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Prefazione

Questo manuale si prefigge lo scopo di fornire agli studenti di Scienze Biologiche e Na-
turali (ma anche di altri Corsi di Laurea affini) uno strumento agile per apprendere i fon-
damenti dell’Anatomia Comparata dei Vertebrati attraverso un testo essenziale e aggiorna-
to, supportato da figure schematiche che ne costituiscono parte sostanziale. Il rapporto
testo-figura e il razionale su cui ci siamo basati per la preparazione di questo manuale,
nella convinzione che immagini schematiche adeguatamente spiegate possano costituire
un valido aiuto per la comprensione della complessita anatomica dei Vertebrati. In questa
nuova edizione, testo e iconografia sono stati interamente rivisti, aggiornati e integrati con
nuovi contributi.

L'organizzazione dei capitoli, sostanzialmente conservata rispetto alla precedente edi-
zione, e volta ad illustrare le diverse strategie evolutive che rispondono nei vari Vertebra-
ti alle diverse pressioni ambientali. In linea con le teorie evolutive della nuova branca della
biologia detta EvoDevo (Evolution and Development, che pone lo sviluppo embrionale al
centro delle dinamiche evolutive), cenni di Embriologia Comparata sono parte integrante
di ogni capitolo e sono finalizzati a consentire una migliore comprensione dei rapporti tra
ontogenesi (sviluppo embrionale) e filogenesi (evoluzione). In appendice ad ogni capitolo,
e presente una galleria fotografica di preparati istologici, che rappresenta un compendio di
Anatomia Microscopica, utile al lettore per visualizzare, fin nel dettaglio, 'organizzazione
di organi significativi di diversi Vertebrati appresa dallo studio del testo e dalle figure sche-
matiche. La lettura di questo manuale, che per ragioni didattiche illustra passo-passo i vari
sistemi ed apparati, culmina con il capitolo conclusivo, pensato per stimolare una sintesi
d’'insieme su alcuni temi fondamentali del’Anatomia Comparata dei Vertebrati. Confidia-
mo che questo manuale possa rappresentare un solido strumento per trarre le nozioni
fondamentali dei rapporti morfologia-funzione e ontogenesi-filogenesi.

Desideriamo esprimere i nostri piu sentiti ringraziamenti a tutti coloro che hanno con-
tribuito all’edizione e alla realizzazione delle illustrazioni di questo volume.

Gli Autori

TAVOLE ISTOLOGICHE

Le tavole mostrano sezioni istologiche (spessore 5 pm) di preparati significativi inclusi in
paraffina. Ove non diversamente specificato, i preparati sono stati colorati con ematossili-
na/eosina.
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41 Funzioni
4.2 Origine embrionale
4.3 Organizzazione generale

4.1 Funzioni

[ Vertebrati, come tutti gli esseri viventi, hanno bisogno di energia per mantenere in atto
i processi vitali. Lenergia necessaria deriva dalla metabolizzazione (ossidazione) a livello
cellulare di sostanze organiche che costituiscono sia il materiale energetico che la materia
prima per la costruzione di nuove strutture. Queste sostanze organiche vengono introdotte
nell’organismo attraverso I'alimentazione. Nell’alimentazione sono implicate una grande
varieta di molecole: glucidi, amminoacidi, grassi ecc. con valore energetico differente. Con
gli alimenti devono inoltre essere introdotte vitamine, sali minerali e acqua.

In genere gli alimenti sono costituiti da parti grossolane, non direttamente assimilabili:
I'apparato digerente ha il compito di acquisire gli alimenti in forma grezza e di trasformar-
li in molecole semplici che possano essere assorbite e immesse nella circolazione generale
per essere assimilate dalle cellule. Questo processo di trasformazione delle macromoleco-
le alimentari in molecole semplici e facilmente assimilabili costituisce il processo di dige-
stione degli alimenti.

La digestione avviene in parte per via meccanica (ad esempio con la masticazione) ma
soprattutto per via chimica, attraverso specifici enzimi prodotti da ghiandole. Una volta
digerito, 'alimento deve essere assorbito dalle pareti del tubo digerente e i nutrienti devo-
no essere trasferiti alla circolazione generale, che ha il compito di trasportarli a tutte le
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cellule dell’organismo. L'apparato digerente € quindi fondamentale per 'approvvigiona-
mento del cibo, per la sua digestione e per 'assorbimento dei nutrienti; per espletare que-
ste attivita esso presenta caratteristiche morfologiche e funzionali diverse nei diversi trat-
ti e siavvale di ghiandole parietali ed extraparietali. Svolge, inoltre, un ruolo essenziale per
il mantenimento dell'omeostasi idrico-salina attraverso la gestione dell’assorbimento
dell’acqua e dei sali minerali. L'apparato digerente controlla inoltre i livelli ematici di glu-
cosio. In alcuni casi puo essere sede di scambi respiratori (vedi Cap. 5), ad esempio nelle
salamandre e nelle tartarughe, dove la mucosa bucco-faringea e sede di scambi respiratori,
e coadiuvare nelle cure parentali.

4.2 Origine embrionale

L'epitelio del tubo digerente, le ghiandole intramurali e il parenchima delle ghiandole
extraparietali annesse prendono origine dall’epitelio dell'intestino primitivo (archente-
ron), una cavita a fondo cieco, delimitata concentricamente da endoderma e da mesoder-
ma della splancnopleura (Figura 4.1). L'archenteron si mette in contatto con due invagi-
nazioni dell’epiblasto, una cefalica (stomodeo) e una caudale (proctodeo). Dalla fusione
della cavita stomodeale, dell’archenteron e della cavita proctodeale si originera il tubo di-
gerente, il cui epitelio, quindji, sara di origine endodermica, tranne che a livello della cavita
buccale e dei derivati proctodeali, in cui I'epitelio di rivestimento ha una componente ec-
todermica. A partire dal tubo digerente embrionale si formeranno sia il tubo digerente
propriamente detto che le ghiandole annesse, gli epiteli respiratori delle branchie e, nei
Vertebrati polmonati, gli epiteli della tonaca mucosa di trachea e bronchi e I'epitelio respi-
ratorio degli alveoli polmonari.

Tasche faringee

Stomodeo

Abbozzo
polmoni

Abbozzo /

del fegato

Abbozzi
del pancreas

Sacco vitellino

Cistifellea
Intestino
primitivo

Allantoide

Proctodeo

A5Sos

Figura 4.1 Tubo digerente embrionale e strutture annesse.
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4.3 Organizzazione generale

In tutti i Vertebrati l'apparato digerente é costituito dal tubo digerente, nel
lume del quale riversano i loro secreti le ghiandole annesse

Il tubo digerente (Figura 4.2) €& un canale che si estende dalla bocca all’apertura
anale (o cloacale, qualora intestino e tratto genitale utilizzino un orifizio comune, come
avviene nella maggior parte dei Vertebrati, ad eccezione di alcuni pesci e della maggior
parte dei Mammiferi). Esso puo essere schematicamente suddiviso in: intestino cefalico
(comprendente cavita buccale e faringe), intestino anteriore (esofago e stomaco), inte-
stino medio (nell’embrione in comunicazione con il sacco vitellino o, per i Vertebrati che
si sviluppano da uova mesolecitiche, costituito da cellule endodermiche particolarmente
ricche di vitello) e intestino posteriore (per gli amnioti, in comunicazione con l'allantoi-
de).

Pancreas

Cistifellea
Fegato

Ghiandole
orali

Cloaca

)

Cavita
Intestino Intestino Stomaco Esofago Faringe boccale
posteriore medio ~ ~~
Intestino anteriore Intestino cefalico

~
Tubo digerente

Figura 4.2 Apparato digerente nell'adulto.

Il tubo digerente € composto dal susseguirsi di organi cavi le pareti dei quali sono for-

mate da una serie di tuniche (o tonache) concentriche (Figura 4.3).

= Tunica mucosa, il tessuto che delimita il lume ¢ un epitelio, di tipo diverso a seconda
del tratto di tubo digerente considerato, che poggia su uno strato di connettivo lasso, la
lamina propria, molto vascolarizzata e ricca di linfociti e di cellule del sistema immu-
nitario. Le mucose dei vari tratti del tubo digerente si modificano in modo graduale
passando da una regione all’altra.

= Tunica sottomucosa, esterna alla mucosa, ¢ costituita da connettivo lasso. Tra questa
e la mucosa puo essere presente un sottile strato di muscolatura liscia, la muscularis
mucosae.
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Mesentere

Ghiandole ——
della sottomucosa

Ghiandole

della mucosa Ghiandola
extraparietale
Dotto
escretore
Epitelio
superficiale
Nodulo
linfatico
Plesso
di Meissner
. Plesso
Tunica di Auerbach
sierosa
Tunica
Strato circolare . mucosa
della tunica Tunica
muscolare sottomucosa

Strato longitudinale
della tunica

muscolare Muscularis  Lamina

mucosae propria

Vasi
sanguigni

Muscolatura

longitudinale

Muscolatura
circolare

Figura 4.3 Organi cavi.
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= Tunica muscolare, ancora piu esterna, &€ formata da muscolatura striata nell'intestino
cefalico e da muscolatura liscia nel resto del tubo digerente (ad eccezione della porzio-
ne pineale dove € presente sia muscolatura liscia che striata). La muscolatura liscia &
disposta su due strati: il pit interno con le fibre ad andamento circolare, il piu esterno
con le fibre disposte longitudinalmente. La tunica muscolare & responsabile dei movi-
menti peristaltici, cui & continuamente sottoposto il tubo digerente.

* Tunica sierosa o avventizia (rispettivamente a seconda che il tratto considerato sia
contenuto o meno nella cavita corporea), la tunica piu esterna. La sierosa e formata da
un sottile strato di connettivo rivestito da epitelio pavimentoso semplice; si continua
nel mesentere dorsale, da cui riceve i vasi che irrorano la parete del tubo digerente.
L'avventizia e formata da solo connettivo.

Nella mucosa e talvolta anche nella sottomucosa possono essere presenti ghiandole
parietali (cosiddette perché localizzate nella parete del tubo digerente); grosse ghiandole
extraparietali (fegato, pancreas, alcune ghiandole orali) sono localizzate al di fuori della
parete ma sboccano con i loro dotti nel lume del tubo digerente. Le ghiandole extraparie-
tali annesse al tubo digerente sono organi parenchimatosi (costituiti da uno stroma con-
nettivale nel quale silocalizza il tessuto funzionale, detto parenchima, per questi organi di
natura ghiandolare). [ Vertebrati sono caratterizzati dalla presenza di due grosse ghiando-
le annesse all'intestino medio: fegato e pancreas. Tetrapodi e Petromizonti sviluppano, in
connessione con il tubo digerente cefalico, ghiandole orali.

Tra la sottomucosa e la muscolatura circolare e tra questa e la muscolatura longitudi-
nale sono localizzati plessi del sistema nervoso viscerale, rispettivamente denominati
plesso di Meissner e plesso di Auerbach.

In tutti i Vertebrati, organi del gusto (bottoni gustativi, vedi Figura 11.20) sono loca-
lizzati a livello dell’epitelio della tonaca mucosa dell'intestino cefalico. Sono organi che-
miorecettori, che recepiscono molecole (zuccheri, sali, acidi e alcaloidi) disciolte in una
matrice acquosa.

4.3.1 Labocca

La bocca e utilizzata per I'assunzione del cibo, deriva dall'invaginazione stomodeale ed
é formata dalla cavita orale. In tutti i Vertebrati non Mammiferi la cavita orale si apre diret-
tamente all’esterno tramite la rima buccale. Nei Mammiferi & presente un vestibolo della
bocca delimitato da labbra, guance e arcate dentarie.

Agnati (Ciclostomi)
Gli agnati (Ciclostomi) hanno bocca circolare non articolata

Negli agnati & presente una rima buccale circolare (per questa caratteristica Petromi-
zonti e Missinoidi sono riuniti nel gruppo dei Ciclostomi), non articolata, che si continua
direttamente con la cavita orale.

Nei Missinoidi (Figura 4.4) la regione cefalica é caratterizzata dorsalmente dall’aper-
tura impari della narice, che si connette al faringe grazie al canale naso-faringeo (vedi
Cap. 5). La narice e circondata da due paia di tentacoli nasali (o cirri) sensitivi. Pit ventral-
mente, la rima buccale circolare € delimitata da un vestibolo preorale, dotato di due paia di
tentacoli (orali e labiali). Il vestibolo preorale non € sostenuto da pezzi scheletrici ed é ca-
ratterizzato dalla presenza di un unico dentello palatino. Al fondo del vestibolo preorale, la
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Figura 4.4 Bocca dei Missinoidi.

cavita orale e occlusa da una lingua armata di dentelli cornei; muovendosi avanti e indie-
tro, la lingua funge da raspa.

Nei Petromizonti (Figura 4.5) la rima buccale & delimitata da un disco buccale (o
disco preorale), circondato da un labbro circolare sorretto da cartilagine e con 'orlo
munito di cirri e papille, che permettono alla bocca di funzionare da ventosa. Il disco
buccale e fornito di dentelli cornei rinnovabili. A livello del disco buccale si riconosce
un anello periferico dotato di dentelli marginali isolati e un imbuto preorale, in cui i
dentelli sono accorpati nelle cosiddette piastre dentarie. Al fondo dell'imbuto preora-
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Figura 4.5 Bocca dei Petromizonti.
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Figura 5.13 Ventilazione negli Anfibi: A) espansione del pavimento della bocca e ingresso dell'aria
dalle narici; B) espirazione dell'aria presente nel polmone dalle narici; C) deglutizione dellaria dal
pavimento della bocca al polmone; D) scambi respiratori a livello dell'epitelio polmonare, in questa
fase l'aria residua nella cavita orale viene espulsa.

Anche negli Anfibi i polmoni sono ventilati principalmente da una pompa orale. In un primo
atto respiratorio 'espansione ventrale della cavita orale forma una depressione che richiama
aria dalle narici esterne aperte (Figura 5.13A). Successivamente, la glottide, che separa la ca-
vita orale dalla corta trachea, e che era chiusa durante la fase di inspirazione, si apre e permet-
te cosi all'aria viziata contenuta nei polmoni di passare nella cavita boccale (Figura 5.13B),
mescolandosi in parte con I'aria appena introdotta, e di uscire, infine dalle narici. Ora le narici
si chiudono, il pavimento della bocca si solleva e spinge I'aria ossigenata nel polmone (Figura
5.13C). A questo punto la glottide si chiude e I'aria viene trattenuta nei polmoni per gli scambi
respiratori mentre I'aria residua nella cavita orale viene espulsa (Figura 5.13D).

5.7.2 Sauropsidi

In tutti i Rettili la ventilazione polmonare ¢ efficiente poiché si basa su un meccanismo
a pompa assile aspirante. In questi animali e presente la gabbia toracica, formata da coste
sulle quali si inserisce la muscolatura intercostale dedicata alla respirazione. I muscoli in-
tercostali, muovendo attivamente le coste, provocano alterne costrizioni/espansioni della
cavita che accoglie i polmoni. [ polmoni, a loro volta vengono compressi/ si dilatano e, a
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Figura 5.14 Pompa assile nei Rettili (A) Squamati, (B) Loricati e (C) Testudinati.

causa della differenza di pressione interna che si viene a generare, I'aria passivamente
esce all’esterno/ viene richiamata all'interno (Figura 5.14A).

Nei Loricati (Figura 5.14B) la ventilazione polmonare é ulteriormente migliorata gra-
zie alla presenza di muscoli diaframmatici (non omologhi al diaframma dei Mammiferi) e
a muscoli addominali che spostano posteriormente/anteriormente il setto trasverso (la-
mina connettivale che separa la cavita pleurica da quella addominale) e il fegato, amplifi-
cando nella cavita pleurica la depressione/espansione che richiama aria nei polmoni (in-
spirazione) o ne provoca la fuoriuscita dell’aria (espirazione).

Nei Testudinati i polmoni sono posizionati sotto il carapace (Figura 5.14C), una co-
razzatura dermica che impedisce la mobilita della gabbia toracica, che risulta quindi rigida
e poco prona a cambi di volume indotti dalla muscolatura intercostale. Ecco allora che,
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all'interno del carapace, i visceri sono avvolti da una membrana connessa ai cosiddetti
muscoli espiratori e inspiratori (trasverso e obliquo addominale). La contrazione del mu-
scolo trasverso schiaccia il pacchetto viscerale contro il polmone provocandone lo svuota-
mento (espirazione). Viceversa, durante l'inspirazione, il muscolo obliquo addominale
abbassa il pacchetto viscerale provocando I'espansione del polmone e I'ingresso dell’aria.

La ventilazione nei Rettili e resa efficiente anche dalla presenza di regioni polmonari
non respiratorie, che funzionano come serbatoi e, come e stato dimostrato ad oggi in
Squamati e Loricati, consentono il flusso unidirezionale dell’aria e, per conseguenza, ren-
dono possibili scambi in controcorrente (BOX 5.2).

La ventilazione negli Uccelli (Figura 5.15) e data dalla espansione/contrazione delle
sacche aerifere che garantiscono il flusso unidirezionale dell’aria e, al contempo, impedi-
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Figura 5.15 Ventilazione negli Uccelli. A) Inspirazione: le sacche aerifere si dilatano, il 75% dell'aria
inspirata viene convogliata nelle sacche aerifere posteriori; il restante 25% penetra dai bronchi se-
condari posteriori nel parenchima polmonare, contribuendo a convogliare I'aria del ciclo precedente
nelle sacche aerifere anteriori; B) espirazione: le sacche aerifere si contraggono, I'aria contenuta nel-
le sacche aerifere anteriori viene espirata, quella contenuta nelle sacche aerifere posteriori viene
insufflata nel parenchima polmonare. Affinché I'aria compia un ciclo completo sono necessariin se-
quenza due atti di inspirazione e espirazione.
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scono che aria residua possa essere presente a livello delle strutture respiratorie. Gli scam-
bi dei gas sono sempre in controcorrente (BOX 5.2).

5.7.3 Mammiferi

Nei Mammiferi la presenza di un vero diaframma muscolare tra la cavita pleurica e la
cavita peritoneale, unita a una notevole mobilita delle coste, permette una ventilazione
polmonare bidirezionale molto efficiente. Durante I'inspirazione i muscoli intercostali fan-
no ruotare in avanti le coste e lo sterno, mentre il diaframma si appiattisce; cio provoca
una notevole espansione della gabbia toracica e i polmoni, in essa contenuti, si espandono
aloro volta richiamando aria. Nell’espirazione i muscoli intercostali fanno ruotare indietro
le coste e il diaframma si piega a cupola verso la gabbia toracica; cio provoca una diminu-
zione del volume del torace e una costrizione del polmone che, come una spugna, espelle
l'aria in esso contenuta.

Strategie di scambi respiratori: controcorrente, corrente incrociata e
mescolamento uniforme

Le branchie costituiscono uno tra i piu efficienti sistemi di scambio respiratorio;
questa alta efficienza & necessaria perché 'acqua contiene disciolto al massimo circa
1/20 dell’ossigeno contenuto nell’aria. Nelle branchie 'acqua fluisce lungo le lamelle
in direzione opposta rispetto a quella del sangue (controcorrente) (Figura 5.16A,D).
In questo modo I'acqua, man mano che scorre lungo la lamella, incontra sangue sem-
pre piu povero di ossigeno: si mantiene cosi un continuo gradiente di pressione di
ossigeno tra acqua e sangue che permette di estrarre circa '80% dell’ossigeno conte-
nuto nell’acqua. Il medesimo discorso vale per la CO,, la cui pressione parziale risulta
sempre maggiore nel sangue rispetto all'acqua. Il sistema di scambio controcorrente
puo essere efficacemente messo in atto ogniqualvolta esiste una corrente unidirezio-
nale, situazione che e stata dimostrata anche nel polmone di Squamati e Loricati ed &
sempre presente nel polmone degli Uccelli. Inoltre, la particolare struttura anatomica
del polmone degli Uccelli fa si che il sangue fluisca nei capillari sanguigni in modo
ortogonale rispetto al flusso dell’aria nei parabronchi (Figura 5.16B,E). In questo
modello, detto flusso a corrente incrociata, i flussi di aria e sangue si incrociano I'un
I’altro piu volte lungo il decorso del parabronco, creando un gradiente per il trasferi-
mento dell’ossigeno ad ogni incrocio, diverso ad ogni intersezione. Il risultato netto in
questo sistema é che il sangue che lascia il polmone ha rimosso la maggior parte
dell’ossigeno dell’aria.

Nei polmoni nei quali rimane aria residua nelle vie respiratorie, la frequenza degli
atti respiratori permette un rimescolamento a livello alveolare tale da provvedere un’a-
ria per gli scambi respiratori a composizione costante (mescolamento uniforme) (Fi-
gura 5.16C).
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E Arteria di medio calibro (Rattus norvegicus, 40X): — tunica intima,  tunica media con fibre musco-
lari,  tunica avventizia.

F Vena di medio calibro (Rattus norvegicus, 40 X): — tunica intima, »tunica media sottile, pptunica
avventizia.



Tavole istologiche 193

G Vescica natatoria di Teleosteo (Carassius auratus, 100X, Mg): — capillari venosi con globuli rossi,
alternati e paralleli ai % capillari arteriosi.

H Sezione longitudinale di cuore di pesce Teleosteo (Paracheirodon innesi, 10X): — pericardio,
SV = seno venoso, = atrio, V = ventricolo, BA = bulbo arterioso.
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