tra  i singoli 
miofilamenti, e raggiunge valori compresi tra  0,35 e 0,45 fi (Tav. V, fig. 11).

L a disposizione dei tubuli del reticolo sarcoplasm atico è uguale a quella 
descritta in Glycera da Rosenbluth (1968); i singoli elementi tubulari che 
decorrono al centro della banda I, orientati perpendicolarm ente alla dire
zione dei miofilamenti, partono da ampie cisterne subsarcolemmali, che 
costituiscono un sistema apparentem ente discontinuo alla periferia della 
fibra; spesso tu ttav ia  appaiono comuni a più « sarcomeri » (Tav. I, fig. 2; 
Tav. II, figg. 3 e 5). Esse com unque non si aprono m ai all’esterno delle fibre, 
e pertanto  l’intero sistem a dei tubuli e delle cisterne deve essere considerato 
omologo al reticolo sarcoplasm atico dei muscoli striati, e non al sistema T, 
contrariam ente a quanto proposto da C hapron e Valembois (1967). Secondo 
le osservazioni di Rosenbluth su Glycera, gli appaiam enti tra  cisterne subsar-
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colemmali e m em brana sarcoplasm atica, dovrebbero assumere il significato 
di diadi. A ttualm ente questa sem bra essere l’ipotesi più attendibile, sulla 
base dei semplici dati morfologici di cui si è finora a conoscenza; si può del 
resto ricordare che, soprattu tto  durante il processo di istogenesi, nei muscoli 
striati degli A rtropodi si possono osservare frequenti diadi alla periferia della 
fibra, costituite da cisterne del reticolo in apposizione alla m em brana sarco
plasm atica non invaginata a form are i tubi del sistema T. È ovvio tu ttav ia  
che una risposta precisa a questo problem a si potrà avere solo in seguito 
alla dim ostrazione della presenza di una A TPasi M g++ dipendente nelle 
cisterne subsarcolem m ali.

A nche gli elementi o bastoncelli Z sono disposti come in Glycera, e percor
rono la parte  m ediana della banda I, correndo parallelam ente ai tubuli del 
reticolo, con cui non entrano mai in rapporti di continuità. C ontrariam ente 
all’ipotesi di C hapron e Valembois, essi non possono considerarsi dei loro 
derivati. In  sezioni longitudinali condotte parallelam ente all’asse maggiore 
trasversale della fibra, si osserva una regolare successione di tubuli ed ele
m enti Z (sezionati entram bi trasversalm ente) tra  loro pressapoco equidistanti 
(Tav. I l l ,  fig. 6). Nelle sezioni longitudinali la stru ttu ra  elicoidale del muscolo 
è in genere difficilmente apprezzabile, anche a causa della fortissim a obliquità 
della striatura. Questa com unque può essere correttam ente valu tata in teoria 
solo nelle sezioni rigorosam ente parallele alla superficie della fibra; l’angolo 
della s tria tu ra  appare infatti gradualm ente ridursi m an m ano che la sezione 
(pur restando longitudinale) diventa radiale. In  quest’ultimo caso essa appare 
add irittu ra  di tipo trasversale, come è ben stato dim ostrato da R osenbluth 
(1965) e da Bouligand (1966). L ’angolo & tra  la direzione della s tria tu ra e 
la direzione dei miofilamenti, può essere facilmente calcolato, conoscendo la 
lunghezza dei miofilamenti prim ari, e l’ampiezza della banda A  in sezione 
trasversale; infatti la tangente dell’angolo & è uguale al rapporto tra  l’ampiezza 
della banda A e la lunghezza dei miofilamenti prim ari. Q uest’ultim o valore 
non è facilmente determ inabile, poiché difficilmente un filamento è compreso 
per tu tta  la sua lunghezza nello spessore di una sezione: la m assim a lunghezza 
osservata in sezioni che apparivano rigorosamente longitudinali, ë stata di 
6 [x, e tale valore viene qui attribuito  ai miofilamenti prim ari (va tenuto pre
sente che esso potrà al più essere maggiore m a non minore). Per tale motivo, 
poiché l’ampiezza della banda A, in sezione trasversale e nei muscoli decon
tratti, è di appena 0,13-0,15 pi, l’angolo risulta inferiore ai 20 (tan & — ^  
^ 0 ,1 5 /6  =  ^ 0 ,0 2 5 ) .  Nel muscolo contratto invece tan  & =  ^ 0 ,4 0 /6  =  ^  

o^oóó, per cui l’angolo & è poco inferiore a 40.
L a conoscenza degli elementi morfologici che concorrono alla formazione 

del muscolo elicoidale del lombrico, perm ette di trarre  alcune conclusioni 
relative alla possibilità dei singoli elementi Z di costituire un sistema funzio- 
nalniente analogo alla stria Z dei muscoli a stria tu ra trasversale. Il diam etro 
di ogni elemento Z, di form a pressapoco cilindrica, è di circa 250 A. L a loro 
d istanza nel muscolo decontratto in proiezione verticale, sebbene abbastanza 
irregolare, è di circa 0,5 [x. Poiché l’inclinazione della s tria tu ra elicoidale,

31. — RENDICONTI 1968, Vol. NLIV, fase. 3.
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come si è visto, è per il muscolo decontratto m inore di 2°, ne segue che lo 
sfasam ento in proiezione laterale tra  due elementi Z successivi è pressapoco 
uguale al loro diam etro. Per tale motivo tu tti i miofilamenti secondari risul
teranno legati ad essi, sia pure a livelli diversi del muscolo. Ne risulta quindi 
una specie di stria Z discontinua, form ata da tan ti elementi disuniti, disposti 
come i gradini di una ripida scala (i dati qui enunciati per il muscolo decon
tra tto  possono applicarsi perfettam ente anche a quello contratto). D a un punto 
di vista funzionale, un tale sistema è analogo ad una stria Z continua per 
quanto concerne la rigidità dell’apparato contrattile durante il meccanismo 
di interdigitazione dei due tipi di miofilamenti, m entre rende possibile l’a t
tuarsi delle notevoli variazioni di lunghezza delle linee elicoidali del muscolo 
nel processo contrazione-decontrazione, e quelle dell’angolo tra  striatura 
elicoidale ed asse del muscolo. Tali fenomeni verranno analizzati in dettaglio 
in una successiva N ota dedicata allo studio della m eccanica della contrazione 
nei muscoli elicoidali.

Il nucleo è sempre posto m arginalm ente al sistema contrattile, in una 
sporgenza citoplasm atica di piccole dimensioni, óve si trovano anche alcuni 
m itocondri e granuli di glicogeno (Tav. II, fig. 5). Alle loro estrem ità le singole 
fibre presentano sottili estroflessioni citoplasm atiche lam inari, che si ingranano 
probabilm ente per favorire l’adesione tra  le diverse cellule. Non sono mai 
stati osservati tu ttav ia  dispositivi di giunzione sul tipo di quelli descritti 
in Holothuria (Lanzavecchia, 1967 a), e neppure desmosomi, come in Glycera.

I miofilamenti prim ari, in immagini ad alta risoluzione, m ostrano una 
serie di bande trasversali abbastanza evidenti (Tav. I l i ,  fig. 7), regolarm ente 
spaziate di 70-80 A; tale valore è uguale alla m età del periodo più evidente 
della param iosina (144 A), e compare del resto come subperiodo nei miofila
m enti param iosinici isolati di mitilo (Lanzavecchia, 1966). Si prospetta quindi 
che i m iofilam enti prim ari dei muscoli di lombrico siano caratterizzati da 
una s tru ttu ra  param iosinica, in accordo del resto a quanto è stato osservato 
m ediante diffrazione con i raggi X (Elliott, 1964). Circa l’eventuale significato 
delle stru ttu re  param isioniche nei muscoli, si rim anda a quanto in precedenza 
proposto suH’argomento (Lanzavecchia, 1967 b), ricordando tu ttav ia  che una 
corretta soluzione di tale problem a potrà aversi solo al term ine di una lunga 
indagine com parativa, eseguita su anim ali diversi.
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SPIE G A Z IO N E  D E L L E  TAVOLE I-V  

T a v o l a  I.

Fig. I.  -  Sezione trasversale dei muscoli a piccolo ingrandim ento, per m ettere in evidenza 
l’aspetto generale delle fibre, la loro disposizione reciproca, e la presenza dei « sarcomeri » 
X 8.000

Fig. 2. -  Sezione trasversale. Particolare di una fibra decontratta; è ben visibile la succes
sione dei « sarcomeri » e l’alternanza delle bande o zone A e I. Al centro di queste si 
osservano gli elementi Z e i tubuli del reticolo. Ai lati cisterne subsarcolemmali {/ ( ) .  
Nella regione m ediana della fibra, lungo l’asse maggiore di questa, si vede abbastanza 
chiaram ente la linea virtuale in rapporto alla quale si realizza l’inversione dell’obliquità 
della stria tu ra  trasversale. X 28.000.

T a v o l a  I I .

Fig. 3. -  Sezione trasversale di muscolo decontratto. Aspetto dell’asse o setto ricco di fibrille 
collagene (S) da cui si dipartono le fibre muscolari, con un disposizione pennata. X 24.000.

Fig. 4. -  Aspetto delle fibrille collagene del setto, a più forte ingrandim ento. X 75.000.

Fig. '5. -  Sezione trasversale di muscolo decontratto. È visibile un nucleo (N) a] margine 
della fibra, che appare abbastanza strettam ente ingranata con quelle adiacenti, m ediante 
prolungam enti alari citoplasmatici { / ) .  x  26.000.

T a v o l a  I I I .

Fig. 6. -  Sezione longitudinale condotta parallelam ente alla superficie della fibra. La striatura 
appare poco inclinata rispetto alla direzione dei miofilamenti. Al centro delle bande I 
(visibili in quanto il muscolo è decontratto) si osserva una regolare successione di ele
m enti Z e di tubuli del reticolo, sezionati trasversalm ente. X 21.000.

Fig- 7 * “  Miofilamenti prim ari sezionati longitudinalm ente, a forte ingrandim ento. È abba
stanza chiaram ente visibile un periodo trasversale di circa 70-80 Â, da attribuirsi 
con ogni probabilità ad una stru ttu ra  di tipo paramiosinico. X 125.000.
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Fig. 8. -  Sezione longitudinale, condotta obliquamente rispetto alla superficie della fibra. 
È ben visibile l’alternanza delie zone o bande A ed I. In  queste si osservano profili degli 
elementi Z e dei tubuli del reticolo, variam ente orientati rispetto alla superficie della 
sezione. Nella banda A sono anche visibili zone H, ove i miofilamenti secondari sono 
assenti. X 55.000.

T a v o l a  IV.

Fig. 9. -  Sezione trasversale di fibre muscolari. M entre le due di sinistra sono pressoché com
pletam ente decontratte, quella di destra è in condizioni di notevole contrazione, come 
risulta dalla quasi completa scomparsa delle bande I, e dal maggior numero di miofi
lam enti prim ari per ogni banda A. X 28.000.

Fig. io. — Particolare della fig. 9, che mette in rilievo l’organizzazione dei miofilamenti prim ari 
e secondari, e l’aspetto dei tubuli del reticolo (RS) e degli elementi Z (Z). X 90.000.

T a v o l a  V .

Fig. i l .  -  Sezione trasversale di fibra fortemente contratta. Non sono più visibili bande A 
ed I. X 15.000.

Fig. 12. -  Aspetto a forte ingrandim ento di una fibra completam ente contratta  in sezione 
trasversale. I filamenti prim ari giungono in contatto con gli elementi Z ed i tubuli del 
reticolo, ed i filamenti secondari sono molto numerosi, soprattutto  al centro del « sar- 
comero ». X 87.000.

Fig. 13. -  Particolare della fig. 12, che mette in rilievo l’alto valore del rapporto tra  filamenti 
secondari e prim ari. X 125.000.
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