
La locomozione Cap 37 



Argomen3 

•  Per camminare occorre eseguire una complessa 
sequenza di contrazioni muscolari 

•  Nei mammiferi lo schema motorio del cammino viene 
generato a livello spinale 

•  Gli schemi del cammino vengono regola3 da segnali 
afferen3 provenien3 dagli ar3 in movimento 

•  Per iniziare il cammino e per controllarne 
l’adaAamento alle condizioni ambientali sono necessari 
segnali ritrasmessi dalle vie ascenden3 

•  Anche nel cammino dell’uomo potrebbero essere 
implica3 generatori spinali di schemi motori 



Locomozione 

•  Diversi 3pi di locomozione ma tuD con la 
stessa caraAeris3ca di ritmicità alternando 
parte dx e sx del corpo 

•  Azioni stereo3pate con moduli di azioni 
ripetute 

•  Per questo possibilità di un controllo 
automa3co di livelli bassi del SNC dove non è 
necessario un intervento centrale 



•  Ostacoli e ambiente irregolare necessitano di 
aggiustamen3 e quindi controlli superiori 

•  Domande principali: 

1.  In che modo gli schemi ritmici locomotori 
vengono genera3? 

2.  Come le informazioni sensoriali modificano i 
movimen3 locomotori rispeAo ad even3 
aAesi e non aAesi? 



Dalla ricerca su prepara3 spinali 

•  Per generare gli schemi motori di base del cammino non 
sono necessarie formazioni sovraspinali 

•  La ritmicità di base del cammino è prodoAa da circui3 
neurali situa3 interamente all’interno del midollo spinale 

•  Ma: 
•  I circui3 della locomozione possono essere aDva3 da 

segnali tonici discenden3 provenien3 da livelli + craniali del 
SNC 

•  Le re3 neuronali spinali che generano gli schemi motori 
ritmici, pur non richiedendo per la loro aDvazione l’arrivo 
di segnali sensi3vi, vengono efficacemente regolate da 
segnali provenien3 dai proprioceAori degli ar3 



Per camminare occorre eseguire una 
complessa sequenza di contrazioni 

muscolari 
•  Le 4 fasi del passo (Fig. 37.2) 

•  A livello muscolare le diverse contrazioni in 
sinergia formano quello che viene chiamato  
– SCHEMA MOTORIO DEL CAMMINO 





Nei mammiferi lo schema motorio del 
cammino viene generato a livello 

spinale 
•  In animali spinalizza3 la capacità di 
locomozione viene mantenuta 

•  Questo indica che l’intero paAern motorio 
risiede a livello spinale 

•  In ques3 animai in tracciato EMG rimane 
essenzialmente invariato 

•  I riflessi intaD 



Re3 neuronali del midollo spinale 
generano aDvità ritmiche alternate 
nei muscoli flessori ed estensori 

•  Il midollo spinale isolato è in grado di generare 
raffiche ritmiche di aDvità reciproche nei 
motoneuroni dei muscoli flessori ed estensori 

•  Una ipotesi è che esistano gruppi di neuroni 
che si inibiscono reciprocamente fra loro 

•  Ques3 gruppi di neuroni sono ridondan3 in 
modo che durante l’affa3camento possono 
darsi il cambio  



•  Come avviene la relazione reciproca di 
contrazione e rilasciamento fra muscoli 
agonis3 e antagonis3 
–  Il sistema di interneuroni che genera le raffiche di 
aDvità dei motoneuroni dei muscoli flessori 
inibisce il sistema di interneuroni che genera le 
raffiche nei motoneuroni dei muscoli estensori e 
viceversa (Fig 37.4B) 

– Ancora poco si sa della funzione di ques3 gruppi di 
neuroni nei mammiferi molto di più sappiamo del 
loro funzionamento negli invertebra3 





I generatori centrali di schemi motori 
(GCS) 

•  GCS è una rete neuronale capace di generare 
schemi ritmici di aDvità motoria in assenza di 
segnali sensi3vi fisici provenien3 dai receAori 
periferici. 
– Ogni paAern motorio ha un suo GCS (cammino, 
nuoto, assunzione di cibo, respirazione, volo) che 
sono diversi fra loro  



Generazione aDvità motoria da parte 
di GCS 

•  Questa dipende da: 
– Proprietà cellulari dei singoli neuroni: in grado di 
generare spontaneamente raffiche di aDvità 

– Tipo di sinapsi: ruolo dei neuromodulatori  sulla 
durata delle depolarizzazioni dei neuroni 

– Tipo di interconnessioni fra i neuroni: 
temporalizzazioni specifiche di aDvità e inibizione 
fra neuroni (Fig 37.1 & 37.5) 







Il sistema del midollo spinale che 
genera l’aDvità ritmica è in grado di 

dare origine a schemi motori 
complessi 

•  La locomozione è certo + complessa dei 
generatori centrali di schemi motori 

•  La locomozione si aAua anche soAo l’influenza: 
–  I segnali sovraspinali 
–  I segnali sensi3vi tonici 

•  Se da una parte rimane invariante il paAern di 
aDvazione agonista antagonista, la 
temporalizzazione di questo paAern è invece 
variabile e non vincolato 



Gli schemi del cammino vengono 
regola3 da segnali afferen3 

provenien3 dagli ar3 in movimento 

•  Il cammino normale anche se automa3co non 
è necessariamente stereo3pato  

•  I segnali afferen3 vengono u3lizza3 per 
aggiustare la locomozione di fronte a 
perturbazioni (even3 inaAesi, variazioni del 
terreno ecc.) 



Regolazione del cammino 

•  Tre importan3 3pi di informazioni: 
– Segnali somatosensi3vi (receAori muscolari e 
cutanei), apparato ves3bolare (equilibrio)  e vista. 

•  Afferenze somatosensi3ve:  
– ProprioceAori  che si trovano nei muscoli e nelle 
ar3colazioni e vengono aDva3 dai movimen3 del 
corpo 

– EsteroceAori che si trovano nella cute e adeguano 
il cammino anche agli s3moli esterni 



Le caraAeris3che temporali e 
l’ampiezza degli schemi del cammino 

vengono regola3 da segnali 
proprioceDvi 

•  I segnali afferen3 somatosensi3vi regolano il ciclo 
del passo: al variare della velocità del passo  varia 
la sua frequenza 
– Quando la frequenza del passo aumenta diminuisce la 
fase di appoggio mentre la fase di oscillazione resta 
invariata 

–  Si riscontra una temporalizzazione diversa di scarica 
fra i muscoli flessori e gli estensori 



Flessori ed estensori 

•  Flessori determinano il tempo della fase di 
appoggio 

•  Estensori determinano la fase di oscillazione 

•  Ruolo dei fusi neuromuscolari: sensibili 
all’allungamento del muscolo 

•  Ruolo degli organi tendinei del Golgi: sensibili 
alla produzione di forza (Fig 37.9) 







I segnali afferen3 provenien3 dalla 
cute permeAono di superare gli 

ostacoli inaAesi  
•  Gli esteroceAori cutanei influenzano il cammino a 
seconda se la fase del passo è di oscillazione o di 
appoggio 
–  Se uno s3molo meccanico viene applicato durante la 
fase di oscillazione si innesca l’eccitazione dei 
motoneuroni dei muscoli flessori e l’inibizione degli 
estensori (la zampa si fleAe come per superare un 
ostacolo) 

–   se applicato durante la fase di appoggio si ha una 
risposta opposta (estensione)  



Per iniziare il cammino e per 
controllarne l’adaAamento alle 

condizioni ambientali sono necessari 
segnali ritrasmessi dalle vie 

discenden3 

•  Oltre al midollo spinale il cammino viene 
controllato da diverse altre regioni cerebrali 
comprese la corteccia motrice il cervelleAo e 
varie regioni del tronco dell’encefalo (Fig 
37.10) 





I segnali ritrasmessi dalle vie 
discenden3 del tronco dell’encefalo 

danno l’avvio al cammino e ne 
controllano la velocità  

•  All’aumentare dell’intensità di aDvazione a 
livello del mesencefalo aumenta il ritmo di 
camminata 

•  L’intensità di s3molazione quindi definisce la 
velocità del passo (animali passano dalla 
camminata al troAo e al galoppo) 



Quando il cammino viene guidato dalla 
vista la corteccia motrice interviene 
per conferire precisione ai movimen3 

che compongono il passo 
•  Normalmente i nostri passi sono guida3 da 
informazioni visive 

•  Questa viene chiamata informazione 
visuomotoria 

•  Neuroni nella corteccia motoria che integrano 
informazioni visuomotorie proieAano 
direAamente al midollo spinale 





Il cervelleAo controlla l’accuratezza 
degli schemi locomotori regolando le 
caraAeris3che temporali e l’intensità 

dei segnali discenden3 
•  Lesioni nel cervelleAo provocano gravi deficit 
locomotori: 
– Variazioni anormali della velocità e dell’ampiezza 
dei singoli segmen3 ar3colari 

– Accoppiamen3 anormali degli spostamen3 delle 
ar3colazioni fra loro (coordinazione) 

– Questo paAern motorio viene chiamato atassico  



•  Il cervelleAo riceve informazioni sia dai 
movimen3 del passo durante l’esecuzione che 
dalle re3 neurali spinali che generano il ritmo 
locomotorio 

•  Quindi: 
•  Il cervelleAo confronta i movimen3 che si 
stanno eseguendo (aAraverso i segnali 
proprioceDvi) con quelli che si intende 
eseguire (aAraverso i segnali dal generatore 
centrale spinale). 

•  Integra inoltre segnali ves3bolari (equilibrio) 



Anche nel cammino dell’uomo 
potrebbero essere implica3 generatori 

spinali di schemi motori 
•  Lesioni anche quasi totali del midollo permeAono 
la comparsa di movimen3 ritmici negli ar3 
inferiori 

•  AAraverso l’uso di ausili (treadmill) la 
deambulazione ricompare. 

•  I neona3 presentano rflessi specifici 
•  Questo suggerisce una origine gene3ca della 
deambulazione 



Le componen3 fondamentali del 
cammino 

•  Re3 neuronali oscillatorie aDvate e modulate 
da altre struAure cerebrali e da segnali 
afferen3 

•  Re3 oscillatori : generatore centrale di paAern 
•  StruAure cerebrali: corteccia motoria e 
premotoria, cervelleAo 

•  Segnali afferen3: sistema ves3bolare, 
propriocezione.  



Differenza uomo animale 

•  Locomozione umana più complessa 
– Meccanica bipede più instabile 

– Ruolo dell’equilibrio  
– Maggior controllo centrale 
–  I neona3 imparano a stare in piedi con + difficoltà 
degli animali 

– Le lesioni spinali più invasive sulla locomozione 
“rimasta” negli umani rispeAo agli animali 



Una visione d’insieme 

•  La locomozione è cos3tuita da movimen3 
ritmici del corpo 

•  Ques3 dipendono da accura3 processi di 
regolazione dei tempi e delle intensità di 
contrazione di un gran numero di muscoli 

•  Nel sistema nervoso centrale sono presen3 
generatori centrali di schemi motori 
– Funzionano anche in assenza di feedback 



Il passo 

•  Il ciclo dei passi è generato a livello centrale da 
re3 neuronali spinali 

•  La transizione fra la fase di appoggio e di 
oscillazione è regolata da segnali afferen3 
provenien3 dai muscoli flessori ed estensori 

•  Segnali discenden3 dal cervello regolano 
l’intesità della locomozione e modificano I 
movimen3 del passo a seconda delle 
caraAeris3che del suolo 


