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Neurobiologia e neuroanatomia funzionale

  Fascicoli gracile e cuneato: decorrono nel cordone posterio-
re e trasportano informazioni relative alla sensibilità tattile e 
propriocettiva (che genera il senso di posizione del corpo); le 
 bre di questi fasci sono gli assoni di neuroni localizzati nei 
gangli spinali, che penetrano nel midollo spinale attraverso 
la radice posteriore e salgono verso il tronco dell’encefalo; 
queste  bre prendono sinapsi con neuroni dei nuclei gracile 
cuneato del bulbo, come si vedrà nel capitolo 7.

  Fasci spinotalamici (anteriore e laterale): decorrono nei 
cordoni anteriori e laterali e trasportano informazioni rela-
tive alla sensibilità termica e dolori ca; questi fasci sono 
costituiti dagli assoni di neuroni localizzati nel corno poste-
riore della sostanza grigia, che ricevono afferenze da neu-
roni localizzati nei gangli spinali e le indirizzano al talamo 
(descritto più avanti nel capitolo).

  Quindi, per quanto riguarda la sensibilità tattile e pro-
priocettiva, le informazioni provenienti dai recettori posti 
sulla super cie corporea vengono trasportate al midollo 
spinale tramite gli assoni di neuroni dei gangli spinali; 
questi assoni, dopo essere penetrati tramite le radici po-
steriori, decorrono nei fascicoli gracile e cuneato  no al 
bulbo. Anche per quanto riguarda la sensibilità termica e 
dolori ca, le informazioni provenienti dai recettori posti 
sulla super cie corporea vengono trasportate al midollo 
spinale tramite gli assoni di neuroni dei gangli spinali; in 
questo caso, però, gli assoni, dopo essere penetrati nel mi-
dollo spinale tramite le radici posteriori, prendono sinapsi 
con neuroni del corno posteriore della sostanza grigia mi-
dollare. Sono gli assoni di questi neuroni che, dopo avere 
incrociato la linea mediana, vanno a formare i fasci spino-
talamici (capitoli 9 e 10).

  Fasci spinocerebellari (anteriore e laterale): decorrono nel 
cordone laterale e trasportano informazioni da cute, muscoli 
e articolazioni  no al cervelletto; queste informazioni sono 
importanti per il controllo della funzione motoria. 

I fasci di  bre discendenti trasportano comandi motori dai 
centri superiori alla sostanza grigia del midollo spinale. I prin-
cipali fasci discendenti sono i seguenti.
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Figura 4.9 - Topogra a schematica delle varie lamine della so-
stanza grigia: i motoneuroni si localizzano principalmente nelle 
lamine VIII e IX. A seconda del livello midollare, alcune lamine 
sono sviluppate in modo differente, mutando forma e dimensione. 
(Modi cata da ).

Figura 4.8 - Organizzazione somatotopica dei motoneuroni del 
corno anteriore del midollo spinale: i motoneuroni che inner-
vano i muscoli assiali sono situati nella porzione più mediale 
del corno anteriore, mentre quelli che innervano i muscoli degli 
arti sono situati nella porzione più laterale del corno anteriore. 
(Modi cata da ).
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Figura 4.10 - Principali vie ascendenti (sezione superiore, in az-
zurro) e discendenti (sezione inferiore, in rosso) del midollo spina-
le, visualizzate in una sezione trasversale condotta a livello cervi-
cale. (Modi cata da ).
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... interno attraverso il tronco encefalico e le rimanda alla corteccia uditiva primaria. I nuclei ventroposterolaterali (mediale 
e laterale), invece, ricevono le informazioni somatosensoriali, che ritrasmettono alla corteccia somatosensoriale primaria ...

CORRIGE
... interno attraverso il tronco encefalico e le rimanda alla corteccia uditiva primaria. Il nucleo ventrale posteriore (suddiviso 
in ventroposterolaterale e ventroposteromediale), invece, riceve le informazioni somatosensoriali, che ritrasmette alla 
corteccia somatosensoriale primaria ...
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Capitolo 4 - Anatomia funzionale del sistema nervoso

Tabella 4.III - Suddivisione funzionale dei nuclei talamici sulla base delle loro connessioni corticali.

 nuclei funzione

  a proiezione specifica ventroposterolaterale VPL 

ventroposteromediale VPM 

genicolato laterale  CGL  

genicolato mediale  CGM 

ventrale anteriore  VA  

ventrale laterale  VL  

anteriore  NA  

  associativi pulvinar  

mediale dorsale  MD 

laterale posteriore LP  

laterale dorsale  LD 

  a proiezione aspecifica intralaminari  

 trasmette informazioni somatosensitive alla corteccia 
somatosensoriale primaria

 trasmette informazioni sensitive dalla regione del capo 
e del collo alla corteccia somatosensoriale primaria

 trasmette informazioni visive dalla retina alla corteccia visiva 
primaria

 trasmette informazioni uditive dalla coclea alla corteccia uditiva 
primaria

 trasmette informazioni motorie dai gangli della base alle 
cortecce motorie (primaria, premotoria, prefrontale)

 trasmette informazioni motorie dal cervelletto e dai gangli 
della base alle cortecce motorie (primaria, premotoria)

 connette ippocampo e ipotalamo con cortecce del cingolo 
e frontale

proietta alla corteccia associativa posteriore (parietale)

proietta alla corteccia associativa anteriore (prefrontale) 

connessioni con aree associative temporoparietali e cingolo 

connessioni con aree associative temporoparietali e cingolo

trasmettono 

la lamina midollare interna sono presenti alcuni nuclei, chia-
mati nuclei intralaminari. La superficie del talamo è poi rive-
stita da una lamina di sostanza grigia, che costituisce il nucleo 
reticolare (box Talamo: “porta” delle sensazioni). 

Ipotalamo

L’ipotalamo è situato davanti all’estremità rostrale del mesen-
cefalo, ventralmente rispetto alla porzione anteriore del tala-
mo (dal greco hypo-thalamus = sotto il talamo); è in stretta 
connessione con l’ipofisi, la principale ghiandola endocrina 
dell’organismo, appesa alla superficie ventrale dell’ipotalamo 
tramite un peduncolo, l’infundibolo. L’ipotalamo è una regio-
ne di piccole dimensioni (pesa appena 4 g), suddivisa però in 
numerosi nuclei, connessi a molte strutture nervose. I nuclei 
ipotalamici ricevono e trasmettono informazioni a diverse 
componenti del sistema limbico (deputato alla gestione degli 
aspetti emozionali del comportamento) e ricevono informazio-
ni sensitive viscerali dal nucleo del tratto solitario del bulbo. 
A livello ipotalamico convergono anche informazioni visive, 
uditive, gustative e olfattive; a sua volta, l’ipotalamo invia 
efferenze alle strutture del tronco dell’encefalo, che coordi-
nano le risposte viscerali e motorie caratteristiche dei com-
portamenti associati a fame, sete, aggressione e riproduzione. 
Infine, l’ipotalamo fornisce la quota maggiore delle afferenze 
corticali di origine non talamica e rappresenta uno dei compo-
nenti principali del sistema implicato nel controllo del livello 
di attivazione corticale e dell’omeo stasi (figura 4.11 A). (Per la 
sua importanza nel mantenimento dell’omeostasi, l’ipotalamo 
verrà trattato nel capitolo 17).

Telencefalo

Il telencefalo rappresenta la struttura del sistema nervoso più 
sviluppata nella specie umana. Esso comprende i due emisfe
ri cerebrali, separati dalla scissura interemisferica (figura 
4.17). Gli emisferi cerebrali sono ricoperti dalla corteccia 
cerebrale, formata da corpi cellulari di neuroni, e nella loro 
profondità si trovano alcuni nuclei, come i nuclei o gangli 
della base (implicati nel controllo del movimento) e l’amig
dala (struttura importante nei processi emozionali). Il resto 
degli emisferi è costituito da sostanza bianca: si tratta di fibre 
nervose che collegano sia la corteccia cerebrale con strutture 
sottocorticali, sia tra loro diverse aree cerebrali appartenen-
ti allo stesso emisfero o a emisferi diversi. Nel telencefalo, 
quindi, a differenza del midollo, la sostanza grigia è presente 
non solo all’interno della struttura, ma anche sulla superficie 
esterna, e la sostanza bianca è all’interno. Il gruppo principale 
di fibre è rappresentato dal corpo calloso, un grande fascio, 
formato da circa 200 milioni di assoni, che connette regioni 
simmetriche dei due emisferi cerebrali. Le fibre che dalla cor-
teccia scendono verso talamo, tronco dell’encefalo e midollo 
spinale formano invece la capsula interna. 
Il telencefalo non è una struttura fondamentale per la vi-
ta (possono sopravvivere individui che hanno subìto lesioni 
emisferiche anche molto ampie), ma lesioni anche non este-
se della corteccia cerebrale sono in grado di compromettere 
gravemente la vita sociale dell’individuo, alterando funzioni, 
quali linguaggio, percezione di sé e dell’ambiente e pianifica-
zione ed espressione del comportamento.
La superficie degli emisferi cerebrali della specie umana è 
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Sistemi sensoriali
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Figura 7.3 - A) Caratteristiche dei recettori a RA super ciali (corpuscoli di Meissner). Sono rappresentati in alto a sinistra, i campi recet-
tivi, di piccole dimensioni e di localizzazione prevalentemente distale; in alto a destra, le caratteristiche istologiche del recettore, il quale è 
innervato da un assone mielinizzato, che si s occa in terminali amielinici, appiattito in mezzo alle cellule di Schwann; in basso, è mostrata 
la densità dei recettori in diverse regioni della mano in un giovane adulto. B) Caratteristiche dei recettori a LA super ciali (corpuscoli di 
Merkel). Sono illustrate dimensioni e forma del campo recettivo, caratteristiche istologiche e densità dei recettori in diverse zone nella mano. 
Si noti, come per i corpuscoli di Meissner, la distribuzione prevalentemente distale dei recettori. C) Caratteristiche dei recettori a RA profondi 
(corpuscoli di Pacini): si noti la dimensione maggiore del campo recettivo. Questi recettori sono distribuiti in maniera più uniforme sulla 
mano rispetto a quelli di tipo I. D) Caratteristiche dei recettori a LA profondi (corpuscoli di Ruf ni). Questi recettori rispondono, oltre che 
alla pressione, anche allo stiramento tangenziale della pelle (frecce) e sono distribuiti uniformemente nella mano. (Modi cata da ).

di tipo I.
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Sistemi sensoriali

do dai loro terminali collaterali sostanze vasoattive, come 
la sostanza P che, aumentando la permeabilità dei vasi della 
zona lesa, favoriscono la fuoriuscita di ulteriori sostanze chi-
miche proin ammatorie che stimolano le  bre stesse. Questa 
è denominata funzione efferente delle  bre dolori che. 
Nel muscolo, i nocicettori trasmettono segnali generati da so-
stanze chimiche o da eventi in ammatori o da stimolazioni 
meccaniche intense. Nei visceri, come cuore, vasi, apparato 
digerente (stomaco, intestino, vie biliari e pancreas), apparati 

urinario e riproduttivo, come anche nelle articolazioni, sono 
presenti nocicettori detti silenti, che trasmettono segnali dolo-
ri ci solo in condizioni di sofferenza tissutale (in ammazione 
e lesione). Le sensazioni dolori che provenienti dai visceri 
sono meno dettagliate e localizzabili rispetto a quelle cuta-
nee; tuttavia, il dolore viscerale può essere molto intenso e 
segnalare distensione o stimolazione meccanica intensa della 
parete degli organi (per esempio, il dolore della colica intesti-
nale o renale) oppure una sofferenza tissutale (dolore intenso 
dell’infarto del miocardio o dell’ulcera gastrica) e costituisce 
l’unica comunicazione sensoriale cosciente fornita da questi 
organi ( gura 7.15). 
Alcuni visceri (come, per esempio, polmone e cervello) sono 
sprovvisti di nocicettori: quindi, il cervello, che riceve ed ela-
bora tutte le afferenze nocicettive, non è in grado di provare 
dolore! Qui, i nocicettori innervano solo le meningi ( bre C), 
ma non il parenchima cerebrale. Anche per questo motivo, è 
possibile effettuare stimolazioni corticali con il paziente sve-
glio, durante interventi chirurgici, perché esse non sono dolo-
rose per il paziente (capitolo 6, scheda Elettrofisiologia). 
In ne, speci che  bre C, a conduzione molto lenta, diverse 
da quelle dolori che, sembrano essere implicate nella tra-
smissione del prurito, che si può sperimentare solo in alcuni 
distretti corporei, quali cornea, cute e mucose in seguito alla 
liberazione di istamina.
In generale, il segnale dolori co viene trasmesso da  bre 
di diametro inferiore e a conduzione più lenta rispetto al 
segnale tattile o propriocettivo. Le  bre Aδ e C mediano se-
gnali qualitativamente differenti: tipicamente si distinguo-
no un dolore primario, più immediato, puntiforme e facil-
mente localizzabile, condotto principalmente dalle  bre Aδ, 
e un dolore secondario, più sordo, persistente, fastidioso e 
meno localizzabile, condotto prevalentemente dalle  bre C 
( gura 7.16).
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do dai loro terminali collaterali sostanze vasoattive, come 
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è denominata funzione efferente delle  bre dolori che. 
Nel muscolo, i nocicettori trasmettono segnali generati da so-
stanze chimiche o da eventi in ammatori o da stimolazioni 
meccaniche intense. Nei visceri, come cuore, vasi, apparato 
digerente (stomaco, intestino, vie biliari e pancreas), apparati 
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ma non il parenchima cerebrale. Anche per questo motivo, è 
possibile effettuare stimolazioni corticali con il paziente sve-
glio, durante interventi chirurgici, perché esse non sono dolo-
rose per il paziente (capitolo 6, scheda Elettrofisiologia). 
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da quelle dolori che, sembrano essere implicate nella tra-
smissione del prurito, che si può sperimentare solo in alcuni 
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gnali qualitativamente differenti: tipicamente si distinguo-
no un dolore primario, più immediato, puntiforme e facil-
mente localizzabile, condotto principalmente dalle  bre Aδ, 
e un dolore secondario, più sordo, persistente, fastidioso e 
meno localizzabile, condotto prevalentemente dalle  bre C 
( gura 7.16).
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RECETTORI VESTIBOLARI

Le cellule recettoriali degli organi vestibolari sono cellule 
ciliate, disposte nel pavimento di creste ampollari, sacculo e 
utricolo. Esse sono separate tra loro da altri tipi cellulari, det-
ti cellule di sostegno, che non hanno funzione recettoriale. 
Le cellule ciliate sono così chiamate perché presentano, alla 
loro sommità, due diversi tipi di ciglia. Essi sono le stereo-
ciglia, che aumentano di lunghezza da un’estremità all’altra 
dell’apice cellulare, e un unico chinociglio, che è il ciglio 
più lungo che si trova all’estremità verso cui le stereociglia 
presentano la maggiore lunghezza ( gura 9.13 A). Questa 
particolare disposizione fa sì che queste cellule possieda-
no una polarità morfologica, cui corrisponde una polarità 
funzionale (vedere più avanti). Ogni cellula recettoriale ha 
inoltre due collegamenti sinaptici nella sua porzione basale: 
infatti, è in contatto con la terminazione di una  bra afferen-
te e con quella di una  bra efferente ( gura 9.12 B). La  bra 
afferente sensitiva è quella che, entrando nella branca vesti-
bolare dell’VIII nervo cranico, vestibolococleare, trasporta 
l’informazione vestibolare verso il tronco dell’encefalo. La 
 bra efferente proviene da cellule del tronco dell’encefalo, 
permettendo così un controllo sui recettori da parte del siste-
ma nervoso centrale.
Perché le cellule recettoriali sono polarizzate? La polariz-
zazione dà ragione della risposta dei vari organi dell’appa-
rato vestibolare. Si prenda come esempio la disposizione di 
queste cellule nelle creste ampollari dei canali orizzontali: la 
loro polarità morfologica è diretta verso l’utricolo. Quando, 
a causa di un movimento della testa, le stereociglia vengono 
 esse in direzione del chinociglio, la cellula si depolarizza, 
mentre se vengono  esse in direzione opposta, si iperpolariz-
za ( gura 9.13 A).
La trasduzione meccanoelettrica avviene grazie al fatto che le 
stereociglia sono unite tra loro da piccole giunzioni. Quando 
le ciglia si piegano verso il chinociglio, le giunture si tendono 
e questo determina aumento dei canali ionici aperti, che incre-
mentano l’entrata di ioni K+. Quando si piegano in direzione 
opposta, le giunture si detendono e i canali si chiudono. Dato 
che le cellule ciliate, a livello del contatto con la  bra afferen-
te, liberano continuamente neurotrasmettitore (verosimilmen-
te glutammato), la depolarizzazione causata dall’aumento dei 
canali aperti determina incremento della liberazione di neuro-
trasmettitore, che a sua volta provoca aumento della frequenza 

di scarica delle  bre afferenti. Ovviamente, l’opposto accade 
quando c’è iperpolarizzazione. L’aumento della liberazione di 
neurotrasmettitore causato dalla depolarizzazione è mediato 
da canali per Ca++ voltaggio-dipendenti, come accade per le 
cellule ciliate del sistema acustico.
Ritornando all’esempio dei canali orizzontali, è necessario 
capire come un movimento della testa possa produrre il pie-
gamento delle ciglia ( gura 9.14). Se la testa viene girata ver-
so sinistra, questo movimento ovviamente fa spostare verso 
sinistra i canali semicircolari. Tuttavia, l’endolinfa, essendo 
viscosa, è soggetta a inerzia, per cui inizialmente non si spo-
sta, determinando così un suo moto relativo in senso oppo-
sto rispetto alla membrana del canale. Questo spostamento si 
comunica alla massa gelatinosa che, spostandosi, fa muovere 
le ciglia sottostanti nella stessa direzione, che corrisponde a 
de essione verso il chinociglio, quindi a depolarizzazione. 
Nel canale orizzontale dell’altro orecchio avviene esattamen-
te l’inverso, risultando in iperpolarizzazione. In de nitiva, 
uno spostamento angolare sul piano orizzontale verso sinistra 
eccita i recettori di sinistra e inibisce quelli di destra. L’au-
mento della frequenza di scarica delle  bre afferenti di sinistra 
segnala quindi ai centri nervosi la direzione del movimento. 
Nei canali anteriori e posteriori la polarità delle cellule ciliate 
è in direzione opposta all’utricolo; sarà comunque uno spo-
stamento in questa direzione che ecciterà queste cellule. Se 
si considera una coppia funzionale di canali (anteriore di un 
lato e posteriore dell’altro), un movimento angolare, come, 
per esempio, una rotazione del capo in avanti o all’indietro, 
ecciterà un canale della coppia e inibirà l’altro. 
Negli organi otolitici le cellule ciliate non sono tutte orienta-
te in una stessa direzione, come accade nei canali, ma sono 
orientate verso una linea curva virtuale che li attraversa, chia-
mata striola ( gura 9.13 B). Un movimento lineare del capo in 
una direzione o il suo orientamento statico provocherà quindi 
la depolarizzazione di alcune cellule e l’iperpolarizzazione di 
altre, con corrispondente aumento della frequenza di scarica in 
alcune  bre afferenti e la diminuzione in altre. Sarà l’integra-
zione di questi segnali che darà l’indicazione precisa sul movi-
mento lineare o sulla posizione della testa. Il meccanismo che 
permette la rilevazione del movimento o della posizione è si-
mile a quello usato dai canali semicircolari, ma in questo caso 
è la forza di gravità esercitata dagli otoliti sulla massa gelati-
nosa che permette lo spostamento dei fascetti di stereociglia in 
una direzione o nell’altra: infatti, la massa otolitica, quando il 

Figura 9.13 - A) La  essione delle 
stereociglia in direzione del chino-
ciglio provoca eccitazione, quella 
in direzione opposta inibizione, con 
conseguente aumento o diminuzio-
ne di scarica, rispettivamente, delle 
 bre del nervo vestibolare. B) Nella 
macula del sacculo, i recettori so-
no polarizzati in senso opposto alla 
striola. (Da ).
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Capitolo 12 - Controllo motorio riflesso e tono muscolare

muscoli antagonisti di quello omonimo (agonista nell’esten-
sione della gamba). Questo meccanismo di eccitazione dei 
muscoli agonisti e di simultanea inibizione degli antagonisti 
fu denominato da Sherrington innervazione reciproca.
Il ri esso da stiramento può essere di tipo fasico o tonico. 
Il ri esso da stiramento fasico è generato da un brusco al-
lungamento del muscolo, come nel caso del ri esso patella-
re appena descritto. Il ri esso da stiramento tonico assume 
particolare importanza nelle regolazioni automatiche di tipo 
posturale: per esempio, l’applicazione di un carico a un arto 
genera un allungamento muscolare, segnalato dalla branca af-
ferente della  bra in rapporto al fuso neuromuscolare, e, come 
conseguenza, l’attivazione monosinaptica del motoneurone 

che fa contrarre il muscolo; grazie alla coattivazione α-γ, la 
contrazione muscolare ri essa perdura per tutto il tempo di 
applicazione del carico ( gura 12.7).
È importante notare che la forza di gravità rappresenta una 
sorta di carico costantemente applicato a tutti i muscoli che si 
oppongono a essa, detti antigravitari, e che svolgono un ruolo 
fondamentale nel mantenimento della postura eretta: quando 
ci si trova in posizione eretta, infatti, la forza di gravità tende 
ad allungare i muscoli, che rispondono a tale allungamento 
con una contrazione ri essa sostenuta per tutto il tempo in cui 
permane lo stimolo ( gura 12.8). Le  bre afferenti fusali di 
tipo IA, sensibili agli allungamenti rapidi, svolgono dunque 
un ruolo fondamentale nel ri esso da stiramento fasico, men-
tre quelle di tipo II, che mantengono una frequenza di scarica 
proporzionale all’allungamento raggiunto, giocano un ruolo 
preponderante nel ri esso da stiramento tonico.

Riflesso miotatico inverso 

La funzione essenziale del ri esso miotatico è produrre una 
contrazione muscolare in risposta a uno stimolo che attiva i 
fusi neuromuscolari: il ri esso miotatico inverso è concet-
tualmente simile, ma produce l’effetto opposto, ossia ridu-
zione della contrazione muscolare in risposta all’attivazione 
di recettori che segnalano un’eccessiva tensione muscola-
re. Tale ri esso è mediato dagli organi tendinei del Golgi, 
che forniscono informazioni propriocettive sulla tensione 
del muscolo durante la contrazione convogliate al midollo 
spinale tramite  bre dette IB. Il neurone (pseudounipolare) 
d’origine di queste  bre è localizzato, come gli altri neuro-
ni afferenti, nei gangli delle radici dorsali. A differenza del 
ri esso miotatico, in cui le  bre sensoriali innervano mo-
nosinapticamente i motoneuroni, le  bre IB in rapporto con 
gli organi tendinei formano sinapsi con interneuroni inibitori 
che innervano i motoneuroni del muscolo che si sta contra-
endo ( gura 12.9): per esempio, la tensione muscolare as-
sociata al tentativo di sollevare un peso eccessivo innesca il 
ri esso miotatico inverso, che provoca l’inibizione dei mo-
toneuroni dei muscoli agonisti responsabili della contrazio-
ne stessa, prevenendo il possibile danno muscolare derivante 
dalla tensione eccessiva. 
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Figura 12.8 -  L’azione della gravità (G) piega le ginocchia, al-
lunga il muscolo quadricipite (A) e provoca lo stiramento dei 
fusi neuromuscolari, determinando l’attivazione delle  bre affe-
renti sensoriali. Tale attivazione determina la contrazione (C) del 
quadricipite, permettendo in questo modo l’estensione dell’arto 
inferiore.
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Figura 12.7 - Il ri esso da stiramento permette di controllare continuamente la lunghezza del muscolo mediante un circuito a feedback ne-
gativo. Un aumento improvviso del carico induce stiramento del fuso neuromuscolare, a seguito del quale si veri ca contrazione ri essa atta 
a ripristinare la posizione iniziale dell’arto. (Modi cata da ).
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Capitolo 12 - Controllo motorio riflesso e tono muscolare

muscoli antagonisti di quello omonimo (agonista nell’esten-
sione della gamba). Questo meccanismo di eccitazione dei 
muscoli agonisti e di simultanea inibizione degli antagonisti 
fu denominato da Sherrington innervazione reciproca.
Il ri esso da stiramento può essere di tipo fasico o tonico. 
Il ri esso da stiramento fasico è generato da un brusco al-
lungamento del muscolo, come nel caso del ri esso patella-
re appena descritto. Il ri esso da stiramento tonico assume 
particolare importanza nelle regolazioni automatiche di tipo 
posturale: per esempio, l’applicazione di un carico a un arto 
genera un allungamento muscolare, segnalato dalla branca af-
ferente della  bra in rapporto al fuso neuromuscolare, e, come 
conseguenza, l’attivazione monosinaptica del motoneurone 

che fa contrarre il muscolo; grazie alla coattivazione α-γ, la 
contrazione muscolare ri essa perdura per tutto il tempo di 
applicazione del carico ( gura 12.7).
È importante notare che la forza di gravità rappresenta una 
sorta di carico costantemente applicato a tutti i muscoli che si 
oppongono a essa, detti antigravitari, e che svolgono un ruolo 
fondamentale nel mantenimento della postura eretta: quando 
ci si trova in posizione eretta, infatti, la forza di gravità tende 
ad allungare i muscoli, che rispondono a tale allungamento 
con una contrazione ri essa sostenuta per tutto il tempo in cui 
permane lo stimolo ( gura 12.8). Le  bre afferenti fusali di 
tipo IA, sensibili agli allungamenti rapidi, svolgono dunque 
un ruolo fondamentale nel ri esso da stiramento fasico, men-
tre quelle di tipo II, che mantengono una frequenza di scarica 
proporzionale all’allungamento raggiunto, giocano un ruolo 
preponderante nel ri esso da stiramento tonico.

Riflesso miotatico inverso 

La funzione essenziale del ri esso miotatico è produrre una 
contrazione muscolare in risposta a uno stimolo che attiva i 
fusi neuromuscolari: il ri esso miotatico inverso è concet-
tualmente simile, ma produce l’effetto opposto, ossia ridu-
zione della contrazione muscolare in risposta all’attivazione 
di recettori che segnalano un’eccessiva tensione muscola-
re. Tale ri esso è mediato dagli organi tendinei del Golgi, 
che forniscono informazioni propriocettive sulla tensione 
del muscolo durante la contrazione convogliate al midollo 
spinale tramite  bre dette IB. Il neurone (pseudounipolare) 
d’origine di queste  bre è localizzato, come gli altri neuro-
ni afferenti, nei gangli delle radici dorsali. A differenza del 
ri esso miotatico, in cui le  bre sensoriali innervano mo-
nosinapticamente i motoneuroni, le  bre IB in rapporto con 
gli organi tendinei formano sinapsi con interneuroni inibitori 
che innervano i motoneuroni del muscolo che si sta contra-
endo ( gura 12.9): per esempio, la tensione muscolare as-
sociata al tentativo di sollevare un peso eccessivo innesca il 
ri esso miotatico inverso, che provoca l’inibizione dei mo-
toneuroni dei muscoli agonisti responsabili della contrazio-
ne stessa, prevenendo il possibile danno muscolare derivante 
dalla tensione eccessiva. 
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Figura 12.8 -  L’azione della gravità (G) piega le ginocchia, al-
lunga il muscolo quadricipite (A) e provoca lo stiramento dei 
fusi neuromuscolari, determinando l’attivazione delle  bre affe-
renti sensoriali. Tale attivazione determina la contrazione (C) del 
quadricipite, permettendo in questo modo l’estensione dell’arto 
inferiore.
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Figura 12.7 - Il ri esso da stiramento permette di controllare continuamente la lunghezza del muscolo mediante un circuito a feedback ne-
gativo. Un aumento improvviso del carico induce stiramento del fuso neuromuscolare, a seguito del quale si veri ca contrazione ri essa atta 
a ripristinare la posizione iniziale dell’arto. (Modi cata da ).

II

CONTROLLO MOTORIO - capitolo 15

pagina 193, didascalia di figura 15.2

ERRATA CORRIGE
... La restante parte di corteccia del cervelletto si divide, in senso 
medio-laterale, in verme (giallo) ed emisferi (arancione e azzurro). 
Il nucleo cerebellare profondo a cui proietta il verme è il fastigiale 
(F). Gli emisferi si suddividono ulteriormente in pars intermedia 
(arancione), con proiezione al nucleo interposito (IP), e parte late-
rale (azzurro), con proiezione al nucleo dentato (D). Questa suddi-
visione corrisponde alle regioni note come archicerebello (o vesti-
bolocerebello, in blu), paleocerebello (o spinocerebello, in giallo e 
arancione) e neocerebello (o cerebrocerebello, in azzurro). ...

... La restante parte di corteccia del cervelletto si divide, in senso 
medio-laterale, in verme (giallo) ed emisferi (arancione e grigio). 
Il nucleo cerebellare profondo a cui proietta il verme è il fastigiale 
(F). Gli emisferi si suddividono ulteriormente in pars intermedia 
(arancione), con proiezione al nucleo interposito (IP), e parte late-
rale (grigio), con proiezione al nucleo dentato (D). Questa suddi-
visione corrisponde alle regioni note come archicerebello (o vesti-
bolocerebello, in blu), paleocerebello (o spinocerebello, in giallo e 
arancione) e neocerebello (o cerebrocerebello, in grigio). ...
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