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K ò il modulo diclasticità della cupula

Questa è una cquazione differenzialc di secondo grado che descrive il fìrn-
zionamento di un sistcma lineare di sccondo ordine del quale si possono pci-
tanto calcolare duc costanti di tempo Tl e T2. Nella scimmia si hu Tl = 0.003
sec c T2 : 6 sec; in rcaltà, avendo il sistema un elevato coefficiente di smorza-
mcnto la sua dinamica è in pratica dcscritta da una sola costantc di tempo pari a
6 sccordi (modcllo del pendolo a tonione). Il fatto chc il noslro sia un siatema
smorzato ò un €lemento di notevole rilevanza per due ordini di ragioni. La
p;ma è chc per un'ampia gamma di ampiezzc del segnale in ingresso h cùpula
non subiscc spostamenti a carattere oscillatorio ma un unico rnovimcnto rli nan,
data e ritomor. La seconda ò che la deflessionc cupolare viene ad cssere pro-
porrion3le d lla \elocili dclla tÈ.tà, compicndú\i quindia questo livc ó ta p;ima
integraz ione dclregnale in ingrcsso.

La rcgistrazione a livcllo di singole fibrc dell'VIII nefto cranico che ori-
ginano dai canali semicircolari conscnte la classificazionc delle afferenze in dùe
grossi gruppì: fibre a compotamcnlo regolare e irrcgolare che nella scimmia
sono rispettivamcnte íl'75c/a e il 25% del totale. Le fibre rcgolari sono ca-
ratterizzate dalla costanza dell'inlcrvalb interspikc, variabile itvece nclle fibre
irregolari. Lc prime rispetto allc scconde mostrano in generale una frcquenza
di scarica basale maggiorc, minore adattamcnto e minore sensibilità àila sti-
molazione dinamica(15). Alla srimolazione sinusoidale i diagrammi di Bode
relativi a guadagno e fasc delle risposte (Fig. 1) mostrano che il comporta,
mento delle fibre regolari ricalca quasi pc ettamente l'andamento predetto
dal modello meccanico del pendolo a lolsione; le fibre irregolari invèce mo-
stmno alle alte ficquenze un guadagno maggiore e un ritardo di fase mi-
nore (10). Ciò significa che, mentre I'attività delle fibrc iegolari si correla con
lo spostamento dclla cupula e quindi con la velocità di spostamento della testa,
I'attività delle fibrc irregolari tende a corlelarsi con la velocità di spostamento
della cupula e quindi con I'accelerazione dclla testa. A qucsto differente com-
potamento sul piano funzionale fa riscontro sul versante anatomo-istologico
il maggiore diametro dcllc fibre irregolari risperto atle regolari e le diff€renti
modalità di innervazione delle cellule rcccttoriali (1,1). ìl significato della esi
stenza di due gruppi di fibre non è stato dcl tutto chiarito e probabilmente
le mgioni di una dinamica differcnlc delle fibre in ingresso sono molteptici.
ln ogni modo è vcrcsimile che il maggiore guadagno e il minorc ritardo di
fase delle fibre irregolari possono avere il significato di llinccte I'impedenza
delle reti neuronali centrali ad elcvatc frequenze di stimolo(10). Inoltrè è stato
dimostrato che molte di questc fibre prendono contatto con ncuronì vestibolari
di secondo ordine che entrano in gioco nei riflcssi vestibolo-spinali in parti-
colare nel riflesso vestibolo-collico (16, l9). k quora di fibre irregolariioin-
volte nel riflesso vestibolo,oculare è modesta, vcrosimilmente in relazione al
fatto che il carico inerzialc e gravitazionale comc pure le resistenze visco-ela-
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Fi8. 2. Diagraúúa di Aodc chc moslla la
iase (riferila allaposizionc) deììa !i-
spora delle arerenze vestibolari !
pfitenza dai carali semicir@lai
(Rv), della posizionc @ùldre (g cft)
c dclla nsposla mcccanica dci mù
scoli oculari (EoM) pcr varic tc-
qùcnze di.. roiúionc sinusoidale
deUa tcsta. gh (180') indica ì'accele'
rziorc della lera che è in articipo
rispetto alla posizione (lI) di 180".a
india il rita.do di lase dovulo alla
d;naúica dei canali sericircolari e

delle affererze, ^/ il rilàrdo di rase
derivantc dalle cara(eristiche nec-
canichc dci mùscoìi ocùìari, 0 ìl ri'
rardo di fase dovùto alì'inlegralore
@n!rule, L arca tratlc88jala ò rcla
tiva rll'intcryallo di frcquenze i! cui
il ritardo difasc inrlodono dall'inre

Sratore ccùtralc ò maBgiore di 9Oa

(da Robinsn).

o.r lo

frequenza la fase rcsta molto prossima allo zero, assicurando quindi risposte
pedettamente compensatorie (Rifl€sso vestibolo-oculare orizzontale, HVOR)
(21,23).

Per ciò che riguarda il corretto orientamento dclle risposte oculari durantc
il movimento della lcsta, è necessario che il sistema vcstibolare sia in grado di
dlevare esattamente la direzione dello stimolo e di produrre quindi adeguate
risposte oculari. I tre canali semicircolari differentemente orientati nello spazio
costitùiscono ùn sistema di rilevamento fridimensionale delle acc€lerazioni an-
golari impresse alla testa. La direzionalifà dell'informazione viene conservata
ed opportunamcnte elaborata a livello dellc rcti nervose centrali così da pro-
durre una uscita a livello dei muscoìi oculari che dia luogo a movimcnti com-
pensatori e quindi coùettamcnte orientati. Sono stati proposti dive$i modelli
per spiegare comc abbia luogo la trasformazionc dell'informazione direzionale
in un comando motorio co.retto come orientamcnto. Uno dei primi(26) de-
scrive in termini di vettori nello spazio, e quindi comc matrici quadrate del
terzo ordinc, la rotazione della testa, la rotazione degli occhi, la trasformazione
operata dai canali e dai mìrscoli. Da qui si può ricavare una matrice che de-
scrivc la trasformazione che dovrebbc prodÌrrsi a livcllo delle reti neuronali
centrali. Questo modello implica il rifcimento ad un sistema di assi cartesiani
ortogonali coúe purc la stretta attuazione spaziale e temporale dello schema
muscoli agonisti- antagonisti a ìivello motorio. ln realtà i canali semicircolari
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IL nlrlesso oprocrr.rr:rrco

..Il riflcsso optocinetico viene evocato dallo scivolamento dell,immagine
sulla rctina dovuto al movimento della testa o rìella scena circostante. L,effltto
finalc e un movimenlo lento dclli)cchio nello \lcsso \en\o di quello del camo;
visr\o tlaqe lenta) scguilo da un morimento raprdo di .l..n,rlrrì.nr" in,""'r"
opposto (fase rapida). Nel cono della fase lcntà la velocità di scorrimenro rjet_
Iimmigine sulla retind vicne ridollà a seguito del concomitante,oorf^fn*"
dellorchio nella stcs\a direzione dello.rimolo. peflanro talc ,inerlo f""r;..,
come un tipìco circuito scftocontrollato o circuito chiuso, dal momento che l,u_
scjta, cioè Ia velocità di spostamento dell,occhio, viene continuamente sottratta
aììa vclocilà di scorrimc o dell immagine rulla rerinr. gcneranrj., un scgnale Ji
errore lerrore relinicotche e poi il realc ingresso delsi;rema.

La risposta oculare riflessa alla stimolazionc unidirezionale a velocità co_
{anre mostrà un dive^o compoflamento in specie ditferenli(g). Nel conrglir,,
dop,' unn 131.n.u,1; . rca 100 ms dall inizio della srimolazione. siha una r ir_no_
sta oculare la cui fase lenta ha una accelcrazione di l. \ec c una telocità mas_
sìma di 2'sec- Veh'cirà piu etevarc vengono raggiunre ,oto graauatmenie e ;on
rl perdurare della slimolaTione. Solo in que\lo caso la bru\ca so\pensione dcllo
stimoìo, ollenula ponendo lanimale àl buio. da luogo ad una ri;po\ta oculare
deìlo stes5o lipo e nello stesso \enso di quella orrenuti alla luce la iui ,,clocirà di
lase lcnta decres(e lincarmente ltno all e inl;onc (oplokineLic aflerntrtapmu\
OKAN), PeÍanlo due diverse componenti sembrano es.erc impticarJ net"ta e;_
nesi dcìì'OKR: luna. .dirella-. a bre\e larenza. chc raggiunge ìa velocirà mis_
sima in tenpi brevi; I'attra, <indiretta,, che raggiunge viloció più elevate dclla
primà. avendo pero bisogno di un rcmpo di iàrieamcnro (storaac). I.OKAN
corrisponderebbc a llà progrc\siva disàtlivalione di queslo crstem; che richiede
un certo tempo per scaricarsi.

.. 
ln risposta oculare rilles\a dci firimatiallo \lesso ripo disrimolazione è si-

milc Lla un punto di \ islà qualitat ivo a quella dcl coniglio. Ne ditferisce tulra!ià
\ostan.,ialmente \olto il profilo quantilativo. Ncr primali, infa i. la comoo_
nenre dirclta è molto piit con\islenre. potcnclo raggiungere velocità di Diu di
lU0%ec. Lr componente inLJirella si evidcn,,ia gradualmente con una crcsciLa
esponcnziale dslla velocilà della fase lenta(20).

I e ri6poite ri[lcsse del garttl mostrano caratrerist;che intcrmedie rra aue e
dcl coniglio e quelle Jei primàti. dal momenro che il conlribulo dato all.ttKR
dBlla componcnle direlî è maggiore rispelo a quello aef con,efio tr;lociii
massrma par I a 5-/\ccì. m, sicuramentc non cost consistente come quello os\cr_
vato nei primati(8).

In Fig. I c rip,, alo ilguadagno dellc risposte ocularialla \limolazione oD-
locrnclica conlinuà a di!er\e vclocita di rotazione. Nclga o e nel coniglio rlic
guadagno siriduce a partirc davelocità di stimoto into.n'o al ZO%ec- -.-nt.. n.;p mati e 4ell'uomo, per i quati è cosrantem.nt" .ugglor", 
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Fig. L DirgrJmnidi Aod( rctarr!i atsua-
ddgnú e iita tdlc (nicnrd d a posi,
ztone) della rispofa ocutare evo_
ca!a dalla srirnoìazione vcsrib.t.re
(vOR, tdangoli) e dallà stimoìa_
zionc comhin!r. vcsrihutare e op_
toLrncri(! (VOR + OKR. oua-
dîah) \ul pirno onzzonraL nct .ó.
nislio (da Conewijn).oo

too

5(l

o

.Là comhina/ionc Ljell OKR (on il VOR pcrmerre una adetuala sLabitiT_/arione si, per i mo\ iment r tenti Jella ,.u, .f,i p., qr.fli i"pùi,"j;i;;;""1;i;
che laddovc i guadagni del uno rendon,r a ri,j;r,i.-i;;u;;;;ì .di.;i;;ì::;:dono ad aumentare (Fig.4).

IL RrFLEsso cERvrco-ocul-ARE

Tl rille5\o ljervrco-oculare (CORt viene artivato dalla rora/ione dcl troncosulla resra firsa a resuiro dela srimoiazione d"t p-p;;;;;;';;_ìt ;ì;:t"k'::Cl-C2-C.ì. Net coniglio rate rolazione cvoca mouiÀenri ocuta'ri 
"";;."..;;";;sul prano orizzonrate a basse trequenze di sri'nor-ione. iò"o i"";;til;.l;

rc nsposle ocurafl sut pranú vcflicalc l?tl tFig. 5). perlanto il VOR e il CORsooperano ncr manlentmento d(lla \labilità oculàre al buio per rola,,ioni lenredella resra \ul pirno ori,.ronratc. A vctocirà 
'nagg;riài ;oì;i;;."]:;;;r;;;:

deiproprioceu{}riccfticati. sebbene non conrri6it,* 
"ien 

iri.r,i"u_;i; ìJ1,,
mcnr arc.it guaLtagno della risposta ocutarc. inflr."^ k ;".ir;;i;; ;;i;;;-;;_sarorre or ongrne veslrbotare rirardandonc lin\orgenzà e riducenrlone tlam.pie/htot tfig. b). pertanto tarriràzione dct si\tcm; ."-iLf. f," """.if"..'liiparamerrizza/ionc sul VOR. spo\lando il .range- entro il qualc a!,\eneono imovlmenU oculalt verso una posizjone piu compensdtoria.

Itrr stuLlio del COR in un animale aà impianro lronlale deAlr occhiouale è itgarto. non ha tornito risutràtiuni!oci net prepardto intcgro. RLi;tfi;;;;_
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Fig. h. Elte(u della {rmotà/rone J(r proprin.( ori .(ryrcrti .u ( r(no.r. nrui.,i vc.ribùrà' .ut prdno ùri//onrrle. tù.limoto ((nicat( (C) ( qu( oì({iholdre rV, *_;asoni\r in A e dnrdsoni.ri In B. In A lJ fa\< rdpida d",i.".p.;,;,;.;; r^r-p, *-carddrlìd{rmotazromcomb,narà rc. vrmu{Eùn,n".,.i,"0.rt, r,i"_.."""Íou/r.o( dc amp'e//a c de i \etn{ra rnpcr,^ " r AFp erucard JJ a Dura,Im._ral,one v*r.ibora,c. rn a si r(dc che rd ,rimùrd/i^n( c",br""i" {a 
-ì 

;,'J;" ì; i;-
lenza e aumenra ta \etocirà e I dmni(/za de c AFp..

dove x è l'uscita, cioè lo spostamento dclÌo strato otoconiale;
. . g -.a' è lingresso. chc può es\ere ddro dalla proic/ionc dcl re|lùre !12_vrra \ur prano de a macula l&) c o da qualsiasi altro \timolo eccelcrativJ li_neare {a, )l

B è la viscosità dcll'endolinfa;
K è il modulo di elasticità dello strato gclatinoso;
e' è la densità dell,cndoÌinfa;
Q" è la densità dello strato otoconiàle:
mo ò là masa dcllo \lratu orocuniale

Si noti che per p(e) = p(o) it secondo membro delta rclazione si annu a.
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Fi& 8. Diagrammi di Bode relativi alguadagno c alla fdse (riferita alta posizione) dellc ri-
sposte ocúlari evocate dalla stinolazionc vcsribolarc suì piaÍo orizorrale (HVOR.
quadrali) e sul piano verricale (VVOR, ccrchi) ocl oniglio, È inoìtr€ riponab la
cuùa di prcd;ionc (Prcdic, lriangoli) deì riflesso maculo ocùlare ollenuta pcr sor
l.azionc polarc dcl WOR ql'dal VVOR 0'.

CoMpoNENTT AMPoLLART E MACULART DEr- WOR

Il guadagno e la fase del VOR hanno differenti andamenti in funzione dclla
frequenza di stimolo a seconda del piano preso in consìdctazione. A differenza
di quanto awiene per il riflesso vestibolo-oculare orizzontale (HVOR), il gua-
dagno del riflesso vestibolo-oculare verticale (VVOR) è consistente anche allc
basse frequenze di stimolo mentre la fase delle sposte non si discosta mai
molto dallo zeîo (22,24). Nel complesso quindi slrl piano verticale il VOR sem-
bra garantire una maggiorc stabilità rispetto al piano orizzontale. Qucsto è
vero negli animali ad impianto laterale degli occhi (coniglio) (Fig. 8) e alle più
basse frequenze anche negli animali ad impianto (gat[o) (Fig. 9) fronrale degli
occhi.

Il differente compoÍamento dcl VOR nei dìvenì piani è dowto alla attiva-
zione della componente otolitica. Ciò è stato messo in evidenza con l'esclu-
sione funzionale dei recettori maculari c con gli csperimenti di occlusionc dei
canali scmicircolari (22, 24).

L'esclusione funzionale dei recettori otolitici viene ottenuta nel coniglio
ruotando I'animale sul piano orizzontale con I'asse longitudinale orientato ver-
ticalmente (WOR 90" nose up) e nel gatto effettuando la rotazionc sul piano
orizontale con I'animale coiicato su un fianco (WOR 90'side down). La sot-
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Fig. 10. Movimenti ocùlari evocari daua stimoluione vestibotarc sirusoidale ncl coniltn,
(metà sinistra della figura) e nel satro (nerà dcsrra dclla figura). Le rra@e sÌ;c
riorc cd inferiore si riferiscoro rispe(ivamcntc aììa stimolazi;nc sùtpiano vertiale
(frontaìe per il coniglio, sagirtalc per it gatto) c sul piano orizzoorale. Si ooti t,as
senza delìe AFPS ncì VVOR 0" det coniglio c la to.o riduzione in ampiezza c fre_
qucnza nel WOR0" nelgrìtto_ La lraccia inrermedia sìrifcisce atVVOR 90" cvo_
caro ir assenza di fimohzionc dei receftori orotitici. Si noti ta colnpasa di pi@ote
AFPS nel coniglioe illoro increnento in aftpieza c frequcnza nel gafto rispeto al
vvoR 0..

AFPS, poiché muovono I'occhio in dirczione dei movimenti attivi della testa.
polrebbcro àvere una Iun/ione di riorientamento rapido del sistema visi\o
nello spazio per la ricerca di rargers (26).

I-e cara eri\tiche di trli movimcnti rapidi rarrano a \econdà dclla \oecie
esaminàla e dcl piàno di stimoldTionc. Nel coniglio le AFps sono Drese;ri in
nufi-cro di l-2-peremiciclosul piano orizzonrale à lrequenze uguali o maggiori
a 0.08 H7 {20'). mentre sono assenti per srimolazioni sul piino rerLica"É. Il
gallo invece hd un di\crelo numero di Al- P. (l-4 per emiciclotsia sul oiano
orizzontale chc sul fiano vcrl icale, lu a\ ia la loro ampiezza sul piano r crì icalc
è decisamenre mjnore (Fig. 10) (22,24).

Escludendo luùionalmenrc la urmponcnre orUlitica. nel coniglio (WOR qtT
nose up), appaiono piccoÌe AIPS, menftc nel gatto (WOR ql-. sidè down) te
AFPS moírano la stessa ampiczza di quellc evocale per.rimolazioni sul oiino
on/zonrale con I animale in posizione nurmalc. penanto lalli!dlone dci recettori
ololrtrcr asstcura una magglorc stabiìirà dcl campo di sguardo non \olo incremen_
tando il guadagno e migliorando le rclazioni di fase alle basse freqúerìze, ma anche
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Fig. 11. Rifleso vestiboìo-ocularc verricale a vari argoli di inclinzionc dell,assc .ti rota

/ione lR {) rul piino sagrlrate. I a llaiello, ia Jet ne\su macuju ocùtar( r 0.005 ltlì
nndn' rsranrenenrc orierrrra in un pianù qu3\i r(ni.ate. A trequcn/; inl(rme
die distioolo (0.0ó IIz) il movimenro delbcchio descrive un c isse.

più csteso in basso e in avanti che non in alto e indictro. lndipendcntemente
dall' inclin^zione dell'asse di rotazionc e dell,asse tongitudinale àelì,animaleiul
piano sagittale. alle alte frequenze di stimoto te ri.poire ocutari son. cooUnàii
con il piano di stimoliìzione. A frequenlc inrcrmedie. allc quali rengo;o arri_
valj simultaneamente i rillel\i a parten,,a dai reccllori ùtolitici ed am;ollari ta
lraielloria del morimenro oculare è clliltica. Oucsra parricolare rraicrroria si
puo \piegare cunsidcranLlo chc Ia differcnTa Lli fa.e tra ie risDostc <liorisine am-
pollare e quelle di origrne ololiLica e di circa en" e ctrc it guaiagno ae e-pr ime a
quelle frequenze di stimolo è m.ìggiore.

Combinando la stimoìazione vestibolare con qu€lla optocinetica alla fre-
qucnza di 0.t)05 Hz,le risposte oculari incrcmeÍtano il loro guadagno e si alli_
neano con il piano LIi \timola/ione pcr qualsiasi inclina7ione iul oiino sapitrale
deìì asse di rotazrone e dclla.se longitudinalc dcllanimale. lnolrrc. alie trc_
quen.,e intermcdic le ri5poste ocula.i perdono la loro traie oria ellrltica. per_
lànto l-aggiunla del riflesso optocinctico. abolendo il disàllincamenro delle ri_
sposte oculari alle frcquenze basse ed intctmedie, nc ripristina la compensato_
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fig. lJ. \(tocir. Jrt mo\rmenru ocutar( net \\Of( (\ncdro nut gd u po!/iondro \u unrir..o ,,8(i" $De,iúre, e ncran,mr,e ,n p..".* _,iil,i,*r" ,;;;;,Lc rrec(c inJi(lnn tú sra\amunro r,a , piccni di rchi,, *,,,"""0, 
"ìi ""ìi.ìì"mrd,,oni. Lt t,me ,cnrirti rappr$cnrino to u ero di ,"r".i,". É 

",,a."i" i* *pondcrJn/à rLr mo\ rnen'i ,,. .,t,, i rp\u tìtro quJndu nnn c presr re tìrrnazionr

di Al-P\ (fig tJ). N,rn sr rite\ano asimmclrie nct VVOR dell.rnimate in n,,\i-/ione normatecd è qu,ndivcr,,\imite che i" q,..re c,,nd i,;;; i;iì^liri,rr5i"r
recettori ototitici detcrmini una simmetrizzazi.* a"l" ,i"p..i, ."ri"iiì"r"i,
alla stimoìazione dei canali semicircolari.

_ 
Un analogo ruob di simmetrizzazione sembra avere ì,attivazione dellc ma-cuìe ototiLiche su e rispu\le ocutarioptocineriche rcnicati. i"irìiì. ;.i;;;;;"po\rzrone normale la 5limolazione oplocincticu.ul pian,, uc,ricat. ero.!;,r.-sle ocutafl marcatamentc a\immelriche con preponderaùa vcr\o l.rlto. L.asimmetria viene abolita combinando to sttmoio óptocineiicà ;;;.i;;;

bolare, Talc effetto di simmetrizzazione non vrenc osservato escludcndo fun_zionalmenrc irecî ori orotitici. cioc quandu it VVOR vicne .*i"ì.;àir ,ii_
mare rn pusrzione -side down" (24).

F imporranre rilevare che Iasimmerria delle risposte oculari e \lata osser_!àta soìo sul piano \agiuale. per \ erificarc se er.o tui." f.q"ru ui oiunoi.ì"i--"-
raztone o att rmpianlo fionlale u laterale degli occhi. si è ellese ljindaginc al co
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dellc rispostc ocuìari, mentre vicrìe conscrvata nel VCR. È verosimile che in
qucslo ullimo (a\o essî abhia il srgnilicalo di cùntrobilancrare il carico Èra\ita_
zionàle chc àgi\ce asimmerricamente solo.ul pian,, ragirrale. Tale frinzione
non ha mgione di cssere a livello del VOR, essendo piatìcamente trascurabilc
ilcarico gravitazionale del bulbo oculare.
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