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SEZIONE III
(Botanica, zoologia, fisiologia e patologia)

Zoologia. — Studi sulla muscolatura elicoidale e paramiosi­
nica. — II. Meccanismo di contrazione dei muscoli elicoidali. 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. ■—  Helical muscle contraction mechanism has been analyzed on a geometrical 
model, consisting of a multiple system of parallel helicae, around a single axis. By setting 
out mathematical conditions for this model, certain conclusions can be drawn: a) Contraction 
depends entirely on the degree of interdigitation between thick and thin myofilaments. This 
also applies to shearing (or variation in stagger) between homologous myofilaments, b) Angle 
variations between helica and its axis are functions of interdigitation between thick and thin 
myofilaments, c) Contraction of one or more sarcomeres is not possible without variation 
in the above angle; neither can the oblique striation become transversal, d) Helical and trans- 
versally striated muscles have the same cörftraction capacity, given identical thick and thin 
myofilament overlap capacities.

L a m orfologia dei muscoli elicoidali, in condizione sia distesa che contratta, 
è a ttualm ente ben conosciuta: si rim anda alla prim a N ota di questa serie 
(Lanzavecchia, 1968) per una descrizione e per le indicazioni bibliografiche 
relative. Il m eccanismo di contrazione dei muscoli elicoidali (e di quelli a 
s tria tu ra  doppia obliqua, che devono essere collegati ai prim i per le loro 
caratteristiche morfologiche), è stato di recente indagato da Rosenbluth (1967) 
in Ascaris, e le conclusioni raggiunte sono state applicate dallo stesso autore 
(Rosenbluth, 1968) anche per i muscoli di Glycera. È in ogni caso evidente 
th e  la contrazione si realizza per un fenomeno di scorrim ento reciproco di 
due tipi di m iofilamenti, e che ogni ipotesi che prescinde da questo meccanismo 
fondam entale per ogni tipo di muscolo, non può essere attualm ente presa 
in considerazione. Le conclusioni di Rosenbluth possono essere riassunte in 
tal modo: 1) L ’accorciam ento del muscolo duran te la contrazione non è dovuto 
soltanto all’interdigitazione tra  i due tipi di miofilamenti, m a anche per uno 
scivolam ento reciproco di miofilamenti omologhi, che R osenbluth chiam a 
« shearing »; in ta l modo la s tria tu ra  obliqua può diventare trasversale, e 
quindi un  muscolo elicoidale può accorciarsi più di un  muscolo a stria tu ra  
trasversale. 2) Sarcom eri differenti possono contrarsi indipendentem ente, 
realizzando un  sistem a efficace per il m antenim ento del tono m uscolare in

(*) Lavoro eseguito nell’Istituto di Zoologia dell’Università di Milano. Gruppo di Ricerca 
per l’Embriologia del C.N.R.

(**) Nella seduta del 20 aprile 1968.
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condizioni isometriche. 3) Non vi è relazione tra  il grado di interdigitazione 
dei due tipi di m iofìlamenti, ed il loro « shearing »; lunghezza e tensione pos­
sono quindi essere dissociati in questi muscoli.

Queste conclusioni di Rosenbluth sono in contrasto con quanto da me 
precedentem ente afferm ato (Lanzavecchia, 1967), e cioè che T interdigitazione 
dei miofìlamenti nel corso della contrazione, determ ina una variazione definita 
nel passo dell’elica, e quindi anche nel grado di « shearing » tra  miofìlamenti 
omologhi. È parso quindi utile riesam inare il problem a della contrazione 
dèi muscoli elicoidali, riferendosi ad un sistem a geom etrico il più possibile 
aderente all’organizzazione u ltrastru ttu ra le  dei muscoli stessi. E quindi neces­
sario che, nel modello geometrico che viene proposto, siano rispettate le 
seguenti condizioni: a), sono possibili solo m ovim enti di scorrim ento tra  mio­
fìlam enti paralleli all’asse dell’elica; b) la lunghezza del sarcomero, e cioè 
la d istanza m isurata  parallelam ente all’asse • dell’elica, tra  due elementi Z 
successivi, può variare entro limiti che dipendono solo dalla lunghezza dei 
due tipi di m iofìlamenti. In  via del tu tto  schematica, la m assim a lunghezza 
possibile (Smax) è la som m a delle lunghezze dei filamenti prim ari e secondari 
(in condizioni di appaiam ento nullo, che in realtà non si verificano mai 
com pletam ente). L a  lunghezza m inim a (Smin) è invece pari ai soli filamenti 
prim ari (in condizioni di com pleta interdigitazione, e senza tenere conto di 
flessioni degli stessi miofìlamenti, o di interdigitazioni attraverso gli ele­
m enti Z; entram bi i fenomeni non sem brano tu ttav ia  sperim entalm ente dim o­
strati nei muscoli elicoidali); c) non è possibile una torsione dell’intero sistema 
m uscolare attorno al proprio asse, e quindi una variazione del num ero dei 
sarcom eri, o singole eliche, in ogni sezione del muscolo.

U n  muscolo elicoidale può essere schem atizzato come un  cilindro (R , p), 
con raggio R  ed altezza p  (ove p  è il passo dell’elica tracciata  attorno al 
cilindro), in un  sistem a di coordinate cartesiane x  , y  , z  (fìg. r) o di coordinate 
cilindriche p , 9 , Ç. I due sistemi di coordinate sono in relazione tra  loro 
secondo la:

/ ^  =  p cos 9

(1) jK =  p sen 9

U = Ç .

Poiché in un  cilindro x 2 +  y 2 =  R2, per la 1) p =  R. U n ’elica y nel c ilindro . T 
è definita dalla:

R  cos 9 

R  sen 9
P—— 92 7T T

ove p  è il passo dell’elica (o <  9 <  2 tc); l’elica y compie un giro completo 
quando l’angolo 9 varia tra  o e 2 n.
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U n muscolo elicoidale corrisponde tu ttav ia  ad un  sistema di num erose 
eliche parallele ed equidistanti, sulla superficie del medesimo cilindro. La 
distanza tra  due eliche successive, m isurata su di una generatrice del cilindro,

Fig. i. -  Schema di un’elica y attorno ad un cilindro, x  , y  , z, coor­
dinate Cartesiane; & =  angolo tra la direzione dell’elica e l’asse z.

dà la lunghezza del sarcomero. Tale sistema può essere rappresentato  dalla:

Se indichiam o 9 +  ~~~~ ~  9 > la (3) può essere scritta nel seguente m odo:

Ï x  =  R  cos 9

(30 Y* ) y  =  R  sen 9
(* = 0: .«) ft (— . 2 7C-JL- [(p —  z -----

2 7C \ T n

Ogni elica y, può cioè essere o ttenuta dalla y0 (definita dalla 2), con una 
rotazione di i 2 n\n  attorno all’asse z , o con una traslazione di — iVjn  para l­
lela all’asse z. Inoltre, se ft è il passo dell’elica ed n il num ero delle eliche 
sul medesimo cilindro, la lunghezza del sarcomero sarà p\n. Poiché per defi-
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nizione n deve essere costante in ciascun muscolo, la lunghezza del sarco- 
mero può variare solo in rapporto  a p\ ciò significa che la contrazione deve 
necessariam ente accom pagnarsi ad una variazione del passo dell’elica.

E possibile esprim ere in term ini m atem atici le variazioni cui è sottoposto 
un muscolo elicoidale nel corso della contrazione, riferendoci al modello geo­
metrico definito in precedenza. Consideriam o pertanto  due eliche in corri­
spondenza puntuale biunivoca, y [in uh  cilindro T (R  , p)]f e y ' [in un cilin­
dro P  (R ', p')]. Le equazioni delle due eliche sono le seguenti:

(4 e 4O

/ x  — R  cos 9 

y ) y  =  R sen 9

) Pz =  9\ 2 7T T

/' x ' — R ' cos 9 

y' ) y ’ — R ' sen 9 O <  CD <  2 1 Z  .
P’ ?

I volumi dei due cilindri sono ovviam ente:

volume T (R  , p) =  tuR2 p  
5 volume P ( R ' , / )  P ’

È quindi possibile passare dall’elica y all’elica y ' con la:

( x ’ =  OCX
(6) j y  =  «y

[ s ' =  ß*

poiché si tra tta  di u n ’affinità ortogonale rotonda, può essere estesa ai due 
spazi S e S'. cui appartengono le due eliche y e y '. Se ora consideriamo y' 
come derivata da y, e cioè ci riportiam o ad una condizione paragonabile a 
quella che si realizza duran te la contrazione m uscolare, dobbiam o m antenere 
costante il volume dei due cilindri T e P ,  in quanto è noto che il volume 
m uscolare si m antiene pressapoco costante duran te la contrazione. Per la (6) 
ciò è reso possibile purché sia soddisfatta la seguente relazione:

(7) a2 p =  I

E necessario cioè che nel piano x  , y  il raggio R  sia d ilatato  ad aR  , (R x) e 
la lunghezza p  a $p , (p r). È possibile esprim ere le variazioni duran te la con­
trazione in funzione del solo coefficiente ß, in quanto a =  i/|/ß~. Così R ' può 
essere definito:

(8) R ' =  —|L .
Iß

Consideriam o ora un cilindro V con n eliche y i (definite dalle 3 e 3'), in terval­
late tra  loro, lungo una generatrice del cilindro, di un valore p\n  =  Smax (lun­
ghezza di un sarcom ero com pletam ente decontratto). Se tale lunghezza viene 
ridotta, cioè si fa contrarre il muscolo, poiché n è costante per definizione, 
deve ridursi p. Se passiam o da un valore S al valore S ' =  ßS, anche p ’ =  $p; 
poiché inoltre il volume deve m antenersi costante, R  varierà secondo la (8).
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(9)

L ’angolo tra  la direzione dell’elica ed il suo asse è definito dalla:

2 7T Rtan  & =
P

durante la contrazione muscolare, variando p  in p ' ed R in R ', anche l’angolo 
deve necessariam ente cam biare, secondo la:

( i o ) tan  = 2 7tR' 2 7tR
p' pp yp

A ppare chiaro pertan to  che le variazioni che si realizzano nella geom etria 
m uscolare duran te la contrazione, provocano uno scivolamento reciproco

Fig. 2. -  Schema della disposizione dei miofilamenti primari in un muscolo 
elicoidale, d  =  distanza tra miofilamenti adiacenti; h =  ampiezza dello sfasa­
mento, parallelamente alla loro direzione, tra due miofilamenti primari adiacenti.

dei miofilamenti omologhi, secondo la loro direzione (shearing). Se chiam iam o d  
la d istanza tra  i filamenti p rim ari nel muscolo decontratto, & l’angolo tra  l’asse 
dell’elica e la  sua direzione, il valore di h (definito nella fig. 2) si ottiene dalla:

( i o
d  _ , dp

tan & 2 7tR

È noto che duran te la contrazione m uscolare d  varia proporzionalm ente ad 
R (Huxley, 1953), e quindi d' =  ——r . Le variazioni di h sono invece indicate 
dalla: 1 ß

(12) h' = dj>§ #
2 TcR

Per quanto  è stato indicato in precedenza, si può osservare che tu tte  le lun­
ghezze variabili im plicate nel processo di contrazione muscolare, p  (passo 
dell’elica); h (definita nella fig. 2); S (sarcomero), si trasform ano nelle corri­
spondenti p 1 , h l e S', secondo la:
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S può ovviam ente variare entro limiti definiti, e cioè Smax e Smin; è pertanto 
impossibile uno scivolam ento reciproco dei m iofilamenti prim ari (shearing) 
sufficientemente am pio da trasform are in trasversale la s tria tu ra  obliqua. 
Q ualora si realizzassero tali condizioni infatti, si otterrebbero i seguenti valori 
per le variabili in gioco: tan  =  00; R  =  .00; p  e S =  o.

Fig. 3* “ alto: schema di un muscolo elicoidale; decontratto (a sinistra), 
e contratto (a destra). Le linee elicoidali rappresentano le strie Z (o serie 
di elementi Z). A : disposizione dei miofilamenti in un muscolo decon­

tratto. B : disposizione dei miofilamenti in un muscolo contratto.

Le variazioni a carico della geom etria del muscolo elicoidale nel corso 
della contrazione, sono schem aticam ente illustrate nella fig. 3.

L ’intervallo di variazione dell’angolo & dipende dai limiti entro cui S 
può variare, secondo la io  e la 13. Se si fa variare S m a non p, cioè si
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m antiene costante l ’angolo ff, si determ ina necessariam ente una serie di ro t­
tu re  elicoidali lungo il muscolo (fig. 4); per i medesimi m otivi non si può 
realizzare l’ipotesi di R osenbluth relativa alla possibilità di contrazione di 
un singolo sarcom ero (m antenendo costante il valore p), per aum entare iso­
m etricam ente il tono m uscolare. U n a  contrazione 
localizzata è possibile purché si realizzi in uno 
strato  m uscolare parallelo al piano x , y; si possono 
così ottenere delle onde di contrazione lungo l’asse 
del muscolo, esattam ente come in un muscolo stria­
to. In  effetti, le analogie tra  i due tipi di muscoli 
nei meccanism i di contrazione sono pressoché com ­
plete, come si è già in precedenza osservato (L an­
zavecchia, 1967); in un muscolo elicoidale vi è un  
num ero di sarcom eri, in uno strato  di altezza p , 
pari a quello m isurabile in un  muscolo a stria tu ra 
trasversale di pari lunghezza, purché naturalm ente 
sia uguale la lunghezza dei sarcom eri (m isurata 
tra  due elem enti o linee Z successivi). Ne deriva 
che nei due tipi di muscoli, qualora sia uguale la 
capacità di interdigitazione tra  i due tipi di mio- 
filamenti, e la velocità un itaria  con cui il feno­
m eno si realizza, vi è u n ’identica efficienza con­
trattile, sia per quanto concerne la velocità, sia 
per quanto si riferisce alla possibilità di accorcia­
m ento dell’intero sistema.

Le osservazioni sperim entali com piute sui m u­
scoli elicoidali di Ascaris e Glycera (Rosenbluth,
1967, 1968), su Lumbricus terrestris (Hanson, 1957;
Lanzavecchia, 1968) e su Tubifex (Lanzavecchia, in preparazione), che hanno 
tra  l’altro fornito dati num erici sulle variazioni dell’angolo e della lunghezza 
di S, sono in perfetto accordo con quanto è stato messo in evidenza nel modello 
geom etrico propósto. Questi dati hanno inoltre dim ostrato in genere una note­
vole lunghezza nei sarcom eri dei muscoli elicoidali, e questa sem bra in effetti 
la causa della notevole lentezza di contrazione di questi muscoli. Infatti, 
prescindendo da fattori quali l’innervazione, la differente a ttiv ità  specifica 
della! m iosina, ed il diverso sviluppo del reticolo sarcoplasm atico e del sistem a T, 
la velocità di contrazione aum enta parallelam ente al dim inuire della lunghezza 
dei sarcom eri (Lanzavecchia, 1967).

È  infine interessante prendere in esame le variazioni di lunghezza delle 
eliche, nel corso della contrazione muscolare. Tale fenomeno è stato messo 
in evidenza da R osenbluth (1967) in Ascaris, ed è stato in terpretato  da questo 
autoìre come conseguenza di un fenomeno attivo di «shearing». In  realtà è 
stato dim ostrato che tu tte  le variazioni nella geom etria del muscolo elicoidale 
nel corso della contrazione, dipendono dalle variazioni di S, cioè dall’inter- 
digitazione attiva tra  i due tipi di miofilamenti.

Fig. 4, “ Variazioni nella geo­
metria di un sistema a quattro 
eliche parallele, dimezzando il 
valore di S, e mantenendo 
costante /  (e quindi anche 

l’angolo &).
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Se chiam iam o Z la lunghezza dell’elica (e dZ  la distanza tra  due elementi Z 
successivi), le variazioni di questa distanza in rapporto  all’angolo e quindi 
agli altri param etri geometrici del muscolo, 
sono espressi dalla:

z  =  ] / p y  +  —C'4)

e nella fig. 5.
È  evidente che quando & -> o°, e cioè 

p  -> 00 } ed R -> o ,  Z —> 00. Allo stesso modo 
Z -> o o  se & -> 90°, e cioè p  -> o, ed R  -> 00. 
Si ottiene quindi una curva più o meno p ara ­
bolica, di form a asim m etrica, in conseguenza 
del fatto  che p  varia in funzione di ß, e R in 
funzione di i/|/ß . Il m inim o della curva, cor­
rispondente al punto in cui la derivata prim a 
della funzione si annulla, è dato dalla:

(iS) ß3
2 7T2 R2

- ^ 2  —

e corrisponde ad un  valore dell’angolo & di 
circa 54°44'. In  pra tica ciò significa che, quando 
duran te  la contrazione l’angolo resta al 
disotto di questo valore, la lunghezza dell’elica 
dim inuisce m entre il muscolo si contrae, ed 
invece aum enta se l’angolo è maggiore. T u tti 
i muscoli elicoidali noti hanno valori di & molto 
bassi, per cui il valore di Z deve dim inuire nel 
corso della contrazione, e conseguentem ente

Fig. 5. -Variazioni della lunghezza 
di Z in un muscolo elicoidale, in 
funzione dell’angolo oh Le varia­
zioni di Z (sulle ordinate) sono 
riferite ad un muscolo di lun­
ghezza unitaria (p= 1) per ̂ =45°.

anche la d istanza tra  i singoli elementi Z. Questa sem bra essere, in ultim a 
analisi la m aggior differenza funzionale tra  i muscoli a stria tu ra  elicoidale 
e trasversale; duran te  la contrazione di questi ultim i infatti la stria Z si 
allunga proporzionalm ente all’aum ento della distanza tra  i miofilamenti 
adiacenti.

Q uanto è stato  detto si riferisce, in senso stretto, ai muscoli elicoidali 
a sezione cilindrica. I dati ottenuti tu ttav ia  sono perfettam ente applicabili 
anche a quelli con sezione ellittica, ad esempio quelli degli Anellidi Oligocheti. 
Più complesso è il problem a per i muscoli dei N em atodi, le cui « miofìbrille », 
in sezione trasversale, hanno una disposizione ad U , e sono quindi im m agini 
di sarcom eri che non form ano eliche continue lungo il muscolo. Sebbene 
considerazioni pratiche indichino che anche questi muscoli si debbano com­
portare come quelli tipicam ente elicoidali, sono in corso ricerche sperim entali 
e studi teorici, per dim ostrare la validità di questa ipotesi,
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