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IL RIFLESSO VESTIBOLO-OCULARE
E INTERAZIONE CON I RIFLESSI
DI ORIGINE OPTOCINETICA,
CERVICALE ED OTOLITICA

La stabilita del campo di sguardo durante i movimenti della testa & assicu-
rata dalla entrata in gioco di vari riflessi la cui attivazione porta alla esecuzione
di movimenti oculari compensatori rispetto agli spostamenti subiti dalla testa.
pilt importanti sono il riflesso vestibolo-oculare (VOR) ed il riflesso optocine-
tico (OKR)

{1 RIFLESSO VESTIBOLO-QCULARE: COMPONENTE AMPOLIARE

I riflesso vestibolo-oculare viene attivato a seguito della stimolazione dei
recettori ampollari ed otolitici sensibili rispettivamente alle accelerazioni ango-
lari ¢ rettolincari impresse alla testa.

1 canali semicircolari con le creste ampollari costituiscono la sezione del-
I’'apparato vestibolare perilerico sensibile alle accelerazioni angolari. Nel corso
di tali accelerazioni, infatti, 'endolinfa in virtll della sua inerzia, si sposta ri-
spetto ai canali semicircolari in senso opposto alla rotazione della testa. Cio
provoca la deflessione della cupula e quindi la flessione delle ciglia delle cellule
recettoriali con conseguente attivazione di queste ultime. Tuttavia la forza
agente sul sistema cupula-endolinfa solo in parte viene utilizzata per vincere le
componenti inerziali, dal momento che una certa quota ¢ richiesta dal supera-
mento delle resistenze viscose ed elastiche del sistema, legate fondamental-
mente le prime all’'endolinfa e le seconde alla cupula. Pertanto P'ingresso del si-
stema meccanico, cioé I'accelerazione angolare impressa alla testa a(t), e I'u-
scita, ciog lo spostamento della cupula ¥(t), saranno tra loro in relazione se-
condo la seguente equazione di trasferimento (9, 28):

d%y dy
ar + B dt + Ky = I a(t)
dove !¢ il momento inerziale del sistema cupula-endolinfa;
B & la viscosita deli’endolinfa;
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K ¢ il modulo di elasticita della cupula

Questa ¢ una equazione differenziale di secondo grado che descrive il fun-
zionamento di un sistcma lineare di secondo ordine del quale si possono per-
tanto calcolare duc costanti di tempo T1 e T2, Nelfa scimmia si ha T1 = 0.003
sec ¢ T2 = 6 sec; in realta, avendo il sistema un elevato coefficiente di smorza-
mento la sua dinamica ¢ in pratica descritta da una sola costante di tempo pari a
6 sccondi (modcllo det pendolo a torsione). 11 fatto che il nostro sia un sistema
smorzato ¢ un elemento di notevole rilevanza per due ordini di ragioni, La
prima & che per un’ampia gamma di ampiezzc del segnale in ingresso la cupula
non subisce spostamenti a carattere oscillatorio ma un unico movimento di «an-
data e ritorno». La seconda ¢ che la deflessione cupolare viete ad essere pro-
porzionale alla velocita dclla testa, compicndosi quindi a questo livello 1a prima
integrazione del segnale in ingresso.

La rcgistrazione a livello di singole fibre dell’VIII nervo cranico che ori-
ginano dai canali semicircolari consente la classificazione delle afferenze in due
grossi gruppi: fibre a comportamento regolare e irrcgolare che nella scimmia
sono rispettivamente il 75% e il 25% del totale. Le fibre regolari sono ca-
ratterizzate dalla costanza dell'intcrvallo interspike, variabile invece nclle fibre
irregolari. Le prime rispetto allc seconde mostrano in generale una frequenza
di scarica basale maggiorc, minore adattamento e minore sensibilita alla sti-
molazione dinamica (15). Alla stimolazione sinusoidale i diagrammi di Bode
relativi a guadagno ¢ fasc delle risposte (Fig. 1) mostrano che il comporta-
mento delle fibre regolari ricalca quasi perfettamente 'andamento predetto
dal modello meccanico del pendolo a torsione; le fibre irregolari invece mo-
strano alle alte frcquenze un guadagno maggiore e un ritardo di fase mi-
nore (10). Cio significa che, mentre 'attivita delle fibre regolari si correla con
lo spostamento della cupula e quindi con la velocita di spostamento della testa,
Pattivita delle fibre irregolari tende a correlarsi con la velocita di spostamento
della cupula e quindi con I"accelerazione dclla testa. A questo differente com-
portamento sul piano funzionale fa riscontro sul versante anatomo-istologico
il maggiore diametro dclle fibre irregolari rispetto alle regolari e l¢ ditferenti
modalita di innervazione delle cellule recettoriali (14). 1 significato delia esi-
stenza di due gruppi di fibre non & stato del tutto chiarito e probabilmente
le ragioni di una dinamica differcnte delle fibre in ingresso sono molteplici.
In ogni modo & verosimile che il maggiore guadagno ¢ il minore ritardo di
fase delle fibre irregolari possono avere il significato di-vincere I'impedenza
delle reti neuronali centrali ad elevate frequenze di stimolo (10). Inoltre & stato
dimostrato che moite di queste fibre prendono contatto con neuroni vestibolari
di secondo ordine che entrano in gioco nei riflessi vestibolo-spinali in parti-
colare nel riflesso vestibolo-collico (16, 19). La quota di fibre irregolari coin-
volte nel riflesso vestibolo-oculare € modesta, verosimilmente in relazione al
fatto che il carico inerzialc e gravitazionale come pure le resistenze visco-ela-
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stiche sono modesti ed & quindi modesta I'impedenza meccanica del sistema.

Considerando lg fibre regolari, si pud quindi dire che il segnalc che rag-
giunge il sistema nervoso centrale & correlato alla velocita della testa ¢ quindi
ail'integrale dello stimolo dato dalla accelerazione. Per ottencre un segnale che
sia correlato con la posizionc della testa & necessaria una seconda operazione di
integrazione che avvicne a livello delle reti neuronali centralc ¢ dei muscoli
oculari. Non vi & generale accordo sulle modalita con cui i centri nervosi elabo-
rano il segnale proveniente dai canali semicircolari. In ogni modo Puscita del
cosiddetto «mtcgrdtore centrale» raggiunge i nuclei oculomotori e quindi gli ef-
fettori del riflesso, cioé i muscoli estrinseci oculari. Ed & proprio a questo lis
vello che avvieng I"ultima parziale integrazione del segnale proveniente dai ca-
nali semicircolari, Infatti, i muscoli per lc loro caratteristiche visco-elastiche
funzionano come filtri passa-basso ritardando il segnale man mano che au-
menta la frcquenza (27). In sostanza il loro contributo diventa consistente per
frequenze di stimolazione superiori a 0.1 Hz, mentre a frequenze pi basse la
seconda integrazione del segnale di origine vestibolare & devoluta quasi csclusi-
vamente all'integratore centrale (Fig. 2).

L’introduzione di tutti questi ritardi variabili con la frequenza a livello dei
recettori, dell’integratore centrale e dei muscoli, porta ad un particolare anda-
mento della fase della risposta: alle frequenze pill basse si osserva un anticipo
che diminuisce progressivamente fino a scomparire intorno a 0.1 Hz; oltre tale
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Fig. 2. Diagramma di Bode che mostra la
fase (riferita alla posizione) della ri-
sposta delle aflferenze vestibolari a
parienza dai canali semicireolari
(Rv), della posizione oculare {g c/h)
¢ della risposta meccanica dei mu-
scoli oculari (EOM) per varic fre-
quenze di | rotazione  sinusoidale
della testa. ch (1807} indica Paccele-
razionc della testa che & in anticipo
rispetto alla posizione (0°) di 180°.
indica il ritardo di fase dovulo alta
dinamica dei canali semicircolari ¢
delle afferenze, + il ritardo di Tase
derivantc dalle caratteristiche mec-
canichc dci muscoli oculari, § il ri-
tardo di fase dovuto allintegratore
ccntrale, L'arca trattegpiata & rcla-
tiva all'intervalio di frequenze in cui
il ritardo di fasc introdotto dall’inte-
gratore centrale ¢ maggiore di 90°
(da Rabinson).

frequenza la fase resta molto prossima allo zero, assicurando quindi risposte
perfettamente compensatorie (Riflesso vestibolo-oculare orizzontale, HVOR)
(21, 23).

Per cid che riguarda il corretto orientamento delle risposte oculari durante
il movimento della testa, & necessario che il sisterna vestibolare sia in grado di
rilevare esattamente la direzione deilo stimolo e di produrre quindi adeguate
risposte oculari. I tre canali semicircolari differentemente orientati nello spazio
costituiscono un sistema di rilevamento tridimensionale delle accelerazioni an-
golari impresse alla testa. La direzionalita dell’informazione viene conservata
ed opportunamente elaborata a livello delle reti nervose centrali cosi da pro-
durre una uscita a livello dei muscoli oculari che dia luogo a movimenti com-
pensatori e quindi correttamente orientati. Sono stati proposti diversi modelli
per spiegare come abbia luogo 1a trasformazione deil’informazione direzionale
in un comando motorio corretto come orientamento. Uno dei primi(26) de-
scrive in termini di vettori nello spazio, e quindi come matrici quadrate del
terzo ordine, la rotazione della testa, la rotazione degli occhi, la trasformazione
operata dai canali e dai muscoli. Da qui si puo ricavare una matrice che de-
scrive la trasformazione che dovrebbe prodursi a livello delle reti neuronali
centrali. Questo modello implica il rifcrimento ad un sistema di assi cartesiani
ortogonali come purc la stretta attuazione spaziale € temporale dello schema
muscoli agonisti- antagonisti a livello motorio. In realta i canali semicircolari
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non sono ortogonali tra loro (3) come non si trovano su piani strettamente orto-
gonali ke varie coppie di muscoli oculari. E quindi verosimile che il sistema ner-
voso utilizzi dei sistemi di coordinate suoi propri probabilmente multipli non
necessariamente ortogonali per il rilevamento dell’informazione ¢ per la pro-
duzione dell’uscita motoria. Inoltre & stato dimostrato che la relazione muscoli
agonisti-antagonisti non & cosi stretta come classicamente ritenuto, sicché cia-
scun muscolo dovrebbe essere considerato come una unitad funzionale (30).
Quindi secondo il modello tensoriale (20) 'elaborazione centrale dell'informa-
zione direzionale comporta la trasformazione dellingresso sensoriale dato
come proiezione vettoriale su tre piani non ortogonali individuati dai canali se-
micircolari (covariante) in una uscita motoria ottenuta con la regola del paral-
lelogramma come somma di vettori generati dai muscoli oculari ¢ riferiti ad un
sistema esadimensionale i cui assi sono individuati dalle linee di forza dei mu-
scoli stessi {(controvariante). Questo modello tuttavia implica che i neuroni cen-
trali presentino dei vettori di attivazione con uno specifico orientamento: per
esempio i vettori dei neuroni vestibolari di secondo ordine dovrebbero essere
allineati con uno dei piani individuati dai canali semicircolari. In realta & stato
dimostrato che i vettori di attivazione dei singoli neuroni presentano caratteri-
stiche di ampia dispersione per estesi fenomeni di convergenza (2). E stato per-
cio formulato un ulteriore modello (1) che concepisce la rete neuronale orga-
nizzata in tre strati in cui lc connessioni tra il terzo strato (gruppo dei motoneu-
roni) ed il secondo {gruppo dei neuroni vestibolari) sono fisse, mentre seno va-
riabili le connessioni tra il secondo ed il primo strato (gruppo delle afferenze).
La variabilita & legata ad una struttura ridondante per estesi fenomeni di diver-
genza-convergenza con molteplici possibilita di arrangiamento direzionale. La
selezione di schemi specifici di attivazione dcl sccondo strato da parte del
primo ¢ legato ad un segnale di errore, come pud essere I'crrore retinico che,
propagandosi «all’indietro» durante I'attivazione del VOR alla luce, favorisce
alcune connessioni rispetto ad altre e quindi seleziona determinate strategie di
attivazione motoria adeguate alle caratteristiche del «surrounding». Questo
modello tuttavia presuppone fa gia discussa attuazionc dello schema muscoli
agonisti-antagonisti a livello motorio. Esso ha comunque il merito di ricono-
scere non solo la capacita del sistema nervoso di elaborare un ingresso direzio-
nale ¢ di produrre un’uscita adeguata e quindi specificamente orientata, ma an-
che quello di considerare plastica questa capacita e quindi suscettibile di modi-
ficazione in rapporto alle mutate condizioni della sccna circostante,
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TL RIFLESSO OPTOCINETICO

It riflesso optocinetico viene evocato dallo scivolamento dell’immagine
sulla retina dovuto al movimento della testa o della scena circostante. L'effetto
finale ¢ un movimento lento dell’occhio nello stesso senso di queilo del campo
visivo (fase lenta) scguito da un movimento rapido di ricentramento in senso
opposto (fase rapida). Nel corso della fase lenta la velocita di scorrimento del-
I'immagine sulla retina viene ridotta a segnito del concomitante spostamento
dell’occhio nella stessa direzione delio stimolo. Pertanto tale riflesso funziona
come un tipico circuito servocontrotlato o circuito chiuso, dal momento che I'u-
scita, ciog la velocita di spostamento dell’occhio, viene continuamente sottratta
alla velocita di scorrimento detl’'immagine sulla retina, generando un segnale di
errore (errore retinico) che & poi il reale ingresso del sistema. :

La risposta oculare riflessa alla stimolazione unidirezionale a velocita co-
stante mostra un diverso comportamento in specie differenti (8). Nel coniglio,
dopo una latenza di circa 100 ms dall’inizio della stimolazione, si ha una rispo-
sta oculare la cui fase lenta ha una accelerazione di 1%/sec e una velocita mas-
sima di 2%sec. Velocita piu elevate vengono raggiunte solo gradualmente e con
il perdurare della stimolazione. Solo in questo caso la brusca sospensione dello
stimolo, ottenuta ponendo I'animale al buio, da luoge ad una risposta oculare
dello stesso tipo e nello stesso senso di quella ottenuta alla luce la cui velocita di
fase lenta decresce lincarmente fino all’estinzione {optokinetic afternystagmus,
OKAN). Pertanto due diverse componenti sembrano esserc implicate nella ge-
nesi dell’OKR; I'una, «diretta», a breve latenza, che raggiunge la velocita mas-
sima in tempi brevi; I'altra, «indiretta», che raggiunge velociti pitr elevate della
prima, avendo perd bisogno di un tempo di caricamento (storage). L’OKAN
corrisponderebbe alla progressiva disattivazione di questo sistema che richiede
un certo tempo per scaricarsi.

La risposta oculare riflessa dei primati allo stesso tipo di stimolazione & si-
mile da un punto di vista qualitativo a quella det coniglio. Ne differisce tuttavia
sostanzialmente sotto il profilo quantitativo. Nei primati, infatti, la compo-
nente diretta € molto pill consistente, potendo raggiungere velocita di pin di
100°/sec. La componente indiretta si evidenzia gradualmente con una crescita
esponcnziale della velocita della fase lenta (20).

Le risposte riflcsse del gatto mostrano caratteristiche intermedie tra quelle
del coniglio e quelle dei primati, dal momento che il contributo dato allOKR
dalla componente diretia & maggiore rispetto a quello del coniglio (velociti
massima pari a 5°/sec), ma sicuramente non cosi consistente come quello osser-
vato nei primati (8).

In Fig, 3 ¢ riportato il guadagno delle risposte oculari alla stimolazione op-
tocinetica continua a diverse velocita di rotazione. Nel gatto e nel coniglio tale
guadagno s riduce a partire da velocita di stimolo intorno ai 20%/sec, mentre nei
primati ¢ nel’'uomo, per i quali & costantemente maggiore, comincia a ridursi
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1 Fig. 3. Guadagno del riflcsso optoci-
netico evocato da stimolazioni
unidirezionali effcttuate  sul
piano orizzontale a varie velo-
citdi nel coniglio (cerchi}, ncl
gatto (quadrati} c nella scim-
mia (triangoli) (da Collewijn).

per velocita di stimolo pil clevate. Questo differente comportamento deve es-
serc attribuito alla consistenza della componente diretta nei primati e nel-
Puomo.

Per quanto riguarda la componente dirctta, si riticne che essa altro non sia
che il cosiddetto «sistema di inseguimento» (smooth pursuit) (20}, ben svilup-
pato negli animali foveati come i primati, scarsamente sviluppato nel gatto e
minimo nel coniglio. La latenza, ta dinamica di attivazione ¢ la mancanza di ef-
fetti postumi, sembrerebbero supportare questa ipotesi. La componente indi-
retta, invece, & verosimilmente controllata da un meccanismo centrale di «sto-
rage» comune ai sistemi optocinetico e vestibolare. Infatti, la costante di tempo
del’OKAN e del nistagmo vestibolare post-rotatorio sono simili. Inoltre, 1a ro-
tazione unidirczionale della testa a velocita costante effettuata alla luce non ¢
seguita da nistagmo post-rotatorio né da OKAN (30). Cid suggerisce che questi
due tipi di rispostc, aventi segno opposto, si elidono I'un Taltra, avendo la
stessa dinamica, essendo cio& dovute allo stesso meccanismo centrale (7, 25).

Sebbene nel gatto e nel coniglio it contributo pit consistente alla risposta
optocinetica sia dato dalla componente indiretta, questa svolge un ruolo mi-
nore per stimoli sinusoidali (8), dal momento che la continua variazione della
velocita di stimolazione attenua il funzionamento del meccanismo centrale di
storage. Questa osservazione consente di affcrmare che, senza nulla togliere
alla importanza della componente indiretta, quella diretta ha nelle condizioni
naturali di stimolazione un ruolo tutt’altro che insignificante. In particolare du-
rante le oscillazioni lente delia testa, quando le risposte vestibolari sono mode-
ste, il contributo oculo-compensatorio & fondamentalmente assicurato dal si-
stema optocinetico.
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1o ain Fig. 4. Diagrammi di Bodg re]'alivi al gua-
] L d_a_gno e alla fasc (rifcrita alla posi-

1 L\l zione) della risposta oculare evo-

] cata dalfa stimolazione vestibolare

0 %: (VOR, triangoli) ¢ dalla stimola-

zipne combinata vestibolare ¢ op-
tocinetica (VOR + OKR, gua-
drati) sul piano orizzontale nel co-
L1 T ey niglio (da Collewijn).

100 Phase lead (™)

Horizontal

La combinazione dell’lOKR con il VOR permette una adegugta stabiljz-

‘zazione sia per i movimenti lenti della testa che per quelli rapidi, dal momento

che laddove i guadagni dell’uno tendono a ridursi, i guadagni dell’altro ten-
dono ad aumentare (Fig, 4).

IL RIFLESSO CERVICO-OCULARE

1l riflesso cervico-oculare (COR) viene attivato dalla rotazione del trongo
sulla testa fissa a seguito della stimolazione dei propriocettori posti a livella di
C1-C2-C3. Nel coniglio tale rotazione evoca movimenti oculari compensatgri
sul piano orizzontale a basse frequenze di stimolazione. Sono invece modeste
le risposte oculari sul piano verticale (4) (Fig. 5). Pertanto il VOR e il COR
cooperano nel mantenimento della stabilita oculare al buio per rotazioni lepte
della testa sul piano orizzontale. A velocit maggiori di rotazione I'attivazione
det propriocettori cervicali, sebbene non contribuisca significativamentc ad au-
mentarc it guadagno della risposta oculare, influenza le fasi rapide anticompen-
satorie di origine vestibolare ritardandonc I'insorgenza e riducendone 'am-
piezza (6) (Fig. 6). Pertanto attivazione del sistcma cervicale ha un effetto di
parametrizzazione sul VOR, spostando il «range» entro il quale avvengonp i
movimenti oculari verso una posizione pilt compensatoria.

Lo studio del COR in un animale ad impianto frontale degli occhi quale ¢ il
gatto, non ha fornito risultati univoci nel preparato integro. Risultati sovrappo-

18



0 HCOR 30
4 veoR {20

i
T

N
a =
S0

Gain

P
T T
1
W
© ?ap

5
=]

A I

T 1 1 L d L 1 11hal 1 1 Aaddd

o005 o 05 10 a0 10 005 0l os o2 510
Frequency, Hz Frequency, Hz

T
i
o]

ju]
|

&

a

Fig. 5. Diagrarnmi di Bedce relativi al guadagno e alla fase del riflesso cervico-oculare oriz-
zontale (HCOR, cerchi} e del riflesso cervico-oculare verticale (VCOR, triangoli).

nibili a quelli dello studio effettuato nel coniglio sono stati invece ottenuti nel
preparato decerebrato. Probabilmente con lo sviluppo di un’area centrale de-
putata alla visione distinta e I'incremento conseguente della attivitda motoria
oculare per la foveazione, possono entrare in gioco meccanismi di controllo pitt
complessi in relazionc all’esigenza di mantenere la compensatorieta delle rispo-
ste oculari insieme a una efficiente capacitd di esplorazione della scena circo-
stante durante i movimenti della testa.

T1. RIFLESSQ VESTIBOLO-OCULARE: COMPONENTE MACULARE

Le macule otolitiche sono i recettori dell’apparato vestibolare periferico
sensibili atle accelerazioni retto-lineari impresse alla testa. Essi sono costituiti
dalle macule dell’'utricolo e del sacculo orientati approssimativamente il primo
su un piano orizzentale e il secondo su un piano sagittale. Nel corso di accelera-
zioni lineari tangenziali al piano delle macule, lo strato otoconiale in virta della
sua inerzia viene ad cssere dislocato rispetto alla testa in senso opposto al movi-
mento. Cid comporta la deformazione elastica dello strato gelatinoso sotto-
stante e quindi la deflessione delle ciglia delle cellule neuroscnsoriali che in
quello sono immerse, La rotazione della testa sul piano verticale, pur non ge-
nerando «per se» accclerazioni retto-lineari, modifica I'inclinazione spaziale
del piano maculare (utricolo), cosicché il vettore gravita vicne a proiettarsi su
di esso. In questo caso la dislocazionc dcllo strato otoconiale avverra nella
stessa direzione della componente del vettore gravita che si proietta sul piano
maculare. La funzione ingresso-uscita del sistema meccanico ¢ data da (18):

it w2 (1) (o)

X+

O
Qo
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Fig. 6. Effetio della stimolazione dei propriocettori cervicali sulie risposte oculari vestibo-
lari sul piano orizzontale, Lo stimolo cervicale (C} ¢ quello vestibolare (V) sono
agonisti in A e antagonisti in B, In A la fase rapida anticompensatoria (AFP) cvo-
cata dalla stimolazione combinata (C+ V) mostra un incremento della lalenza ¢ una
riduzione dell’ampiezea c della velocita rispetto alla AFP evocata dalia pura stimo-
lazione vestibolarc. In B si vede che la stimolazione combinata (C—V) riduce la la-
lenza e avmenta la velocita e Pampiezza deilc AFPs,

dove x e I'uscita, cioe lo spostamenta dello strato otoconiale;

8x —ay € l'ingresso, che pud essere dato dalla proiczione del vettore gra-
vita sul piano della macula (g,) ¢/o da qualsiasi altro stimolo accelerativo lj-
neare (a,);

B ¢ la viscosita deli’endolinfa;

K ¢ il modulo di elasticita dello strato gclatinoso;
@° € la densita dell’endolinfa;

0o ¢ la densita dello strato otoconiale;

m, ¢ la massa dello strato otoconiale.

Si noti che per p(e) = p(o) il secondo membro della rclazione si annulla,
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Fig. 7. Rappresentazionc sche-
matica dell’orienta-
mento dei reccttori ma-
culari ¢ della polarizza-
zionc delle cellule neu-
rescnsoriali, I vettori di
polarizzazione rclativi a
singole cellule neuro-
sensoriali sono indicati
con le frecee piccole. Le
due frecce pit grandi in-
dicano i vettori di pola-
rizzazione medi rispetti-
vamente dell’utricolo e
del sacculo,

Lateal

Quindi per il funzionamento del sistema & necessaria una differcnza di densita
tra lo strato otoconiale e I'endolinfa.

Il rilevamento della direzione dello stimolo assume per la componente otolitica
aspetti di maggiore complessita rispetto a quella ampollare. Infatti, per i canali se-
micircolari lo spostamento deil’endolinfa in una determinata direzionc provoca at-
tivazione (o inibizione) di tutte lc fibre che originano dal canale considerato. In-
vece la registrazione da afferenze singolc a partenza dai recettori otolitici permette
di definirc per ciascuna un vettore di polarizzazione ¢ quindi una direzione prefe-
renziale di attivazione (12). La somma dei vettori di polarizzazione relativi a tutte
le fibre permette di identificare un vettore di polarizzazione medio per ciascuna
macula (VPm) esprimente Pentita, la direzione ¢ il verso prefercnziale di attiva-
zione globale del recettore. It VPm & orientato in senso caudo-rostrale per il sac-
culo € in senso medio-laterale per 'utricolo (Fig. 7).

Inoltre, analogamente alle afferenze ampollari, le fibre che originano dai
recettori maculari possono ess¢te classificate in fibre regolari ed irregolari (11).
Per frequenze bassissime di stimolazione, che potremmo al limite approssimare
ad una condizione statica, attivitia delle fibre regolari & correlata con I'accele-
razione, quella delle fibre irrcgolari con la sua derivata. Qucste ultime tuttavia
si adattano rapidamente. In sostanza, considerando la statica flessione laterale
della testa, I afferenze otolitiche trasportano urn’informazione correlata con la
proiczione della accelerazione di gravita sul piano dell'utricolo e quindi con la
posizione della testa.

Per frequenze di stimolo piti elevate Pattivita delle fibre regolari ed irrego-
lari & correlata rispettivamente con la velocita e I’accelerazione del movimento
(11,13).
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Fig. 8. Diagrammi di Bode relativi al guadagno ¢ alla fase (riferita alla posizione) delle ri-
sposte oculari evocate dalla stimolaziene vestibolare sul piano vrizzontale (HVOR,
quadrati) ¢ sul piano verticale {VVOR, cerchi) nel conighio. E inoltre riportata la
curva di prediziene (Predic, triangoli} del riflesso maculo-oculare ottenuta per sot-
trazionc polare del VVOR-%0° dal VVOR 0°.

COMPONENTI AMPOLLARI E MACULARI DEL. VVOR

Il guadagno ¢ la fase del VOR hanno differenti andamenti in funzione della
frequenza di stimolo a seconda del piano preso in considerazione. A differenza
di quanto avviene per il riflesso vestibolo-oculare orizzontale (HVOR), il gua-
dagno del riflesso vestibolo-oculare verticale (VVOR) & consistente anche alle
basse frequenze di stimolo mentre la fase delle risposte non si discosta mai
molto dallo zero (22, 24). Nel complesso quindi sul piano verticale il VOR sem-
bra garantire una maggiore stabilitd rispetto al piano orizzontale. Questo &
vero negli animali ad impianto laterale degli occhi (coniglio) (Fig. 8) ¢ alle pia
basse frequenze anche negli animali ad impianto (gatto) (Fig. 9) frontale degli
occhi.

11 differente comportamento del VOR nei diversi piani & dovuto alla attiva-
zione della componente otolitica. Cio ¢ stato messo in evidenza con Iesclu-
sione funzionale dei recettori maculari ¢ con gli esperimenti di occlusione dei
canali semicircolari (22, 24).

L’esclusione funzionale dei recettori otolitici viecne ottenuta nel coniglio
ruotando 'animale sul piano orizzontale con ['asse longitudinale orientato ver-
ticalmente (VVOR 90° nose up) e nel gatto effettuando la rotazionc sul piano
orizzontale con 'animale coricato su un fianco (VVOR 90° side down). La sot-
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Fig. 9. Diagrammi di Bode relativi al guadagno e alla fase (riferita alla posizione) dellc ri-
sposte oculari evocate dalla stimolazione vestibolare sul piano orizzontale (HVOR,
quadrati} e sul piano verticale (VVOR, ccrchi) rel gatto, E inoltre riportata la curva
di predizione {Predic, triangoli) del riflesso macuto-ocufare ottenuta per sottrazionc
polare dei VVOR 90° dal VVOR (°.

trazione polare del VVOR 90° dal VVOR 0° fornisce la predizione del MOR.
Nel coniglio non ¢’¢ differenza tra le risposte ampollari verticali ed orizzontali e
quindi ’MOR agisce nell’incrementare le risposte su tutto Pambito delle fre-
quenze testate. Nel gatto invece si ha una minore efficacia dei riflessi ampollari
verticali rispetto a quelli orizzontalt. Cio significa che il ruolo dei recettori oto-
litici & di riportare ad uguale valore i guadagni delle risposte ampollari sui due
piani alle elevate frequenze di stimolo.

Dopo occlusione dei canali semicircolari le oscillazioni sul piano verticale
provocano Y’attivazione dei soli recettori otolitici. In tali condizioni gli anda-
menti di guadagno e fase delle risposte oculari sono molto simili, anche se non
completamente sovrapponibili, a quelli delle suddette predizioni.

RUOLO DEGLI OTOLITI NEL CONTROLLO DELLE AFPs

Nel VOR il movimento compensatorio dell’occhio & interrotto da movi-
menti rapidi nella stessa direzione dello stimolo (fasi rapide anticompensatorie,
AFPs). Classicamentc ad esse viene attribuito il ruolo di riportare I'occhio
Verso una posizione pill centrale nell’orbita cosi da impedire spostamenti ecces-
sivi durante la fase lenta compensatoria. Tuttavia attualmente si ritiene che le
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Fig. 10. Movimenti oculari evocati dalla stimolazione vestibolare sinusoidale nel coniglio
(meta sinistra defia figura) e nel gatto (meta destra della figura). Le tracee supe-
riore ed inferiore si riferiscono rispettivamente alla stimolazione sul piano verticate
(frontale per if coniglio, sagittalc per il gatto} ¢ sul piano orizzontale. Si noti I'as.
senza delle AFPs ncl VVOR 07 det coniglio c la loro riduzione in ampiezea ¢ fre-
quenza nel VVOR 0° nel gatto. La traccia intermedia si riferisce al VVOR 90° cvo-
cato in assenza di stimolazione dei recettori otolitici. Si noti la comparsa di piccols
AFPs nel coniglio e il loro incremento in ampiezza ¢ frequcnza nel gatto rispetto al
VVOR ("

AFPs, poiché muovono I'occhio in dirczione dei movimenti attivi della testa,
potrebbero avere una funzione di riorientamento rapido del sistema visivo
nello spazio per la ricerca di targets (26).

Le caratteristiche di tali movimenti rapidi variano a seconda della specie
esaminata ¢ del piano di stimolazionc. Nel coniglio le AFPs sono presenti in
numero di 1-2 per emiciclo sul piano orizzontale a frequenze uguali o maggiori
a 0.08 Hz (20°), mentre sono assenti per stimolazioni sul piano verticale. I
gatto invece ha un discreto numero di AFPs (3-4 per emiciclo) sta sul piano
orizzontale che sul piano verticale, tuttavia la loro ampiezza sul piano verticale
¢ decisamente minore (Fig. 10) (22, 24).

Escludendo funzionalmente la componente otolitica, nel coniglio (VVOR 90°
nose up), appaiono piccole AFPs, mentre nel gatto (VVOR 90° side down) le
AFPs mostrano la stessa ampiczza di quelle evocate per stimolazioni sut piano
orizzontale con 'animale in posizione normale. Pertanto I'attivazione dei recettori
otolitici assicura una maggjore stabilita del campo di sguardo non solo incremen-
tando il guadagno e migliorando le relazioni di fase alle basse frequenze, ma anche
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riducendo ¢ abolendo le AFPs alle alte frequenze. In quest'ultimo caso Fattiva-
zione dei recettori maculari, analogamente a quanto avviene per la stimolazione
dei propriocettori cervicali sul piano orizzontale, agisce in senso parametrico sul
VOR, dal momento che per le frequenze alle quali si rileva I'effetto sulle AFPs il
contributo otolitico alla risposta oculare & praticamcnte nullo.

Gli effetti della stimolazione degli otoliti sulle AFPs sono verosimilmente
dovuti alla attivazione recettoriale dinamica pinttosto che ad un segnale tonico
legato alla posizione dell’animale. Cid viene messo in evidenza confrontando le
risposte oculari verlicali a stimoli aventi stessa velocitd ¢ differente ampiezza,
ottenuti variando opportunamente il rapporto tra frequenza ed ampiezza della
sinusoide in ingresso. 8i rileva cosi che utilizzando una stimolazione di 30: a
0.1 Hz si ottengono AFPs di ampiezza minore rispetto a quelle ottenute con
uno stimolo di 15° a 0.2 Hz. Essendo uguale la velocita di picco nelle due condi-
zioni, lo stimolo all’attivazione delle AFPs dovrebbe essere lo stesso, mentre
cid che varia & unicamente il grado di attivazione dei recettori otolitici (24).

Ruolo degli otoliti nell’orientamento delle risposte

It problema dell’orientamento dellc risposte oculari assume aspetti di mag-
giorc complessiti per la componente otolitica rispetto a quella ampollare. A li-
vello di recettore il rilevamento dell’orientamento dello stimolo & legato ad una
selettiva attivazione delle varic arec recettoriali ¢ forse ad una complessa inte-
razione a livello centrale dei segnali di provenienza dall’utricolo ¢ dal sacculo.
Per quanto riguarda 'uscita del sistema, si & visto che, utilizzando una stimola-
zione sinusoidale a bassissima frequenza (0.005 Hz) cosi da attivare solo gli
otoliti, le risposte oculari nel coniglio non seguono il piano di stimolo, essendo
inclinate in alto e in avanti di circa 20° (22). Ripetendo la stimolazione a vari
angoli di inclinazione dell’asse di rotazione sul piano sagittale (Fig. 11), 'orien-
tamento delle risposte oculari si manticne costante, mentre il guadagno si ri-
duce proporzionalmente al coscno dell’angolo compreso tra I'asse longitudi-
nale dell’animalc orientato orizzontalmente e I'asse di rotazione. Questo risul-
tato non & inaspettato, dal momento che, modificando I'inclinazione del solo
asse di rotazione, rimane costante la direzione su cui il vettore gravita proietta
sul piano delPutricolo. L'inclinazione dell’asse longitudinale dell’animale sul
piano sagittale (Fig. 12) non determina modificazioni dell’orientamento delle
risposte oculari in un intervallo compreso tra 5° in alto e 30° in basso. Oitre tale
intervallo il movimento ocuiare tende a seguire I'inclinazione del piano di sti-
molazione. Se ne conclude che le risposte di origine otolitica mantengono un
orientamento. fisso «quasi» verticale, verosimilmente allo scopo di ridurre il di-
sallineamento tra ’asse inter-oculare e 'orizzonte quando la testa si muove su
un piano frontale. L'inclinazione di circa 2(° in alio e in avanti delle risposte &
forse dovuta alle caratteristiche del campo visivo del coniglio che si presenta
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Fig. 11. Riflesso vestibolo-oculare verticale a vari angoli di inclinazione dell’asse di rota-
zione (RA) sul piano sagittale. La traiettoria del riflesse maculo-oculare {0,005 Hz)
rimane costantementc orientata in ur piano quasi verticale, A frequenze interme-
die di stimolo (0.06 I1z) il movimento dell’occhio descrive un’cllisse,

pill csteso in basso e in avanti che non in alto e indietro, Indipendentemente
dall’ inclinazione dellasse di rotazione e dell’asse longitudinale del’animale sul
piano sagittale, alle alte frequenze di stimolo le risposte oculari sono coplanari
con il piano di stimolazione. A frequenze intermedie, alle quali vengono atti-
vati simultaneamente i riflessi a partenza dai recettori otolitici ed ampollari, la

- traiettoria del movimento oculare & cllittica. Questa particolare traicttoria si

puo spiegare considerando che la differenza di fase tra le risposte di origine am-
pollare € quelle di origine otolitica & di circa 90° e che il guadagno delle prime a
quelle frequenze di stimolo & maggiore.

Combinando la stimolazione vestibolare con quella optocinetica alla fre-
quenza di 0.005 Hz, le risposte oculari incrementano il loro guadagno e si alli-
neano con il piano di stimolazione per qualsiasi inclinazione sul piano sagittale
dell’asse di rotazione e dell'asse longitudinale dell’animale. Inoltre, alle fre-
quenze intermedie le risposte oculari perdono la loro traiettoria ellittica. Per-
tanto I'aggiunta del riflesso optocinetico, abolendo il disallincamento delle ri-
sposte oculari alle frequenze basse ed intcrmedie, ne ripristina la compensato-
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Fig. 12. Riflesso vestibolo-oculare verticale a vari angoli di inclinazione del’asse longitudi-
nalc dcll’animale sul piano sagittale. It riflesso maculo-oculare mantiene to stesso
oricntamento a 0° e a —20° di inclinazione. A + 20° Ic risposte oculari tendono a se-
guire il piano di inclinazione. A frequenze intermedic di stimolo (6.06 Hz) il movi-
mento dell’occhio descrive un’cllissc.

rietd alla luce; incrementando il loro guadagno, ottimizza il mantenimento
della stabilita oculare durante i movimenti della testa.

RUOLO DEGLI OTOLITI NELLA CORREZIONE DELLE ASIMMETRIE

Nel gatto il confronto tra il VVOR evocato in posizione normale € in posi-
zione «side down» mostra altre importanti differenze oltre a quelle sopra ripor-
tate. Infatti le risposte oculari del VVOR 90°-side down risultano asimmetriche
alle frequenze alle quali si ha attivazione dei canali semicircolari e massima-
mente tra 0.08 Hz e 0.2 Hz per 20° di ampiezza di stimolo (24). L’asimmetria si
esprime in un guadagno maggiore delle risposte oculari lente dirette verso
I'alto ¢ in un minore anticipo di fase rispetto a quelle dirette verso il basso.
Inoltre il movimento dell’occhio verso I’alto & interrotto da un maggior numero
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Fig, 13. Velocitd del movimento oculare nel VVOR evocato nel gatto posizionato su un
fianco (traccia superiore) e nell’animale in posizione normale (traccia inferiore).
Le frecce indicane lo stasamento tra i picchi di velocita corrispondenti neile due
condizioni. Le linee centrali rappresentane lo zero di velocita, B cvidente una pre-
ponderanza dei movimenti oculari verso I"alto quando non & presente Pattivazione
otolitica.

di AFPs (Fig. 13). Non si rilevano asimmetrie nel VVOR dell’animale in posi-
zione normale ¢d & quindi verosimile che in queste condizioni I'attivazione dei
recettori otolitici determini una simmetrizzazione delle risposte oculari dovute
alla stimolazione dei canali semicircolari.

Un analogo ruolo di simmetrizzazione sembra avere Pattivazione delic ma-
cule otolitiche sulle risposte oculari optocinetiche verticali. Infatti, nel gatto in
posizione normale la stimolazione optocinetica sul piano verticale evoca rispo-
ste oculari marcatamente asimmetriche con preponderanza verso 'alto. L’a-
simmetria viene abolita combinando lo stimolo optocinetico con quello vesti-
bolare. Tale effetto di simmetrizzazione non vienc osservato escludendo fun-
zionalmente i reccttor] otolitici, ciog quando il VVOR viene evocato con I’ani-
male in posizione «side down» (24).

E importante rilevare che asimmetria delle risposte oculari & stata osser-
vata solo sul piano sagittale. Per verificare se essa fosse legata al piano di stimo-
lazione o all’impianto frontale o laterale degli occhi, si & estesa I'indagine al co-
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niglio. Anche in questo caso si & rilevata una asimmetria delle rispostc di ori-
gine vestibolare ed optocinetica unicamentc sul ptano sagittale (23).

Considerato che in condizioni fisiologiche Ia stimolazione vestibolare pura
o combinata con quella optocinetica non produce risposte oculari asimmetri-
che, si puo ipotizzare che P'asimmetria di risposta abbia un ruolo specifico nel
sistema vestibolare ad un altro livello.

Sono state quindi effettuate delle registrazioni elettromiografiche in corri-
spondenza dei muscoli estensori del collo nel gatto e nel coniglio. Si & cosi rile-
vata in cntrambi i casi una marcata asimmetria del riflesso vestibolo-collico ver-
ticale (VCR), osservabile indipendentemente dall’attivazione dei reccttori oto-
litici. Tale asimmetria & esprimibile in termini di coefficiente di distorsione
delle risposte elettromiografiche rettificate e integrate (Fig. 14).

Se ne conclude che ¢ presente una asimmetria del VOR e del VCR sul
piano sagittale con una preponderanza delle risposte dircttc verso I'alto. Tale
asimmetria ¢ soppressa dalla attivazione dei recettori otolitici solo a livello
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dellc rispostc oculari, mentre viene conscrvata nel VCR. E verosimile che in
questo ultimo caso essa abbia il significato di controbilanciare il carico gravita-
zionale che agisce asimmetricamente solo sul piano sagittale. Tale funzione
non ha ragione dij essere a livello del VOR, esseado praticamente trascurabilc
il carico gravitazionale del bulbo oculare,
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