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Biologia. — Ulteriori considerazioni sulla morfoecologia cerebel
lare degli Urodeli(t). N ota("} di A l d o  R o s s i e V a l e r ia  P r e t a z z o l i, 
presentata dal Socio A . S t e f a n e l l i .

S u m m a r y . — The cerebellar morphology and cytoarchitectonie of Ambystoma tigrinum 
and Triturus cristatus cornifex, have been studied in relation to developmental and functional 
factors.

The cerebellum of metamorphosed Ambystoma is more and better developed than that 
of neotenic Axolotl. On the contrary, the cerebellar morphology of Triturus premetamorphic 
larvae is similar to that of the adult.

These data indicate that in Urodela the permanently larval stage is a limiting factor to 
cerebellar development, independently of functional developmental factors such as the type 
of locomotion.

In  una precedente ricerca (Rossi e Fantini, 1972 [1]) è stato messo in 
evidenza che gli U rodeli ada tta ti alla vita terrestre hanno un corpus cerebelli 
m orfologicamente più evoluto di quello degli Urodeli specializzati al nuoto. 
Sim ilm ente agli Anfìbi anuri, ai Rettili ed ai M am m iferi (Larsell, 1926 [2]; 
Pietrogrande, 1941 [3], 1942 [4]; Stefanelli e P ietrogrande, 1942 [5]; Stefa
nelli, 1943 [6]), anche negli Urodeli la specializzazione alla locomozione tetra- 
poda porta ad un perfezionam ento della citoarchitettonica delle cellule di Pur- 
kjnje. T u ttav ia  è stato considerato che gli Urodeli ada tta ti al solo nuoto, si 
trovano in una condizione di prem etam orfosi più o meno avanzata e pertanto 
si è considerato che il perfezionam ento della morfologia e della citoarchitet
tonica del loro cervelletto dipende non solo dalla specializzazione al nuoto 
m a anche dallo stadio di sviluppo raggiunto a m aturità  sessuale dall’animale.

Nella presente ricerca si prende nuovam ente in esame quest’ultim o aspetto 
del problem a e a tale scopo è stato com parato il cervelletto di un Urodelo neo- 
tenico (Axolotl) con quello della corrispondente forma m etam orfosata (.A m 
bystoma tigrinum ) ed anche i cervelletti di larve in premetam orfosi, di indivi
dui m etam orfosati e di adulti, in una specie (Triturus cristatus carnifex) che 
in genere non presenta arresti di sviluppo.

M a ter ia le  e metodo

Sono stati presi in esame esemplari neotenici (Axolotl) e m etam orfosati 
di Ambystoma tigrinum  (sin. Ambystoma mexicanum  Cope) ed esemplari di 
Triturus cristatus carnifex Laur. in stato larvale di premetam orfosi (stadio 
62/63 sec. G lücksohn, 1932 [7]), m etam orfosati ed adulti. I pesi e le lunghezze 
degli anim ali sono indicati nella Tabella I. (*) (**)

(*) Lavoro eseguito nell’Istituto di Anatomia comparata dell’Università di Roma, con 
un contributo del CNR.

(**) Pervenuta all’Accademia il 31 luglio 1974.
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I cervelli sono stati fissati per immersione in Bouin acetico; le sezioni 
seriate di io  p. sono state im pregnate col metodo Bodian al protargolo virato 
all’oro. Le sezioni trasverse del cervelletto sono state disegnate e p lanim etrate 
per determ inare il volume totale dell’organo e quello relativo delle parti g ranu
lare e molecolare

R is u l t a t i

Nella T abella I è riportato  un insieme di dati <1) riguardanti: a) il corpus 
cerebelli della larva in prem etam orfosi, del m etam orfosato e dell’adulto di 
Triturus cristatus carnifex\ b) l’intero cervelletto del neotenico e del m etam or
fosato di Amby stoma tigrinum , da ta  l’im possibilità di fare una netta  d istin
zione fra la porzione auricolare ed il corpus cerebelli.

Amby stoma tigrinum .

A) Neotenico.

L ’Axolotl è la form a neotenica dell’Amby stoma tigrinum. Gli individui 
esam inati hanno circa 7 anni di età e conducono vita esclusivamente acquatica.

Il cervelletto appare come una breve lam ina che origina ai lati del rom- 
bencefalo e segue il mesencefalo con l’interposizione di una tela sterile. Non 
si distinguono le porzioni auricolari. Lo strato granulare non ha precisi confini, 
poiché elementi cellulari si trovano sparsi in tu tto  lo spessore della lam ina 
cerebellare. Col tipo di im pregnazione impiegato, diffìcile è la identificazione 
delle cellule di P urkinje che si trovano sparse fra i granuli e le fibre. Il volume 
totale del cervelletto è di 0,11662 m m 3: il 41% è occupato dalle cellule ed il 
59 % dalle fibre.

B) M etam orfosato.

Gli anim ali m etam orfosati sono molto più piccoli dei neotenici (Tabella I, 
colonne A -B ) e conducono vita acquatica solo duran te i mesi estivi (Noble
1 9 3 1  [8]).

Il cervelletto è costituito da due porzioni controlaterali (corpus cerebelli) 
fuse m edialm ente ed è sorm ontato dalla porzione caudale del mesencefalo. 
Non si distinguono le tipiche porzioni auricolari. N etta è la separazione fra 
gli strati molecolare e granulare: al loro confine sono identificabili cellule di 
Purk in je disposte in più file. Il volume totale del cervelletto è di 0,22349 m m 3: 
il 65% è costituito dalla parte granulare ed il 35% da quella molecolare.

Triturus cristatus carnifex.

Questo Urodelo, anche dopo la m etam orfosi, conserva uno stretto rapporto  
con la vita acquatica, soprattu tto  duran te il periodo della riproduzione.

(1) Ringraziamo la dott.ssa Semprini per l’elaborazione statistica dei dati.
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A) L arve in premetam orfosi.

Nel cervelletto si distinguono le parti auricolari ed il corpus cerebelli. 
Q uest’ultim o è costituito da due parti controlaterali fuse m edialm ente ed è 
sorm ontato dalla parte caudale del mesencefalo. N etta  è la separazione fra 
gli strati molecolare e granulare: in quest’ultimo rilevante è l’addensam ento 
degli elementi cellulari (Tav. I, fig. 3 e Tab. I, colonna L). Con l ’im pregna
zione Bodian virata  all’oro, non si identificano le cellule di Purkinje. Il volume 
del corpus cerebelli è di 0,01811 m m 3: il 6 9 %  è costituito dalla parte g ran u 
lare ed il 31 % da quella molecolare.

B) M etam orfosati.

Il corpus cerebelli è m orfologicamente simile a quello delle larve in pre
metamorfosi. Con la tecnica d ’im pregnazione seguita, non si identificano le 
cellule di Purk in je al confine fra gli strati molecolare e granulare; gli elementi 
cellulari di quest’ultim o sono addensati (Tav. I, fig. 4) m a in m inor grado rispetto 
alla larva in prem etam orfosi (Tab. I, colonna L). Il volume del corpus cere
belli è di 0,03035 m m 3: il 67 % è costituito dalla parte granulare ed il 33 % da 
quella molecolare.

C) Adulto.

Il corpus cerebelli, pur conservando la morfologia generale di quello del
l’individuo appena m etam orfosato, presenta una netta evoluzione stru ttu rale 
a livèllo dei fasci e delle commissure, un m aggior spazio fra le cellule dello 
strato  granulare (Tav. I, fig. 5 e Tab. I colonna L) ed un preciso differenzia
m ento delle cellule di Purkinje, disposte in più file, al limite fra gli strati mole
colare e granulare. Il volume del corpus cerebelli è di 0,04094 m m 3: il 57 % 
è costituito dalla parte  g ranulare ed il 43 % da quella molecolare.

D isc u ssio n e

È noto che il perfezionam ento della morfologia cerebellare è dipendente 
dalla qualità e quan tità  delle vie afferenti al cervelletto. In  quei Teleostei 
in cui vi è una specializzazione alla elettrolocalizzazione, si determ ina un alto 
perfezionam ento morfologico e citoarchitettonico del corpus cerebelli (Franz, 
1912 [9]). Inoltre è stato osservato che nei buoni nuotatori la valvola è più 
sviluppata di quella dei pesci stanziali (Banàrescu, 1957 [io]; Rossi, C apanna 
e Tam ino, 1968 [11]). D iversam ente nei V ertebrati terrestri l’evoluzione della 
s tru ttu ra  del cervelletto e della citoarchitettonica delle cellule di Purkinje, 
sono dipendenti dalla specializzazione alla locomozione tetrapoda (Larsell, 
1926 [2]; P ietrogrande, 1941 [3], 1942 [4]; Stefanelli e Pietrogrande, 1942 [5]; 
Stefanelli, 1943 [6]).

Anche negli Urodeli il perfezionam ento della morfologia cerebellare appare 
correlata al tipo di locomozione dell’anim ale (Rossi e Fantini 1972 [1]): infatti
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gli Urodeli adatta ti alla vita terrestre (Hydromantes g  enei e Salamandra macu
losa) hanno un perfezionam ento morfologico e citoarchitettonico del corpus 
cerebelli superiore a quello degli Urodeli con vita acquatica e terrestre (Triturus 
cristatus carnifex e Triturus vulgaris) e di quelli com pletam ente acquatici 
(Axolotl, Am phium a tridactylum , Necturus maculosus). È tu ttav ia  necessario 
distinguere fra gli Urodeli ada tta ti al nuoto, quelli che vivono in acqua in dipen
denza della loro persistente condizione di neotenia e quelli m etam orfosati che 
tornano all’acqua per la riproduzione o per altre esigenze am bientali. A ppare 
possibile quindi che lo stadio di sviluppo raggiunto dall’Urodelo rispetto 
all’adulto, possa agire da fattore lim itante l’evoluzione cerebellare indipenden
tem ente dalle differenze determ inate dal tipo di locomozione dell’animale.

Confrontando VAmbystoma con l’Axolotl, risulta che il cervelletto del 
m etam orfosato è stru ttu ralm ente molto più evoluto di quello della forma 
neotenica. Nel cervelletto di quest’ultim o le cellule non sono riunite in un 
definito strato  granulare, m entre nel cervelletto dell 'Ambystoma vi è una netta 
distinzione fra gli strati molecolare e granulare e al loro confine sono distri
buite -  in più file -  le cellule di Purkinje. L a lunghezza ed il peso àAYAmby
stoma sono m inori rispetto a quelli dell’Axolotl, tu ttav ia  il cervelletto del m eta
morfosato è volum etricam ente m aggiore di quello del neotenico: in particolare 
la parte granulare aum enta di più di quella molecolare e tale increm ento è 
dovuto principalm ente all’aum ento num erico degli elementi cellulari.

In  Triturus cristatus carnifex il corpus cerebelli delle larve in prem eta
morfosi ha già una organizzazione morfologica generale simile a quella del 
corpus cerebelli degli individui m etam orfosati ed adulti. Con lo sviluppo cor
poreo degli animali, il corpus cerebelli aum enta volum etricam ente ed in pro
porzione la parte molecolare aum enta più di quella granulare. L ’increm ento 
volumetrico di quest’ultim a dipende in parte  dall’aum ento num erico degli 
elementi cellulari (Tab. I, colonna P) e ciò è in accordo con le precedenti ricer
che di Baffoni (1961 [12]) sull’a ttiv ità  m itotica nell’abbozzo cerebellare duran te 
lo sviluppo dii Triturus. Dalle nostre osservazioni risulta inoltre che l’aum ento 
volum etrico della parte granulare dipende anche dall’aum ento della grandezza 
cellulare e degli spazi intercellulari (Tab. I, colonne I, D, O).

D a questo breve raffronto appare evidente che in Triturus gli ormoni 
della m etam orfosi predispongono il corpus cerebelli delle larve in prem eta
morfosi per una organizzazione stru ttu rale  e citoarchitettonica già simile a 
quella dell’adulto e pertan to  idonea al futuro adattam ento dell’anim ale alla 
vita terrestre. Dopo la metam orfosi la specializzazione alla locomozione tetra- 
poda può essere una delle principali cause dell’incremento volum etrico del 
corpus cerebelli e num erico degli elementi cellulari della parte  granulare 
come anche del differenziam ento e della citoarchitettonica delle cellule di 
Purkinje.

In  Ambystoma tigrinum  la morfologia cerebellare dell’Axolotl è diversa 
da quella della corrispondente form a adulta ed anche da quella delle larve 
in prem etam orfosi di Triturus. D iversam ente i cervelletti di Ambystoma e 
di Triturus adulti sono simili dal punto di vista citoarchitettonico.

10. — RENDICONTI 1974, Vol. LVII, fase. 1-2.
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Si deve ritenere pertanto  che nell’Axolotl il differenziamento delle s tru t
ture cerebellari si è arrestato  ad  uno stadio larvale precoce. L a m ancanza di 
un  differenziamento condizionato dall’azione dell’ormone tiroideo sul sistema 
nervoso centrale (Weiss e Rossetti, 1951 [13]) -  dipendente da una carente 
interazione ipotalam o-ipofìsaria (E tkin, 1964, p. 455 [14]) -  ha lim itato l’ac
crescimento num erico degli elementi cellulari e conseguentem ente l’aum ento 
volum etrico del cervelletto. Il successivo adattam ento morfologico dell’organo 
all’accrescimento corporeo dell’anim ale ed il suo invecchiam ento in un 
perenne stato di sviluppo larvale, possono aver contribuito a modificare 
l’originale citoarchitettonica dello strato  granulare e quello delle cellule 
di Purkinje.

Concludendo, nell’A xolotl lo stato di neotenia dell’anim ale condiziona 
il differenziam ento delle stru ttu re  cerebellari indipendentem ente da altri 
fattori morfogenetici come il tipo di afferenze cerebellari in relazione alla loco
mozione natatoria . Negli U rodeli che invece m etam orfosano, il cervelletto, 
stru ttu ralm ente già simile a quello dell’adulto, si perfeziona sotto l’azione mor- 
fogenetica esercitata dalle afferenze cerebellari dipendenti dall’adattam ento 
alla vita terrestre  e dalla specializzazione alla locomozione tetrapoda.
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SPIE G A Z IO N E  D E L L A  TAVOLA I

Fig. I. -  Axolotl: irregolare distribuzione delle cellule dei granuli e delle cellule di Purkinje.

Fig. 2. -  Ambystoma tigrinum adulto: netta distinzione fra gli strati molecolare e granulare. 
Le cellule di Purkinje sono disposte in più file fra i due strati.

Fig. 3. -  Triturus cristatus carnifex in premetamorfosi: distinzione fra gli strati molecolare 
e granulare. Si noti raddensamento cellulare. Non si identificano le cellule di 
Purkinje.

Figg. 4-5. -  Triturus cristatus carnifex metamorfosato e adulto: si osservi il progressivo allon
tanamento fra le cellule dei granuli e la identificazione delle cellule di Purkinje 
fra gli strati molecolare e granulare.

G : granuli, M : strato molecolare; P : nuclei delle cellule di Purkinje; sf : strato
delle fibre.

Ogni unità delle scale in calce alle figure corrisponde a io p.





A. R ossi e V. PretAZZOLI - Ulteriori consi
derazioni sulla morjaerologia, ecc. -T A V . I.

Acc. Lincei - Rend. d. Cl. di Sc. fis.,
mat. e nat. -  Vol. LVII.


