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Zoologìa. — Ultrastruttura dei muscoli longitudinali dell’addome 
in neanidi di Ecdyonurus helveticus Eaton e Baëtis rhodani Pictet 
{Ephemeropter a). Nota (,) di A b e l e  S a i t a ,  presentata ((*) **) dal Corrisp. 
S . R a n z i .

Summary. — The longitudinal muscles of abdominal gill bearing segments of nymphal 
Ecdyonurus helveticus and Baëtis rhodani (Ephemeroptera) have been studied electron micro
scopically.

Cross micrograph of the A-band shows the same pattern as that of an insect fast-acting 
muscle: thick filaments are hexagonally packed, each is surrounded by 6 thin filaments which 
are located between two thick ones, thus with a ratio between thick and thin filaments of i 13. 
The regular lattice of the Z—line and flattened orientated filaments of the H region are described.

Regular arrangements on these fast-acting muscles are compared with similar types 
of muscle filament patterns and related to quick gill movements.

Gli studi u ltrastru ttu ra li sulla m uscolatura striata degli Insetti hanno 
già messo in evidenza come i sistemi di m em brane (reticolo sarcoplasm atico 
e sistem a T) presentino alcune variazioni di sviluppo chiaram ente correlabili 
alle diverse forme di a ttiv ità  muscolare in accordo ai dati di fisiologia (Smith, 
1966 a) particolarm ente per quanto riguarda l’eccitabilità del muscolo o il 
controllo chimico del ciclo di contrazione; d ’altra parte esistono delle differenze 
di organizzazione delle miofibrille e dei miofilamenti, in relazione alla specifica 
attiv ità meccanica dei sistemi contrattili, come il rapporto num erico tra  fila
m enti prim ari e secondari, la lunghezza dei miofilamenti, la s tru ttu ra  della 
stria Z e le stru ttu re che collegano la Z ai miofilamenti o i miofilamenti tra  
loro (ponti trasversi), le diverse possibilità di scorrimento e quindi i limiti di 
escursione delle bande, ecc., che sono tu t t’oggi oggetto di analisi al microscopio 
( elettronico, nel tentativo di stabilire il valore dei caratteri u ltrastru ttu rali, 
acquisiti dagli Insetti nel corso della filogenesi, da porre in rapporto alla spe
cifica funzione neccanico-contrattile del muscolo (Lanzavecchia, 1965 e 1967).

Jn particolare non si era rilevato sinora alcuna differenza significativa 
nella .stru ttura contrattile dei muscoli longitudinali intersegm entali dell’addome 
degli Insetti, sia allo stadio larvale che negli adulti. In  questi muscoli, che 
hanno condizioni di movimento generalm ente di tipo tonico e lento, si è riscon
tra ta  sempre una stru ttu ra  caratterizzata dalla presenza di filamenti secondari 
num erosi (10-12) disposti a corona attorno ad ogni filamento prim ario, con 
un rapporto quindi tra  filamenti prim ari e secondari di 1 : 6; vi è am pia possi
bilità di variazione dell’am piezza della banda I e dello scorrimento reciproco

(*) Lavoro eseguito nel Laboratorio di Zoologia dell’Università di Milano. Gruppo di 
ricerca per l’Embriologia del C.N.R.

(**) Nella seduta del 13 dicembre 1969.
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tra  i miofilamenti, la stria Z presenta una stru ttu ra  non risolvibile al m icro
scopio elettronico, e i sarcom eri risultano piuttosto lunghi anche in condizione 
contratta in quanto i m iofilamenti prim ari m isurano circa 3-4 p, (Toselli, 
1965; Smith, 1966 b; Lanzavecchia, 1967). Si è voluto perciò studiare la m u
scolatura longitudinale dell’addom e di alcune larve di Efem erotteri forniti 
di tracheobranchie lamellari, in cui i movimenti dei segmenti addom inali 
hanno un ritm o veloce per determ inare le vibrazioni delle lamelle branchiali. 
Giova ricordare a questo proposito che negli Insetti la m uscolatura capace 
di m ovim enti ritm ici e veloci, come quella di alcuni muscoli del volo o come 
il muscolo tim panico di Cicada (Edw ards e coll., 1958), presenta una 
u ltrastru ttu ra  tipica: sarcom eri corti, lim itato scorrimento dei miofilamenti, 
stru ttu ra  della Z ben evidenziabile, distribuzione dei miofilamenti prim ari 
secondo uno schema esagonale, posizione dei filamenti secondari tra  due 
prim ari, rapporto tra  i prim i e i secondi di 1 : 3, e il filamento prim ario è 
quindi circondato da 6 filamenti secondari.

Il lavoro è stato condotto sui principali muscoli longitudinali in quanto 
gli altri muscoli dell’addome (longitudinali obliqui e laterali, adduttori, dorso
ventrali anteriori e posteriori) sem brano provvedere all’orientam ento dei 
segmenti addom inali e delle lamelle branchiali, più che al m ovimento ritmico 
di queste, secondo le indicazioni di E astham  (1958).

M a t e r ia l i e  m e t o d i.

Si sono utilizzate neanidi di Ecdyonurus helveticus Eaton e di Baëtis rhodani Pictet, 
catturate in Lombardia. Le fibre muscolari sono state fissate direttamente nell’addome con 
glutaraldeide 3%, purificata su colonna di carbone e tamponata a pH 7,2 con osmolarità 
490 milliosmoli. Dopo circa due ore, venivano prelevati i muscoli longitudinali (particolar
mente i muscoli longitudinali cruciformi) dai segmenti con lamelle branchiali, che venivano 
ulteriormente fissati in acido osmico 1 % a pH 7,2 in tampone fosfati. Durante il processo 
di disidratazione, il materiale veniva precolorato in toto con acetato di uranile 1 % in solu
zione alcoólica 90%. Dopo disidratazione in alcool assoluto e ossido di propilene, l’inclusione 
è stata fatta in una miscela di Epon 812 e araldite. Le sezioni ottenute con l’ultramicrotomo 
Ultrotome LKB, dopo « colorazione » con citrato di Pb, sono state osservate con un micro
scopio elettronico Hitachi HS-7.

O s se r v a z io n i.

I muscoli longitudinali cruciformi sono situati nei segmenti addom inali 
forniti di lamelle branchiali (o tracheobranchie) e sono costituiti da quattro  
fasce m uscolari che passano su ciascun lato della linea m ediana dell’addom e 
sia ventralm ente che dorsalmente, inseriti sui bordi anteriori degli sterniti 
o rispettivarqente sui bordi anteriori dei tergiti. Son detti cruciformi perché 
ciascuno di qssi è costituito da due gruppi di fibre che si incrociano in ogni 
segmento. Questa situazione è abbastanza simile tanto  in Baëtis rhodani che 
in Ecdyonurus helveticus e corrisponde alla situazione dei muscoli cruciformi 
addom inali descritti nel Baëtidae: Chloeon dipterum  L. (Eastham , 1958).

40. — RENDICONTI 1969, Vol. XLVII, fase. 6.
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Le fibre, in sezione trasversale a piccolo ingrandim ento, hanno profilo 
ovale o tondeggiante, presentano uno o più nuclei in posizione laterale sub- 
sarcolem m atica, appaiono com pletam ente riem pite di piccole miofibrille tra  
le quali si trovano i m itocondri in quantità assai m odesta (Tav. I, fig. 1).

Le miofibrille, osservate in sezioni trasversali a m aggior ingrandim ento 
a livello della B anda A, presentano profilo per lo più poligonale e m ostrano 
una distribuzione dei miofilamenti analoga alla tipica disposizione dei fila
m enti della m uscolatura del volo. Infatti i miofilamenti prim ari sono disposti 
secondo uno schem a esagonale e ciascun filamento secondario si trova inter
posto tra  due prim ari; in tal modo ogni filamento prim ario è circondato da 
6 secondari e il rapporto  tra  i due tipi di filamenti è d i' 1 : 3 (Tav. II, 
%• 2 ).

In  sezioni leggermente oblique rispetto al piano trasversale della fibra 
si può osservare la distribuzione dei filamenti nella diverse bande. A lla 
banda H (Tav. I l i ,  fig. 3) si nota l’assenza dei filamenti secondari quando la 
fibra è decontratta e l’aspetto rettangolare della sezione del miofilamento 
prim ario.

L a sezione trasversale o leggermente obliqua che attraversa la stria Z 
perm ette di rilevare una grande regolarità di stru ttu ra. L a stria Z appare 
infatti come una placca forata in cui la distanza tra  i fori corrisponde alla 
distanza che si rileva tra  i filamenti prim ari nella banda A  (Tav. I l i ,  fig. 4; 
Tav. IV, fig. 6).

Le sezioni longitudinali m ostrano i due tipi di filamenti prim ari e secondari, 
più ò meno interdigitati tra  loro dipendentem ente dal grado di contrazione. 
I filamenti prim ari risultano lunghi circa 2-2,5 in Ecdyonurus e circa 2 [a 
in Baëtis (Tav. IV, fig. 7), i secondari m isurano circa 1,5 (a in ogni mezzo 
sarcomero e si estendono dalla stria Z sino ad oltre la M quando il sarcomero 
è molto contratto  (Tav. I l i ,  fig. 5).

Sia in sezioni trasversali che longitudinali si notano ai lati delle miofibrille 
le cisterne del reticolo sarcoplasm atico e gli appaiam enti a diade di questo 
coi tubuli del sistem a T.

L ’aspetto u ltrastru ttu rale  del muscolo cruciforme longitudinale dell’ad
dome in Baëtis (Tav. IV, figg. 6, 7) è del tu tto  simile quindi a quanto si 
osserva in Ecdyonurus. Le osservazioni relative ai diversi stati di contrazione 
delle fibre non sono facilmente ed esattam ente determ inabili per la disposizione 
cruciforme dei muscoli e quindi per l’estrem a variabilità delle condizioni di 
ciascuna fibra all’interno del muscolo.

D isc u ssio n e  e  c o n c l u sio n i.

P a  questa ricerca risulta che l’u ltrastru ttu ra  di questi muscoli è certa
m ente analoga a quella dei muscoli del volo di insetti a volo veloce, come 
è già stato descritto dalla microscopia elettronica in Odonati (Smith, 1961 a, 
1962; Lanzavecchia, 1967), E m itted  (Saita, 1967), Coleotteri (Smith, 1961 b,
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1962; Saita e Cam atini, 1967), D itteri (Auber e Couteaux, 1963; Smith, 1963; 
Shafìq, 1963), Im enotteri (Smith, 1962) e alcuni Lepidotteri (Reger e Cooper, 
1967; Auber, 1967; Cam atini e Saita, 1969) ed è probabilm ente simile, almeno 
quanto a disposizione dei miofìlamenti, alla stru ttu ra  del muscolo tim panico 
di Cicada (Edw ards e coll., 1958).

L a stessa s tru ttu ra  si osserva anche nei muscoli veloci dei Crostacei 
(Fahrenbach, 1963; Bouligand, 1964; Reger, 1967) e dei Chetognati (Cam a
tini e Lanzavecchia, 1966, H alvarson e Afzelius, 1969).

Sem bra quindi che l’analogia u ltrastru ttu rale  che si riscontra tra  questi 
muscoli e quelli che si contraggono con un ritmo piuttosto veloce, si debba 
interpretare come una particolare form a di organizzazione degli elementi 
contrattili ada tta  al particolare meccanismo di contrazione.

Non sem bra per ora che sia s tata  studiata la velocità e la frequenza di 
contrazione dei muscoli addom inali delle larve degli Efemerotteri, m a la 
velocità del loro ritm o di contrazione può esser ritenuto elevato in quanto 
provvedono ai m ovim enti ritm ici delle tracheobranchie, già studiati sia in 
Ecdyonurus (Eastham , 1937) che nei Baëtidae (Wingfield, 1939; Eastham , 
1958), e producono una oscillazione delle lamelle tracheobranchiali per 
m antenere una corrente d ’acqua attorno al corpo. È dim ostrato che nelle 
neanidi degli Efem erotteri, eccetto che nella prim a età in cui la respirazione 
avviene attraverso la cute (Grandi, i960), le tracheobranchie compaiono nei 
Baëtidae come evaginazioni foliacee più o meno ricche di trachee o più o 
meno estese m a sem pre mobili in rapporto alle esigenze respiratorie (Vays- 
siere, 1882; Cuénot, 192$). Così esiste una relazione definita tra  l’area delle 
lamelle respiratorie e il contenuto in ossigeno dell’acqua in larve di differenti 
h ab ita t (Dodds e Hisaw, 1924) m a non sem bra variare il ritm o di contra
zione variando artificialm ente la pressione parziale dell’ossigeno, probabil
m ente in relazione alla s tru ttu ra  ben definita della m uscolatura, perché le 
larve poste in queste condizioni m utano acquistando lamelle più estese (H ar- 
nish, 1957), e così le larve private delle tracheobranchie ricorrono im m edia
tam ente a una  m uta per riprodurle (Dewitz, 1890).

R isulta invece più diffìcile interpretare i dati ottenuti tentando di stabilire 
delle omologie con la m uscolatura dell’addome di altri Insetti o con la m usco
la tu ra  del vólo, per quanto si affermi che questi muscoli corrispondono ai 
norm ali brustoli longitudinali che si trovano negli Insetti in generale (E ast
ham, 1958).

In fatti negli Efem erotteri si assiste a un curioso processo evolutivo. 
L a  testa, la s tru ttu ra  degli occhi e quella dei pezzi boccali, il torace e soprat
tu tto  le ali si sono molto modificati, e si assiste agli stadi successivi della loro 
specializzazione presso le forme fossili dai Permoplecotteri, apparsi ed estinti 
nel Permianq), agli Euplecotteri fossili del Mesozoico, sino alla com parsa nel 
Terziario dei prim i rappresentanti delle forme attuali; nell’addom e invece 
le efemere attuali hanno conservato molte stru tture arcaiche, cioè i due 
prim i segm enti addom inali, omonomi, portano sovente le scaglie paranotali, 
i gonopodi, gli organi genitali interni e l’apparato circolatorio hanno conser-
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vato caratteri prim itivi (Jeannel, 1949), Inoltre bisogna tener presente che 
le tracheobranchie attuali somigliano notevolm ente a quelle delle ninfe di 
Phthartus rossicus H andlish trovate nel Perm iano inferiore.

Perciò anche se le tracheobranchie per il loro aspetto foliaceo, la loro 
posizione talvolta apparentem ente dorsale, il loro reticolo di nervatura hanno 
suggerito un avvicinam ento con delle formazioni di tipo alare (Durken, 1907) 
e una derivazione dai lobi latero-dorsali segm entari dei Paleodittiotteri, la 
loro omologia rim ane controversa (Despax, 1949).
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SPIE G A Z IO N E  D E L L E  TAVOLE I- IV

T a v o la  I.

Fig. i. -  Ecdyonurus helveticus. -  Sezione trasversale di un muscolo longitudinale dell’addome 
a piccolo ingrandimento, per mostrare l’aspetto generale della fibra, la forma delle 
miofibriile, la posizione dei nuclei (IV), i mitocondri (M) e il reticolo sarcoplasmatico 
con le diadi (D). Alcune miofibrille sono sezionate a livello della Z (Z). x 9.000.

T avola  II .

Fig. 2. -  Ecdyonurus helveticus. -  Sezione trasversale di alcune miofibrille, che appaiono 
circondate dal reticolo sarcoplasmatico (ES). Dove il reticolo prende rapporto con 
le membrane del sistema T compaiono le diadi (D). A livello della banda A si 
nota che la distribuzione dei miofilamenti è simile a quella dei muscoli del volo 
(A). X40.000.

T avola  I I I .

Fig. 3. -  Ecdyonurus helveticus. -  Sez. trasversale; particolare delle bande A (A) ed H (H) 
in un muscolo leggermente decontratto. Alla A i filamenti primari sono circondati 
da 6 filamenti secondari con un rapporto reciproco di 1:3;  alla H i filamenti 
primari appaiono rettangolari. X 73.000.

Fig. 4. -  Ecdyonurus helveticus. -  Sez. trasversale della stria Z (Z) e della banda I (I). La 
struttura della Z è molto regolare e si presenta come una placca forata in cui la 
distanza tra i fori corrisponde alla distanza tra i filamenti primari. X 83.000.

Fig. 5. -  Ecdyonurus helveticus. -  Sez. longitudinale che interessa la stria Z, la banda I e A.
La banda I è quasi assente per la contrazione della fibra, e la diade (D) si trova 
a livello dei margini della A. Tra i filamenti primari si osservano i secondari (yf). 
X 46.500.

T a v o la  IV.

Fig. 6. -  Baëtis rhodani. -  Sezione leggermente obliqua. La disposizione dei miofilamenti 
nelle diverse bande e l’organizzazione della stria Z appaiono del tutto analoghe 
a quanto si osserva in Ecdyonurus (cfr. figg. 2—4). M  — mitocondrio. X63.000.

Fig. 7. -  Baëtis rhodani. -  Sezione longitudinale di un sarcomero. Si nota la situazione delle 
diverse bande in stato di contrazione. I filamenti secondari sono interposti ai pri
mari e il reticolo sarcoplasmatico (ES) è appaiato al sistema T nelle diadi (D). 
X 46.000.


