
Prefazione 

1uesta opera sono stati considerati solo gli stadi precoci dello sviluppo. Di conseguenza 
i larvali, nei casi in cul esistono, non sono stati descritti in modo dettagliato. 

Jntenuto di questa opera, lungi dall'essere completo, si propane di offrire agli studenti 
umento di lavoro che presenti in modo unificato la maggior parte dei modelli ani
cui sviluppo viene tradizionalmente considerato. 

ideriamo ringraziare i nostri colleghi Prof. H. Boulekbache, J. Deutsch, G. Peaucellier 
1egnez per l'aiuto nella ricerca di documenti e per alcune informazioni aggiuntive, nei 
cui la letteratura non era esauriente. 

lntroduzione 

1.1 Le tappe dello sviluppo 

In condizioni norm"ali l'incontro tra i due gameti 
maschile e femminile alla fecondazione, fatta eccezione 
per i casi di partenogenesi, mette in moto in modo ir
reversibile ii processo di formazione di un nuovo orga
nismo fino a raggiungere lo stadia adulto. La feconda
zione quindi, nella maggior parte dei casi, e l'evento 
che da origine a una discendenza attraverso la riprodu
zione sessuata (Fig. 1.1). 

L'ontogenesi e l'insieme dei fenomeni attraverso i 
quali dall'uovo fecondato si origina un adulto capace di 
riprodursi. Gli stadi precoci dello sviluppo corrispon
dono all'embriogenesi, in cui classicamente si distin
guono tre fasi successive, la segmentazione, la gastru
lazione e l'organogenesi, che seguono la fecondazione 
e le cui caratteristiche saranno descritte in seguito. 
Queste fasi molto importanti dello sviluppo si realiz
zano in un ambiente protetto, costituito da particolari 
involucri per le specie ovipare e dall'organismo matemo 
per le specie vivipare; in questo periodo nel nuovo or
ganismo si realizza la formazione di quelle strutture 
morfofunzionali, che gli assicurano una relativa auto
nomia a partire rispettivamente dal momenta della 
schiusa o del parto. 

Lo sviluppo post-embrionale e, per un gran numero 
di specie, ii periodo successivo al momenta della na
scita; puo avvenire sia in modo diretto che indiretto: nel 
primo caso ii giovane organismo raggiunge progressiva
mente lo stato adulto attraverso un processo di accre
scimento, mentre nel secondo l'organismo va incontro 
a un periodo critico, la metamorfosi, che assicura ii pas
saggio da uno stato larvale allo stato adulto. Queste re
gale generali dello sviluppo tuttavia possono presentare 
numerose variazioni a seconda dei taxa e delle specie 
considerate. Ad esempio nei Mammiferi placentati si 
possono distinguere delle ulteriori fasi dello sviluppo in 
utero, con una . fase . embyionale. pr?priamente detta, a 

1.2 Le diverse fasi della embriogenesi 

1.2.1 La fecondazione 

La fecondazione innanzitutto consente di ristabilire 
la ploidia caratteristica di ogni specie ed e caratteriz
zata da due fenomeni fondamentali. II primo e l'uscita 
dallo stato di inattivita fisiologica in cui si trova ii ga
mete femminile, che si manifesta con l'attivazione del 
metabolismo cellulare e in alcuni casi con la ripresa 
delle divisioni meiotiche. II Secondo e rappresentato da 
profondi rimaneggiamenti del citoplasma, che portano 
a una ridistribuzione di costituenti in grado di deter
minare la formazione dei grandi assi di simmetria, in
tomo ai quali si realizzera la organizzazione del futuro 
embrione. 

A questo proposito bisogna ricordare che l'uovo e 
in tutti i casi anisotropo, per la distribuzione asimme
trica dei suoi contenuti, e questo determina una orga
nizzazione polare, indipendentemente dalla sua forma. 
T ra gli elementi che determinano la asimmetria iniziale 
dell'uovo, fecondato o non, si puo ricordare la posizione 
eccentrica del nucleo in relazione al processo di emis
sione dei globuli polari, che per convenzione identifica 
la regione del polo animale. Questa regione in molte 
specie dara origine alle strutture cefaliche e agli organi 
di senso, caratteristici del regno animale. In posizione 
opposta al polo animale nelle specie ovipare si trova ii 
polo vegetativo, generalmente ricco di sostanze di ri
serva, ii vitello, i cui costituenti sono inglobati nelle 
strutture dell'embrione e della larva che hanno funzione 
trofica, ad esempio l'endoderma che dara origine al ca
nale digestivo primitivo. 

La quantita di vitello e la sua distribuzione citopla
smatica hanno un ruolo determinante, non soltanto sulla 
durata e i meccanismi di svolgimento delle tappe del
!'err:~riogenesi (come descritto piu a':'anti), ma anche sul 
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1. 1.1: Lo sviluppo embrionale net ciclo vitale 
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. In questa fase inoltre ii rapporto nucleo
ico, in genere molto basso nell'ovocita, pro-
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L'insieme di divisioni, che si susseguono con ritmi 
piu o meno veloci a seconda delta specie, porta ad uno 
stadia embrionale, chiamato blastula (Fig. 1.2). in cui 
ii volume dell'embrione resta eguale a quello dell'uovo 
fecondato. L'embrione pluricellulare cosl formato pub 
presentare una cavita delimitata da uno strata cellulare 
di tipo epiteliale e denominata blastocele, che si va pro
gressivamente ampliando con ii susseguirsi delle divi
sioni cellulari. Questa tipo di blastula e designata come 
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celoblastula (ad esempio negli Echinodermi e negli An
fibi), a differenza di un altro tipo di blastula denomi
nata sterroblastula, che si osserva negli Anellidi Poli
cheti (Fig. l .2a). lnfine, in alcuni tipi di uova le divi
sioni non interessano tutta la massa dell'uovo fecon
dato, ma sono !imitate a una area ben definita, e ii com
pletamento della segmentazione da origine a una bla
stula designata come periblastula o discoblastula (Fig. 
l.2b). 

La quantita di vitello e la sua distribuzione nella 
cellula uovo danno origine a due grandi tipi di seg
mentazione, seguendo una regola costante per cui mag
giore e la quantita di sostanze di riserva sotto forma di 
placchette o di globu\i di vitello, piu ii processo mito
tico e rallentato. Si distinguono quindi una segmenta
zione totale, detta oloblastica, in cui le divisioni cellu
lari interessano tutta la massa citoplasmatica della cel
lula uovo, in cui le riserve vitelline sono relativamente 
poco abbondanti, e una segmentazione parziale, detta 
meroblastica, in cui solo una parte limitata di citopla-

Tao 1.3: Caratteristiche dei diversi tipi di uova 

Introduzione 

sma, caratterizzata dalla scarsa presenza di vitello, e in
teressata dalle successive mitosi. I due tipi di segmen
tazione avvengono rispettivamente nelle uova aleciti
che, oligolecitiche ed eterolecitiche da una parte e 
nelle uova centrolecitiche e telolecitiche dall'altra. Le 
caratteristiche di ognuna delle categorie di uova men
zionate sono riportate nella Tabella 1.3. 

A seconda della ripartizione delle riserve di vitello 
e della posizione dei piani di segmentazione, le cellule 
figlie originate in un ciclo di divisione cellulare pos
sono essere di dimensioni eguali o diverse. Particolar
mente evidente nel caso delle uova con una segmen
tazione di tipo oloblastico, questa distinzione si mani
festa con divisioni dette eguali o ineguali, in relazione 
alla dimensione relativa dei blastomeri che si formano 
(Fig. 1.3). 1 blastomeri sono quindi designati come mi
cromeri, mesomeri e macromeri, con questi ultimi in 
genere localizzati nell'emisfero vegetativo. Bisogna no
tare che raramente si osserva una segmentazione totale 
eguale per tutto ii ciclo di divisioni cellulari nel corso 
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Fig. 1.2: Tipi di blastula 
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della segmentazione (un caso eccez ionale e quello 
dell'Oloturoideo Synapca digitata). T utte le uova a seg
mentazione oloblastica in genere presentano blastomeri 
delle stesse dimensioni, almeno nelle due prime divi
sioni, in cui ii piano di divisione contiene l'asse polo 
animale-polo vegetativo, che si sovrappone al gra
diente vitellino. Tutti gli altri piani di divisione che 
non soddisfano questa condizione, nella maggior parte 
dei casi, danno origine a blastomeri di dimensioni ine
guali. 

La segmentazione parziale puo avvenire con due di
verse modalita, a seconda che si tratti di uova telole
citiche o centrolecitiche (Fig. 1.4). N el primo caso le 
divisioni cellulari avvengono soltanto in una piccola 
zona del citoplasma, con la forma di disco, localizzato 
ad un polo dell'uovo, in cui il vitello e assente. Que
sta particolare modalita viene indicata come segmen
tazione parziale discoidale (Fig. 1.4a). Nel caso delle 
uova centrolecitiche ii processo di divisione viene in
dicato come segmentazione parziale periferica o su
perficiale, poiche le divisioni cellulari e i blastomeri 
che si formano sono loca lizzati alla superficie dell'em
brione, dando origine a una periblastula, come indicato 
in precedenza (Fig. 1.4b). 

Resta da menzionare una ulrima distinzione fonda
mentale per quanto riguarda le modalita con cui si 
svolge la segmentazione totale. In relazione alla dispo
sizione dei piani di segmentazione che si formano nelle 
successive divisioni cellulari, si distinguono quattro dif
ferenti tipi di segmentazione indicati come radiale, spi
rale, bilaterale e rotazionale. 

La realizzazione dei due primi tipi (radiale e spirale) 
e illustrata nella Fig. 1.3. Ne! caso della segmentazione 
radiale, caratterizzata da una successione di piani meri
diani e latitudinali, nei primi stadi di sviluppo e possi
bile unire virtualmente i due poli animale (PA) e ve
getativo (PV) senza attraversare nessuno dei blastomeri 
precedentemente formati (Fig. 1.3a). Questo tipo di seg
mentazione si osserva negli Echinodermi e negli An
fibi . Viceversa questo non e possibile nel caso della seg
mentazione spirale, in cui ad ogni ciclo di divisione i 
fusi mitotici sono inclinati di 45° rispetto all'asse PA
PV, dando origine a una disposizione dei blastomeri in
clinata rispetto a questo asse (Fig. 1.3b) . Questa moda
lita e presence in diversi gruppi (Anellidi, Molluschi 
Lamellibranchi e Gasteropodi) e ha dato origine al loro 
raggruppamento sotto la denominazione di Spiralia, che 
non ha un valore tassonomico in senso stretto. Il terzo 
tipo di segmentazione (non illustrato), indicata come 
bilaterale, corrisponde al fatto che nelle prime divisioni 
i blastomeri neoformati si dispongono secondo gli assi 
antero-posteriore e dorso-ventrale de! futuro individuo. 

I ntrnduzione 

Questo tipo di segmentazione sl osserva in particolare 
nei T unicati. La segmentazione oloblastica rotazionale 
e caratteristica dell'uovo dei Mammiferi ed e presence 
anche nei Nematodi. La sua peculiarita e rappresentata 
dal fatto che, a differenza della segmentazione radiale 
in cui i primi due piani di divisione sono meridiani e 
perpendicolari tra di loro, a una prima divisione meri
diana segue una divisione in cui uno dei blastomeri si 
divide secondo un piano equatoriale e l'altro secondo 
un piano meridiano (Fig 1.3c). 

Qualche definizione sui riferimenti convenzionali, 
tradizionalmente adottati per descrivere l'organizzazione 
dell'embrione ai differenti stadi di sviluppo, puo essere 
utile per facilitare la comprensione delle nozioni di 
orientamento descritte. I piani di segmentazione si ri
feriscono agli elementi di simmetria (assi e/o piani), che 
possono essere chiaramente identificati nell'embrione. 
I due elementi di riferimento generalmente adottati 
sono da una parte l'asse polo animale-polo vegetativo 
(PA-PV) e dall'altra un piano di sirnmetria bilaterale, 
che a sua volta contiene gli assi dorso-ventrale (D-V) 
e cefalo-caudale (T-C). I termini generalmente usati 
per definire i piani di segmentazione sono illustrati nella 
Fig. 1.5. 

Nei primi stadi di sviluppo gli embrioni sono ge
neralmente sferici e, finche non compaiono elementi 
di simmetria, l'asse PA-PV viene utilizzato come ri
ferimento per identificare i piani di segmentazione 
che portano alla formazione dei nuovi blastomeri. E 
opportuno sottolineare che, quando si e realizzata una 
simmetria bilaterale, anche se l'embrione e sferico, 
l'uso di termini come sezioni meridiane o equatoriali 
deve essere evitato, a meno che non si faccia espli
cito riferimento al piano di simmetria bilaterale. 
Egualmente deve essere evitato l'uso de! termine se
zione longitudinale per indicare sezioni che interes
sano l'embrione con simmetria bilaterale, secondo il 
suo asse maggiore; in questo caso infatti il termine e 
ambiguo, perche non distingue tra piani (para) sa
gittali e frontali. 

1.2.3 LD gas·Lrulazioi1e 

ct) Caratteristiche generali 

La gastrulazione, che segue la fase di intensa di
visione cellulare descritta, e una tappa di fondamen
tale importanza nella vita dell'organismo in via di 
sviluppo; infatti la gastrulazione pone le basi per una 
armonica organizzazione interna dell'individuo, basata 
sulla formazione d i tessuti ed organi diversi, determi-
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Fig. ·1.3: Esempi di segmentazione totale 
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Fig . 1.4: Esempi di segmentazione pania/e 

a) Discoidale 

Disco germinative 

~ 

Stadio giovane 

b) Superficiale 

Stadia 1 cellula 

Veduta laterale 

Regione 
anteriore 

Proliferazione e migrazione 
alla periferia dei nuclei centrali 

Stadio di blastoderma periferico 

Veduta in sezione 

Regione 
dorsale 

Regione 
ventrale 

l 

l 

Vitello 

Medio-blastula 

Veduta polare 

Periplasma 

Regione 
posteriore 

Cellule del blastoderma periferico 

Veduta esterna 

lntroduzione Introduzione 17 

Fig. 1.5: Definizione dei piani di sezione 
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nati da un piano caratteriscico per ogm specie. Come 
e stato accennato precedentcmente, lo svolgimento di 
questa fase si manifesta con la progressiva formazione 
dei foglietti embrionali, in seguito al verificarsi dei 
movimenti morfogenetici. Questi danno origine a una 
disposizione concentrica dei foglietti, che prefigura a 
grandi linee la organizzazione generale dell'adulto. In 
questo processo alcuni territori cellulari si spostano 
all'intemo dell'embrione, occupando cosl lo spazio del 
blastocele, nei casi in cui questo e presente (Fig. 1.6). 
In genere il materiale che si sposta all'intemo del-

l'embrione forma una cavita in comunicazione con 
l'estemo, che e destinata a formare l'intestino primi
tive, chiamato archenteron. Nel periodo in cui av
vengono questi movimenti l'embrione prende ii name 
di gastrula. 

A seconda dei taxa, la gastrulazione puo portare 
alla formazione di 2 o 3 foglietti embrionali . Due fo
glietti si differenziano nelle specie appartenenti ai 
gruppi considcroti piu primitivi (Poriferi, Cnidari e 
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Ctenofori), dando origine a uno stato diblastico. 
L'esistenza di tre foglietti embrionali si manifesta in 
tutti gli altri gruppi e viene indicata come stato tri
blastico. Nel primo caso si distingue un foglietto 
estemo, l'ectoderma, e un foglietto interno, l'endo
derma, che delimita l'archenteron in comunicazione 
con l'ambiente esterno. La semplice organizzazione 
del corpo didermica, presente nell 'adulto, deriva di
rettamente da questa organizzazione originata durante 
la gastrulazione, e mantiene la dispos iiione relativa 
dei foglietti che danno origine ai tessuti dell'adulto. 
L'archenteron infatti si trasforma progressivamente in 
cavita digerente, la cui parete e formata direttamente 
da celtule derivate dalt'endoderma. 

Negli embrioni triblastic1 si forma un ceno foglietto, 
il mesoderma, che sJ lnserisce tra i due gla descrini, ec
todenna ed endoderma. Q uesta fog lietto inrermedio da 
origine a un gran numero di tessuti e organ i, clle si lo· 
ca l'izzano tra le strutrure d i rives tlmenro di o rigine ec
todermica c la massa viscerale dcll 'appararo d igerenre, 
di origine endodermica. Nei diversl raxa questo fogl.ierro 
subiscc delle importanti crasformaz ioni, che In alcuni 
casi possono portare alta formazione di una cavitii., ii 
celoma. Gli organismi vengono designati come celo
mati e acelomati a seconda che questa cavita sia pre
sente o assente. 

Una ulteriore suddivisione pub essere fatta nelte 
specie con celoma. Si osserva infatti che ii destine 
delt'orifizio che mette in comunicazione ii lume del
l'archenteron con l'estemo, l'apertura del blastoporo, 
varia a seconda delle specie. LI blasmporo puo for
mare la bocca e non originare direcramcnte l'orifizio 
anale, come avviene negli Anellidi, Moltuschi ed Ar
tropodi, che in base a questo criteria sono classifi
cari, insl.eme con a lrri raxa di minore importanza, 
come Prorostorni. Le altre specie, per le quali l'ano 
corrisponde all 'aperrura de! blastoporo, costituiscono 
il gruppo dci Deurerostomi. 

Nel primo caso, i Protostomi, la cavita celoma
tica si forma per schizocelia, cioe per cavitazione 
all'intemo delta massa mesodermica (come avviene 
negli Anellidi). Nei Deuterostomi invece ii celoma si 
fonna per enterocelia, cioe a partire da vescicole che 
sl forrnano nell'endo-mesoderma (ad esempio negli 
Echinodermi). 

E interessante sottolineare che durance i movimenti 
morfogenetici, con una cronologia ben definita per ogni 
specie, hanno luogo dei contntri tra diversi territori cel
lulari con lo stabilirsi di interazioni, che sono alla base di 
processi di determinazione specifica. 

lntroduvone 

b) Le differenti rrwdalita dclla gastrulazione 

Tra i diversi movimenti morfogenetici che hanno 
luogo nella gastrulazione, alcuni sono piu direttamente 
coinvolti nello spostamento di cellule all'intemo del
l'embrione. I diversi modi in cui le strutture cellulari in
teme raggiungono la loro posizione sono riuniti in 5 
grandi tipi illustrati nella Fig. 1.6. 

La delaminazione corrisponde a divisioni cellulari 
perpendicolari allo strata cellulare che delimita ii bla
stocele e che portano allo spostamento nella cavita 
dell'embrione di cellule figlie, che rimangono unite 
tra loro. 

L'invaginazione o embolia indica un movimento di 
insieme di una parte delta popolazione cellulare della 
blastula . Questo tipo di movimento verso l'intemo porta 
alla formazione dell'archemeron, che rimane in conti
nuita con l'ambiente esterno, ma senza creare disconti
nuita negli strati cellulari esistenti. 

L'immigrazione si osserva nei casi in cui le cel
lule che formano la strata epi teliale delim!rante la 
blasrula, si discaccano dalte cellule vicine e, migrando 
slngolannente, vanno poi a riunirsi all 'intemo del 
blastocele. 

L'epiboUa I! cararte riuarn dal fatto che una popola
zionc cellula re della blascula e inceressara da una piu ac
civa prolifecazione e quindi tende a ricoprire progressiva
mente altre popolazioni cel!ulari con rlrmi di prolifcra· 
zione plu lenra, chc di conseguenza vcngono ad assumcre 
una posizione intema. 

La proliferazione polare consiste nelta divisione di 
cellule a uno dei poli della blastula. Le cellule figlie ori
ginate da questa proliferazione localizzata formano le 
nuove strutture inteme. 

Nella Tabella 1.4 sono riportate le diverse modalita 
con cui i processi di segmentazione e gastrulazione av
vengono nell'insieme dei principali taxa animali. Pur 
non essendo complero, il quadro ripom1co nella tabella 
mostra la diversii;-;\ di soluzioni che sisono selezionate nel 
corso della evoluzione per attuare le prime due tappe 
dell'embriogenesi, con la utilizzazione di un numero li
mitato di meccanismi. 

·1 .2.4 L'organogenesi 

I movimenti morfogenetici delta gastrulazione por
tano alta formazione di territori embrionali distinti, se-

Introduvone 

Fig. 1.G: Modalita de/la gastrulazione 

a) Delaminazione 

.ai 

.... 
"' 

b) lmmigrazione P.A. 

Ectoderma 

P.V. 

c) Embolia 

P.A. 

Endoderma 

''U lW Archenteron 

~ Blastoporo 
P.V. 

e) Proliferazione polare 

esterno 

Blastomeri 
profondi 

Sincizio 
vitellino 

Vitello 

19 

Ectoderma 

d) Epibolia 
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guendo una cronologia rigorosa e specifica per le diverse 
forme animali; successivamente compaiono nell'em
brione dei tessuti differenti e sempre piu specializzati, ca
paci di interagire e di cooperare per la formazione degli 
organi e per lo svolgimento di funzioni specifiche. La fase 
dello sviluppo, che porta alla formazione di organi con 
diverse funzioni, costituisce l'organogenesi. Il grado di 
avanzamento di questo processo in alcuni casi puo essere 
limitato, ma e in ogni caso sufficiente a consentire la for
mazione di organi vitali funzionanti e a permettere ai 
giovani organismi neoformati di provvedere ai propri bi
sogni. E questo il caso di numero·se specie ovipare, che 
alla schiusa liberano dei giovani o delle larve capaci di 
vita autonoma. 

In genere durante la loro formazione, gli organi 
nell'embrione occupano una posizione che e in rela
zione ai foglietti da cui si originano. Ad esempio lo 
strato epidermico, che assicura ii rivestimento del fu
turo organismo, origina dall'ectoderma che forma il ri
vestimento estemo dell'embrione, mentre l'endoderma 
dara origine ai tessuti epiteliali dell'apparato digerente. 
T uttavia bisogna ricordare che la formazione di un or
gano in genere richiede la partecipazione di diversi ele
menti cellulari, di cui alcuni sono deputati allo svolgi
mento delle funzioni specifiche dell'organo, mentre al
tri svolgono funzioni trofiche o di protezione. Quindi 
alla formazione degli organi che si formano in posizioni 
ben definite nell'organismo, contribuiscono piu com
ponenti e ogni organo pur formandosi prevalentemente 
da uno dei tre foglietti, per raggiungere la sua defini
tiva organizzazione contiene anche elementi derivati da 
altri foglietti. 

Bisogna ricordare che il foglietto ectodermico, oltre 
al destino epidermico, e anche ii foglietto da cui si for
mano il sisrema nervoso e gli organi di senso; da questo 
dcriva il rerm ine neuroectodcrma usato per designare il 
foglietto embrionale piu este rno. 

In molte specie e in particolare nei Vertebrati, la for
mazione del sistema nervoso a partire dall'ectoderma av
viene in un momenta precoce rispetto alla formazione di 
alrri organ! e costiruisce la neurulazione, che porta alla 
identificazione di uno scadio ben dcflnito dello sviluppo 
embrionale, la ncurula (ad csempio negli Anflbi). T ut· 
tavia nell'ambito dei Vertebrati in molti casi e difficile 
distinguere uno stadio preciso equivalente alla neurula 
degli Anfibi, poiche la formazione dell'abbozzo del si
scemanervoso avviene in modo cont inua e concempora
neamencc ad a Itri cventi dello sviluppo. E que$tO II caso 
degli Uccelli , in cui i processi embrlogeoetici avvengono 
con una d iversifkazionc spazio·temporale; la evoluzione 
precoce delle structure nella regione anteriore dell'em
brione, fa sl che la formazione del sistema nervoso cen
trale sia avanzata in questa regione, mentre nella futura 
regione caudale sono ancora in atto i movimenti morfo
genetici della gastrulazione. 

Introduzione 

Sempre in relazione alla formazione de! sistema 
nervoso, nei celomati si possono distinguere due stra
tegie evolutive. Nei Protostomi il sistema nervoso oc
cupa una posizione ventrale; esso e costituito da una 
catena gangliare disposta lungo tutto il corpo, in po
sizione ventrale rispetto al tubo digerente; il termine 
iponeuri e stato coniato per designare le specie che 
mostrano questa particolare organizzazione anatomica. 
Questi utilizzano un anello peri-esofageo formato da 
cordoni nervosi, per collegare la catena gangliare 
ventrale con i gangli cerebrali, in posizione dorsale 
rispetto all'orifizio boccale e alla regione faringea. In 
alcuni Deuterostomi si osserva una disposizione de! 
sistema nervoso opposta a quella adesso descritta . ln
fatti quelli che presentano la formazione della corda, 
una struttura di sostegno d'origine mesodermica e in 
molri casi transitoria, presentano il sistema nervoso 
in posizione dorsale rispetto al tuba digerente e per 
questo sono denominati epineuri. lnoltre alcuni taxa, 
ad esempio gli Echinodermi, non presentano nessuna 
delle due disposizioni descritte per ii sistema nervoso, 
ma hanno un sistema nervoso rudimentale, a volte 
scarsamente separato dall'epiderma periferico. Le spe
cie con questa caratteristica sono designate con ii ter
mine epitelioneuri. 

lnfine nell'ambito della organogenesi dei celomati 
e necessario ricordare un altro fenomeno definite me
tamerizzazione, che porta a una struttura ripetitiva 
della organizzazione de! corpo, basata sulla successione 
di segmenti o metameri, che hanno in comune un 
paio di gangli nervosi, un paio di appendici locomo
torie e un paio di sacchetti celomatici. Mentre in al
cune specie questa struttura a segmenti e ben iden
tificabile, in altre subisce secondariamente numerose 
modificazioni, che possono portare alla sua scomparsa 
nell'adulto. 

Nella Tabella 1.5 e riportato uno schema sempli
ficato delle diversita di sviluppo che si osservano nel 
regno animale. T uttavia, nonostante la diversita della 
organizzazione del corpo che si osserva nelle diverse 
specie animali, la tabella mostra una profonda unita 
nei processi di sviluppo, che puo essere considerata 
come ii risultato di una pressione selettiva esercitata 
nel periodo cririco dello sviluppo precoce. I process! 
evolutivi In quesre fasf prccocl de llo sviluppo hanno 
determinaco, per una data scruttura, la scelta era il 
suo mantenimento o la sua modificazione, in quest'ul
tirno caso con la necessita di una ulteriore scelta. Le 
diverse possibili soluzioni per la costruzione di un in
dividuo, facilitate dal numero limitato di processi che 
entrano in gioco, hanno determinate un tipo dico
tomico di organizzazione de! mondo animale, qualora 
questo sia considerato secondo un criteria embriolo
gico. 
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Tab. 1.4: Modalita di segmentazione e gastrulazione nei taxa principali 

PHYLA 

PORIFERI 

CELENTERATI 
(Cnidari 

e Ctenofori) 

PLATELMINTI 

NEMERTINI 

NEMATELMINTI 

ANELLI DI 

MOLLUSCHI 

ARTROPODI 

ECHINODERM I 

TUNICATI 

VERTEBRATI 

TIPODI 
SEGMENTAZIONE 

Totale radiale 
eguale o ineguale 

Totale radiale eguale 
o ineguale, raramente 
parziale superficiale 

Totale ineguale radiale 
o spirale con qualche 

modifica 

Totale eguale 
spirale con quaiche 

modifica 

Totale rotazionale 
quasi eguale 

Totale spirale, eguale 
o ineguale, talvolta modificata 

da movimenti secondari 

Totale spiraie ineguaie 
o parziale discoidale 

nei Cefalopodi 

Crostacei: totale radiale, 
talvolta spirale 

e!o parziale superficiale 

lnsetti: totale o parziale 
superficiale 

Totale radiale eguale 
o ineguale , talvolta parziale 

superficiale 

Totale bilaterale ineguale 

Totale radiale negli Anfibi 

Parziale in Pesci, Rettili 
e Uccelli 

Totale rotazionale 
nei Mammiferi 

(modificato da Dawydoff, 1928} 

TIPO DI 
GASTRULAZIONE 

Embolia, epibolia 
e immigrazione 

lmmigrazione (polare 
o multipolare), deiaminazione, 

epibolia, embolia 

Epibolia e/o embolia, 
immigrazione, movimenti 

cellulari non chiariti 

Embolia e immigrazione 

Embolia, immigrazione 
o epibolia 

Epibolia e/o embolia, 
talvolta immigrazione 

Embolia, epibolia 
e immigrazione 

Embolia e epiboiia 
o immigrazione 

lmmigrazione 
e/o embolia 

Embolia e immigrazione 

Embolia o epibolia 

Embolia e epibolia 

lmmigrazione 
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Tab. 1.5: Modalita di sviluppo nel regno animate 
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·····-··· ·· · ···· ······ ··· ···· · ·· ·· · 
: Epineuri (Vertebrati e Tunicat1) 

SN in posizione dorsale 
rispetto al tubo digerente. 
Presenza di una corda dorsale. 

Epitelioneuri 
( Echinoderm1) 
SN non ben definito 

Sviluppo di tipo regolativo 

Enterocelomati (la cavita 
celomatica si forma per enterocelia 

dell'endomesoderma) 

Deuterostomi 
(formazione dell'ano • • 

in corrispondenza dell'orificio : : 
del blastoporo) 

lponeuri 
(Artropodi, Anellidi 

e Mollusch1) 
SN in posizione ventrale 

rispetto al tuba digerente. 

Sviluppo a mosaico 

Schizocelomati (la cavita 
celomatica si forma per schizocelia 
della massa del mesoderma) 

Protostoml 
(formazione della bocca in 
corrispondenza dell'orificio 
del blastoporo) 

. .. ..•. . ....... . . .. ... . . . . .. ••..... ~·- ··· · ····· · ········· · · ··· · · ········ 
Comparsa della metameria 

Presenza di ectoderma, endoderma 
e mesoderma, simmetria bilaterale 

Presenza di ectoderma ed endoderma 
con orificio boccale, simmetria radiale 

Nematelminti 

Nemertini 

Plate/min ti 

----, con 
_J pseudoceloma 

Ce/enterati (Cnidari e Ctenofori) 
con pseudo-mesoderma 
rudimentale 

Poriferi 

F/agellati, Ciliati, Rizopodi, Sporozoi 

• • ti • • • • 

rROCARIOTI (Batteri) 

Introduzione 

Bisogna tcnc re presente rurravia che i crireri adot· 
rati per descrlvere l'oi:ganiz:zazione de! mondo an imale 
sl riferiscono a lma classificazione tradiz ionale, a cui 
~mualmenre viene in alcemaciva conc:rapposta la siste· 
matica filogenetica. L'assema o presema di un carat
tcre che pon:a a una diversi fi cazione dicotorn ica dei vi
venci, come quella descricta in prccedem0, suggerisce 
che I 'assenza possa cssere consideraca come uno stato 
anc.estrale, e non essere dovura a evenruali perdite se
condarie. Queste considerazion! sono in parricolacc ri
levanti, in relazione alla questione della presenza o non 
del celoma. ln questo testo gli autori, pur consapevoli 
del fatto che una classificazione su base filogenetica non 
considera i concetti di acelomati e pseudocelomati 
(tutti gli organismi triblastici sono considerati come ce
lomati), hanno tuttavia mantenuto questa suddivisione 
(T abella 1.5), al fine di una semplificazione descrittiva, 
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basata su dei dati anatomici facilmente osservabili. 
Questa scelca ruttavia non imende convalidare una 
clnssificazione pre-cladisra basa ta su dei crft.eri che pos· 
sono appatire obsoleti, poiche non ~ questo lo scopo di 
questo testo. 

La descrizione sintetica delle differenti tappe che in 
una fuse precoce decerminano la costruzione di un nuovo 
organismo, intende fomire uno schema gene.rate al let· 
tore che non abbia fa miliariro con i processi delta cm
brlogenesi econ la tenninologia in uso i11 questo cam po. 
Gii csempi riporrarl nelle pagine seguenci sono descricli 
seguendo La sequema cronologica degli even ti che carat· 
terizzano l'embriogenesl dell 'ocga.nismo in esame; la loro 
comprensione dovrebbe essere resa piu facile dalle no· 
zioni elemenrari che sono state descrltce in quesro capi
tolo. 



Sviluppo di un Nematode: 
Caenorhabditis elegans 

Poca attenzione e stata dedicata allo sviluppo dei Ne
matodi, dopo gli studi di Boveri all'inizio de\ 1900, che 
avevano per oggetto ii fenomeno della diminuzione cro
mosomica nella determinazione della linea germinale in 
Parascaris aequorum. Attualmente l'interesse per questo 
materiale biologico si e ravvivato, in seguito ai risultati 
raggiunti dagli studi sull'embriogenesi di un piccolo 
verme, Caenorhabditis elegans. Questa Nematode libero 
presenta l'organizzazione degli pseudocelomati, un grup
po intermedio tra gli acelomati, come i Plateminti, e i 
Protostomi celomati; oltre ad una anatomia molto sem
plice e piccole dimensioni ( 1 mm x 70 µm) presenta nu
merosi vantaggi. Pua essere allevato facilmente in labo
ratorio e per ii suo ciclo vitale molto breve (3,5 giomi) e 
possibile ottenere un elevato mimero di individui a stadi 
di sviluppo sincroni; l'insieme di queste caratteristiche 
ne fanno un materiale di studio privilegiato. lnoltre allo 
stato adulto questa specie ha un numero prestabilito di 
cellule somatiche (959 o 1 031 nuclei somatici a seconda 
dei sessi), la cui discendenza e stata stabilita con preci
sione a partire dai primi stadi di sviluppo e questo per
mette di prendere in esame alcuni problemi de! differen
ziamento cellulare. lnoltre questo organismo ha un ge
noma di dimensioni relativamente picc;:ole (approssima
tivamente 108 paia di basi) e un limitato numero di geni 
stimato dagli autori in circa 3 500-15 000 distribuiti in 6 
cromosomi. Queste caratteristiche rappresentano un 
grande vantaggio per l'individuazione dei geni coinvolti 
nei meccanismi dello sviluppo e del differenziamento 
cellulare. 

2 i L'uovo indiviso 

Foncfornenralmenre la specie e errnafrodirn proceran
drka, cioe gli individul ragglungono la lTlllturita sessuale 
di ripo maschile prima di quella femmini le; gll individul 
i;iaschi possono apparire spontaneamente nella popola
zione con una frequenza di circa inoo. la riprodu1ione si 
realiua sia per autofeconda:lone degl i ermafroditi che 
per focondazione incrociata in segulto all'accoppiamemo 
di ind!vidui maschi ed cimafrodiri. 

< ~·o~ulo corrisponde a un oocita l bloccato :i. llo SL"adio 
di diac ,nesi delta profase delta I divisione meiorica. Se 
nella spermareca dcll'individuo ennafrodira sono pre-

senti spermatozoi, si ha la scomparsa dell'involucro nu
cleare dell'oocita e, in seguito a contrazioni della parete 
dell'ovario, l'oocita raggiunge la spermateca dove viene 
fecondato. L'uovo fecondato rimane in questo organo 
per un breve periodo, durante il quale ha inizio la forrna
zione di un guscio e lo sblocco de! processo meiotico. Il 
proseguimento dello sviluppo si ha nell'utero, struttura 
che corrisponde alla parte della gonade piu vicina all'ori
fizio genitale. La durata dell'embriogenesi varia in rela
zione alla temperatura (12 h, 14 he 18 h rispettivamente 
a 25°C, 20°C e l6°C). La cronologia dello sviluppo e ri
portata nella Tabella 2 .1 ed e quella osservata alla tem
peratura di 25°C. 

Se in modo arbitrario si considera come 0 ii momenta 
della fecondazione e 1 quello della prima divisione, si 
puo dividere questo intervallo di tempo in frazioni e de
scrivere la sequenza di eventi di questa fase iniziale dello 
sviluppo. Al tempo 0,3 e 0,6 sono rispettivamente emessi 
il primo e ii secondo globulo polare; la lorn posizione in 
genere individua la futura regione anteriore dell'em
brione. Nell'intervallo di tempo tra 0,6 e 0,85 si manife
stano degli eventi fondamentali, che condizionano in 
modo definitivo la successiva embriogenesi. Oltre al ve
rificarsi dell'anfimissi infatti, si manifestano dei movi
menti citoplasmatici che causano una distribuzione non 
omogenea di materiali citoplasmatici nell'uovo fecon
dato, prima che abbia inizio la segmentazione. 

Al tempo 0,6, che corrisponde all'emissione de! se
condo globulo polare, si manifestano delle contrazioni 
nella zona citoplasmatica corticale della regione ante
riore. Questi movimenti progressivamente si propagano 
verso la regione mediana, dove si concentrano, e al 
tempo 0,7 deterrninano una costrizione, che da una im
magine simile a quella di una cellu\a in divisione. Du
rante questo periodo, detto di pseudosegmentazione, i 
costituenti citoplasmatici di origine matema si riparti
scono nell'uovo in modo asimmetrico. E quanta avviene 
in particolare per i granuli P, che da una distribuzione 
inizialmente omogenea, in seguito a questi movimenti 
vanno a concentrarsi nella regione periferica posteriore e 
corrispondono ai determinanti citoplasmatici della linea 
genninale (Fig. 2. la). La Fig. 2.lb, in cui i granuli P sono 
specificamente messi in evidenza con la immunofluore
scenza, mostra una immagine reale di questo fenomeno. 
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Tab. 2.1 : Cronologia del/o sviluppo di Caenorhabditis elegans 
(a 25°C) 

Tempi 

Oh 

0 h 40 

0 h 50 

1 h 

1 h 15 

1 h 30 

6h 

7h 

Sh 

12 h 

36 h 

Fasi 

Fecondazione 

Pseudosegmentazione 

Anfimissi 

2 cellule 

6/8 cellule 

24 cellule, inizio della gastrulazione 

Fine della gastrulazione, inizio della 
morfogenesi e allungamento dell'embrione 

.... _ ....... - .......... , ................... -.. . 

Allungamento medio 

Fine dell'allungamento 

Schiusa, inizio della fase larvale L 1 

Verme adulto 

(da Sulston et al., 1983) 

Sviluppo di un Nematode : Caenorhabditis elegans 

Fig. 2.1 : Segregazione precoce e granuli P 

a) Prime fasi della segmentazione 

Pronuclei maschile e femminile 

Uovo fecondato 

Anfimissi 

Stadia a 2 cellule 

Granulo P 

Guscio 

P1 

Regione 
anteriore 

Regione 
anteriore 

AB a 

Regione 
anteriore 

Pseudosegmentazione 

lnizio della prima divisione 

Stadia a 4 cellule 
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Regione 
posteriore 

Regione 
posteriore 

P2 
Regione 

posteriore 

b) Mlcrofotografia dei granuli P rivelati con immunofluorescenza (x 750) 

Uovo fecondato Anfimissi Stadia a 2 cellule Stadia a 8 cellule 

(da Strome e Wood, 1983) 
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Nello stesso tempo ii pronucleo maschile, localizzato 
nella regione posteriore dell'uovo, viene raggiumo dal 
pronucleo femminile privo di centrosoma e che ha supe
rato la costrizione mediana. 11 contatto tra i pronuclei 
quindi avviene senza una immediata fusione in una posi
zione leggermente spostata verso la regione posteriore 
dell'uovo. 

II proseguimento dell'embriogenesi e caratterizzato 
dai processi classici di segmentazione, gastrulazione e or
ganogenesi. Nei paragrafi successivi questi eventi sono 
descritti per ragioni didattiche in un modo che puo sug
gerire una sequenza di eventi successivi; tuttavia nella 
realta queste diverse fasi in parte si sovrappongono e 
l'embriogenesi e caratterizzata dalla concomitanza di 
questi processi. Classicamente l'embriogenesi di C. ele
gans e suddivisa in due grandi fasi: una fase di prolifera
zione, che e caratterizzata da una attiva duplicazione cel
lulare e che riunisce le fasi della segmentazione e della 
gastrulazione, e una fase di allungamento, nel corso della 
quale le divisioni cellulari sono rallentate e l'embrione 
cambia la sua forma da una morfologia ovoidale a una 
morfologia vermiforme. 

2.2 La s<?g men"i:azi0ne 

La segmentazione e oloblastica e ineguale fin dalla 
prima divisione. In conseguenza del marcato sposta
mento del fuso mitotico verso la parte posteriore 
dell'uovo, la prima divisione da origine a un voluminoso 
blastomero anteriore, AB, e a un blastomero posteriore 
di dimensioni minori Pl, che contiene i granuli P. 

Alla seconda divisione si evidenziano delle differenze 
tra i due primi blastomeri. lnfatti ii blastomero AB e inte
ressato da un piano di divisione meridiano e da origine a 
due blastomeri di eguali dimensioni. La divisione del bla
stomero P 1 e sfalsata nel tempo e si effettua secondo un 
piano latitudinale, che da origine a due blastomeri di di
verse dimensioni, EMS grandee P2 piu piccolo. Questa 
tipo di segmentazione e simile a quella che si osserva nei 
Mammiferi ed e definita di tipo rotazionale (Fig. 2.la). 

Successivamente ii blastomero AB va incontro a una 
serie di divisioni sincrone nelle quali si susseguono piani 
di divisione perpendicolari tra loro. La segmentazione 
dei blastomeri EMS e P2 prosegue con delle marcate dif
ferenze; P2 si divide in modo ineguale e da origine a un 
piccolo blastomero P3, in cui si concentrano i granuli P, 
e un blastomero di dimensioni maggiori C. Nel blasto
mero EMS si osserva invece una divisione eguale, che da 
origine ai blastomeri E ed MS. 

lnfine un ultimo ciclo di divisione importance per la 
determinazione del destino cellulare e la divisione ine
guale, che interessa ii blastomero P3, da cui si formano i 
blastomeri De P4 (Fig. 2.2). 

Sviluppo di un Nematode : Caenorhabditis elegans 

Questa sequenza di divisioni ineguali porta alla forma
zione di cellule fondatrici (AB, C, D, E, MS e P4), cosl de
finite in quanto capostipiti di cellule che presentano un 
destino differenziativo strettamente definito. La nomen
clatura adottata per identificare i blastomeri generati da 
queste cellule fondatrici fa riferimento agli assi delle divi
sioni cellulari in rapporto agli assi dell'embrione. Cos! 
viene indicata come ABa la cellula figlia anteriore gene
rata dalla cellula fondatrice AB, mentre viene indicata 
come ABar, in cui r sta per right (destra), la cellula figlia in 
posizione destra, nata dalla divisione della cellula ABa. 

In questa fase precoce della segmentazione le divisioni 
asimmetriche sono sempre orientate secondo l'iniziale 
asse antero-posteriore dell'uovo, anche se la costrizione 
imposta dal guscio e la posizione assunta dai blastomeri 
modificano la visione che si ha del fenomeno. lnoltre le 
cellule fondatrici che si trovano nella posizione piu poste
riore danno origine a cellule che si dividono con una ve
locita minore rispetto alle cellule della regione anteriore. 

2.3 La gastru!azione 

Questa fase dello sviluppo si sovrappone a quella pre
cedence, in quanta inizia molto precocemente, a 20°C 100 
minuti dopa la prima divisione, quando l'embrione e for
mato da 28 cellule. A questo stadia, 2 cellule originate da 
E e localizzate in posizione ventrale e posteriore comin
ciano ad invaginarsi. Quando l'embrione e formato da 
circa 100 cellule, ii movimento di invaginazione si estende 
ventralmente con la intemalizzazione di 2 cellule prove
nienti da P4 e di 8 cellule discendenti da MS. lnfine Ce D 
insieme con alcune cellule derivate da AB si spostano 
all'intemo in corrispondenza di un solco ventrale, che si ri
chiude dopa 4-5 ore (240-300 minuti) dall'inizio delta seg
mentazione. A questo stadia l'embrione ha ancora una 
forma ovoidale ed e formato da circa 400 cellule (Fig. 2.2). 

Bisagna sottolineare che durante questa fase di proli
ferazione (come definita in precedenza) all'intemo della 
massa cellulare, che costituisce l'embrione, non si e for
mata una cavita equivalente al blastocele, ma sono pre
senti soltanto dei piccoli spazi intercellulari. lnoltre al 
termine della 6° ora, quando la gastrulazione si puo con
siderare completata, le cellule discendenti da C e D, lo
calizzate nella meta posteriore dell'embrione e che in 
particolare daranno origine alla muscolatura del corpo, si 
dispongono ai due lati dell'abbozzo del tubo digerente, 
mettendo in evidenza una rudimentale organizzazione di 
tipo triblastico. 

2.4 L'organogenesi 

Parallelamente alla attiva proliferazione cellulare, 
che si completa entro 350 minuti dall'inizio dello svi
luppo, concludendo la fase di proliferazione, si svolgono 
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Fig. 2.2: Fasi finali de/lo sviluppo 
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anche dei processi di differenziamento cellulare e si ma
nifesta un inizio di organizzazione degli organi fonda
mentali del futuro adulto (ipoderma, intestino, faringe). 

L'embrione, che alla fine della gastrulazione e costi
tuito da 550 cellule, appare essenzialmente come una 
massa compatta di cellule di forma ovoidale; successiva
mente andra incontro a delle continue trasformazioni, 
che caratterizzano ii secondo periodo, quello di allunga
mento. Quest'ultimo si completa al momenta della 
schiusa, che a 20°C avverra circa 14 ore dopo la prima 
divisione. Oltre a fenomeni di differenziamento che in
teressano in modo continua i diversi gruppi cellulari, si 
manifestano anche dei fenomeni di apoptosi, cioe di 
morte cellulare programmata, che cominciano all'incirca 
a 220 minuti di sviluppo e si completano intomo alla 10' 

ora. lnoltre si hanno dei fenomeni morfogenetici dovuti 
a cambiamenti della forma cellulare, che hanno come 
conseguenza l'allungamento dell'embrione, ii quale pro
gressivamente assume un aspetto vermiforme. L'insieme 
delle tappe principali dell'embriogenesi e illustrato nella 
Fig. 2.3. 

Per quanta riguarda ii processo di differenziamento 
cellulare, le cellule fondatrici rappresentano l'origine di 
discendenze cellulari invarianti, che partecipano in 
modo esclusivo alla formazione dei diversi organi. L'inte
stino e infatti formato esclusivamente da un clone cellu
lare generato dalla cellula fondatrice E, mentre ii tessuto 
muscolare corporeo e formato da cellule discendenti 
dalle cellule fondatrici MS, Ce D. IL differenziamento di 
questo tessuto ha inizio al 400° minuto di sviluppo, e 

Fig. 2.3: Fasi de/lo sviluppo di Caenorhabditis elegans (x 100) 
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(da Schierenberg, 1986; Priess e Hirsh, 1986) 
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quesro consente al verme in formazionc di acquisire la 
cspacit~ di muoversi in seguito alla organizzazione delle 
proceine conrrattili. 

Nelle ultime ore della vita embrionale, a partire dalla 
11• ora (660 minuti di sviluppo), si organizza una cuti
cola formata dai prodotti di secrezione delle cellule ipo
dermiche, che per la maggior parte sono polinucleate. 
Jnoltre alcuni organi come la faringe diventano funzio
nanti. 

Con la schiusa nasce un piccolo verme, la larva Ll, 
di piccole dimensioni, ma morfologicamente simile 
all'adulto. Questa larva e formata da 556 cellule somati-

che, la cui discendenza e stabilita con precisione (Fig. 
2.4), e da 2 cellule germinali Zl e Z2, che derivano dalla 
divisione di P4. 

Lo sviluppo post-embrionale e caratterizzato da 4 
mute; allo stadia larvale L1, seguono gli stadi larvali L2, 
L3, L4 ed infine viene raggiunto lo stadia adulto. Ne! 
succedersi di questi stadi, che si completano in 3 giomi, 
si manifesta una crescita regolare dell'organismo e un ap
prossimativo raddoppio del numero di nuclei somatici. 
Al completamento del suo sviluppo ii verme e formato 
da 959 cellule somatiche e circa 2 000 cellule germinali, 
nel caso sia ermafrodita, mentre ii maschio e formato da 
1 031 cellule somatiche e circa 1 000 cellule germinali. 

Fig. 2.4: Discendenza de/le cellule in Caenorhabditis elegans 
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Sviluppo di un Anellide: 
Arenicola cristata 

Lo scopo di questo capitolo e di illustrare le prin
cipali tappe dello sviluppo che caratterizzano un con
siderevole numero di specie diverse raggruppate sotto 
la denominazione di Spiralia. Ricordiamo che questi 
ultimi comprendono alcuni gruppi di lnvertebrati che 
possiedono la caratre.ristica di avcre una scgmenra· 
1ione di tipo spiralc, quali i Platelminti (T urbellarl 
Polidadi), i Ncmertini , gli Anellidi e i Molluschi 
(Lamellibranchi, Gasteropodi, Scafopodi}. Al fine di 
evitare di fomire una descmione troppo schematica, 
come potrebbe accadere riportando lo sviluppo di un 
archetipo virtuale, le osservazioni presentate in que
sto capitolo riguardano in particolare una specie ame
ricana, Arenicola crisrata (Anellide Polichete). T utta
via potranno cssere menzionate anche carattcrisriche 
propne di altre specie appartenemi agl i Spiralia, qua
lora quesce presendno delle difforenze accentuate ri· 
spetro ::ilia schema di sviluppo esemplificaco da Are· 
nicola. 

3.1 L'uovo indiviso 

Come regola generate, le uova degli Anellidi sono 
sferiche salvo alcuni casi particolari come quello di 
Arenicola, dove l'uovo si presenta sotto forma discoi
dale ed acquista poi una forma sferica durante le fasi 
iniziali dello sviluppo. Le uova, relativamente ricche 
di tuorlo, sono di tipo eterolecitico e hanno un dia· 
metro massimo di circa 0,5 mm. In numerose specie, 
tra le quali Arenicola, l'uovo pronto per la feconda
zione corrisponde ad un ovocita I bloccato in meta· 
Ease della prima divisione meiotica ed in esso si ma· 
nifesr:n precocememe una polari.ra dovura ad una di
stribuzione ete.rogenea di coscicueml cicoplasmarici di 
origine materna, che si pub accompagnare o meno 
alla localizzazione di specifici pigmenti. La feconda
zione comporta sia l'emissione dei globuli polari sia 
alcune modificazioni della distribuzione di costituenti 
citoplasmatici dell'uovo. Cio consente l'instaurarsi di 
una polarita assiale, definita grazie alla presenza di 
due emisferi distinti, quello animale e quello vegeta
tivo. Le uova sono deposte sia singolarmente sia ag
glutinate insieme da una sostanza viscosa che, per 
esempio, in Arenicola forma un cordone di notevoli 
dimensioni contenente diverse migliaia di uova. 

3 
3.2 La segmentazione 

La segmencazione e to tale ed ineguale, di tipo spirale 
( vedi /ncroduzione). Durante la divisione dell'uovo nei 
primi due blastomeri, che si effettua secondo un piano 
meridiano, si assiste ad una distribuzione differenziale del 
contenuto citoplasmatico iniziale. Come conseguenza i 
due blastomeri hanno dimensioni diverse. Si deve osser
vare che a seconda delle specie che sono raggruppate 
nell'insieme degli Spiralia, la differenza di grandezza tra i 
blastomeri che si manifesta nella prima divisione di seg
mentazione, puo essere correlata con la compar.;a piu o 
meno evidente di una protrusione citoplasmatica, ii \oho 
polare (Fig. 3.1 ). II riassorbirnenro di quest'ultimo in uno 
dei due blastomeri in formazione causa la differenza di di
mensioni menzionata sopra. In certi casi non si osserva 
alcuna protrusione di un lobo polare, ma la prima divi
sione di segmencazione e nondimeno marcaramence !ne
guale (questo 1! ii caso dl Arenicola, ma anche degli Anel
lidi Oligocheti e Acheti; Fig. 3.2). Al contrario, In altre 
specie ii volume rnggiunro dal lobo polare sl avvicina a 
quello dei blascomeri in formazione e ell> conferi.sce 
all 'embrlone un aspe.tto c:raruitorio deem stadia a "trifo· 
glio" (come in Sabellaria sp. · Polichete sedentario · o in 
Dentalium sp. - Mollusco Scafopode). Nel caso di situa
zioni intermedie si possono avere protuberanze poco ac
centuate (per esempio nei Molluschi Gasteropodi, Fig. 
3.1). Per convenzione si usano le lettere AB e CD per 
designare i prim! due blastome.ri ·che originano dalla 
prima divlsione d i scgmentazionc ineguale. CD 1! quello 
piu voluminoso e comprende ii concenuro ciroplasma
tico de! lobo polare nei casi in cui questa struttura si 
form a. 

II ciclo successivo di segmentazione e caratterizzato 
dalla formazione di 4 blastomeri A, B, C e D che corri
spondono ai 4 quadranti di cellule che rormeranno l'in· 
sieme dell'embrione. D corrisponde al blasromero piu 
gr-onde e la sua posizione dcre.rmina la futura regione dor
sale dell'embrione (Fig. 3.2). Grazie alla cosranzii delle 
posizioni relative de.I blasromerl originati dai diver.;[ cicli 
di divisione, e st:aro possibile individuare una precisa di· 
scendenza cellulare. La messa a punto di una nomencla
tura ha consentito di designare i blastomeri indicando\i 
con una lettera preceduta da un coefficiente e accompa
gnata da un esponente (T abella 3 .1, pagina 41). 
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Il caratcere ~ spira le de lla segmenumone si manifosca 
a partire dal teno ciclo di divlslone. S i _osserva _ in~m che 
a ciascun ciclo di divlsione gli ass! dc1 fus1 m1toac! non 
sono ne orizzomali ne verricali ma sono disposti obliqua
mente rispetto all'asse di polarita PA-PV, comportando 
cos! una rotazione di ± 45° dei blastomeri in rapporto a 
questo asse. Le cellule figlie risultano disposte in corone 
secondo piani orizzontali e ciascuna cellula si viene a tro
vare tra due blastomeri adiacenti dello strata sottostante. 
Per di piu a ciascuno dei cicli si assiste ad un'alternanza 
nell'orientamento dei fusi di divisione che sono inclinati 
o verso destra (fusi destrorsi) o verso sinistra (fusi sini
strorsi). La localizzazione nella regione sopra-equato· 
riale dei fus i della terza divisione da origine a quattro mi· 
cromeri animali che formano il primo quartetto (la - ld) 
ea quattro macromeri vegetativi (lA - lD). 

Durante i tre cicli di divisione successivi, a par
tire dai macromeri, continuano a formarsi quartetti di 
micromeri di serie 2, 3 e 4, mentre i micromeri pree
sistenti si dividono anch'essi dando ciascuna volta 
due corone cellulari: una superiore verso il polo ani· 
male che, in accordo con il sistema di nomenclatura 
adottato, e caratterizzata da un esponente 1, ed una 
inferiore identificata da un esponente 2. Al momenta 
della sesta segmentazione, da cui si origina una bla
stula di 64 cellule, si individua un'ultima generazione 
di quartetti, la ·quarta, formata da 4a - 4d, mentre i 
macromeri originati da questa divisione sono desi
gnati come 4A - 4D (Tabella 3.l). Le successive di
visioni diventano asincrone, e non e piu possibile 
dare ai blastomeri una nomenclatura che segua le re
gole precedenti. 

Fig. 3.1 : Esempi di stadi precoci di Spiralia 
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Fig. 3.2: Le prime. tappe de/la segmentazione 
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I differenti blastameri generati durante i primi sei ci
cli di divisioni di segmencatione danno origlne a gruppi 
di cellule con un destino deflnito e che formeranno spe
cifiche strutture corporee nelle future larve e negli adulti. 

Nella blastula costituita da 64 cellule possono essere 
individuati i diversi territori presuntivi come riportato 
schematicamente in Fig. 3.3. 

L'ernisfero animale presenta un'organizzazione ben 
definita a livello del polo apicale, con 4 cellule che for
mano la rosetta e, tra queste, le loro cellule sorelle che si 
intercalano costituendo la croce. Quantunque questa di
sposizione peculiare delle cellule apicali possa presentare 
delle varianti a seconda dei taxa, essa rappresenta una 
modalita caratteristica dello sviluppo degli Spiralia. La 
parte restante dell'emisfero animale cornprende blasta-

Fig. 3.3: Territori de/la blastula iniziale 
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meri denominati cellule intermedie e i trocloblasti, che 
nella larva daranno origine rispettivamente all'ecto
derma della sua pane superiore ed alle bande ciliate (il 
prototroco e il paratroco) . 

Nella zona di confine tra i due emisferi, un insieme di 
blastomeri derivato dal 3° quartetto e da una parte del 2° 
quartetta dara origine alle regioni ectodermiche equato
riali. A livello medio-dorsale, si trovano le cellule del 2° 
quartetto derivate da 2d. Questa blastomero inizial
mente di grandi dimensioni corrisponde al primo soma
toblasto dal quale, in seguito a divisioni bilaterali, di
scendono le cellule che costituiscono la piastra soma· 
tica. 

Per quanta riguarda l'emisfero vegetativo questo e 
occupata per la maggior parte dai 4 macromeri 4A - 40 e 

1b~ 

ld111 

Veduta dal polo animale delle cellule 
della rosetta (c:=J) e della croce (llili!ll) 

Piastra 

Sezione sagittale 
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dalle cellule dd 4° quartetto. L'insieme di qucs te cellulc 
dil ongine all'endo-mesodenno. 11mlcromero4d rappre
senta la sola cellula caposripicc del mesoderma e gi~ dalla 
sua formazionc sl addentra in profonditll nc ll 'embrione 
(Fig. 3.3 ). 

A seconda dei vari taxa facenti parte degli Spiralia, la 
segrnentazione da origine ad una sterroblastula o ad una 
celoblastula con il blastocele spesso di dimensioni ri
dotte. T uttavia, quali che siano le precise modalita della 
segmentazione, la quasi tatalita dei territori cellulari e 
determinata molto precocemente (tipo di sviluppo a mo
saico). Cosl in Arenicola, gia a partire dallo stadio di 64 
blasromeri, e possibile identificare i vari foglietti embrio
nali , e l'insieme dei blastomeri e indirizzato verso vie di 
differenziamento ben precise. Come conseguenza i movi
menti che hanno luogo durante la gastrulazione non 
fanno altro che disporre in modo ordinato nello spazio 
foglietti gia determinati. 

3.3 La gastrulazione e l'organogenesi 
embrionale 

Le modalita della gastrulazione possono variare a se
conda della specie e negli Anellidi sono stati osservati so
prattutto processi di cpibolia ed/o di embolia. Nel caso di 
Arenicola la gastrulazione si effettua sopratutta per epibo
lia. Le tappe principali di questa sono rappresentate sche
maticamente nelle Figure 3.4 e 3.5. Per conoscere la deri
vazione esatta de lie diverse popolazione cellulari alle quali 
si fara riferirnento a proposito dei processi di differenzia
mento e di morfogenesi si puo consul tare la Tabella 3.1. 

Nell'emisfero animale le posizioni relative dei diffe
renti territori cellulari precedentemente definiti restano 
piu o meno invariate e i differenziamenti si realizzano in 
situ. Le cellule animali piu apicali provenienti dal primo 
quartetto, danno origine a vari derivati ectodermici spe
cifici. Cosl la rosetta e all'origine della futura piastra sin
cipitale a partire dalla quale si differenziera un organo di 
senso tipicarnente larvale provvisto di un ciuffo di ciglia 
sensoriali. Per quanta riguarda il centro nervoso apicale, 
che e disposto sotto questa piastra, esso deriva da mate
riale della croce. lnfine, in associazione con cellule tro
coblastiche secondarie provenienti dal secondo quar
tetto, i trocoblasti primari formano una cintura ciliata 
preorale, ii prototroco, che resta inizialmente aperto dal 
lato dorsale a causa del fatto che i blastomeri apparte
nenti al quadrante dorsale D non partecipano alla sua co
stitmione. 

Le cellule intermedie, derivanti anch'esse dal primo 
quarretto, sono distribuite inizialmente tra le braccia 
della crocc e danno origloe alla quasi totalitll dell'ccto
derma della parte superiore dells futura larva trocofora 
(episfera). chc formera succcssivamente U ri.vestimento 
epidermico cefalico dell'adulto. 

Le cellule de! secondo e del terzo quartetto parteci
pano alla costituzione di numerose strutture anteriori 
della larva quali in particolare lo stomodeo (depressione 
ectadermica in corrispondenza della quale si aprira la 
bocca, formata soprattutto a partire dagli stomatoblasti, 
blastomeri derivati dal terzo quartetto) e le corone ciliate 
quali il prototroco, gia citato, ed ii metatroco situato in 
posizione post-orale. 

In posizione postero-dorsale, situato sotto la prima 
corona ciliata, si trova un gruppo di cellule disposte in 
monostrato che costitu isce la piastra somatica menzio
nata precedentemente. Questa, derivata dal blastamero 
2d ( vedi sopra) , si estende progressivamente da ciascun 
lata del piano di simmetria bilaterale verso la regione 
ventrale e cio la porta a ricoprire le popolazioni cellulari 
dell'emisfero vegetativo (Fig. 3.4). Questa piastra, termi
nata la sua es[ensione, dara origine alla quasi totalita 
dell'ectoderma della parte inferiore della larva trocofora 
(iposfera) e. successivamente all'ectoderma del tronco e 
della parte posteriore del verrne adulto. 

La zona compresa tra i due bordi laterali della piastra 
somatica cpstituisce ii blastoporo. La sua superficie si ri
duce man mano che le due labbra laterali si avvicinano e 
si saldano poi in posizione medio-ventrale, eccetto che 
nella regione anteriore, proprio al di sotto del proto
troco. Tale regione dara origine allo stamodeo, in corri
spondenza del quale si aprira la bocca. In modo tipico in 
Arenicola, la formazione dell'ano nella regione posteriore 
del blastaporo e associata all'esistenza di una cellula 
anale appartencnte alla piastra somacica (blastomero 
2d22

). Ea partire dai bordi marginali ventral i della piastra 
somatica che si forma successivamente la futura catena 
nervosa che si trova quindi topologicamente situata in 
posizione ventrale rispetto al tuba digerente, disposi
zione questa tipica degli iponeuri. 

lnfine 2 blastomeri, derivati dal somatoblasta secon
dario 4d, si dispongono simmetricamente rispetto al 
bordo posteriore del blastoporo e daranno origine alla 
formazione di due cordoni compatti, le strie mesodermi
che, situate da una parte e dall'altra del piano di simme
tria bilaterale (Fig. 3.5). 

Alla schiusa si libera una larva natante, la trocofora, 
caratteristica degli Anellidi Policheti, l'archetipo della 
quale e rappresentato in Figura 3.6. La fotografia dal vivo 
rappresenta una larva trocofora di Sabel/aria sp. Si deve 
ricordare che, sebbene in altre classi di Anellidi, quali 
Acheti ed Oligocheti dove lo sviluppo e diretto, questa 
larva e generalmente assente, essa e invece presente in 
forma tipica o modificata negli altri taxa quail i Mollu
schi Scafopodi, i Lamellibranchi o certi Gasteropodi. 
Nei casi piu tipici la sua forma ricorda quella di una trot
tola non metamerizzata. La presenza di una corona ciliata 
principale che passa davanti alla bocca, il protatroco, la 
suddivide in due regioni: l'episfera e l'iposfera. 
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Fig. 3.4: Gastrulazione (vedute esterne) 
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Fig. 3.5: Gastrulazione (sezioni) 
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Sezioni corrispondenti al piano AB 
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Fig. 3.6: Larva trocofora, organizzazione interna ed esterna 
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Tab. 3.1: Discendenza cel/ulare in Arenicola cristata 
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(da Child, 1990) 
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In rapporto alla sua modalita di vita libera, questa 
larva possiede: 

~ un apparato locomotore ciliare ben sviluppato ( oltre 
al prototroco possono essere presenti, ii metatroco si
tuato dietro la bocca e ii paratroco in posizione peri
anale), 
un'organizzazione nervosa complessa munita di or
gani sensoriali specifici (per esempio la presenza di 
statocisti nella trocofora di Arenicola), 
una muscolatura di origine mesenchimatica nella 
parte episferica. 

Sulla faccia ventrale e tra le due bande ciliate de! 
pro- e metatroco si apre l'apertura orale che prosegue 
verso l'intemo con ii tuba digerente. Questa presenta un 
rigonfiamento a livello dello stomaco e da una parte e 
dall'altra della sua parte posteriore sono accollate due 
bande mesodermiche aventi quindi una localizzazione 

Sviluppo di un Anellide: Arenicola cristata 

esclusivamente iposferica. rnoltre si differenzia un appa-Sviluppo di un Insetto: 
rato escretore larvale sotto forma, salvo eccez10m, di un 
solo paio di protonefridi, che sl aprono all'esrcrno sullaD ph 'l 
faccia latero-vencmle. lnfine il ganglia nervoso situato roso l a 
sotco la piasrra sincipitale e collegaro med!anre 4 pa.ia di 

melanogaster 
cordoni nervosi ad un anello nervoso equatoriale dispo-
sto sotto ii prototroco. 

Lo stadia larvale di trocofora ha breve durata in Are
nicola. Rapidamente ha luogo la metamorfosi durante la 
quale si osservano processi di regressione con scomparsa 
delle strutture larvali provvisorie ( trochi, strutture senso-
riali, muscolatura ... ), un allungamento progressivo del Se esiste una specie animale che ha suscitato da circa 
corpo, la realizzazione di una organizzazione metamerica un secolo un'attenzione costante da parte dei biologi, di
ne! tronco, alla quale e associata la segmentazione delvenendo un modello di elezione per lo studio dei mecca
materiale mesodermico. In rapporto alla modalita di vitanismi di base degli organismi viventi, questa e certamente 
sedentaria tipica di Arenicola la metamerizzazione sara dprosophila. Infatti, ii moscerino dell'aceto grazie alla sua 
ti po eteronomo e ii processo di cefalizzazione sara forte- facilita di allevamento, al suo ciclo vitale relativamente 
mente ridotto. breve (2-3 settimane) e alla sua grande variabilita gene-

tica, ha costituito un oggetto di studio privilegiato per ap
prendere le leggi dell'eredita. Nel corso di questi ultimi 20 
anni, ii campo d'interesse degli studi su Drosophila si e ul
teriormente esteso nella misura in cui questa specie si e ri
velata adatta a fomire delle risposte riguardanti la pro
grammazione genetica dello sviluppo. 

In questo contesto, la necessita di conoscere con pre
cisione tutti gli aspetti dello sviluppo, ed in particolare le 
modificazioni che hanno luogo sul piano anatomico e 
morfologico durante le fasi dell'embriogenesi, appare in
dispensabile. Associato all'utilizzazione delle metodiche 
fomite dalla Biologia molecolare, l'apporto dell'Embrio
logia descrittiva ha consentito di rivelare progressiva
mente dove, quando e come certi geni agiscono con il 
ruolo di protagonisti specifici nella regolazione dei mec
canismi dello sviluppo. 

4.1 L'uovo indiviso 

Ne! corso dell'ovogenesi, in seno all'organismo ma
temo, ha luogo la produzione di vari costituenti mol.eco
lari, che consentiranno l'accumulo di altrettante sosrame 
di riserva necessarie per ii futuro embrione. Le 15 cellule 
nutrici risultanti dall'evoluzione delle cellule sorelle del 
futuro ovocita, e che restano in comunicazione con 
quest' ultimo grazie a ponti citoplasmatici, fomiranno una 
pane rilevante di prodotti maremi, in particolare sotto 
forma di particelle ribonucleoproreiche nelle quali sono 
associati numer.osi RNA messaggeri. Un contributo piu 
tardivo e fomico dalle cellule follkolari ovariche. Queste 
si comportano inoltre da intermediari nell'approvvigio
namenro de! ruorlo dcll'ovocirn, i cui c.Ostituenci moleco
lari sono elaborari dalle cellule de i corpi g~i . Nel com
P_les;so_ ta vicc!logenesi, che si effettua all'incemo di ova
noli (,h upo meroistico pelitrofico, porm alla formazionc 
di un uovo voluminoso di forma ov~le molco ricco di ri
serve. Questa uovo e detto di tipo centrolecitico data la 

4 
distribuzione soprattutto centrale delle riserve di tuorlo 
(Fig. 4.1 a). Queste ultime sono distribuite tra due strati di 
citoplasma chiaro, uno dei quali, ii periplasma, e disposto 
perifericamente al di sotto della membrana plasmatica, 
mentre l'altro, l'ooplasma, e disposto intomo al nucleo. 
Una sottile membrana vitellina e accollata alla mem
brana plasmatica, ed essa stessa aderisce verso l'estemo ad 
uno spesso strata protettivo elaborato dalle cellule follico
lari, ii corion. Quest'ultimo e perforato ad una delle sue 
estremita da un sottile canale, ii micropilo, attraverso ii 
quale penetrano gli spermatozoi al momenta della fecon
dazione. La posizione di questa apertura apicale indica la 
futura regione anteriore dell'embrione. In posizione op
posta, nel citoplasma de! polo posteriore, si trova una re
gione particolare indicata con ii name di plasma polare o 
oosoma, dove si trovano concentrati dei componenti che 
hanno un'importanza fondamentale nella determina
zione della linea germinale ( vedi di seguito). 

L'ovogenesi e bloccata nell'ovario allo stadia di me
tafase della prima divisione meiotica. Questa blocco e ri
mosso al momenta dell'ovulazione. L'uovo e fecondato 
quando la prima divisione meiotica non e ancora termi
nata e corrisponde quindi ad un ovocita I. 

Subito dopa la fecondazione l'uovo va incontro ad 
uno sviluppo molto rapido, e l'embriogenesi si completa 
in meno di 24 ore, a 25°C (Tabella 4.1 ). 

4.2 La segmentazione 

Questa prima fase dell'embriogenesi presenta delle ca
ratteristiche peculiari. lnfatti, si osserva che in un primo 
tempo, ii nucleo zigotico si divide attivamente e da ori
gine a nuclei figli sparsi all'intemo della massa di tuorlo 
centrale. Queste cariocinesi successive si effettuano rapi
damente in modo sincrono (ogni 9-10 minuti circa) du
rante i primi 7 cicli. Ne! corso dell'8°'ciclo di segmenta
zione i nuclei, ciascuno circondato da un sottile anello di 
citoplasma chiaro (energidi), iniziano a migrare in dire
zione della periferia dell'uovo (Fig. 4.1 b). Si forma cosl un 
blastoderma sinciziale. I primi nuclei che raggiungono ii 
periplasma sono quelli della regione polare posteriore. 
Questi nuclei sono circondati dal plasma polare e for
mano in un primo tempo delle protuberanze verso 
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Tab. 4.1: Cronologia de/lo sviluppo di Drosophila melanogaster (a 25°C) 

TEMPI 
f 

0-15 min 

15-70 min 

70-90 min 

90-130 min 

130-180 min 

180-195 min 

195-200 min 

200-230 min 

230-260 min 

260-320 min 

320-440 min 

440-560 min 

21-22 ore 

TAPPE DELLO SVILUPPO STADIO 

Fusione dei pronuclei 

Cicli mitotici da 1 a 9 2 

Formazione delle cellule polari 3 

Blastoderma sinciziale, cicli mitotici 10-13 4 

Cellularizzazione del blastoderma I 5 

lnizio della gastrulazione, 
invaginazione del mesoderma 
e dell'endoderma posteriore 

Allungamento dell'embrione 

Allungamento dell'embrione, inizio delle mitosi 
post-segmentazione 

Allungamento dell'embrione 

lnizio dell'invaginazione dello stomodeo 

Evoluzione del mesoderma 
e migrazione dei neuroblasti 

lnizio della retrazione dell'embrione, 
formazione dei segmenti 

Schiusa 

6 

7 

8 

9 

10 

11 

12 

16 

(da Campos-Ortega e Hartenstein,1985) 
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Fig. 4.1: L 'uovo e la segmentazione 
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l'esterno. Durante ii 10° ciclo (stadia a 512 nuclei) essi 
danno origine ad una trentina di cellule polari distinte, 
relativamente voluminose, precursori delle future cellule 
germinali. Alla fine del 10° ciclo, i nuclei figli sono tutti 
distribuiti regolarmente nel periplasma eccetto 26 nuclei 
che, non essendo migrati, rimangono nella massa di 
tuorlo. Sono i nuclei vitellini che daranno origine ai vi
tellofagi, cellule poliploidi, ii cui ruolo esatto nella utiliz
zazione delle riserve di tuorlo e ancora in discussione (Fig. 
4.1 c). Gli ultimidueciclisi effettuano ancora in assenzadi 
citodieresi e si svolgono in modo parasincrono, secondo 
onde mitotiche che iniziano in corrispondenza di cia
scuna delle due estremita dell'embrione e si propagano 
poi verso la regione centrale di questo. Soltanto a partire 
dal 13° ciclo di divisione si formeranno, per invaginazione 
della membrana plasmatica, dei setti membranosi perpen
dicolari alla superficie dell'uovo, che separeranno cosl i 
nuclei gli uni dagli altri. Quando i setti hanno raggiunto ii 
confine con ii tuorlo, la compartimentazione dei nuclei e 
completata, e resta soltanto un sottile ponte citoplasma
tico tra le cellule da poco separatesi e la massa del tuorlo 
sottostante (Fig. 4.Jd). 3 ore e 30 minuti dopo la feconda
zione, allorche la cellularizzazione e stata completata, 
l'embrione comprende circa 5 000-6 000 cellule, che for
mano un blastodenna cellulare. La segmentazione econ
siderata terminata a questo stadia dello sviluppo. Essa e di 
tipo meroblastico superficiale (o periferico) e porta alla 
formazione di una periblastula. 

4.3 La gastrulazione 

La mappa dei territori presuntivi individuata nell'em
brione alla fine della segmentazione (Fig. 4.2a) mostra 
come in posizione ventrale si situi il territorio mesoder
mico che si presenta come una zona del blastoderma 
ispessita per la presenza di cellule alte e voluminose. Da 
una parte e dall'altra di questa zona medio-ventrale si 
estendono lateralmente e dorso-lateralmente i territori 
ecto-neurodermici. lnfine, in posizione anteriore e po
steriore, si trovano i territori ectodermici ed endodermici 
che parteciperanno direttamente alla formazione del fu
turo tubo digerente. Questi territori organogenetici del 
futuro embrione costituiscono la banda genninale (a 
volte indicata con ii nome di scudo embrionale), che nel 
caso di Drosophila occupa la quasi totalita delta superficie 
ventrale dell'embrione, ma in altri lnsetti puo avere 
un'estensione variabile. 

La gastrulazione in Drosophila e caratterizzata dal ve
rificarsi di due grandi eventi indipendenti l'uno dall'altro 
che si manifestano con dei movimenti di invaginazione 
che riguardano essenzialmente da una parte ii meso
derma e dall'altra i due territori endodermici. Parallela
mente a questi rnovimenti morfogenetici, si realizza pro
gressivamente un allungamento generale della banda 
germinale, che porta quest'ultirna a ripiegare la sua re
gione posteriore in posizione dorsale. 

Quando la cellularizzazione nella regione dorsale e an
cora incompleta, i territori blastodermici ventrali, costi
tuiti da cellule completamente formate, si approfondano 
rapidamente per tutta la lunghezza dell'embrione, cau
sando cosl in posizione mediana-ventrale la formazione di 
un solco ventrale (Figg. 4.2b e 4.3). Questa, richiuden
dosi, causa l'intemalizzazione del materiale mesodermico 
sotto forma di una struttura tubulare, la quale successiva
mente dara origine a cellule isolate che si disporranno a 
formare un monostrato in un primo tempo accollato di
rettamente all'ectoderma sottostante (Fig. 4.2b). 

L'endoderma da origine all'intestino media, che e la 
so la parte assorbente del futuro tubo digerente dell'adulto. 
Come e stato ricordato precedentemente, ii territorio pre
sunti vo dell'endoderma si trova diviso in due zone distinte 
che subiranno ciascuna, indipendentemente l'una dall'al
tra, un rnovimento d'invaginazione. L'invaginazione 
dell'endoderma posteriore, che dara 9rigine alla parte po
steriore dell'intestino media, si effettua quando questo e 
localizzato in posizione dorsale a causa del ripiegamento 
della banda germinale ( vedi soprn). N el corso di questo pro
cesso, si realizza anche l'intemalizzazione delle cellule po
lari, che si trovano inizialmente in contiguita con la zona 
epiteliale corrispondente al territorio endodermico. Al 
tempo stesso l'ectoderma situato alla periferia della zona 
d'invaginazione e trascinato dall'approfondamento del 
materiale endodermico e forma ii proctodeo, che dara suc
cessivamente origine all'intestino posteriore corrispon
dente alla parte posteriore ectoderrnica del tubo digerente. 

Un movimento d'invaginazione si effettua egual
mente a carico dell'endoderma anteriore, anche se piu 
lentamente rispetto a quello della regione posteriore. Esso 
porta alla formazione di una sorta di imbuto, localizzato 
ventralmente davanti al solco longitudinale mediano, che 
corrisponde alla penetrazione del materiale mesodermico 
(Fig. 4.3 ). Questa territorio endodermico formera la parte 
anteriore de! futuro intestino media. In posizione ante
riore a questo territorio, ed in contiguita con esso, e situata 
una zona ectodermica che costituisce lo stomodeo. Tale 
zona si invaginera anch'essa piu tardivamente dando ori
gine al futuro intestino anteriore, di natura ectodermica. 

Le due formazioni endodermiche invaginatesi, poste
riore ed anteriore, progrediscono in direzione opposta 
l'una rispetto all'altra, sotto forma di due masse cellulari 
distese situate in posizione ventro-laterale, da una parte 
e dall'altra della massa di tuorlo, tra questa ed ii foglietto 
mesodermico (Fig. 4.4). 

Alcune delle cellule che costituiscono la zona ecto
dermica medio-ventrale, costituita da territori originaria
mente adiacenti al materiale mesodermico invaginato, 
vanno incontro ad un fenomeno di delaminazione e si in
seriscono tra l'ectoderma e la soprastante lamina meso
derrnica. Sono le cellule neuroblastiche che daranno ori
gine alla futura catena nervosa, che si differenziera succes-
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Fig. 4.2: Mappa dei territori presuntivi e gastru/azione 
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Fig. 4.3: 

Stadio 6 

Stadio 7a 

Stadio 7b 

Stadio B 
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lnterna/izzazione de/ mesoderma in seguito al/'invaginazione de/le future cel/ule 
mesodermiche. Microfotografie del/'embrione vista dal/a faccia ventra/e (x 140) 
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(da Turner, 1996) 
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Fig. 4.4: Formazione de/ tubo digerente ed inizio de/la formazione de/ sistema nervoso 
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sivamence in posizione venrrale rispetto al tubo digerente, 
disposizione quesca carai:reri~tica degli iponeuri (Fig. 4.4). 

Per quanta riguarda l'epitelio dorsale, di origine ecto
dermica e che non partecipa direttamente ai territori or
ganogeneticl embrion;ili, esso forma in un primo tempo 
delle profonde pieghe crasversali che permettono cosl di 
assorbire l'allungamenco pcogrcssivo delta banda germi· 
nale. Questo epice.lio si evolve In un sottilc strato cellu
lare appiattito decro amnio-sierosa, chc si ripiega con
rcmporaneamente tra la fucura regione cefalica e l'estre
mit~ posteriore della banda germinate, e sui lati di questa 
a parti.re dai suoi due bordi lacerali (Fig. 4.5}. 

4.4 L'organogenesi 

Durante i movimenti responsabili della gastrulazione, 
si manifestano le premesse dell'organogenesi sopratcurco 
a causa della formazionc de! sistema nervoso e delta com· 
parsa progressiva di una regionalizzazione de! corpo. 

Le fasi che seguono la separazione dei differenri fo. 
glietti embrionali sono caratterizzate da altri movimenti 

Regione dorsa/e 

Amnio-sierosa 
I 

Sezione a livello AB 

1 1 1 ,1 Tuba dig~rente ~rim.itivo 
con le riserve v1telllne 

Delaminazione delle 
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morfogenetici che permettono di complera:re la forma
zione delle strutture embrionali iniziaca durance la prece
deme fase di sviluppo. Cosl si puo osservare una tetra· 
zione generale dcll'abboi.zo embrionale dopo che quesro 
ha subiro una fase di estensione masslma, consencendo al 
tempo stesso l'incontro e la continuita delle due parri en
dodermiche che formeranno l'intestino media. lnoltre si 
attua un'espansione latero-dorsale dei foglietti endoder
mici e mcsodermici che si incontrano e si saldano se
condo una linea mediana-dorsale. La massa de! tuorlo 
viene ad essere progressivamente inglobata nel lume 
centrale del tubo digerente in formazione. 

Durante la fase di estensione massima dell'embrione, 
sl manifosrano i prirn.i segni morfologici della segmenra
zione de! corpo. La meramecizza1ione richiede un in
sieme di process! la cui arruazione spazio·remporale ~ 
sotto la dipendema srrecra d i geni specifici i! cul studio 
csuladall'ambicodegli argomenci riporrati in questo crac
caro. Durante la fase di al!ungamenco mas'simo (sradio 9, 
Fig. 4.5), sono visibili de lie co.mlz.ioni del tegumento chc 
corrispondono ai conflni dei parasegmenri , suddivisioni 
trartsitorie def corpo che comprendono ciascuna la meta 
posreriore e quella anteriore di due metameri contigui e 
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Fig. 4.5: L'organogenesi (vedute /atera/i) 
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Parasegmenti Id'. ld:l1rlo: l~l12li!I~ llEl!i:I~ I~ I~ Iii: j~j[j ~ 
che giocano un ruolo importante nella compartimenta
zione dell'embrione durante ii suo sviluppo. Questi 
scompariranno a partire dalla fase di retrazione per [a, 
sciare ii posco, a partire dallo stadia 13, all'espressione 
morfologica dclle suddivisioni segmentali vere e proprie 
(Figg. 4.5 e 4.6). 

Durante gli ultimi stadi dell'organogenesi hanno 
luogo processi di fusione di merameri sia a livello addo
minale che nella regione anteriore dell'embrione dove ii 
capo ha origine dalla fusione dell'acron con 6 o 7 seg
menti (numero ancora controverso). Nelle future larve e 
nell'adulto saranno quindi visibili solo 3 segmenti tora
cici e 8/9 segmenci addomlnali provenienti dalla fusione 
di alcuni metameri che si realizza in modo diverso a se
conda de! sesso. 

lnoltre, durante queste stesse ultime ore dell'embrio
genesi si definisce l'organizzazione anatomica dell'em
brione in formazione. Cosl ii materiale mesodermico co
stituisce dei raggruppamenti cellulari a disposizione me
tamerica, la cui evoluzione varia a seconda della posi
zione che occupano lungo ii corpo. Essi in particolare 

sono all'origine de! celomesenchima a partire dal quale si 
differenziano la muscolatura dei segmenti larvali, ii 
cuore, gli emociti, i carpi grassi etc. 

Per quanta riguarda ii sistema nervoso, in ciascun 
segmento i neuroblasti situati all'intemo della superficie 
ventro-laterale (vedi sopra) si raggruppano per formare 
un paio di gangli collegati tra loro da commessure. Que
sti gangli sono collegati inoltre mediante cordoni nervosi 
ai gangli dei metameri adiacenti, formando cos1 una ca
tena nervosa gangliare ventrale. Nella futura regione ce
falica, al di sopra dello stomodeo, alcune cellule neuro
blasriche si aggregano costituendo cosl l'abbozzo dt:i gan· 
gli ccrebrali. Esse emrano in rel;izione con due espan· 
sioni dells catena nervosa venrrale che costltuiscono 
l'abbozzo dell'anello peri-esofageo. A livello del\ 'acron, 
corrispondente alla parte piu anteriore dell'embrione 
che non ha va lore di mecamero (come ii telson, porca
core dell'ano, a ll 'estremira posccriorc), si forms un pln
code in seguito ad un ispessimemo locale de ll 'epider
mide. Quesco, dopo aver subito un'invagi.nazione ed es
sere venuto in contatto con i gangli cerebrali in forma· 
zione, dara origine ai !obi ottici. 

Fig. 4.6: Microfotografie (vedute esterne, x 140) 

Regione anteriore 

Veduta dorsale 

Stadio 5 

Stadio 6 

Stadio 7 

Stadio 8 

Stadia 9 

(da Turner, 1998) 

Regione posteriore 

Veduta laterale sinistra 
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Durante questo periodo dell'embriogenesi si diffe
renziano anche altri organi. Cosl l'apparato escretore 
si forma sotto forma di tubuli de! Malpighi che pro
vengono dalla proliferazione e dal differenziamento 
di cellule progenitrici di origine ectodermica situate 
nel punto di giunzione dell'intestino media e poste
riore. Per quanta riguarda la formazione delle gonadi, 
questa si effettua a livello del 5° segmento addomi
nale, a partire dall'associazione di cellule mesoder
miche con le cellule polari che, dopa la Lora inva
ginazione precoce, sono raggruppate in due gruppi di-

Sviluppo di un Insetto : Drosophila melanogaster 

stinti. lnfine la formazione del sistema respiratorio 
inizia ad abbozzarsi con la comparsa, nei segmenti 
posteriori, degli stigmi tracheali di origine ectoder 
mica. 

Al completamento dell'embriogenesi, con la schiusa 
si libera una larva che presentera le caratteristiche di svi
luppo degli lnsetti con metamorfosi completa (lnsetti 
olometaboli) con una successione di mute larvali che 
precedono lo stadia di pupa, seguito dalla muta immagi
nale, da cui origina l'adu!to. 

Sviluppo di un Echinoderma: 

5 P aracentrotus livid us 

Gli embrioni degli Echinodermi, ed in particolare 
quelli dei ricci di mare, hanno rapprcsencato per lungo 
cempo, e lo sono r:uttora, un ecccllente modello per lo 
sr:udio dei meccani.smi che regolano lo sviluppo embrio· 
nale. La loro utilizzazione in Embriologia sperimentale 
ha contribuito largamente alla elaborazione de! concetto 
di gradiente morfogenetico, al quale si deve associare so
prattutto ii name di Horstadius. Piu recencemente, que
sto modello embrionale ha suscitato un rinnova to inte
resse in quanta, mediante l'utilizzazione delle tecniche e 
dei concetti attuali della Biologia cellulare e molecolare, 
ha consentito l'analisi dei meccanismi che sono alla base 
dei movimenti morfogenetici e delle interazioni intercel
lulari che hanno luogo durance la gastrulazione. 

La cronologia delle tappe principali dello sviluppo 
de! riccio di mare e riportata nella Tabella 5 .1. 

5.1 L'uovo indiviso 

IL gamete femminile pronto per la fecondazione ha 
completato la meiosi e conseguentemente sono stati gia 
emessi entrambi i globuli polari. Questi ultimi sono in
globati nell'involucro gelatinoso, e quindi non e possi
bile osservarli. 

L'uovo contiene riscrve dl tuorlo poco abbondanti e 
distribuite in modo relativamente omogeneo ed e un ti
pico uovo oligolecitico. 

Le uova non fecondate sono circondate da un involu
cro gelatinoso e possiedone una membrana vitellina che e 
in stretto centatto con la membrana plasmatica. Durante 
la fecondazione si forma la membrana di fecondaziene co
stituita dalla membrana vitellina alla quale si uniscono 
dei costituenti molecolari che provengono dai granuli 
corticali. IL centenute di questi ultimi e stato liberate 
nello spazio perivitellino in seguito alla fusione dei gra
nuli con la membrana plasmatica dell'uove. lnoltre, in 
questa specie, in seguito alla fecondazione, si manifestane 
dei rimaneggiamenti citoplasmatici come dimostra la ri
distribuzione di pigmenti. Questi, ampiamente distribuiti 
nell'emisfero vegetative, si concentrane sotto forma di un 
anello pigmentato arancione situate in posizione sub
equatoriale, in modo da lasciare una piccola area priva di 
pigmenti interno al polo vegetative. 

5.2 La segmentazione 

5.2.1 le tappe cronologiche 
La segmco tatione e totale e radfale e divtene dlse

guale a partire dal 4° ciclo di divisione. 

I primi due ptani di segmentaz.ione sono meridiani e 
per.pendicolar! tea loro, dando origine a 4 blastomc.ri di 
uguale gr-andezza. 11 reno piano e equatoria le e si formano 
8 blastemcri uguall rra loro, 4 animali e 4 vegetatlvi. U 
materiale dell'anello pigmentato segrega in questi ultimi. 

II 4 ° ciclo di segmentazione, come conseguenza delta 
divisione delle cellule dell'emisfero animale mediante 
piani di segmencazione meridiani, perta alla formazione 
di 8 blastomcri anlmali uguali, indicati con ii tetmi.ne di 
mesomeri. Nell'emisfero vegetativo, invece, questo ciclo 
di divisione consiste di divisioni latitudinali molto ine
guali che portano alla formazione di 4 grandi blastomeri 
contenenti ii materiale pigmentaco, i macromeri, e di 4 
piccele cellule situate al polo vegetativo, i micromeri. 

Durante ii 5° ciclo di divisione, i piani di segmenta
zione che si formano in ciascuno dei due emisferi seno 
invertiti rispetto a quelli del ciclo precedence. lnfatti gli 
8 mesomeri animali si dividono secondo un piano latitu
dinale e danno origine a 2 strati sovrapposti di cellule di 
grandezza simile. Utilizzando la terminologia di Horsta
dius, gli 8 mesomeri piu polari sono deneminati anl, e 
sono situati sopra una corona di altri 8 blastomeri ani
mali, anZ. Nell'emisfero vegetative, i 4 macromeri si di
videno secondo piani meridiani ed originano 8 macro
meri. Per quanta riguarda i 4 micromeri, questi si divi
dono ugualmente e formano al polo vegetativo una po
polazione di 8 micromeri. 

L'embrione, costituito da }2 blastemeri, va incontro 
al 6° ciclo di divisione che e caratterizzato dalla com
parsa di due sottopopolazieni di macromeri sovrappesti, 
vegl e vegZ. Questi si formano al momenta della divi
siene degll 8 macromeri iniziali grazie ad un piano di seg
mentazione latitudinale. Cosl lo stadia di 64 cellule, de
rivate dal 6° ciclo, corrisponde ad un embrione che pre
senta una zonazione latitudinale dovuta alla presenza di 
5 popolazioni di blastomeri che sono denominate rispet
tivamente, in successione dal polo animale verso il polo 
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Tab. 5.1: Cronologia de/lo sviluppo di Paracentrotus lividus (a 25°C) 

TEMPI (ore) STACI DI SVILUPPO 

Oh Fecondazione 

1 h 2 blastomeri 

2h 4 blastomeri 

3h 8 blastomeri 

4-5 h Morula (32/64 blastomeri) 

6h Blastula 

10 h I Schiusa: blastula natante 

12 h Blastula con mesenchima primario (inizio della gastrulazione) 

24 h Gastrula con mesenchima secondario 

Organogenesi: giovane larva 

48 h Larva pluteo 

(da Giudice, 1973) 
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vegetativo, anl (16 cellule), an2 (16 cellule), vegl (8 5.3 La gastrulazione 
cellule), vegZ (8 cellule) e micromeri (16 cellule). 

L'insieme di queste trasformazioni e illustrato nella 
Figura 5.la dove i disegni schematici corrispondono ad 
alcuni degli stadi di sviluppo riportati nella tavola di mi
crofotografie di pagina 57 (Fig. 5.2). 

Al 7° ciclo di segmentazione, tutte le cellule si divi
dono in modo meridiano e danno cosl un embrione di 128 
cellule. Durante i cicli successivi si' instaura progressiva
mente un asincronismo nel ritmo delle divisioni, e soltanto 
qualche limitato territorio cellulare mantiene in modo 
transitorio un certo sincronismo delle divisioni cellulari. 
Questa cambiamento si accompagna con una riduzione 
graduale delle differenze di grandezza tra i blastomeri. 

Dalla stadia di 8 blastomeri all'interno dell'embrione 
comincia ad essere delimitata una cavita, il blastocele, 
mentre le cellule acquisiscono parallelamente un'orga
nizzazione di tipo epiteliale. Le cellule disposte in mono
strato sviluppano una lamina basale in corrispondenza 
del loro versante basale volto verso il blastocele. Verso 
l'esterno, sul versante apicale delle cellule compaiono 
dei microvilli che sono poi sostituiti, nella blastula me
dia, dalla formazione di ciglia. 1 movimenti dell'em
brione dovuti al battito ciliare, come anche la libera
zione di enzimi nello spazio perivitellino, provocano la 
rottura degli involucri protettivi e liberano cosl, una bla
stula sferica ciliata, capace di nuotare liberamente nel 
mezzo circostante. 

5.2.2 I territori presuntivi 
La mappa dei territori presuntivi e stata inizialmente 

costruita da Horstadius grazie all'iniezione in determinati 
blastomeri, a partire dallo stadia di 32/64 cellule, di colo
ranti vitali quali per esempio il blu Nila. Mediante questa 
tecnica sono stati attribuiti i destini specifici a ciascuno 
dei 5 gruppi cellulari presenti allo stadia di 64 cellule ri
portati sopra. Anl: ectoderma del polo animale; an2: ec
toderma equatoriale; vegl: ectoderma dell'emisfero vege
tativo; veg2: endo-mesoderma che originera l'archente
ron ed ii mesenchima secondario; micromeri: mesen
chima primario responsabile delle strutture scheletriche 
larvali. Piu recentemente e stata attuata una ridefinizione 
dei destini di questi diversi gruppi di cellule, tenendo 
canto della polarita dorso-ventrale che si manifesta 
nell'embrione durante la gastrulazione. Cosl si e stabilito 
che anl, anZ e vegl danno origine all'ectoderma aborale 
(dorsale) ed orale ( ventrale). Quest'ultimo ti po di territo
rio ectodermico da origine all'epitelio della regione orale 
e ad una banda ciliata situata a livello de! confine tra le 2 
zone ectodermiche. VegZ dara l'archenteron e i suoi deri
vati. Per quanta riguarda i micromeri, una sotto-popola
zione piu numerosa da origine al mesenchima primario, 
mentre una frazione cellulare piu piccola prende parte alla 
formazione delle vescicole celomatiche. L'insieme di que
ste osservazioni e illustrato nella Figura 5 .1 b. 

Proprio prima che si manifestino i movimenti morfo
genetici caratteristici dell'inizio della gastrulazione, 
l'embrione, costituito da circa un migliaio di cellule, su
bisce un brusco rallentamento del ritmo delle divisioni e 
mostra a ciascuno dei suoi poli una evidente trasforma
zione. La comparsa di un ciuffo ciliare apicale al polo 
animale si accompagna infatti ad un appiattimento e ad 
un ispessimento della regione de! polo vegetativo che co
stituisce ora la cosiddetta piastra vegetativa. 

II primo evento osservato successivamente consiste 
nella migrazione, all'interno del blastocele, della mag
gior parte delle cellule discendenti dai micromeri. Que
ste cellule formano il mesenchima primario che successi
vamente provvedera ad elaborare le spicole, elementi 
scheletrici larvali. Dalla piastra vegetativa si distaccano 
anche in un secondo tempo alcune cellule che daranno 
origine a .~ellule pigmentate. 

La gastrulazione continua con un movimento di inva
ginazione ( o embolia) che riguarda le res tan ti cellule della 
piastra vegetativa che comprendono essenzialmente ii fu
turo materiale endo-mesodermico originato da veg2 ed 
inoltre un piccolo numero di derivati dei micromeri che 
non sono immigrati nel blastocele. Questa invaginazione 
a di to di guanto causa la formazione di un tuba corrispon
dente all'archenteron, un'estremita del quale e a fondo 
cieco mentre l'altra si apre all'esterno mediante un bla
stoporo, che formera il futuro ano (Fig. 5.3). Piu tardiva
mente, la parete della sommita dell'archenteron formera 
delle gemme e le cellule coinvolte in questo fenomeno, 
denominate cellule del mesenchima secondario, si stac
cheranno e formeranno nel blastocele due vescicole celo
matiche dalle quali avranno origine i derivati mesoder
mici. A questo stadia di sviluppo, la gastrulazione puo es
sere considerata in via di completamento presentando 
l'embrione 3 foglietti cellulari concentrici, uno esterno, 
l'ectoderma, uno interno corrispondente all'archenteron 
ed uno non continua, situato topologicamente tra i due 
foglietti precedenti, e costituito dalle cellule del mesen
chima primario e secondario. 

5.4 La formazione della larva pluteo 

In una fase avanzata della gastrulazione, mentre si li
berano le cellule del mesenchima secondario, si manife
stano nell'embrione i primi segni visibili dell'acquisi
zione progressiva di una simmetria bilaterale. 

Nella zona laterale che diventera la regione ventrale 
della larva, compare un app iattimento in corrispondenza 
del quale si forma in seguito una depressione detta de
pressione stomodeale. A livello di quest'ultima si aprira 
l'apertura orale, che e quindi situata nella zona dove 
l'estremita dell'archenteron, incurvandosi verso la faccia 
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Fig. 5.1: Segmentazione e territori presuntivi 
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Fig. 5.2: Microfotografie de/la segmentazione (x 375) 
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Fig . 5.3: Gastrulazione (sezioni meridiane) 
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ventrale dell'embrione precedentemente definita, entra 
in contatto con la faccia intema della depressione sto
modeale. Il campo orale ventrale cosl forrnato si circonda 
di una banda ciliata circurnorale. L'archenteron si orga
nizza in tre parti: un esofago ed un intestino molto breve 
e tra questi una parte rigonfiata corrispondente allo sto
maco. Per quanta riguarda il blastoporo, questo ha la 
funzione di ano embrionale ed abbandona la regione del 
polo vegetati vo per aprirsi sulla faccia ventrale. 

A questo punto e distinguibile una larva detta di
pleurula che rappresenta uno stadia transitorio comune 
a tutti gli Echinodermi, a partire dalla quale si evol
vono le forme larvali caratteristiche di questo phylum. 
Essa si presenta sotto forma di larva ovoidale con una 
faccia appiattita a livello della quale si aprono i due 

Fig. 5.4: Formazione de/la larva pluteo 

Ano 

Larva pluteo 

Depressione 
stomodeale 

Faccia ventrale 
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orifizi del tubo digerente. L'apertura orale e pasta al 
centro di una depressione bordata da una corona ciliata 
circumorale. 

A partire da questa forma larvale si d ifferenzia nei 
ricci di mare la larva echinopluteo, spesso designata sern
plicemente come pluteo. La regione circumorale da ori
gine a 4 espansioni lobate, i bracci, sostenute da spicole 
scheletriche calcaree che sono state elaborate da due rag
gruppamenti di cellule del mesenchima primario, localiz
zati nel blastocele in posizione ventro-laterale. La larva 
cos\ formata, 2-3 giomi dopa la fecondazione, si presenta 
a forma di una piccola torre Eiffel asimmetrica (Figg. 5.4 
e 5.5). La larva pluteo conduce vita libera e nuota ruo
tanto su se stessa grazie ai battiti della corona ciliare cir
cumorale. 

Banda 
ciliata 

Larva dipleurula 
faccia ventrale 

Braccia orale ' 

Braccia anale 
Braccia orale 

Stomodeo I 1lt x-..i: 

Tubo digerente \ \ . } 
Ano · (' 

Spicole ---..--

(f_ - ,. 5--~cjjiT ':>::! Braccia anale 

Sezione laterale Veduta ventrale esterna 
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La larva subisce in seguito dei profondi rimaneggia
menti caratteristici della specie alla quale essa appar
tiene, e nel corso dei quali i tessuti derivati dalla vesci
cola celomatica sinistra giuocano un ruolo fondamen
tale. Essi entreranno infatti a fare parte di una struttura 

immaginale dalla quale, al momenta della metamorfosi, 
si formera il giovane riccio di mare. In quest'ultimo si in
staura ex nova una simmetria radiale, che ora e di tipo 
pentamero come tipicamente si osserva nelle forme 
adulte del phylum degli Echinodermi. 

Fig. 5.5: Microfotografie de/la gastrulazione (x 300) e de/la larva pluteo (x 130) 
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(da Giudice, 1973) 
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Sviluppo di un Urocordato: 

6 Halocynthia roretzi 

Lo studio dello sviluppo degli Urocordati (T unicati) e 
attualmente oggetto di un rinnovato interesse, stimolato 
da una parte dalla lorn particolare posizione sistematica e 
dall'altra dalle nuove possibilita sperimentali offerte 
dall'utilizzazione delle metodiche della Biologia moleco
lare. T uttavia storicamente questo materiale biologico e 
stato per lungo tempo oggetto di un'attenzione particolare 
da parte degli embriologi. Infatti, le esperienze pionieristi
che effettuate sulle uova di Ascidie dal francese L. Chabry 
alla fine del XIX secolo, ebbero come conseguenza non 
solo quella di aprire la via ad un approccio sperimentale in 
Ernbriologia ma anche di mettere in evidenza un tipo di 
sviluppo a quell'epoca sconosciuto, detto a mosaico, ca
ratterizzato dall'esistenza di una determinazione precoce 
dei territori all'intemo dell'uovo fecondato. 

La scelta di alcune specie di Urocordati come mate
riale di studio, quali quelle appartenenti ai generi Ascidia, 
Ciona, Halocynthia, Phallusia, Styela, e dovuta ai differenti 
vantaggi che esse offrono. Oltre ad essere facilmente repe
ribili, le Ascidie presentano uno sviluppo generalmente 
veloce, con la schiusa larvale che si effettua in meno di 24 
ore dopa la fecondazione. Inoltre, quando la segrnenta
zione e completata, la maggior parte delle specie possiede 
embrioni con un numero ridotto di cellule (dell'ordine di 
un centinaio), caratteristica che permette di seguire facil
mente ii destino dei blastomeri durante le tappe precoci 
dello sviluppo. Questa tipo di osservazione e facilitato in 
Ascidia o Phallusia dalla trasparenza degli embrioni, e pub 
essere ulteriormente facilitato in alcune specie, come 
Styela partita, dall'esistenza di costituenti pigmentati che 
si ridistribuiscono nei blastomeri in modo specifico du
rante la segmentazione. La pigmentazione differemia.lc 
dei blastomeri pub essere utilizzaca come un marcarore 
del.la determinazione di un terrltorio embrionale in 
quanta essa appare associata alla presenza di specifici de
terminanti citoplasmatici responsabili del destino dei bla
stomeri. Questa caratteristica, insieme all'uso di metodi
che messe a punto per seguire ii destino delle cellule, ha 
permesso di stabilire con esattezza la discendenza delle 
cellule che costituiscono gli organi larvali. 

lnoltre, durante Ia vita della larva, da una parte l'esi
stenza transitoria di una notocorda e dall'altra il verifi
carsi di profondi rimaneggiamenti tissutali al momenta 
del!a mecamorfosi successiva alla fissazione ad un sub
strata rappresentano dei fenomeni di grande interesse 

per la ricerca di base relativa ai campi della filogenesi e 
de! differenziamento. 

Infine l'esistenza di un genoma di grandezza ridotta 
pub facilitare, mediante il clonaggio, lo studio dei geni 
implicati nel processo di sviluppo. Si deve tuttavia sotto
lineare che la maggior parte delle specie studiate non 
consente un approccio globale ai problemi dell'ontoge
nesi. In effet\i, le difficolta incontrate a proposito del 
loro allevamento in laboratorio e l'esistenza in molti casi 
di periodi riproduttivi brevi limitano la possibilita di ef
fettuare un'analisi genetica del loro sviluppo. 

II modello considerato in questo capitolo e quello di 
un'ascidia solitaria, Halocymhia roretzi. Questa specie, 
comune sulle caste de! Giappone, presenta il vantaggio 
di avere uno sviluppo ben documentato soprattutto a 
causa dell'interesse che ha suscitato in relazione alla de
terminazione della linea delle cellule muscolari. Infatti, 
lo studio del differenziamento della muscolatura larvale 
in questa specie ha consentito \'analisi dei meccanismi 
molecolari implicati non solo nell'espressione de! pro
gramma genetico ma anche nelle interazioni cellulari ne
cessarie per ii differenziamento. 

6. ·1 l'uovo indiviso 
Le Ascidie sono specie con ermafroditismo simulta

neo nelle quali, a partire da un ovotestis costituito origi
nariamente da cellule indifferenziate, si differenziano 
anatomicamente e funzionalmente sia le strutture ovari
che che quelle testicolari. 

L'ovogenesi e caratterizzata da una vitellogenesi nel 
corso della quale si accumulano sostanze di riserva distri
buite in modo uniforme nella maggior parte del citopla
sma dell'ovocita (a volte designato con ii termine di en
doplasma). L'uovo e di tipo oligolecitico. La regione cor
ticale dell'ovocita, di spessore ridotto, e arricchita di or
ganuli ed eventualmente di pigmenti. Questi costituenti 
citoplasmatici sono immersi in un reticolo di elementi 
citoscheletrici ricchi di actina situato al di sotto della 
membrana plasmatica. Questa zona citoplasmatica peri
ferica contiene ii mioplasma. II nucleo dell'ovocita (o 
vescicola germinale), leggermente eccentrico, e situato 
nella regione che corrisponde al polo animale. 

Nel corso dell'ovogenesi si forma intomo ad ogni cel
lula germinate un "involucro" complesso che persiste dopo 
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la deposizione dell'uovo, dopo un'eventuale fecondazione 
e durante tutte le tappe dell'embriogenesi. Mediante un 
processo di delammazione si dispongono intomo all'ovo
cita due strati cellulari, derivati da un epitelio follicolare 
primitive. II monostrato estemo di cellule follicolari pro
duce sostanze capaci di attrarre gli spermatozoi ed alla sua 
superficie intema e accollato un corion, struttura acellu
lare costituita di glicoproteine secrete dalle cellule follico
lari stesse. Lo strata cellulare intemo e discontinue ed e co
stituito da cellule testali (o cellule peri'{itelline) aderenti 
alla membrana plasmatica dell'ovocita (Fig. 6.la). Queste 
ultime interverranno con le loro secrezioni nella forma
zione della pinna della coda costituita a partire dallo strata 
estemo de Ila tunic a della larva ( vedi di seguito). 

di segregazione a carico del materiale citoplasmatico che 
ha luogo la fusione dei pronuclei maschile e femminile. 

Tab. 6.1: Discendenza cellu/are e cronologia de/lo sviluppo precoce di Halocynthia roretzi 
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2 4 
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8 16 32 64 

6 8 10 

A7.1 Endoderma 

-[

As.1-CA7.2 Endoderma 

__r--A7.3 Notocor a AB 7 
AS.

2'-A7.4 -----CAs:a 
A4.1 A7.5 Endoderma 

110 Numero di cellule 

Ore di sviluppo (a 13°C) 

{

AS.1 d 

l AS 3 -C A7.6 Cellule laterah del tronco 

Polo vegetativ As.2-[ _[A7 7 Notocorda AB.15 Cordone nervoso 

~ AS.4 A7.B----CAB.16 Muscoli e cordone nervoso 

I
A3 --[aB 17 Vescicola cerebrale 

a7.9 aB.18 Palp1 
Poto arnmale I I Vesclcola cerebrals 

l -[a6.5 L las 19 Abbozzo della faringe 
a5 3 a? 10 --i_aB.20 Palpi 

i a6 6 Epiderm1de (a?.11, a7 12) b I 
a4.2 · Vesc1cola cere ra e 

Reg1one anteriore -ca8 25 J Cellule pigmentate 

-[
a?.13 aB26 Epidermide 

as.4 a?.14 Ep1derm1de 

- A82-
-[

a6.7 

as 8 Epidermide (a? 15, a7.16) 

187.1 Endoderma 

65.1 88 5 Mesenchima 
-[

86· 1 -t__ 87 2 Endoderma 

Regione postenore { 86.2-[ 
87

'
3 
-C88.6 Notocorda 

I 87.5 Muscol1, Endoderma l 
!84.1 87.4 Muscol1 

Polo vegetative -[Bs.s--C 87.6 Endodenma 

S . I ~ 05.2 1rns ra \87.7 Mesench1ma 
86.4L_87.8 Muscoh 

83 
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bS.17 

Polo arnmale b8.18 
I Cordone nervoso, 
Muscoli, Endodenma 
Epidermide . -[b7.9 

l -[b6.5 --cbB.19 Cordone nervoso, Muscoli 

i
bS.3 b7.10 

bB.20 Epidenmide 
b4.2 b6.6 Epidermide (b?.11, b?.12) 

A-

Destra 

LAB2---

(da Satoh, 1994, modificata) 

-cbB.25 

-[

b7.13 

-[ 

b6.7 bB.26 

b5.4 b7.14 Epidermide 

b6.8 Epidermide (b7.15, b7.16) 

!Cordone nervoso, Tronco encefa/ico 
Ce/lule pigmentate 11 
Epidermide 

Al momenta della deposizione dell'uovo ii corion si 
ritrae e cio determina la comparsa di uno spazio perivi
tellino. Questa si allarghera in seguito alla fecondazione 
e le cellule testali vi si disporranno liberamente con mo
vimenti ameboidi (Fig. 6.la). 

L'uovo di H. roretzi e di taglia relativamente piccola 
(circa 250 µm), translucido e leggermente colorato in 
giallo*. Esso corrisponde ad un ovocita I bloccato in me
tafase della prima divisione meiotica. La penetrazione 
dello spermatozoa al momenta della fecondazione pro
voca non soltamo ii completamento della meiosi con 
l'emissione dei globuli polari al polo animale, ma anche 
profondi rimaneggiamenti nella distribuzione dei costi
tuenti citoplasmatici. La ripartizione finale di questi co
stituenti causa la determinazione degli assi embrionali 
ancor prima che si sia realizzata la prima divisione di seg
mentazione. L'andamento delle ridistribuzioni e ben visi
bi\c in alcune specie, quail ad csempio Styela partita, a 
c.ausa di colorazioni diverse dovute atla presenza di pig
me.nti (cs. mioplasma colora to in gia llo) . 

In un primo tempo ii mioplasma, sormontato dall'ec
toplasma (zona del citoplasma che possiede i determi
nanti responsabili dei futuri territori ectodermici}, si con
centra nella regione de! polo vegetative in seguito a con
trazioni de! sistema di microfilamenti corticali. II rima
nente citoplasma ricco di tuorlo, l'endoplasma, e sospinto 
verso l'emisfero animale. Una seconda fose di ridistribu
zione si manifesta in seguito con lo spostamento della 
maggior parte de! materiale mioplasmico verso una deter
minata regione dcll'uovo. Questo processo sarllsotto l'in
nuenza del slscema .di microcubuli as1;rali assaciati al pro
nudco maschile. La locaUnazione fina le del mloplasma, 
sotro forma di semiluna, c0rrisponde alla futura rcgione 
POStcriore dell 'embrione (Fig. 6.Jb, c). Contemporanea
mente l'ectoplasma raggiunge l'emlsfero animale, cau· 
sando cos1 lo spostamento de ll 'endoplasma verso l'oppo
sto em!sfero vegetativo. E durame qucsti estesi fenomeni 

• Nella Figura 6.la, e stata scelta per i'uovo una coiorazione 
rosara a causa de! destine mesodermico del mioplasma perife
ttco (il mesoderma per convenzione si rappresenrn in rosso). 

Al termine di questi rimaneggiamenti, si e instaurata 
una simrnetria bilatcrale, con un asse antero-posteriore 
(ii rerritorio occupaco dal mloplasma indica la regione 
posteriore) ed un asse dorso·vemralc che coincide con 
\'asse animale-vegetativo (dove la regione ventrale e co
stituita dal polo animate riconoscibile perche in esso e 
localizzato ii punto di emissione dei globuli polari) (Fig. 
6.lc) . (Per evitare confusione si paragonino questi ele
menti di simmetria con quelti osservati negli Anflbi -
Capitola 8 - nei quali l'asse polo animale-polo vegeta
tive corrisponde al future asse antero-posteriore) . 

6.2 La segmentazione 

L'attuazione di una distribuzione differenziale precoce 
dei deterrnin.anti citoplasmacici ha consentito di tracciare, 
gia a partire dallo zigote non ancora diviso, una mappa dei 
territori che daranno origine ai diversi tessuti delta futura 
larva. L'emisfero animale e occupato dall'ectoderma che 
darn origine all'epiderrnide ed al sistema nervoso. II terri
torio dell'endoderrna costituisce la maggior parte dell'emi
sfero vegetative e, localizzato tra i 2 territori precedenti in 
posi~ione sub-equatoriale, si crova ii mareriale responsa
bile della determinazione mesodcrrnica delle cellule (Fig. 
6.Jc). Dur.mrc i primi cicli di divisione di scgmentazlone, 
la distribuzione dei deterrninanti citoplasmatici nelle cel
lule ha potuto essere seguita grazie all'elaborazione di una 
nomenclatura cellulare appropriata ed ha consentito di in
dividuare la discendenza cellulare per i tessuti che si diffe
renziano nelta larva (Tabella 6.1 ). 

In H. roretzi, come nella maggior parte delle specie di 
Ascidie, la prima divisione di segmentazione si realizza 
nelle prime ore che seguono la fecondazione (2 ore a 
l3°C), dopo che i rimaneggiamenti citoplasmatici sono 
completati. II primo piano di segmentazione coincide col 
piano di simmetria bilaterale (PSB). I cicli di divisione 
successivi portano ad una disposizione simmetrica dei 
blastomeri da una parte e dall'altra de! PSB. Questa di
sposizione corrisponde ad un tipo particolare di segmen
tazione definita bilaterale (Fig. 6.2). 

Una nomenclatura specifica definita da Conklin 
(1905) permette l'identificazione dei blastomeri e di se
guire la loro discendenza. Essa si basa su un sistema di let
tere (A, a, B, b) e di numeri (Tabella 6.1 e Fig. 6.2). L'in
sieme di queste lettere e utilizzato a partire dal 3° ciclo di 
divisione. II tipo di lettera indica la regione anteriore o 
postcriore (A ed a per i blastomeri anteriori, B e b per i 
blastorneri posteriori). II can.mere delta lettera corri
sponde alta posizione della cellula lungo l'asse dorso-ven
trale. (A e B corrispondono ai blastomeri dell'emisfero ve
getativo, cioe della regione dorsale, mentre a e b sono uti
lizzate per designare i blastomeri delt'emisfero animale e 
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ig. 6.1: L 'uovo ed i mo vi men ti citoplasmatici dopo la fecondazione 

1) L'uovo 

Polo animale = P.A. 

Nucleo 

Polo vegetativo = P. v. 
Ovocita 

b) Movimenti del mioplasma 
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c) Piano di simmetria bilaterale e mappa dei territori presuntivi nell'uovo fecondato 
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cioe quelli situati nella regione ventrale). A questo si
stema di lettere si aggiunge un sistema di numeri. Un nu
mern posto immediatamente vicino alla lettera indica a 
quale stadia della segmentazione si e formato il blasto
mern (I : zigote, 2 : stadia a 2 blastomeri, J : stadia a 4 bla
stomeri etc.). Un secondo numern separato dal prece
dente da un punto consente di identificare, per un deter
minato stadia, ciascun blastomern all'intemo de! qua
drante ( vedi di seguito) al quale appartiene. lnfine, te
nendo canto della simmetria esistente, i blastomeri che 
occupano la stessa posizione rispetto al PSB sono indicati 
con la stessa nomenclatura ma, allo scopo di distinguerli 
tra lorn in funzione de! la to dove sono situati, i blastomeri 
appartenenti alla meta destra sono sottolineati. (Esempio: 
ii blastomern l!i1 e ii blastomern antern-ventrale destro 
de! quadrante Aa4 allo stadia di 8 blastomeri). 

Per convenzione la cellula uovo iniziale e designata 
con Al. I! primo piano di segmentazione coincide con ii 
PSB. I 2 blastomeri formati sono AB2 a sinistra e AB2 a 
destra. I territori citoplasmatici presenti nell'uovo indi
viso (ecto-endo-e mioplasma) si suddividono in parti 
uguali tra i primi 2 blastomeri (Figg. 6.2a, 6.3b). Lase
conda divisione porta alla formazione di 4 blastomeri di 
grandezza pressoche identica che costituiscono i qua
dranti di riferimento per la nomenclatura descritta sopra. 
AJ e AJ costituiscono rispettivamente i quadranti ante
riori destrn e sinistrn, BJ e BJ i quadranti posteriori destro 
e sinistrn. A questo stadia, ii mioplasma si trnva localizzato 
esclusivamente nei 2 blastomeri posteriori, BJ e B3 (Fig. 
6.2a). Al 3° ciclo di divisione, ii piano di segmentazione, 
perpendicolare rispetto ai 2 precedenti, e equatoriale e gli 
8 blastomeri sono distribuiti in numero uguale tra i due 
emisferi animale e vegetative (Figg. 6.2b, 6.3d). I 4 blasto
meri situati nell'emisfero vegetative, e cioe la regione dor
sale dell'embrione, sono A4. l e A4. l nella regione ante
riore, B4. l e Ml_ nella regione posteriore. Secondo la 
stessa logica di nomenclatura, l'emisfern animale (lato 
ventrale) comprende i blastomeri a4.2 el!il_ nella regione 
anteriore e b4.2, Ml__nella regione posteriore. A questo 
stadia, si realizza una segregazione molto evidente delle 
aree citoplasmatiche (Fig. 6.2b). I! mioplasma che dara 
origine ai tessuti muscolari e mesenchimatici e concen
trate quasi esclusivamente nei blastomeri posteriori dor
sali B4.1 e Ml_, mentre l'endoplasma e l'ectoplasma sono 
distribuiti soprattutto l'uno nei blastomeri vegetativ i 
(dorsali) e l'altrn nei blastomeri animali (ventrali). Que
sta distribuzione differenziale dei territori meso-, endo- ed 
ectodermici persistera perfezionandosi prngressivamente 
nel corso dei successivi cicli di divisione. Al 4° ciclo, gli 
orientamenti dei piani di segmentazione nella regione 
animale e vegetativa sono differenti (Fig. 6.3e) ea partire 
dal 5° ciclo di divisione inizia a manifestarsi un asincrnni
smo nelle divisioni cellulari (Figg. 6.2c, 6.3f, g). 

La segmentazione prnpriamente detta e considerata 
terminata quando l'embrione e costituito da 110 cellule. 
La blastula cos! formatasi non possiede un blastocele e 
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none perfettamente sferica a causa di un appiattimento in 
corrispondenza de! polo vegetativo (Fig. 6.3h e Fig. 6.4a). 
Dopa questo stadia iniziano a manifestarsi i primi movi
menti morfogenetici che caratterizzano la gastrulazione. 

6.3 La gastrn~azione 

Questa si effettua con movimenti morfogenetici se
quenziali riguardanti in modo specifico ciascuno dei ter
ritori presuntivi. 

La prima tappa consiste in un movimento d'invagina
zione che riguarda le cellule dell'endoderma presuntivo. 
Sano soprattutto le cellule situate nella regione de! polo 
vegetativo (A7.l, A7.l efilJ., B7.l) le quali, deforman
dosi, prnvocano l'inizio del movimento generale di pene
trazione delle cellule endodermiche (Fig. 6.4a e Fig. 6.Sa, 
b). Queste, una volta invaginatesi, effettuano una migra
zione verso la regione anteriore al di sotto dello strata cel
lulare ectodermico. Questa prima fase si conclude con la 
comparsa d1 una prnfonda depressione che si apre verso 
l'estemo grazie ad un ampio orifizio corrispondente al bla
stoporo (Fig. 6.4b, c). Le cellule mesodermiche formano 
le labbra de! blastoporo e sono distribuite da una parte e 
dall'altra de! PSB. Esse corrispondono in sequenza antero
posteriore ai futuri territori mesodermici della notocorda, 
de! mesenchima e dei muscoli della coda della larva. 

In un secondo tempo sono in particolare questi terri
tori mesodermici che vanno incontro ad un movimento di 
involuzione, e cioe a uno scorrimento a livello delle lab bra 
del blastoporo che portera alla lorn penetrazione all'in
temo dell'embrione. Questa prncesso ha inizio a partire 
dalle lab bra anteriori de! blastoporn e poi prnsegue a livello 
di quelle laterali ed infine di quelle posteriori. Le cellule 
mesodermiche, una volta invaginatesi, migrano sulla fac
cia intema dello strata cellulare ectodermico (Fig. 6.4c). 

Quando la penetrazione dell'insieme delle cellule en
dodermiche e mesodermiche e terminata, la gastrulazione 
viene completata da un movimento di epibolia a carico de! 
materiale cellulare ectodermico. Le cellule dell'ectoderma, 
si appiattiscono e si estendono secondo una direzione an
tern-posteriore, costituendo cos\ progressivamente ii fo
glietto di rivestimento estemo dell'embrione (Fig. 6.Sd). 

6.l/. l"'or·~JarH)92n2sj 

I tessuti si formano a partire da un numern di divisioni 
cellulari generalmente ridotto. Cos\ la maggior parte delle 
cellule che costituiscono la larva si sono gia formate tra ii 
9° e il 12 ° ciclo delle divisioni di segmentazione. 

G.LL '~ La neurulazione 
La formazione de! tessuto nervoso coincide con il 

completamento dei movimenti morfogenetici della ga
strulazione. Le cellule neurodermiche corrispondenti 
alla regione dorsale dell'ectoderma anteriore (Fig. 6.5d e 
Fig. 6.6a) formano una piastra neurale dorsale . La costi-
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. 6.2: la segmentazione 
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Fig. 6.3: Microfotografie def/a segmentazione di Halocynthia roretzi 

a) Zigote 

e) 16 blastomeri, PA 

g) 64 blastomeri, PA 

(da Satoh, 1979) 

co 
b) 2 blastomeri 

16 blastomeri, PV 

64 blastomeri , PV 

n12ione di questa piastra, uniramcme a movimenti d'in· 
siemc che riguan;lano le cellulc imemaliz+ate dcll'endo
derma c del mesoderma (verso la rcgione anceriore per le 
pdme e verso la regione posceriore per le sec.onde), porca 
ad un allungamemo genera te dell'cmbrione secondo 
l'asse amero-posteriore. 

Ln seguico ad un cambiamemo di forrna genera le de Ile 
ccllule de lla piastra neurale, appare una sorta di depres
sionc longitudinale che d~ origine alla formazione di una 
doccia i cul bordi si avvicinano progressi ,•amence a pa(• 
rire dal la regione posceriore verso la regione anteriore, 
provocando la chiusura del cubo neurale dorsale per cu tea 
la lunghezza dell'embrione (Fig. 6.6a,bc Fig, 6.7a,b). A lla 
sua estremita amedore il lume del tubo neurale ~ in co· 
municazione con l'csremo per mezio di un orifi~io, ii 
neuroporo (Fig. 6.6b e Fig. 6.7c) . La neurula sl presenta 
di forma ovale c si tra~forma in giovane bottonc caudale 
24 ore dopo la fecondazione a u·c. 

c) 4 blastomeri d) 8 blastomeri 

f) 32 blastomeri, PA 32 blastomeri, PV 

h) 110 blastomeri, PA 110 blastomeri, PV 

6.4.2 Formazione della larva giriniforme 

Quesra fose cosrirui.sc:e l'ultima tappa dell'embrioge
nesi. Oltre a i fonomeni di differenziamento cellulare 
chc sono associati classicamente a questo periodo dello 
sviluppo, si realiz.zano dei movimenti a carico di diffe· 
renti territori cellulari. L' insieme di questi processi ha 
c:ome risultato il modellamento progressivo dell'ern
brlone per dare la fucura forma larvale caratreristica de· 
gli Urocordati che viene chiamara girino a causa della 
sua rnorfologia. Si assiste infatci alla regiom1lizzaiione 
del corpo in 2 parti con la formazione di una regione 
cefalica rigonfiaca seguita da una coda allungara (Fig. 
6.8). 



1. 6.4: La gastrulazione 

Gastrula iniziale 

ctoderma 

Regione 
anteriore 

Regione ventrale, P.A. 

Regione dorsa/e, P. V. 

Gastrula avanzata 

Regione 
posteriore 

Mioderma 

Sviluppo di un Urocordato: Halocynthia roretzi 
········· ............ ...... -- ............ . .. . .... ······· ··· 

b) Gastrula media 

Regione ' 
anteriore 

Regione ventrale, P.A. 

Blastoporo 

Regione dorsa/e, P. V. 

l Rag/ono 
postorfore 

Regione ventrals, P.A. 

Cavita archenterica 

Reg1one 
anteriore 

Piastra cordale 

Regione 
posten'ore 

Mesenchima 
(in posizione laterale) 

Regione dorsa/e, P. V. 
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Fig. 6.6: La neurulazione 

a) Formazione della doccia neurale 
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Fig. 6.7: Microfotografie de/la neurulazione vista dal polo vegetativo 

a) Giovane neurula 
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(da Nishida, 1986) 
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Riferendoci alla tabella della discendenza cellulare di 
Halocynthia, come in alne specie animali appartenenti a 
'.axa differenti dagli Urocordati, si osserva che la deter
minaz1onc precocc del destine dei blasromeri non si ac
=ompagna ad una unicicl di origlnc ccllulare per i divcn;i 
:irgani formac isi ( vedi per escmpio § 2.4 p. 30). lnfatti la 
maggior parre dei ressuti larval! sono cosrltu.iri da cellulc 
~ he derivano da quadrant! differemi (per cse.mpio la no· 
tocorda si forma a partire da A4.l, A4. le B4.l, fil.J.) . 

Il tuba neurale derivato dal materiale neurodermico 
si regionalizza in una vescicola cerebrale ed un cordone 
nervoso spinale. A livelto delta vescicola cerebrale si dif
ferenziano delle formazioni con ruolo sensoriale, lo stato
lito e l'ocello. 

A livello dell'epidermide sono elaborati gli organi 
adesivi delta larva. Inoltre le cellule epidermiche secer
nono lo strato intemo della tunica larvale, mentre lo 
strato estemo di quesr'ultima e formato da secrezioni che 
provengono dalle cellule perivirelline (vedi sopra). 

II materiale endodermico resra essenzialmente indif
ferenziato durante tutta l'embriogenesi e formeri'l l'appa
rato digerente solo dopo la metamorfosi alta quale andra 
incontro la larva dopo essersi fissata ad un substraro. 

Nelle larve il mesoderma da origine ai tessuti mesen
chimatici di riempimento soprattutto a livello de! tronco, 
mentre nella regione della coda da origine alle cellule mu
scolari ed alla notocorda La larva giriniforme di Ha
locynthia roretzi possiede all'intemo delta coda 21 cellule 
muscolari striate e uninucleate per lato. Queste cellule 

Fig. 6.8: Larva giriniforme 
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provengono dal differenziamento, in proporzioni variabi\i, 
dei blastomeri B4. l, MJ. (28), A4.l, A4.l (4) e b4.2, ld:l, 
(10) dell'embrione allo stadio di 8 cellule (Tabella 6.1 ). I\ 
raggiungimento del differenziamento funzionale delle cel
lule muscolari si effettua subito prima della schiusa larvale. 

L'esistenza di una notocorda, che e una struttura 
transitoria poiche e presente solo durante la fase larva\e, 
costituisce una delle caratteristiche fondamenrali degli 
Urocordati che giustitica i numerosi studi di tipo filoge
netico dedicati a questo raxon. 

Il materiale mesodermico presuncivo della notocorda 
e localizzato inizialmente nella regione anteriore del
l'embrione (Fig. 6.2c). A partire dalla neurulazione, le 
cellule del mesoderma cordale, la cui origine e stata chia
rita sopra, migrano in direzione della regione embrionale 
posteriore. T ra i 2 gruppi di cellule situate da una pane e 
dall'alrra del PSS si effettua un processo di intercala
zione che porta al la formazione di un'unica fila di 40 cel
lule contigue, favorendo cos1 il fenorneno di allunga
mento della regione caudale della larva. Il compimento 
del\a costruzione della notocorda si ottiene con la sua 
trasformazione in una struttura tubulare al centro della 
quale si accumula materiale extracellulare. 

Quando lo sviluppo avviene a 13°C, la schiusa della 
larva ha luogo 35 ore dopo la fecondazione. Dopo aver 
condotto una vita libera di breve durata, la larva aderisce 
ad un substrato per mezzo del suo apparato adesivo e va 
poi incontro ad una metamorfosi detta di "fissazione" du
rante la quale spariscono numerosi organi larva li (organi 
sensoriali, notocorda, muscolatura etc.). 

Regione dorsa/e 

Regione 
anteriore 

Statolito Ocello Cellule muscolari che ricoprono la notocorda ed ii sistema nervoso 

Regione ventrale 

Regione cefalica Regione caudale 

(da Nishida, 1994) 
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Sviluppo di un Pesce: 
Dania rerio 

Questa specie tropicale di acqua do lee, conosciuta con 
il name comune di pesce zebra, e stata per lungo tempo un 
modello di studio poco conosciuto, mentre maggiore at
tenzione e stata data ad altre specie di Vertebrati inferiori 
quali gli Anfibi. Tuttavia nel corso di questi ultimi 15 
anni, essa e diventata una specie privilegiata per affronrare 
i numerosi aspetti dello sviluppo precoce dei Vertebrati. 

lnfatti, questa specie resistente e di piccola raglia (4-5 
cm) puo essere allevata facilmente e possiede un ciclo vi
tale re la ti vamente breve dell 'ordine di 3 mesi. Lo sviluppo 
e rapido (2-4 giomi) e nell e prime 24 ore gli embrioni 
sono trasparenti. Cio permette di seguire in tempo reale i 
movimenti cellulari e le principali fasi delt'organogenesi. 

lnoltre, grazie a mutagenesi indotte sperimental
mente (sosranze chimiche, radiazioni U.V.) seguite da 
incroci appropriati, e possibile ottenere numerose muta
zioni a carico dello sviluppo che rendono possibile effet
tuare l'analis1 genetica dei processi ontogenetici precoci. 

Unendo i vantaggi presentati da Drosophila ( ciclo vi
ta le breve e facilita di analisi della funzione di geni speci
fici) e dagli Anfibi (sviluppo estemo), il pesc.e zebra e di
venrato nello spaz io di quakhe an no, grazie in pnrticolare 
al l 'utllizzazionedelle rec.niche offorre dalla Biologia mole
colare, un modello dello sviluppo animale alcrettanto uti
lizzaco quanto gli alcri modell.i classici , wme dimosrra ii 
numero crescente di studi che gli sono stati dedicati. 

Lo sviluppo del pesce zebra sara illustrato in modo 
parricolareggiaco in quanto esso e il primo esempio di 
embriogenesl dei Yertebrati descritto in questo trarrato. 
Si assisre lnfani alla formazione di nuove strutturc che ri
chiedono nuove strategie di sviluppo che si ritroveranno 
in seguito anche negli altri rappresentanti di questo rag
gruppamento, sebbene appartenenti a Classi diverse. 

7.1 L'uovo indiviso 

Le uova deposte dalla femmina sono ovociti II bloc
cati in metafase della seconda divisione meiotica. Le uova 
non fecondate, circondate da un corion, hanno un diame
tro di circa 0, 7 mm e possiedono abbondante tuorlo distri
buito in modo omogeneo in tutto ii citoplasma. Lo sper-

7 
matozoo passa atcraverso un canalino che decorre nel co
rion in corrispondenza de\ futuro polo animale, il micro
pilo, che si obliterera dopo la penetrazione del gamete ma
schile nell'uovo. La fecondazione causa il completamento 
della meiosi con l'espulsione del 2° globulo polare. Dopo 
10 minuti , si comincia a manifestare un fenomeno che 
continuera durante le fasi iniziali della segmentazione e 
che consiste nella concentrazione di citoplasma privo di 
tuorlo ad uno dei poli dello zigote, il polo animale. 

L'uovo presenta cos1 un disco germinale (o blastodi
sco), che sormonta la maggior parre della massa citopla
smatica nella quale sono conc.enrrare le riserve di tuorlo 
(Fig. 7. I a). In seguito a questa trasformazione, nei minuti 
che seguono la fecondazione, le uova de\ pesce zebra pos
sono essere considerate di tipo telolecitico, e quindi dello 
stesso tipo di quelle osservate nei Sauropsidi o nei Mol
luschi Cefalopodi. 

T ra ii momenco della fecondai:ione e que.llo della 
schiusa rrascorre un periodo di circa 3 g1omi. Le principali 
tappe dello sviluppo che si succedono durance questo 
bn:ve incervallo di remposono riportare nella T abella 7-1 . 

7.2 La segmentazione 

La grande quantita di tuorlo presente nel citoplasma 
dell'uovo condiziona le modalita delta segmentazione, 
che si effettua essenzialmente a livello del blastodisco. La 
segmenw~ione e di conseguenza meroblastica ( = par
ziale) discoida le. 

La prima divisione di segmentazione inizia 40 minuti 
dopo la fecondazione e porta, grazie ad un solco vertica le 
formatosi nel disco germinale, alla formazione di 2 blasto
meri di uguale grandezza, in continuita con il tuorlo sotto
stante.15 cicli di divisione successivi sono sincroni e si sus
seguono con un ritmo di circa 15 minuti ciascuno. I\ se
condo piano di segmentazione e perpendicolare al primo, 
menrre U 3° ciclo di divisione comporra la formazione di 2 
solchi paralleli al 1 ° solco di divisione e posti da una parte 
e dall'altra di esso (Fig. 7. lb; Fig. 7.3a-c). Lo stadia di 16 
blastomeri e raggiunto grazie alla formazione, alt'inizio del 
4° ciclo, di 2 solchi paralleli al 2° solco di scgmenrazione. I 
4 blastomeri centrali sono compleramentedelimitati dalla 



3. 7.1: Prime tappe de/la segmentazione 
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Tab. 7 .1: Crono/ogia de/lo sviluppo di Danio rerio (28,5°C) 

TEMPI TAPPE DELLO SVILUPPO 

Oh Zigote 

45 min 2 blastomeri 3 

1 h 4 blastomeri 4 

1 h 15 8 blastomeri 5 

1 h 30 16 blastomeri 6 

1 h 45 32 blastomeri 7 

2h 64 blastomeri 8 

2 h 15 128 blastomeri 9 

3h 1 000 cellule 10 

3 h 40 Blastula alta 11 

4h Sfera 12 

4 h 20 Cupola, inizio dell'epibolia 13 

4 h 40 30% di epibolia 14 

5 h 15 Giovane gastrula, 50% di epibolia 

6h Scudo embrionale 15 

Sh 75% di epibolia 16 

10 h Completamento della gastrulazione, bottone caudale 17 

10 h 20 1 somite 

11 h 40 5 somiti 18 

16 h 14 somiti 19 

19 h 20 somiti 20 

48 h Bottone caudale avanzato 

72 h Schiusa 

(da Hisoaka e Battle, 1958) 
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1brana cellulare, mentre i 12 blastomeri periferici (= 
iinali) restano collegati mediante ponti citoplasmatici 
la massa de\ tuorlo. Durante i cicli successivi, le cellule 
.rate dai blastomeri marginali restano in contatto di
l con ii tuorlo sottostante a differenza delle cellule che 
·engonodai blastomcri central!. It 5° cidodi divisione 
ltlmo chc prescnra dei solchi di divisione vei:riqili e I 
lastomeri cosl formarisi sono disposti i.n un solo scrato 
ermente incurvato (Fig. 7.2a; Fig. 7.3d) . La sesta divi
e di segmentazione e caratterizzata da divisioni quasi 
:ontali dei blastomeri. Essa porta alla comparsa di 2 po
zioni di cellule: l'una forma lo strato di rivestimento 
ilastoderma, costituito da tutti i blastomeri dello strato 
:riore e dai blastomeri marginali dello strato inferiore; 
ra, che e ricoperta dalla popolazione precedente, e for
a da cellule profonde corrispondenti ai blastomeri in
lri centrali (Fig. 7.2a; Fig. 7.3e). 

I\ partire da questo stadia la disposizione regolare dei 
tomeri comincia ad essere persa ed inoltre le divi
.i cessano di essere realmente sincrone. Esse si effet-
10 ad ondate che si propagano nell'insieme del bla
lerma provocando in questo modo dei leggeri sfasa-
1ti nell'entrata in mitosi dei differenti blastomeri. 

Tra ii 7° e il 10° ciclo il blastoderma forma una sorta 
0rotrusione arrorondata al polo animale (Fig. 7.3f) a 
;a del fatto che le cellule profonde proliferano in mi
' maggiore delle cellule dello strato di rivestimento, 
invece formano un foglietto epiteliale unistratificato 

iattito. A questi stadi, l'embrione corrisponde ad una 
1ane blastula che, in assenza di un blastocele, e da 
siderare una sterroblastula. 

Allo stadio di 512 cellule, derivato dal 9° ciclodi divi-
1e, inizia il fenomeno detto transizione di medio-bla
.a che, come caratteristiche generali, presenta l'inizio 
'attivita di trascrizione embrionale accompagnata da 
. di versa durata dei cicli cellulari; l'asincronia delle di
oni dei blastomeri diventa da questo momenta mar-
1 ( vedi Capitola 8 sullo sviluppo degli Anfibi). 

A questo stadia ha luogo un processo caratteristico 
Pesci Teleostei che e la formazione di uno strata vi
ino sinciziale. Questa si forma a partire dalle cellule 
:ginali che si disintegrano e versano il loro contenuto 
l'adiacente citoplasma ricco di tuorlo (Fig. 7.2a). Il 
:izio vitellino cos\ formatosi e costituito da nuclei cir
,dati di citoplasma privo di tuorlo e si suddivide in 
L regione interna e in una regione periferica disposta 
mello intorno al blastoderma. 

A partire dallo stadia di I 024 cellule, che si raggiunge 
:a 3 ore dopo la fecondazione, si assiste a dei cambia
nti nell'aspetto morfologico della blastula. Questi cam
menti sono legati alla preparazione ed all'inizio dell'epi
ia, che consiste in un movimento di rivestimento de Ila 
ione vegetativa vitellina da parte delle cellule del bla-

sroderma (Fig. 7.3h·k). A 3 Ote e 20, la blastula avamata 
presenra un blastodermadisPQstosullasommiradella massa 
del rnorlo (blascula "alta", Fig. 7.3h). ZO minut! piu rardl H 
blasl'odenna comincia ad appiattirsi, e cio consente all'em
br.ione di ritrovare progressivamente la forma sferica ini
itale dell'uovo non fecondato (stadia di "sfera" a 4 ore, Fig. 
7.3i). Questa appiattimento si accompagna ad un inseri
mento delle cellule profonde de! blas toderma negli strati 
piu superficiali (ince.rcalazione radiate). La maggior parte 
delle cellule sono lmpegnare nel 13° ciclo di divisione di 
segmentazione. A questo stadia, i nuclei dello strata vitel
lino sinciziale sono per la maggior parte in posizione interna 
e completano la loro ultima divisione di segmentazione. 

L'epibolia inizia in modo effettivo con la comparsa di 
uno stadia de tto di "cupola" a 4 ore e 20. L'lnterfaccia 
blastoderma/massa del tuorlo, fino ad ora piana, diventa 
bombata a causa delta rapida intrusione della massa di 
tuorlo in direzione de\ polo animale, so tto lo strata bla
stodermico assottigliato (Fig. 7.3j). A partire da questo 
punto ii maceriale c.ellulare blas1odennico inizia a rico
prire la zona vicellrna dell'embrione m direi.ione della 
zona equarorlale. Quesro movimenro e, almeno nelle sue 
fusi iniziali, dipendenre dall'accivita delle cellule dello 
sccaco sinci.:iale vitell.ino, nelle quali ii sistema citosc.he
letrico microtubulare sembra giocare un ruolo preponde
rante. !l grado di avanzamento dell'epibolia e misurato in 
base alla percentuale di progressione del processo di rive
stimento in rapporto all'asse polo animale-polo vitellino 
in direzione d i quest'ultimo. Cosl a 4 ore e 40, l'epibolia 
e al 30%. Quando l'epibolia raggiunge il 50% (Fig. 7.3k), 
la segmentazione e considerata completata. A questo sta
dia e stata costruita una mappa dei territori presuntivi 
(Fig. 7.2b). Soltanro le cellule profonde del b.lasroderma 
sono organogeneciche, mencre le cellule dello strata d i 
rives time.nto cm:mo danno origine a l periderma, sotcile 
struttura epiteliale di protezione che riveste l'embrione. 

7 .3 La gastrulazione 

A partire dallo stadia con 50% di epibolia, e cioe a 5 
ore e 15 dopo la fecondazione, mentre continua ii pro
cesso di rivestimento, si manifestano degli ulteriori mo
vimenti morfogenetici che segnano l'inizio della gastru
lazione. Nel margine del blasroderma in avanzamenta 
compare, prima sul futuro lata dorsale e poi su tutta la 
circonferenza, un ispessimenta (anello germinale) do
vuto al fatta che, sotta lo strata di rivestimento, i terri
tori blastodermici periferici si ripiegano su se stessi per un 
movimento di involuzione (Fig. 7.4a-c). In questa zona si 
sono cosl formati 2 strati, uno superiore esterno che co
stituisce l'epiblasto, l'altro inferiore sottastante e in con
tinuita col precedente, l'ipoblasto. Quest'ultimo progre
disce all'interno in direzione del polo animale e corri
sponde a territori endo-mesodermici. Le cellule che re
stano a livello epiblastico quando la gastrulazione e com
pletata, costituiscono il territorio ectodermico. 
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Fig. 7.2: Le tappe finali de/la segmentazione e la mappa dei territori presuntivi 
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Fig. 7.3: Microfotografie di embrioni di Danio rerio (x 50) 

a) Zigote b) 2 blastomeri c) 8 blastomeri 

d) 32 blastomeri e) 64 blastomeri f) 128 blastomeri 

g) 1000 cellule h) Blastula alta i) Sfera 

j) Cupola k) 50% di epibolia I) Scudo (di profilo) 

(da Boulekbache, 1998) 
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Fig. 7.4: La gastrulazione 
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rallelamente ai movimenti di involuzione, verso le 
i manifesta un movimento di convergenza che in
l materiale epiblastico e ipoblastico a concentrarsi 
:i dell'embrione corrispondente al futuro lato dor
;ig. 7.31; Fig. 7.4b-c). 1l rigonfiamento cosl forma· 
esignato con ii termine di scudo embrionale, puo 
considerate come l'omologo del labbro dorsale del 
Jorn osservato negli Anfibi (vedi Capitola 8). lnol
;eguito a riarrangiamenti cellulari si produce un re
menro laterale dello scudo contemporaneamente 
allungamento in direzione del polo animale. Cio 
ionde al movimento di estensione (o di allunga
•) che contribuisce alla formazione dell'asse an
osteriore dell'embrione (Fig. 7.4c; Fig. 7.6a). A 10 
!pibolia ha raggiunto il 100% ed ii blastoderma ha 
etamente ricoperto la massa del tuorlo, segnando 
completamento della fase di gastrulazione. Questa 
e detto "bottone caudale" (Fig. 7.6a) a causa di un 
iamento che si osserva nella regione caudale, in 
me dorsale rispetto all'orifizio blastoporale. Questa 
J e situate ventralmente a causa di sfasamenti nei 
tra i movimenti morfogenetici che hanno luogo 

·egioni dorsale e ventrale (Fig. 7.4d). 

morfogenesi del corpo comincia a manifesrarsi con 
lti differenze tra le regioni cefalica, del tronco e cau· 
'I. partire da gruppi di cellule che hanno disposizioni 
•e precise, inizia la segregazione delle future strut· 
uali ii sistema nervoso, la notocorda e la muscola
~l tronco ( vedi di seguito) . Cosl, contrariamente a cio 
osserva al momenta della gastrulazione in altre spe
tre al fatto che non si forma l'archenteron (inte· 
ximitivo), si constata che i tre foglietti embrionali 
:i non si individuano in modo evidente. I due strati 
ipoblastici presentano dei riarrangiamenti rapidi 
mno luogo parallelamente ai movimenti morfoge
della gastrulazione ed alla formazione degli abbozzi 
>rgani senza che si realizzi precedentemente un dif
iamento netto dei foglietti embrionali. 

L'organogenesi 

!J..1 Da 10 a 24 ore 
>po il completamento della gastrulazione, tra la 10" 
l" ora dopo la fecondazione, hanno luogo un certo 
ro di eventi di notevole importanza che caratteriz
a fase dello sviluppo indicata con il termine di bot· 
:audale. Durante questo periodo, si assiste infatti ad 
:te accrescimento dell'estremita caudale che pro
.n particolare un allungamento considerevole del
:ione secondo l'asse antero-posteriore. Allo stesso 
i appaiono distintamente numerosi abbozzi degli 
i. Ma questa tappa dello sviluppo e caratterizzata 
:tutto dalla realizzazione di una segmentazione del 
che riguarda alcuni tessuti in corso di differenzia
> (muscolare, scheletrico e nervoso) . Si notera a 
> proposito che, data la sua organizzazione relativa-
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mente semplice, ii pesce zebra costituisce un buon mo
dello per lo studio dei processi di metamerizzazione nei 
Vertebrati. Nel complesso, la form.azione dei divcrsi Or· 
gani e la comparsa de lle strutture metameriche si effet· 
tuano secondo un'onda antero-posteriore porrondo di 
conseguenza, a seconda delle posizioni del corpo consi
derate, a sfasamenti nel grado di avanzamento dell'orga
nogenesi. 

a) Svmitogenesi 
ll differenziamento dei som1t1 costituisce l'evento 

piu importante di questo periodo e serve di riferimento 
per definire la progressione degli stadi di sviluppo. 1l 
primo somite compare tra 10 ore e 10 ore e 30 dopo la fe
condazione, a meta altezza lungo l'asse cefalo-caudale 
(Fig. 7.6a). I 5 somiti successivi si differenziano ogni 20 
minuti ciascuno e i rirnanenti con un ritrno piu lento. 
(Corne riferimento, il 18° somite appare alla 18" ora e il 
numero definitive di 30-34 somiti e raggiunto alla 24" 
ora). Dei 3 territori del somite che si osservano in genere 
nei Vertebrati, il miotomo e qui preponderante. Le 
masse cellulari miotorniche segmentate sono separate le 
une dalle altre da un setto trasversale, e si presentano 
sotto forma di frecce con la punta della V diretta in 
avanti. Esse daranno origine ad una muscolatura parie
tale molto ben sviluppata, caratteristica,tipica dei Pesci, 
da mettere in relazione con la loro modalita di locomo
zione. Lo sclerotomo, che dara origine alle cartilagini 
vertebrali, e ridotto e si individua nella porzione medio
ventrale di ciascun somite (Fig. 7.5). L'esistenza del 3° 
territorio, il dermatomo, in questo caso e ancora incerta. 

b) Neun<laz;ione 
La neurulazione costituisce l'altro evento significa

tivo di questo periodo. Alla fine della gastrulazione, si 
forma una piastra neurale, corrispondente ad una zona 
appiattita ed ispessita dell'ectoderma nella regione me
dio-dorsale. Questa territorio neuro-ectodermico va in
contro a movimenti simili a quelli osservati nei Verte· 
brati tetrapodi, con la differenza che non si forrnano le 
pieghe neurali e poi la doccia neurale, ma una sorta di 
primordio senza lurne (carenatura neurale) che solo se
condariamente acquistera una forma cilindrica ed andra 
incontro ad un processo di cavitazione, dando cosl ori
gine al tuba neurale (Fig. 7.5). 

A partire dalla 12" ora, si realizza un modellamento 
graduale della regione cefalica, e a 18 ore si ha la com
parsa di costrizioni che indicano un processo di metame
rizzazione. Sono ora visibili 10 neuromeri che corrispon
dono al telencefalo, diencefalo, rnesencefalo e rornben
cefalo. Quest'ultimo e costituito da 7 rornbomeri. 

Dalio stadia di 5 sorniti, si differenziano gli abbozzi 
delle vescicole ottiche mentre i placodi otici appaiono 
solo piu tardivarnente allo stadia di 15 somiti. Verso la 
18" ora, si manifestano contrazioni spontanee dei mio
tomi che indicano la comparsa di una innervazione fun-
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Fig. 7.5: la neurulazione (sezioni trasversa/i a live/lo de/ tronco) 
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Fig. 7.6: Microfotografie de/la formazione de/ bottone cauda/e e de/la formazione de/la Jarva (x 50) 

a) Formazione del bottone caudale e somitogenesi 

80% di epibolia Bottone caudale Comparsa del primo somite (freccia) 

5 somiti 15 somiti 20 somiti 

b) Raddrizzamento del bottone caudale 

Bottone caudale avanzato 

c) Formazione della larva natante 

(da Boulekbache, 1998) 
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zionale delle strutture muscolari in corso di differenzia
mento. lnfine, e da sottolineare che nel corso della for
mazione del tuba neurale, si manifesta un fenomeno t[
pico dei Vertebrate e doe la separazione per distacco e 
migrazione, a part[re dallo stadia de 8 somiti, di una po
polazione cellulare molto particolare e con destini mol
teplici: le cellule delle creste neurali (Figg. 7.5; 7.7). 

neurale e che, a partire da una struttura compatta, as
sume po[ un aspetto vacuoloso. lnoltre durante questa 
periodo, s[ assiste alla formaz[one dell'apparato escretore: 
allo stadia di 8 somiti, compare a livello del 3° somite 
l'abbozzo del pronefro, e l'uretere primario progredisce 
verso la regione pos teriore per raggiungere, a livello del 
15° somite, una zona dove si formera l'ano. lnfine nella 
regione cefalica compaiono altre strutture sotto forma di 
placodi ectodermici che daranno origine agli archi visce
rali faringei, mentre l'endoderma resta ancora in uno 
state indifferenziato. 

Contemporaneamente alla somitogenesi ed alla neu
rulazione si e formata la notocorda; che costituisce un 
asse di sostegno embrionale ventrale rispetto al tubo 

Fig . 7.7 : Differenziamento de/le principali linee cellulari nei Vertebrati 
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'.4.2 Da 24 ore a 48 ore 
;ino al completamento della formazione dei somiti, 
brione e fortemente ricurvo come se fosse avvolto 
:no al sacco vitellino a livello della regione cefalica e 
l regione anteriore del tronco. In un secondo periodo 
·ganogenesi, che ha luogo tra le 24 e le 48 ore dopa 
:condazione, si assiste alla perdita della curvatura 
embrione. Questa raddrizzamento e facilitato in par
are dal riassorbimento progressivo delle riserve di 
lo (Fig. 7.6b). 

:ontemporaneamente a questa evoluzione morfolo
generale, l'organogenesi prosegue e iniziano o si ac
:ano i differenziamenti funzionali delle nuove strut
formatesi. Cosl il tuba cardiaco, ii cui abbozzo e 

parso precocemente al temine della gastrulazione, 
ifesta i primi battiti verso le 24 ore. Questo organo 
.ne in un primo tempo un orientamento transitorio 
colare dovuto alle costrizioni meccaniche esercitate 
l massa vitellina, per acquisire poi la sua organizza
~ definitiva in 4 camere verso la 40" ora. Parallela
te, l'inizio della vascolarizzazione embrionale tra la 
! la 30° ora consente una circolazione sanguigna pre
a livello dei tessuti differenziati. 

)urante questo periodo compaiono anche le pinne. 

Le pinne impari si formano a partire da pieghe epidermi
che situate nel piano sagittale, mentre lateralmente le 
pinne pari, pettorali e pelviche si differenziano come gli 
arti dei Vertebrati tetrapodi a partire da abbozzi (per 
esempio, gli abbozzi delle pinne pettorali appaiono al li
vello del 3° somite). 

lnoltre, mentre la formazione del tuba digerente si 
realizza lentamente, si assiste ad una morfogenesi pre
coce delle regioni boccale e faringea come anche degli 
archi viscerali branchiali. Si osserva anche una crescita 
veloce delle formazioni cartilaginee alcune ore prima 
della schiusa. Quest'ultima tappa, con la quale termina 
lo sviluppo embrionale, si effettua in modo asincrono 
nell'ambito delle uova deposte insieme, durante tutto il 
3° giorno seguente la fecondazione. La schiusa da origine 
a larve con lunghezza media di 3-3,5 mm (Fig. 7.6c) . 

L'analisi dell'embriogenesi del pesce zebra evidenzia 
l'esistenza di processi morfogenetici che in modo caratte
ristico si ritrovano nello sviluppo degli altri Vertebrati. 
L'omogeneita di questo taxon sul piano ontogenetico ap
pare inoltre evidente quando si prendono in considera
zione i derivati dei differenti foglietti embrionali (Fig. 
7.7). Questi infatti si mantengono nel complesso identici 
dai Vertebrati inferiori fino alla specie umana. 

Sviluppo di un Anfibio: 
Xenopus laevis 

Da piu di un secolo, gli Anfibi sono considerati come 
il materiale biologico per eccellenza per lo studio speri
mentale dei meccanismi che regolano l'embriogenesi, 
poiche presentano numerosi vantaggi. In primo luogo la 
relativa facilita di allevamento, soprattutto per quanta 
conceme le specie che permangono in ambiente acqua
tico durante tutto ii loro ciclo vitale. lnoltre, mediante 
l'induzione ormonale, e possibile pianificare la deposi
zione delle uova e conoscere con precisione i tempi di svi
luppo de! materiale che viene utilizzato. Infine, la dimen
sione delle uova (1-2 mm) permette non solamente una 
osservazione facile e diretta dei cambiamenti morfologici 
osservabili esternamente, ma rende anche possibile l'uti
lizzo della microchirurgia come approccio sperimentale. 

Diverse specie appartenenti alle due principali sotto
classi di Anfibi, Anuri ed Urodeli, sono state scelte come 
modelli di studio dalle diverse scuole e in relazione alle 
specifiche tematiche sperimentali. Citiamo, per esempio, 
tra gli Anuri le specie dei generi Rana, Discoglossus, Xeno
pus o tra gli Urodeli i rappresentanti dei generi Amby
stoma, Pleurodeles o Cynops. Attualmente, malgrado certi 
vantaggi presentati dagli Urodeli rispetto allo Xenopus 
(ad esempio la maggiore dimensione delle uova, uno svi
luppo piu lento con le tappe principali che si completano 
entro le 24 ore, movimenti morfogenetici piu semplici), 
quest'ultimo, inizialmente scelto dalla comunita scienti
fica anglosassone, e divenuto il sistema sperimentale pre
valente soprattutto per uno studio che richieda approcci 
di biologia molecolare. Xenopus laevis e un rospo sudafri
cano strettamente acquatico, robusto, che sopporta bene 
condizioni di allevamento poco sofisticate e ha una em
briogenesi piu rapida (meno di 48 ore) rispetto alle altre 
specie (TabeUa 8.1). Ne! corso degli ultimi venti anni, 
questa specie ha prodotto risultati importanti per la com
prensione di alcuni meccanismi, in particolare quelli rela
tivi alla induzione embrionale, e ha permesso la creazione 
di una importante banca di dati molecolari. 

8.1 L'uovo indiviso 

Negli Anfibi in generale, l'ovogenesi si caratterizza 
per una rilevante fase di vitellogenesi che da luogo ad un 
accumulo di sostanze di riserva citoplasmatiche ripartite 
secondo un gradiente. Questa complesso processo di ac-

cumulo puo avere una durata variabile da un periodo di 
piu mesi fino ad-un anno come in Xenopus, anche in re
lazione alle condizioni climatiche. Questa consente lo 
sviluppo di un uovo di tipo mesolecitico. Come in altri 
Vertebrati l'ovogenesi subisce un arresto nella matura
zione degli ovociti allo stadia di diplotene della prima 
profase meiotica. L'ovulazione provoca la rimozione di 
questo blocco e si accompagna al completamento della 
divisione in c;orso con l'espulsione dc l primo globulo po
lare. L'uovo deposto corrisponde ad un ovocita II bloc
cato in metafase della seconda divisione meiotica. 
Espulso dall'organismo materno ciascun uovo vergine e 
circondato da una membrana vitellina accollata alla 
membrana plasmatica (o plasmalemma) e piu estema
mente da uno strata gelatinoso, i cui costituenti si sono 
depositati durante ii transito nell'ovidutto (Fig. 8.la) . Le 
uova deposte hanno un diametro di circa 1,3 mm e pre
sentano un emisfero pigmentato di colore nerastro corri
spondente all'emisfero animate, nel quale si evidenzia 
una piccola macchia chiara, corrispondente al punto di 
emissione de! primo globulo polare, la macchia di matu
razione. La regione opposta e l'emisfero vegetativo di co
lore chiaro e ricco di tuorlo. 

A differenza di altre specie di Anfibi, un solo sperma
tozoa penetra nell'uovo in un punto non definito del
l'emisfero animale; ii punto di penetrazione determina la 
futura regione ventrale dell'embrione. Nei minuti che se
guono, oltre all'espulsione de! secondo globulo polare, 
che segna ii completamento della meiosi, si osservano di
versi fenomeni importanti per le future tappe dell'embrio
genesi. In seguito alla formazione della membrana di fe
condazione si produce una rotazione di orientamento, 
che porta l'uovo fecondato ad orientarsi con l'emisfero 
vegetativo verso ii basso. Dall'altra parte, nell'emisfero 
animale avviene un movimento di rotazione di circa 30° 
dello strata corticale citoplasmatico, ricco di pigmento, 
verso ii punto di ingresso dello spermatozoa. T utto cio 
porta alla formazione di una zona di depigmentazione su
perficiale, non evidente nello Xenopus, ma che in altre 
specie (ad es. i Pleurodeli) si manifesta sotto forma di una 
semiluna denominata con ii termine di semiluna grigia o 
semiluna depigmentata, che individua la futura regione 
dorsaie embrionale. Ne! corso di questa .ultima rotazione, 
detta rotazione di simmetrizzazione, si determina la sim
metria bilaterale dell'embrione alla quale e associata la ri-
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Tab. 8.1: 
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Fig. B.·1: l 'uovo e le prime tappe de/la segmentazione 

a) L'uovo maturo non fecondato 
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one di costituenti citoplasmatici. All'asse di po
.a animale-polo vegetative (PA-PY, future asse 
udale), unico elemento di simmetria dell'uovo 
;i aggiunge nell'uovo fecondato un piano di sim
tlaterale, definite dall 'intersezione dell'asse PA
. 'asse passante per ii punto di ingresso dello sper
e per ii punto a questo diametralmente opposto. 
) piano si osserva la traccia spermatica a volte 
nel citoplasma e dovuta a pigmenti che sono 

:inati dallo spermatozoo quando quest'ultimo ha 
ato lo strata corticale pigmentato (Fig. 8.1 b) . 

1· segmentazione 

inuti dopo la fecondazione si effettua la prima 
' di segmentazione, ii cui piano di divisione me
:oincide spesso con ii piano di simmetria bilate
;econda divisione, egualmente meridiana, si rea
pendicolarmente alla prima, originando cos1 4 
!ri di dimension! identiche. Essendo coinvolto 
nbrione, la segmentazione e dunque totale, vale 
oblastica, e di tipo radiale. La terza divisione di 
1zione, perpendicolare alle due precedenti, si ef
:condo un piano latitudinale spostato verso il 
male a causa della massa di tuorlo presente al 
getativo. Questa divisione sopra-equatoriale 
a formazione di 8 blastomeri i quali presentano 
stiche di dimensione e di pigmentazione diffe-

evidenziano infatti 4 blastomeri animali pig
di dimensioni minori, i micromeri, sovrastanti 4 
!ri piu voluminosi e ricchi di tuorlo, detti macro
g. 8.Jc). Le divisioni di segmentazione si susse
' un primo tempo ogni 30 minuti in maniera sin
.Ho stadia di morula (32-64 cellule) segue la bla
'intemo della quale, parallelamente all'aumento 
ero dei blastomeri, si forma una cavita in posi
centrica spostata verso il polo animale, corri
te al blastocele. II tetto del blastocele e costi
vari strati di piccole cellule animali pigmentate, 
e cellule dell'emisfero vegetativo, di cui alcune 
ii pavimento della cavita, sono voluminose poi-

he di tuorlo (Fig. 8.ld; Fig. 8.2). Tra queste cel
lline si differenziano quelle cellule che divente
!llule germinali primordiali. 

2° ciclo di divisione nella blastula, costituita da 
llule, si manifesta un insieme di fenomeni che se
passaggio dal controllo matemo al controllo zigo
xocessi di sviluppo. A partire da questo momenta 
mi rallentano e diventano asincrone, in relazione 
.parsa nei cicli cellulari delle fasi G 1 e G2, la cui 
:aratterizza i cicli precedenti. Questa importante 
~ento e da collegare alla comparsa di una attivita 
male zigotica che caratterizza la transizione di 
lastula. In questa fase infatti ii tasso di sintesi 
A aumenta rapidamente di circa 200 volte . Dopo 
ore la segmentazione, durante la quale le divisioni 
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si sono susseguire con un volume dell'embrione costante, 
pub considerarsi conclusa. A quesco sradio neJ l'embrione 
si possono disttnguere tre regioni: quell a dell'emisfc ro ani
mate pigmenraro, quella dell 'emisforo vegerarivo e, a li
vello peri-equaroriale, la zona decca marginale, la cui re
gione dorso-larerale l! sovrapponibile allasemiluna grigia . 

Le tecniche con marcatori colorati, la microiniezione 
di traccianti e la microscopia a scansione, utilizzate per 
segulre 1 movimemi. morfogenetlci della gasrrulazione, 
hanno permesso di tracciare, ln questo stadia, una mappa. 
di rerri torl presuntivi {Fig. 8.3a), che prese.nta alcune pe
culiarita rispetto alle mappe scabilite per altrl Anfibi. ln
fatti negli Urodeli, rapprescnrari per esemplo da llespecie 
appa rtenenti ai generi Pleitrodeles o Aml;rystOIM, si os
serva che il te.rritorio presunrivo del mesoderma corri
sponde alla zona marginalc n~l suo complesso e include 
la totalita dei blastomer! prescnti su tutto lo spessore del 
materiale cellulare costituente la zona suddetta (Fig. 
8.3b). Al contrario, in Xenopus e nella maggior parte de
gli Anuri, le cellule della zona marginale possono seguire 
un destino differente in base alla loro posizione. lnfatti le 
cellule situate negli strati profondi danno origine ai tes
suti mesodermici, mentre le cellule localizzate negli strati 
superficiali formeranno solamente territori presuntivi ec
todermici ed endodermici (Fig. 8.3a). 

8.3 La gastrulazione 

Convenzionalmente l'inizio della gastrulazione e in
dicato dalla comparsa di una depressione, che diventera 
il labbro dorsale de! blastoporo, nella regione dorso-ve
getativa della zona subequatoriale, anche se dei movi
menti cellulari preliminari possono essere osservati pre
cedentemente. 

La comparsa di questo solco, delimitato verso la re
gione de\ polo animale dal labbro dorsale del blasto
poro, e dovuta a un cambiamento nella morfologia di 
un gruppo di cellule endodermiche della zona margi
nale dorsale. Queste cellule sono dette cellule a botti
glia a causa della tipica morfologia acquisit.a in seguito 
alla contrazione dei microfilamen ti localizati nella re
gione apicale e al riarrangiamento della componente 
microtubulare de! citoscheletro (Fig. 8.4a-c). Questa fe
nomeno, che da origine ad un movimento di invagi
nazione o embolia, va progressivamente estendendosi 
dalla regione medio-dorsale, lateralmente e poi ven
tralmente, in seguito al reclutamento di cellule che su
biscono la stessa trasformazione. L'apertura blastopo
rale, rappresentata inizialmente da un solco falciforme, 
prende la forma di un manico di paniere e poi a ferro 
di cavallo (Fig. 8.6b, negli Urodeli ). Quando le labbra 
del blastoporo si riuniscono ventralmente, si forma un 
anello di invaginazione al cui centre si trova del ma
teriale cellulare vegetativo di origine endodermica, ii 
tappo vitellino, che progressivamente verra intemaliz-
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Fig. 8.2: Microfotografie di embrioni di Xenopus in corso di segmentazione 
(gli embrioni sono privi di strata gelatinoso e di membrana 
di fecondazione, x 50) 

Stadia a 2 cellule Stadia a 4•cellule 

Sta~io a 16 cellule, visione dal polo animale Stadio a 16 cellule, visione dal polo vegelativo 

(da De Vos e Van Gansen, 1980) 
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Fig . 8.4: Formazione de/ so/co b/astopora/e 

a) Microfotografie def solco bfastoporale di Xenopus (x 150) 
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Sviluppo di un Anfibio: Xenopus laevis 

Gastrulazione de/lo Xenopus (vista in sezioni sagittali) 
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Fig. 8.6: Assi e movimenti morfogenetici de/la gastrulazione negli Anfibi Urodeli 
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!· 8.5, Fig. 8.8a, illustranti ii processo negli Uro-
completamento di questo processo e indicato 

rmazione di una fessura blastoporale che rap
' l'apertura verso l'estemo dell'intestino primi
rchenteron. Questo orifizio e situato come per 
>euterostomi nell'area della futura regione anale 
1ale. A differenza di quanta si osserva negli Uro
gli Anuri esso in un secondo tempo si chiude 
nel caso di Xenopus, l'ano si aprira quindi suc-
~ente . 

.raginazione iniziale delle cellule a bottiglia 
5ione dorsale costituisce l'evento che dara l'av
gastrulazione, la quale prosegue poi grazie alla 

;a di altri movimenti morfogenetici. In effetti, 
izione apicale delle cellule a bottiglia, che lo
:e deformano la superficie dell'embrione, fa sl 
:ellule contigue della zona marginale si incur
rso il solco blastoporale e spingano le cellule 
ve adiacenti verso l'intemo dell'embrione. 
ltimo movimento esercita una pressione sulle 
profonde della zona marginale dorsale che co
mo il territorio mesodermico presuntivo; di 
.enza ii materiale mesodermico precordale e 
1 ripiegarsi su se stesso e ad entrare in contatto 
mato intemo delle cellule del mesoderma cor
g. 8.4 e Fig. 8. 5) . A partire da questo momenta, 
festa un movimento di invoiuzione, paragona-
1uello di un tapis roulant, che va ad interessare 
le della zona marginale profonda. Queste, una 
piegate verso l'intemo, si spostano attivamente 
ione del polo animale e raggiungono gli strati 
i che formano il tetto del blastocele. La migra
i questo materiale mesodermico prende il posto 
o motore che avevano inizialmente le cellule a 
J. per l'entrata de\ materiale endodermico. Con 
:nodalita si spostano in posisizione intema, per 
ione nella regione dorsale, prima ii materiale 
rmico precordale, che raggiungendo la regione 
:e dell'embrione dara origine al mesenchima ce
: successivamente al materiale mesodermico cor-
ig. 8.5). 

novimento d'involuzione e accompagnato da 
i riarrangiamenti cellulari. Paco dopa la loro pe
me infatti le cellule dello strata profondo della 
arginale, inizialmente disposte su piu strati, su-

una intercaiazione radiale e si dispongono in 
strato cellulare, che si estende in direzione del 

!getativo. lnoltre le cellule mesodermiche che 
enetrate dorsalmente subiscono un secondo tipo 
:calazione, laterale e non piu radiale, e si rag-
10 lungo la linea medio-dorsale, provocando cosl 
ngamento antero-posteriore verso il polo ani
!lla struttura da esse formate. Questa fenomeno 
il nome di estensione convergente. La pene

! del materiale mesodermico della zona margi-
·ofonda e prevalente nella regione dorsale ri-
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spetto alle regioni lacerali e ventra lc, non solranto per
ch<! in i.:ia piu precoc.ementc ma anche a causa della 
esrensione convergence. Q uesta comporta che, alla fine 
della gastrulazione, il tetto dell'archenteron sia formato 
essenzialmente dal materiale invaginato dorsalmente, e 
solo u1ia pane minima della regionc posteriore dell'ar
chenreron provenga da processi di invaginazione nel la 
reglone latero-ven trale. lnokre lo srraco cellu.la re che 
delimira la parce superiore dell'archenteron e costltulto 
dallo ma.to superficiale della zona marginale, trascinara 
passlvamentc dalla !nvoluzione del maceriale mesoder
mlco. E da noc:are che qucsto srraco non esisce negli 
Anfibi Urodeli. L'archenteron che si e costituito fin 
dalla comparsa de! blastoporo, presenta nella sua parte 
anteriore le cellule a bocciglia, che evolveranno ulte
riormente in cellule faringee dell'intestino anteriore. 
Infine le cellule vitelline, da cui origina l'endoderma, 
e che si sono invaginate in modo passivo, formano ii 
pavimento dell'archenteron, la cui espansione ha pro
gressivamente compresso ii blastocele nella regione op· 
posta al blastoporo, fino a renderlo una cavita virtuale 
(Fig. 8.5) . 

Parallelamente al movimento di involuzione che 
interessa le cellule profonde della zona marginale in 
corrispondenza del blastoporo, per epibolia le cellule 
ectodermiche tendono a rivestire progressivamente 
tutto l'embrione. La mappa dei territori presuntivi in
dica che sono responsabili di questo processo le cellule 
che costituiscono il tetto de! blastocele a livello del
l'emisfero animale. Esse sono disposte in piu strati, di 
cui uno superficiale e almeno due piu profondi. L'epi
bolia risulta da una parte da una attiva proliferazione 
cellulare, alla quale sono associate delle modificazioni 
della morfologia cellulare (appiattimento delle cellule 
superficiali), e dall'altra dalla riorganizzazione spaziale 
dei differenti strati cellulari. In effetti, alcuni cambia· 
menti di forma collegati a un processo di intercalazione 
radiale permetrono alle cellule piu profonde di inserirsi 
progressivamente tra le cellule degli strati cellulari su
periori. Alla fine della gastrulazione, quando e termi
nata la invasione del blastocele da parte dei tessuti me
sodermici, l'embrione e ricoperto da un foglietto 
estemo, l'ectoderma, costituito da un solo strata di cel
lule. 

A titolo comparativo, nella Fig. 8.6 sono illustrati i 
principali movimenti morfogenetici degli Urodeli. 

8.4 L'organogenesi 

In Xenopus cos) come negli altri Anfibi, soltanto 
dopa che la gastrulazione e terminata, si manifestano i 
primi segni dell'organogenesi che inizia con la forma
zione del sistema nervoso. Diversamente da quanto av
viene nei Vertebrati superiori, quindi le tappe dell'em
briogenesi si realizzano in modo sequenziale. 
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8.4.1 La neurulazione 
Durance la gascrulazione nell'embrione, che per tutca 

questa fase mantiene la sua forma sferica, a causa de Ila ri· 
distribuzione !ncema della massa cellulare endodermica 
ricca di tuorlo, si manifesta una rotazione in modo da 
oriencare la regionc ventrnlc verso ii basso. La gascrula· 
zione e considerata renninara nel momemo in cui i rre 
fogliecti si sono formaci e hanno assunto una dlsposii ione 
concencrica gli un i rispecco agli a!tri, da una posfaione 
piu superflciale a una pill profonda; a qucsro sradio l'em
brione comincia ad alluogarsi secondo l'asse anrero-po
steriore. Parallelamente a quesro cambiamenro morfolo· 
gico esceriore, si produ1::e un appiarrimenro e un lspessl
menro dello srraco ectodermico dorsale. Questo feno
meno, che si manifesca verso la 15" ora dalla feconda
zione, corrlsponde alla comparsa della piastra neurnJe, la 
cul area coincide con la zona ecrodermica si ruaca al d i so· 
pra de ll 'archenteron (Fig. B.la). La p1as tra ~delimit.ala 
da pieghe o cerc.in i neurali per ru m1 la sua lungheua e 
nella fucura regione cefa lica presenta una forma. simile a 
que.ll a di una raccherca da ten nis. Progressivamente le 
pieghe neura l! si avvicinano le une a. Ile al crc me.ncre la 
parte centrale della piastra si incurva, dando cosl origine 
alla doccia neurale (Fig. 8.7b; Fig. 8.8b). I due bordi di 
questa si ricongiungono prima nella regione del tronco, e 
successivamenre le pieghe venure In conamo si sa ldano 
lungo la linea mcdio-dorsale per turc:a la lunghezza del
l'embrione. Cosl si forma ii tubo neurnle , che presenta 
nella .sua regione am eriore un ampio rigonfiamenro che 
darn origtne all'encefalo (Fig. 8.lc; Fig. 8.Bb). Alie estre· 
mica d i questo rubo permangono in man iera tra.nsiroria 
degli orifi<I, i neu.wpori anrerio re e posreriore, ch~ sl 
chiuderanno in seguito. II fogliecto ecrodermico dorsa le 
chc non partecipa alla formazione del tessuco nervoso, ri
copre quesc'ulcimo e corrisponde ora a ll 'epidermide. In· 
fine nel corso de l processo di cbiusura del cubo neurale le 
cellule ncuroeccodermiche, che sono situate ai laci della 
linea dorsa le di chiusura, si separano. Q uesce sono le cel
lule del le creste neurali, che successivamence migre• 
ranno e daranno luogo, in fonne varie e differeruiate, 
alla formazione di mol replici derivati tlssutall. Gli em
brionl in cui manlfesrano quesri fenom eni sono indlcati 
con ii termine di neurula . 

D urance qucmosradio di sviluppo si osserva anche una 
riorganlzzazione delle scrurrure inrerne dell'em brione. 
Nel fogliecto m.esoderm1cosi ha la fo rma2ionc della note· 
corda in posizione medio-dorsale, segui ta dalla separa· 
zione del mate-riale mesodermico de i somici e de lle !amine 
laterali . L'in izio deUa somimgenesl si evidemia ne lla n:
gioneanceriore menrre ii mesoderma delle la mine larerali 
comincia a formare una cavitA ch e coscituira ii celoma. Al 
confine era mesoderma somicico e quello delle !amine la
teral! si ind ividua ii mesoderma intermedio, che nella re
gione anceriore fotmera i.l pronefro (fig. B.7c). lnfine ii 
cubo digereme comincia a cegionalinarsi. Eda norare che 
negli Urodeli nella fo rmazione del tuba digerente, a. diffe
rcnza degll Anurl, ii t1mo dell'a rchenceron C! formaro in!-
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zialmence da ma teriale mesodermico e non da uno straco 
superfic iale d i cell u le endoderm iche. In quesco caso, nella 
massa endodermica vencrale si forma una doccia longiru· 
dinale i cul borcl i, richiudendosi dorsalmence, porta.no 
all a formazione de! cubo digecence. 

8.4.2 I! completamento dell'organogenesi 
Nel corso delle ore che seguono, si rea l!ua un model· 

lamenm progressive delle principali structure corporee 
che soao state abbozzate durance la neu.rulazione. I cam
biamenri morfologicamence piu evidenti sono l'allunga
menco globale dell'embrione c la div isione de l corpo in 
trc grand! regioni: ccfal ica, dcl tronco c cauda!e (Fig. 
8.9a-c). La formazione di una coda, a parti re da una 
rnassa mesenchimale in sede posceriore, ha dato ii nome 
di hot cone caudale allo stadia che segue la neurulazione. 

Nella testa, incurvara ventralmence prima di all i
nearsi lungo l'asse de'I corpo, sono presenti gli occhi e 
l'abbozzo delle vencose, organ i cip1ci degli Anuri e depu· 
cati all'ancoraggio delle larve (gli U rodcli non Ii poss ie
dono, ma pre.senrano una struttura omologa per l'equil i
brio, i bilancieri) . A lla congiunzione con la reglone de.I 
tronco si formano gli abbozzi delle branch ie. 

Il tronco e suddiviso per tutta la sua lunghczza in due 
parti: una dorsale, che mostra nettamence la mecameriz
illzlone somltica, e una vem rale, ii cui asperco rigonfio ~ 
dovuto alla presenza del rubo digerente, le cui cell.ule 
sono cariche di riserve vicell ine. Al confine era queste 
due regioni si os.serva una l.inea longicudinale per la pre. 
senza dell 'urecere prima rlo chc si prolunga a partire da 
una piccola zona oblunga corrlspondence al pronefro. 

Posteriormente all'ano, che si e aperto e che segna il 
confine posceriore del tronco, una massa tissutale indiffe
renziata costituisce l'abbozzo della coda. 

A llo stesso tempo, l'organlzzazione interna si affina 
(Fig. 8.9a-b). II sistema nervoso cenc ra le prosegue la sua 
formazione in parcicolare modo con la fonnazione delle 
vescicole ccrebrali (3 pol 5), memre ha iniiio la forma
zione dei gangli simpatici a parri re delle ce llule delle cre
sre neura li . Ne! somiti si individuano 3 regioni: derma· 
como, miotomo e scleroromo. II mcsoderma de lle !amine 
lacerali si ca vita formando la ca vita celomarica, le cul pa
reci sono la sornaropleura e la splanc.noplcura. La prima 
si differenziera sopracrurco in srrutrure mesorelia li e lase
conda, aderence all'cndodenna, coscituira. rra l'a ltro le 
tuniche connectivale e muscolare del rubo digcrence. 
Venrralmeme nella regione anteriore, si d iffe renziano a 
parci re da l maceriale mesodermico gli e lememi de ll 'ap
paraco clrcolarorio (cuore, vas! e i precursori delle cellule 
de l sangue). Dorsalmence, da una parce e dall 'a lrra del 
mesentere dors<ile, si formano per ispessi menro dcll'epi
te lio celomacico, le cresce genirali. Al di sopra di 
quest'ulri me, sl forma Un blasrema ncfrogeno mesenchi· 
macico. Da quesro si formera il mesonefro in posizione 
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Fig. 8.8: Microfotografie de/la gastrulazione e de/la neurulazione nel/o Xenopus 

a) La gastrulazione 
(gli embrioni sono senza strato gelatinoso e senza membrana di feconda,zione, x 50) 

Giovane gastrula, una vlslone dorsale, 
alto stadio di solco blastoporale 

b) La neurulazione 

Gastrula allo stadlo di tappo vitelllno 

(gll embrioni sono senza strato gelatinoso e senza membrana di fecondazlone, x 50) 

Giovane neurula allo stadio di doccia 
neurale 

Neurula tardiva 

(da De Vose Van Gansen, 1980) 

Medio-neurula, la doccia neurale 
e chiusa nella regions del tronco 

Bottone caudale 
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ig . B.9: Bottone caudate 

1) Sezione saglttale 

Mesenchima 
cefalico 

Prosencefalo 
Mesencefalo 

Rombencefalo 

J) Sezione trasversale lungo AB 

Cellule delle creste neurali 

Blastema 
mesonefritico 

Uretere primario 

Cresta 
genitale 

c) Metamerizzazione somitica 

Svituppo di un Anfibio: Xenopus laevis 
.. ..-•t• ' " " '1' o ••• ····-·· • • ' '" '' ''' ·'"' ·~· ·· ...... HO>" ' " 

Canale ependimale 

, A Midollo spinale . 

:a 

Mesentere dorsale 

Splancnopleura 

Cavita celomatica 
(=Celoma) 

Somatopleura 

lsole sanguigne 

Sviluppo di un Anfibio: Xenopus laevis 

posteriore rispetto al pronefro embrionale transitorio , 
precedentemente menzionato; ii mesonefro costituira ii 
rene negli individui adulti. lnfine a inirtire dal materiale 
endodermico, si formano le fessure branchia li nella re
gione faringea e cominciano a formarsi gli organ i asso
ciati al tuba digerente (come ii fegato, ii pancreas .. . ). 

La schiusa avviene a circa 36 ore dalla feconda
zione ed e notoriamente piu precoce di quella che si 
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osserva negli al tri A nfibi, specialmente a causa delle 
condlzionl ambientali di remperarura (Tabella 8.1 ). La 
larva concinua ad uti llzzare le sue risoi:se fi no a ll 'aper
rura. de lta bocca, iu corrispondema dello scomodco; la 
larva condurra una vita acquatica libera, aiutaca in 
questo dalla respirazione branchiale e dalla presenza di 
una regione caudale differenziata in pinna. La meta
morfosi dara origine a una forma adulta strettamente 
acquatica. 



Sviluppo di un Uccello: 
Gallus domesticus 

Lo sviluppo degli Uccelli ha in tutti i tempi affasci· 
naro gli spirit! curios! e, nel corso dei seeoli passari, e 
staro il punto di parcema di numerose r!Oessioni sia sul 
piano sciencifico che filosofico. Questa modello di svi
luppo, in particolare quello del pollo, offre numerosi 
vancaggi. lnfacti uova fccondate poSSbno essere otccnuce 
fac: ilmcnre, l'osservazione e resa agevole dalle dimen
sioni degl! embrioni, anche se quesri non sono direcrn
mente accessibil i, e infine la durata dello sviluppo (20-21 
giomi) e relativamcnte breve. 

La formazione delle differenti strutture anaromiche e 
morfologiche nel corso dell'embriogenesi e ben cono
sciuta come risultaro delle conoscenze accumulate nel 
corso dei sccoll. Questa conosc:cn:ru ha rappresentato una 
condizione di pammza pri vileglata per lo studio dei mec
can ismi alls base de! fonomeni osserva ti, utili zzando rutti 
gli approcci sperimentali resi disponibili dalla biologia 
modema. 

La possibilita di eseguire espcrimenti di microchirur
gia nel polio ha permesso la rcalizzazione di numerosi tra
piam l tissutali. Si possono ricordare a quesco proposlto 
alcunl risultati fondamentali che sono stati ottcnu ci gra
zie alla realizzazione di ch tmere con deHe specie taSSOno· 
micamente vicine, come ad es. la quaglia; questi studi 
sono stati sviluppati soprattutto dalla scuola francese di 
embriologia di Nogent. 

lnolrre gli Uccelli, in quanro Arnnioci, rappresencano 
un maccriale privllegiaco per studiare le modalira dl svi
luppo nei Vertebra ti superiori. In e.ffet ti lo studio e piu dif
ficile o dcHcato sia nel caso dei Rertili (dlfflcoldl d'alleva• 
menco e di ottenimento di deposizion\ regolari) che dei 
Mammiferi (sviluppo in tLtero) . Lo sviluppo del pollo ha 
permel>50 di scudiare gli annessi embrionali, la cui com· 
parsa e stata molto importante nei pcocessi evolutivi. ln
direttamente, l'esistenza degli annesst embrionali ha rap
presentatO un vamaggio per lo srudio dell'embriologia 
poiche, conferendo una cerca forma di lndipendenza 
a ll 'cmbrione nel corso dello sv iluppo, ne ha pennesso l'os
servazione e/o la sperimenta::ione in questa specie che re· 
sea un modello spe.rimentale di grande a.ttualita. 

9.1 L'uovo indiviso 

A I fme di evitare ognl ambiguita chc pub manifestarsl 
sul piano tcrmi nologico, e necessario precisarc che cosa si 
intende con ii cennine "uovo di polio'', poichequesto cer
mine ~ usato lndiffereru:emente per lndlcare structure ii 
cui signlficaw puo esserediverso in un contestoscienriAco 
oculinario ... ll termine uovoutilizzat0a proposicodegli Uc
c:e ll i design.a generalmence l'oggcmo dcposto da lla gallina 
c che c:orrisponcle ad un insieme complesso di strutture, ri · 
su ltanti da un processo di deposizion i successive che sono 
avvenute nell'organismo matemo ( vedi socto). Se ci si rife
risce al gamete femmi nile, in quesco caso solo ii ''giallo" 
deve essere pceso in c:onsiderazione, ln quanro ~ qucsta la 
strutru ra corrlspondente all'uovo c:he potro essere feeon
daro, prima che si realizti la fo rmazione di srrati di rivesti
mento durante il transito nelle vie genitali mateme. 

Negli Uccell.i esiscono solo l'ovaio e le vie gcnlc:ali del 
laro siniscro. In questn gonade unica. <la 8 a lO giomi prima 
della deposuione dell'uovo, gli ovociti ! subi.5oono un feno
meno di accrescimento dovuto ad un accumulo di sostanze 
di riserva deposica.re concenrrl~rnente con un rirmo gior
na liero (essenzialmenteclurante 1<1 notre sonodeposirarc le 
proteine idrarate - vitello bianco - rnencrc durance II 
giomo s-1 ha la deposizionc di g!"llssl c di pigrnenti - vicello 
glallo) . Questa accumulo di una norevole quamit8 d1 vi· 
tello sposta il nuclco, circondaro da una 2ona di Citoplasrna 
prlvo di riserve, \lcrso un polo della cellula. 11 processo porta 
alla forma:ionc del disco germinativo o cicatricula, di circa 
3 mm di diarnetro, loc:alizzatll. a l polo animale (Fig. 9. la) . 
Questa poggia su una zona piatta di vltello bianco, ii nucleo 
di Pander, che comunica per meuo.di uncollo con la late
bro, situata in profondira al centro della cdlula. 

Qualche minuto prima delta ovulazione viene 
espulso ii primo globulo polare e l'ovoc ita si arresta in se
conda divisione meiotica, alla stadio di metafase. L'uovo 
e dunque un ovocita ll che, per ii suo elevato contenuto 
in vitello, rappresenta l'archetipo dell'uovo telolecitico. 

L'ovulo, che misura circa 3 cm di diametro, e raccolto 
a livello de! padiglione della tuba situata all'estremita 
dell'ovidutto e puo essere o no fecondato. In tutti i casi 
l'ovulo o lo i igore si incanala nell'ovidutto e lo percorre 
per finire nell'utero, dove vengono successivamente de
posti gli altri rivestimenti (Fig. 9.lb). 
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Organizzazione dell'uovo e transito nel tratto genitale materno 

anizzazione dell'uovo 

Membrana vitellina 
Plasmalemma 

Cicatricula con ii nucleo dell'ovocita 

Camera d'aria ' )}, ~ Collo 

Membrana testacea 
esterna 

~Calaze 

Membrana testacea 
interna 

Membrana calazifera 

isito nel tratto genitale materno 

Ovaio sinistro -0 
Ovocita Q 

Ovidutto destro 
atrofizzato 

Padiglione -----

lnfundibolo --~-

Magnum ------;-

lstmo -----+--

Utero 

Cloaca----1-

Latebra 

Vitello giallo 

Vitello bianco 

Direzione di rotazione dell'uovo 

Direzione di avanzamento dell'uovo 
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Net magnum, la parte superiore detl'oviducto, In 
circa trc ore vicne deposto ii bianco o albumc, i1 cui 
strato piu inccmo forma la membrana caJazlfera; 
quest'ultima si spiralizza e forma ai due lati opposci del 
tuorlo, due calaze con un avvolgimento a destra per 
una e a sinima per l'altra. Nell'is tmo, sull'albume gill 
formate, in un'ora vlcne secrera e deposra la membrana 
testacea, formaca da un doppio strato, llnO inrcmo sot· 
tile ( ! 5 µm) deco di fibre di cheracina e uno estcmo 
piu spesso di 40-50 µm posiiionato contro lo strato in
terno del guscio. In corrispondenta del polo otruso que
sti due strati si allonrana.no c danno origine alla fo r· 
mazlone del.la camera d'ari;1. L'uovo a.rriva finalmence 
nell'urero nel quale permane per drcn 20 ore, pcriodo 
durance ii qua le ;iumema considerevolmemc ii suo vo· 
lume gra:;ie a ll' idrarazione dell'a lbu.mc, dovtJta a secre
zione delta parete uterina. E in qucsta parte dis~ale del 
tratto genitale che si forma un gusc:io poroso impfe· 
gnato di calcare. Questa minera lizzazione differenzia 
1.'uovo degli Uccelli da que llo dei Rettili, nella maggior 
parte del quali ii gusc10 resttJ molle. Quesr'ultimo rive
stimcnco, che si forma in 20 ore circa, c cosrirui,to da 
ere scraci: uno escemo, che fo rma una fine cucicola pro· 
teica, un.o intermedio, di cessuco spugnoso conteneme 
crlstalli d1 calcire disposri in maniera radiale, e uno in· 
cerno, che presenra diverse protuberanze (strato rna
millare) . I tempi neccssari per la deposizione di questi 
diversi rivcscimenri fanno sl che possa essere dcposro 
un solo uovo al giomo. 

E da nocare che durance ii trans1co nelle vie ge
nltt1li, SC l'uOVO C StatO fecondaro, C:On'l inc:iano J.e 
prime fasl dell'embriogenesl. Quando l'uovo vicne 
espulso dall'organismo macemo amavecso la cloaca, 
sono passate 24 ore daU'ovulazione. Lo svi luppo av· 
viaro in quesco periodo non continua , se a!l'estemo 
dell'organismo matemo non viene manccnuta una 
cemperarura fisiologica di circa 38°C di incubazione. 
Questa cond izlone e in nacura realizza ra con la cova 
(Tabelle 9.1 e 9.2) . 

9.2 La segmentazione 

A causa della rilevame quantira di cuorlo concenuro 
nel cicoplasma, le division! di scgmencazione non pes· 
sono inreressare l'incero uovo, e la segmentazione e 
dunque parziale, vale a dire di tipo meroblasrico. lnol· 
tee essa risul ta essere discoidale, in quanto nelle divi· 
sioni micociche ~ coinvolco soltanto ii disco getmina
rivo, dando cosl origine a unn strutcura chiam.ata bla
stoderma. 

La prima divisione avviene 4•5 ore dopo la fec:onda· 
zione e si manifesca sotto forma di un solco meridiano. La 
seconda d ivisione si effeuua circa 20 minutl dope la pre
cedence con un solco di divisione perpendicolare al 
prime. Un'ora dope ii 2° ciclo di divisione appaiono due 
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piani di divisione, parallcl i al prime piano di scgmenta· 
zionc, che portano allo sradio di 8 blascomeri. Questo 
scad io corrisponde generalmentc all'arrivo dell'uovo fe. 
condato nell'utero. II 4° ciclo di divisione avviene con 
un piano di divisione perpendic:olare a tutti i pianl di di· 
visione precedenti c che determina la formazione di 16 
blastomeri (Fig. 9.2a). Nel corso di questc prime divi
sioni ii confine delta membrama plasmatica che delimit-a 
ogni singolo blastomero non~ complete; essi, infatti, ri · 
mangono aperci su lla massa vitellina sottostame (Fig. 
9.2b) . A partire dal 5° ciclo, ii susseguirsi delle divisioni 
st effcrcua in modo piu in:egolare. Una vcduca superfl
ciale della cicacrkula rivela la comparsa di ccllule di 
aspccto pi\J o mono sferico in posi:ione cemrale, mentre 
alla periferia del blastodcnna si osservano dei solc:hi ra· 
dtali che danno origine a dci blasromeri solo parzial
mente separatl dal vitello (fig. 9.2a). Allo stadio dl 64 
blastorneri cornpaiono in profondica dei piani di segmen· 
rmione parallel! alla superficic del blastodenna, che de
terminano una separazione progresslva delle c:ellu le cen
tral! rispetco allo mato di ruorlo sonoscaoce. Cost , al.lo 
sc:adio di 128 c:ell ule, si osserva un blastoderma pluristra· 
tlficaro, che nella pane centrale ~ sovrascante a una ca· 
vitil sub-germinale appiattlta, cbiamaca nnche blasto· 
cele primario, ii cui pavimenro ~ formaco dalla massa vi
ccllina; a c:ontatro con quesr'ultima sono posizionatf, in 
pasizione periferica, alcuni blastomerl voluminosi, cbe 
manrengono ia conrinuitll con la massa virellina e deli
mirano alla loro periferia le c:ellule centra11 (Fig. 9.2b) . A 
parcire da quesro stadio, con le divisioni successive, le 
cellule divenrano piu numerose, e superficialmence co
rnincia a manifestarsi una generale espansione def bla· 
stoderma. Si giunge cosl alla formazione di una blasrula 
primaria, nella quale si disdnguono due grandi zone: una 
regione cenuale, !'area pellucida, costicuiro dalle cellule 
sovrastanti ti blascocele primario, e una regione perife· 
rka, !'area opaca, formaca da pill strati di cellule margi· 
nali, Nell'acea opaca, Si {lOSSOno discingucre piu regioni. 
Da una parte, alcuni blastomcri ben definiti fonnano sia 
una zona germinativa, direrrameme in concano con le 
c:eUule centrali dell'arca pellucida, sia una zona di rive· 
stimento s1cuaca ai limfti estemi della blascula, Questa 
zona e sede di una incensa arrivitll mitorica. lnolrre, al
cuni blasromeri localizzati in pro(ondita, in conrinuitll 
con ii worlo, costitufscono una zona di congiunzione 
c:he mantiene una scruttura sincizialc (Fig. 93a). 

Peco prima della deposizione dell'uovo si forma 
uno scrato supplementare, l'ipoblasto, die decermina 
la forma.zione di un embrione bi-strarificaco: la blastula 
secondaria . Questo evento rappccsenra una tappa im· 
port.ante poiche la fo rmazione di ques ta scrutcura cor· 
risponde alla prima manifestazione morfologica de lla 
esistenza nel b!astoderma di assi di polarira, i quali wc
cessivamcnte determineranno l'oriencamenco de! c:or
po del futuro embrione. In effetti a questo sradio nel
l'area pellucida. formata da circa 6 strati cellulari, si 
osserva un fenorneno di delaminarione in nin.,,inn~ 
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Tab. 9.1: Cronologia de/lo sviluppo di Gallus domesticus (38°C) 

Tempi Tappe Stadi 

Oh Fecondazione 

Sh lnizio della segmentazione 2 

6 
I 

23/25 h Fine della segmentazione 

23-26 h lnizio della gastrulazione, 1 somite 7 11 

26-29 h I 4 somiti 8 I 

29-33 h I 7 somiti 9 I 
33/38 h I 10 somiti 10 I 

40/45 h lnizio della neurulazione, 13 somiti 11 I 

45/49 h 16 somiti 12 I 

48/52 h Fine della gastrulazione, 19 somiti 13 I 

50/53 h 22 somiti 14 I 

15-16 I ..... 
50/56 h 24/28 somiti 

51/68 h Fine della neurulazione, 26-36 somiti 16-18 

68172 h 37/43 somiti 19-20 

84/96 h I 44 somiti 21-22 

·-
20/21 giorni I Schiusa 46 

(da Hamburger e Hamilton, 1951) 

I 

I 

I 
I 

I 

I 

I 

I 

I 

Sviluppo di un Uccello: Gallus domesticus 
. ······-··········-· .... · ·---· · · · · ·· · ·· ··-· ··· · · ···· ·~· 

I 

I 

I 

:I 

I 

I 

I 

I 

I 

I 

Tab. 9.2: Tempi de/le prime tappe de/lo sviluppo di Gallus domesticus (38°C) 

I 

[ Ovul~zione I 

Fecondazione 

5 ore 

~ 
~ lniziodella 

Deposizione dell'uovo 
24 ore 

lnizio dell'incubazione 

' Embrione a 2 ore 
di incubazione 

T 
Embrione a 20 ore 

di incubazione 

' Embrione a 28 ore 
di incubazione 

' Embrione a 44 ore 
di incubazione 

segmentazione 

~ Fine della l lnizio della 
segmentazione gastrulazione 

============fl==lli>---, lnizio della 
neurulazione 

Fine della 
gastrulazione 

==============l~..J Fine della 
neurulazione 
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'' .......................... .. ..... ,_ , ... ..... . 

!: La segmentazione 

servazione ed evoluzione in una veduta polare del disco germinativo 

germinativo 

""' I x ~ 
ruorlo/ 

Stadia a 2 cellule Stadia a 4 cellule Stadia a 8 cellule 

Stadia a 16 cellule Stadia a 32 cellule Giovane morula 

~servazioni in sezione del disco germinativo 

~stoderma 

~Tuorlo 
Stadia a 8 cellule Stadia a 128 cellule 
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Fig. 9.3: Gli stadi di blastula primaria e secondaria 

a) Blastula primaria (sezione, schema e microfotografia [X 375)) 

Area opaca Area pellucida 

Blastocele 

Regione 
dorsa/e 

t 
Regione 
ventrale 

Regione anteriore 

(da Renoux, 1971) 

b) Blastula secondaria 

Fulura regione 
embrionale 
anteriore 

Area pellucida 

Migrazione cellulare 
formante l'ipoblasto 

primario 

lpoblasto 
secondario 

Zona di 
rivestimento 

~" 
Zona di 

• congiunzione 

Regione posteriore 

lpoblasto 

Futura regione 
embrionale 
posteriore 

Migrazione cellulare 
per la formazione 

dell'ipoblasto secondario 
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:avit~ subgerminale. Questa migrazione cellulare 
alla formazione di isolotti formati da 5-20 cel
'insieme dei quali costituisce l'ipoblasto prima
~ maggior parte delle cellule centrali resta in su
ie formando l'epiblasto che costituisce la regione 
e blastodermica. L' ipoblasto primario sottostante 
a in posizione centrale (Fig. 9.3b). La formazione 
•oblasto corrisponde all'espressione di una prima 
ta assiale, dorso-ventrale, cui va ad aggiungersi 
dopa (ma seconda, antero-posteriore. lnfartl, su· 
Iopa la comparsa delle cellule ipoblastiche pri
' si ha la migrazione di uno strata laminare di 
" proveniente dal limite dell'area opaca, da una 
che diventerii. la regione posteriore del blasto
'· Questa popolazione cellulare che forma l'ipo
' secondario incorpora, via via nella sua progres
verso la regione anteriore, gli ammassi cellulari 

ioblasto primario. In questo modo si forma l'ipo
'• che divide ii blastocele primario in due cavitii. 
.)POSte: una superiore situata sotto l'epiblasto 
ocele secondario) e una inferiore direttamente al 
ira della massa vitellina (archenteron primitivo) 
:J.3c). L'embrione che presenta questa organizza-
e la blastula secondaria. In questa, a livello 

piblasto, la sola regione che darii. origine al fu
~mbrione, e stata individuata una mappa di ter
presuntivi (Fig. 9 .4a). L'ipoblasto invece formerii. 
ure associate a uno degli annessi embrionali, ii 
vitellino. 

uovo e generalmente deposto a questo stadia di 
1po e il proseguimento dell'embriogenesi si potrii. 
mre solo se si effettua una incubazione. Nel polio 
luppo si completa in circa 21 giomi a 38°C (vedi 
1. A partire dalla deposizione, le varie tappe dello 
ipo sono definite in relazione ai tempi di incuba-

La gastrulazione 

ximi segni della gastrulazione si manifestano qual
ira dopo la deposizione, con la comparsa di una 
~ntrazione di materiale cellulare epiblastico nella 
~e rnarginale posteriore dell'area pellucida (Fig. 
. Questa concentrazione e dovuta a un rnovimento 
nvergenza che interessa i territori mesodermici e, 
isura minore, l'endoderma, poiche quest'ultimo si 

situato all'inizio in posizione posteriore (Fig. 
. L'ispessimento epiblastico risultante da questo 
memo di cellule e in un primo tempo di forma 
le, poi va progressivamente allungandosi anterior
e e concentrandosi lungo la linea medio-dorsale 
9.4b2). 

el corso delle tappe dello sviluppo, che si svolgono 
1te le prime 20 ore di incubazione, sono osservabili 
rnovimenti morfogenetici. Oltre al movimento di 
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convergenza precedentemente citato, si manifestano dei 
movimenti d'immigrazione (ingressione) riguardanti 
l'endo-mesoderma, di divergenza per ii mesoderma em
brionale ed extra-ernbrionale cosl come per l'endoderrna, 
e di allungamento, che coinvolge l'embrione nel suo 
complesso. 

Verso le 10-12 ore d'incubazione, corninciano a ma
nifestarsi nella regione posteriore dell'area pellucida, i 
movimenti di immigrazione che interessano il materiale 
mesodermico extra-embrionale e ii materiale endoder
mico (Fig. 9.Sa-b). Le cellule endodermiche migrano in
dividualmente e si inseriscono nell'ipoblasto sotto
stante, respingendo le cellule ipoblastiche da una parte 
e dall'altra della linea mediana fino all'area extra-em
brionale. A partire soltanto da questo materiale endo
dermico si formerii. l'abbozzo dell'apparato digerente del
l'embrione. 

A partire dalla 14" ora di incubazione, ii movimento 
di immigrazione si estende ai territori mesodermici em
brionali. La immigrazione si accompagna alla comparsa 
nell'epiblasto di una piccola depressione longitudinale 
medio-dorsale, che porta alla formazione di un solco, la 
linea primitiva. Questa si puo considerare omologa al 
blastoporo descritto negli Anfibi. All'estremitii. anteriore 
di questo solco si forma ii nodo di Hensen, una piccola 
protuberanza, sede di una ingressione cellulare attiva pa
ragonablle a quella osservata a livello del labbro, dorsale 
del blastoporo degli stessi Anfibi (Fig. 9.4b2, 3 ). Eda no
tare che la linea primitiva si ritrova anche nei Mammi
feri, mentre e assente nei Rettili. In questi ultimi persiste 
la formazione di un blastoporo, e lo svolgimento della ga
strulazione presenta numerosi tratti misti, vale a dire ca
ratteristiche comuni sia ai Vertebrati inferiori che supe
riori. 

Nelle ore che seguono ii materiale mesodermico em
brionale che si e inserito tra lo strata epiblastico e ii fo
glietto intemo ipoblasto-endoderma, si congiunge tra
mite ii territorio delle !amine laterali al mesoderma ex
tra-embrionale. Per un movimento di divergenza, l'in
sieme di questi territori forma una lamina che si estende 
lateralmente avanzando verso la regione anteriore (Fig. 
9.Sc-e) . 

Verso la 18° ora, la linea primitiva presenta la 
massima estensione. lnoltre anteriormente al nodo di 
Hensen, si osserva in trasparerua negli strati piii 
profondi una struttura allungata denominata prolun
gamento cefalico. Questa struttura si forma per con
densazione in posizione medio-dorsale anteriore del 
materiale mesodermico assiale intemalizzato, che co
stituirii. i territori cordali e pre-cordali (Fig. 9 .Se). Po
steriormente al prolungamento cefalico, in continuita 
con la corda in formazione, si localizza ii materiale 
cellulare somitico, affiancato al materiale mesoder
mico delle !amine laterali. 
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Fig . 9.4: Mappa dei territori presuntivi e fasi inizia/i de/la gastrulazione 

a) Mappa dei terrltori presuntivi a livello dell'epiblasto 

. ... ..................... ............... .... . 
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b) Gastrulazione: 
movimenti di convergenza, formazlone della llnea primitiva e del nodo di Hensen 

2 

Area pellucida 
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3 

14 ore 

Noda di Hensen 

Linea primitiva 
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Convergenza esterna e divergenza interna dei territori 

a) 12 ore di incubazione 
b) 13 ore di incubazione 

Regione anteriore 

erma 

Regione posteriors 

d) 16 ore di incubazione 

~ 

Mesoderma 
somitico 

Movimento 
del 

territori 

/ 
c) 15 ore di incubazione 

Localizzazione del nodo di Hensen 

Limite dell'ipoblasto 

Limite dell'endoderma embrionale 

e) 20 ore di incubazione 

~ 
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Con ii pcogressivo sposramento in profondit~ del ma· 
leriale mesodermico, e in pamcolarc di quello assiale, si 
osservn una parallela diminuzione della lunghe.zza della 
linea primlciva, con uno sposcamenco in posizione sem
pre piu posceriore del nodo di Hensen, daDdo cosl l'im· 
pressione che quesc'ulrimo indiecreggi verso la fucura 
cstremlti\ caudale. In real~, l'avanzamcnto dello svi
luppo embrionale procede lungo l'asse anter:o-posteriore, 
con la formazione prlma de Ile structure della regionc an
cerlore e successivamente di quelle delta reg!one posce
riore. Quindi a 18 ore, mentre sea ancora avvenendo !'in· 
grcssion.e ln corrispondenza della linea prlmirivn nella 
regionc posteriorc, netla regione amerlore cominciano le 
prime fasi dcll'organogenesi con la formazione della no· 
tocorda. Questo fenoroeno e ben evidenre nella osserva
zionc di sezioni trasversali a diversi livelli lungo l'asse 
deU'embrlone (Fig. 9.6a). Lo sfasamenco nella forma
zione delle scruccure lungo l'asse antero-posreriore ~ 
schemacizzaco a 20 ore di incubazlone nella Fig. 9 .6b e 
prosegue nelle ore successive. 

Parallclamcnte al posmonamemo dei tee foglieui 
cmbrlonali con una disposizionc rclativa sovrappost:a, si 
assiste anche ad un gcncralc allungamemo dell'em
brione accompagnam da un considerevole rlgonfia· 
memo della regionc ameriore risperco a quella posre
riore (Fig. 95e). 

A 20 ore di 1ncubazione, la gastrulazione e conside
raca in larga pane conclusa, in quamo permane sulln su· 
pcrficie dell'embrione solo m.aceriale eccodermico, .al
meno nella regione anteriore e mediana. Tuttavla, nella 
regione posceriore continua lo spostnmenro all'i nrerho 
dell'cmbrione del materiale mcsodermico a livdlo delta 
linea primicivn, ii cul progressivo accorciamenm e co· 
m inciato a par tire dalla l 8a ora. 

9.4 L'orgar.ogenesi 

9.4.1 Even ti precoci 
L'organogcncsi si manifesca pienamence a parclre 

dalla 203 ora di incubaz!one con la comparsa dei primi 
scgnl della ncurulazione nella regione anteriore. L'ecto
derma dtsposto al di sopra del maceriale mesodermico as· 
siale, corrispondente al prolungame.mo cefalico, s'ispes
sisce e viene delimicato lareralmence da due pieghe ncu
rali (Fig. 9.7). Queste tendono progres.~lvamence a riav
viclnarsi sulla linea mediana e vanno a formare una doc
cia neurale che comincera a chiudersi nella regione, chc 
dlvencera II cervello medio (vedi souo). Come descrltto 
precedencememc, con l'avvlo del.l'ocganogenesi conci
m1a ad essere evidence la differenza tra rcgioni anteriorl e 
poscerior! con la formazione de.I Sistema nervoso, che ini
zia nella rcglone cefalica, mentrc nella rcgione posteriore 
e ancoca in corso la gascrulazione. A questo proposico sl 
pub notarc che fin dalla 18" ora si formano i terrirorl che 
daranno origine al placodl sensoriali . 
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Paralle.lamcme a questl eventi, la parte anceriore 
dell'embrione comincia a sollcvarsl sulla massa vltcllina, 
in segulto alla formazione della pl ica ccfalica ectodcr
mica venm1lc. Durante qucsco processo, l'endoderma 
soccostantc subisce un rip1cgamento favorendo la forma· 
2ione dell'intestino a.n tcriore. Questi processi sono illu
scrati nella Fig. 9.8a, che si riferisce allo scadio a. 24 ore di 
incubazione.. Infine, income alla 20-21" ora, a parrire dal 
mesoderma parassiale si differenzia ii primo paio di so· 
mitl .. Nelle ore successive, compare una coppia di somili 
ogni ora e mezza di incubazione e in segulro ciascun so· 
mice si suddividc in tre parti: sclcrotomo, m.io!omo e 
dcrmatomo. 

Le cappe considerate piu signilkative per l'elabora· 
zione delle structure embrionali corrispondono ai tempi 
di incubazione di 24, 33, 48 e 72 ore. 

9.4.2 Oa 24 a 33 ore di incubazione 
La fusione delle pieghc neura li iniila nella regione 

medio·dorsalc verso la 26" ora di incubazione all'alcena 
de! cervello medio c prosegue anceriormente, rcaliz
zando cos) la formazione del cervello era le 30·33 ore. 
A quesco stadio, ii prosencefalo, II mesenccfalo e ii 
rombencef-a lo derivari dalla vescicola ccrebrale primi· 
tiva sono chiaramente separaci (Fig. 9.8b). ti prosence· 
falo presenta delle grand! vesclcole lacerall, dalle quali 
si differenzieronno in seguito le vescicole ottiche. II 
rubo neuralc alle sue esrremltil prcsenta due orifizi, i 
neuropori , che translcoriameme mecrono In comunica· 
zlone ii lume del cubo con l'estemo. ti neuroporo an
teriorc si obl!ccra rapidamentc, mcntre quello posreriore 
sl oblirerer:I soltanto verso la 44° ora, una volta che la 
chiusura de! cubo neura le nella regione caudale sia scata 
complecata. All'esrremir~ posreriore, le pieghe neurali 
ancora aperte si cbh1dono lentamente mentrc la linea 
primiciva I! in corso di regrcssione. Questa zona costi· 
rulscc 11 seno romboidnle. 

lnolrre dopo la 30" ora, in segulto alla chiusura pro• 
gressiva dcl cubo neuralc, nella regione cefalica st mani· 
fesca la del.aminazionc delle cellule dclla crcsta neurale. 
Questo ptocesso prosegue nelle o re successive (es. dela· 
minazione nella regione de! tronco a 48 ore), seguendo la 
chiusura del tubo neurale in di rezione posteriore. Nello 
stcsso tempo, le singole cellule della cresra neurale co· 
minclano a mlgrare verso i diversi siti dove si realizzera ii 
loro differenzh1menco terminate. 

Nel blascoderma ii mesoderma e inserito tra l'ecto· 
derma e l'endodem1a, salvo che nella regione amerioce 
dove questi due foglierti, appiattiri l'uno contro l'alcro, 
formano la reg ione del proamnios (Fig. 9.8a). Ai due 
lati della corda, in direzione amero·posteriore, si rea
lizza la meuimemzazione de! mesodcrma parassiale 
dnndo origine ai somici. JI numero di questi passa all'in· 
circa da 4 a 12- lJ enrro le 24 e le 33 ore di lncuba-
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Fine de/la gastrulazione e neuru/azione 
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Fig. 9.7: Neurulazione (osservata in tempi successivi su sezioni a/lo stesso live/lo de/la regione anteriore) 

3 
Tuba neurale 

Mesoderma 
intermedio 

zione. Lateralmente ai somiti, ii mesoderma non seg
mentato forma ii mesoderma intermedio. Nel meso
derma delle !amine laterali, in seguito alla formazione 
della cavita celomatica, si distinguono due foglietti se
parati, la somatopleura, addossata all'ectoderma, e la 
splancnopleura, addossata al foglietto misto endo
derma/ipob lasto. In questo periodo, ii celoma si suddi
vide in due regioni: ii celoma embrionale in corri
spondenza dell'embrione e ii celoma extra-embrionale 
presente nella restante parte del blastoderma (Fig. 9.9). 
Alla periferia di quest'ultimo, ii mesoderma delle !a
mine laterali extra-embrionale, non ancora separato in 
foglietti, si inserisce nell'area opaca e partecipa alla for
mazione degli annessi embrionali (Fig. 9.Sb). Oopo 24 
ore, nella parete della splancnopleura extra-embrionale 
si formano delle isole sanguigne, da cui originano le 
cellule del sangue e capillari sanguigni, che formeranno 
!'area vascolare extra-embrionale. 

Posteriormente alla regione cefalica, in posizione 
ventrale rispetto all'intestino anteriore formato dal ri
piegamento dell'endoderma, si evidenzia l'abbozzo car
diaco. A partire dalle 24 ore, cellule provenienti dalla 
splancnopleura embrionale formano due strutture va
scolari, che a 30 ore si fondono in posizione mediana 
dando origine ad un unico tubo cardiaco. Questa si pro
lunga in avanti nell'aorta ventrale che si biforca for
mando la prima coppia di archi aortici; questi ultimi 
assicurano la connessione con l'aorta dorsale che si pro
lunga verso la regione posteriore dell'embrione. Inoltre, 

2 

~ 

Cresta r ~ Doccia 

-n~·~le 
~y~ 
~~ 

/ 
4 Cellule della 

intomo al tubo cardiaco (futuro endocardio), si forma 
un rivestimento estemo (futuro miocardio) dovuto alla 
fusione sulla linea mediana della splancnopleura. Lo 
spazio che separa le due strutture costituisce la cavita 
pericardica. lnfine intomo alle 96 ore, in seguito a una 
colonizzazione cellulare secondaria, si formera sulla su
perficie del miocardio, uno strata epiteliale corrispon
dente al pericardio. 

Nel corso della sua formazione, ii cuore si dilata e si 
piega progressivamente verso destra. In piu nella strut
tura cardiaca in formazione si realizza una separazione in 
compartimenti, che porta alla comparsa, dalla regione 
anteriore verso quella posteriore, del bulbo cardiaco, del 
ventricolo, dell'atrio e del seno venoso, al quale si con
giungono due vene onfalomesenteriche neoformate. 
L'insieme di questi eventi e illustrato nelle Figg. 9.Sb e 
9.9. 

9.4.3 Da 33 a 72 ore di incubazione 
A partire dalla 35-36" ora d'incubazione si mani

festa nella regione anteriore dell'embrione una fles
sione della regione cefalica e una torsione del corpo 
verso destra. Questi due fenomeni modificano 
l'aspetto generale dell'embrione che, nella sua parte 
anteriore, appare adagiato sul fianco sinistro mentre 
la regione del tronco e caudale restano appoggiate 
ventralmente sulla massa vitellina (Fig. 9.10 e Fig. 
9.11). 
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:mbrioni a differenti stadi di sviluppo in una veduta "in toto" (fotografie da Renoux, 1971) 
~ in sezione sagittale 

~ 24 ore (dimensione dell'embrione: circa 3,5 mm) 
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Fig. 9.9: Embrione di 33 ore (Microfotografie da Renoux, 1971; x 120) 
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, 48 ore il cervello mostra una trasformazione ra
e per ii marcato aumento del suo volume e la 
1zione di 5 vescico le ben distinte (telencefa lo, 
:efalo, mesencefalo, metencefalo e mielencefalo) . 
' alle vescicole uditive, che si sono formate dai 
>di otici comparsi verso le 35 ore, nel telence
si osserva la comparsa dei placodi olfattivi. 

lto alle vescicole ottiche provenienti dal dien
), queste determinano la comparsa dei placodi 
:ristallini nell'epidermide con la quale sono en
in conratto. 11 tubo neurale si e completato su 
la lunghezza dell'embrione, in seguito alla scom
della linea primitiva verso la 38° ora di incu-

ne (Fig. 9.lOa) , 

•urante questo periodo, prosegue la formazione del 
digerente. A 48 ore la parte anteriore si regiona
con il d ifferenziamen to della zona faringea, men
el tronco la formazione dell'intestino res ta ancora 
npleta, poiche la parete ventrale dell'intestino me-
1on si e ancora formata e questo resta dunque 
o sulla massa di tuorlo sottostante. Ne lla parte cau
compare una piega iniziale dell'endoderma con il 
:co dell'embrione rispetto al tuorlo. Con modalita 
•ghe a quel le descritte per la regione anteriore si 
1 l'in testino posteriore, dal quale si origina alla 60° 
diverticolo allantoideo (Fig. 9.lOb e § 9.5. 3). Una 
ssione nell'epidermide (il proctodeo) determina 
·vicinamento molto localizzato di quest'ultima con 
)derma, costituendo la placca anale, la quale pro
vamente si sposta in posizione ventrale per l'ac
mento de! materiale mesodermico dell'abbozzo 
coda. ln modo analogo, si ha la formazione de! 

J orifizio boccale, il quale si apre al 3° giorno, ma 
evidenziabile a 48 ore per la comparsa dello sto
o, depressione della parete della plica ventrale 
pidermide cefalica, che entra in contatto con l'en 
ma sottostante. Si osserva inoltre che in questo 
:amento epide rmico, associato alla curvatura cefa
ell'embrione, si forma un diverticolo dorsa le a dito 
anto, la tasca de! Rathke , che entra in contatto 
'infundibolo, un'evaginazione de l pavimento de! 
efalo (Fig. 9.lOa); queste strutture daranno rispet
ente origine a ll'ipofi>i anteriore e posteriore. Lo 
imento in avanti della piega endodermica che da 
te all'intestino nella regione posteriore, porta 
:ontro con la piega anter iore e determinera la 
Jra graduale dell'Lntestino medio eccetto che nella 
1e in cui si forma il peduncolo vitellino (§ 9.5 . 1). 
' a 72 ore numerose stru tture assoc iate al tubo di
te cominciano a formarsi e a differemiare (ad 
>io, tre fess ure viscerali fa ringee, l'abbozzo dei pol
e de! fegato, la formazione delle ghiandole). 

questo periodo, si completa la formazione de! 
e de! sistema circolatorio embrionale ed extra-em-

1le. 11 cuore, le cui prime contrazioni si osservano 
la 35° ora, aumenta di volume e, da un semplice ri-

Sviluppo di un Uccello: Gallus domesticus 

piegamento iniziale, effettua una torsione completa ben 
evidente a 48 ore (Fig. 9. I Oa); si comp le ta inoltre la for
mazione dei diversi compartimenti cardiac i. Dalla 35° 
alla 72• ora, la circolazione embrionale e caratterizzata, 
per quanta riguarda le arte rie, dalla comparsa successiva 
delle prime 4 paia di archi aort ici i che in seguito an
dranno incontro a varie modificazioni. Le ultime due 
paia si formeranno piu tardivamente alla fine de! 4° 
giorno di incubazione. Dal quarto arco aortico destro si 
fo rmera l'arco aortico defini tivo. Lo svi luppo della va
scolarizzazione vitellina e allan toidea ini•ia con la forma
zione progressiva di una in tensa circolazione extra-em
brionale. 

Verso la 33" ora si differenzia ii pronefro , a partire 
dal materiale mesodermico non metamerizzato della re
gione intermedia. Esso regredisce durance il terzo 
giomo, prima ancora di diventare una struttura funzio 
nante. ll canale di Wolff, la cui formazione e piu pre
coce di quella del pronefro, diviene il canale escretore 
de! mesonefro che si e formate durante la regressione 
del pronefro. Questo restera funzionale fino a una fase 
di sv iluppo piu avanzata. 

Durante questo periodo compaiono anche gli abbozzi 
degli arti, a live llo del 15-20° paio di somiti per l'abbozzo 
delle ali e de! 27-32° per l'abbozzo delle zampe. Gli ab
bozzi degli arti si formano a partire dal materiale meso
dermico della somatopleura e dei somiti che formeranno 
gli elementi scheletrici e muscolari. Le estremita degli 
abbozzi presentano un ispessimento epidermico , la cresta 
apicale. 

lnfine, parallelamente alla formazione dell'em
brione, inba la formazione in postzione extra-embrio
nale, delle pliche anteriori e posteriori (rispettivamente 
alla 33• e 48° ora), formate dall'accollamento dell'ec
toderma alla somatopleura; questo accostamento for
mera l'amnios (§ 9 .5 .2 ) e in seguito alla comparsa di 
pieghe de lla stessa natura in posizione latera le si rea
lizza la fo rmaz ione della cavita amniotica, che si com
pletera verso la 72' ora. 

A lla fine del 3° giomo di incubazione, la maggior 
parte degli organi princ ipali si sono formati sotto 
form a di abbozzi piu o meno sviluppati. Nei giomi 
che seguiranno prima della schiusa, si realizzeranno 
essenzialmente dei fenomeni di accrescimento e di 
differenziamento tissutale . Durante questo periodo, 
compaiono alcune caratteristiche tipiche degli ucce lli: 
in particolare si manifestera lo sviluppo inizialmente 
sproporzionato dei lob i oculari e la differenziazione 
morfolog ica degli arti anteriori e posteriori. lnoltre i 
diversi anness i si modificheranno profondamente. 
Alla schiusa, il grado di svi luppo raggiunto dal pul
cino gli permettera di acquisire rapidamente una in
dipendenza, per quanto riguardo la nutrizione e il 
movimento. 
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Fig. 9.10: Embrioni a differenti stadi di sviluppo, veduta "in toto" (microfotografie da Renoux, 1971) 
e in sezioni sagittali 
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b) Stadio a 72 ore (dimensione dell'embrione: circa 6,6 mm) 
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Fi~; . 9.1 ·1: Stadia a 72 ore 

Sviluppo di un Uccello: Gallus domesticus 

Sezione sagittale di un embrione di 72 ore (x 35) 
(da Renoux, 1971) 
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Microfotografia di un embrione di 72 ore 
di incubazione, privato dell'amnios (x 30) 

(da De Vose Van Gansen, 1980) 

Sviluppo di un Uccello: Gallus domesticus 

9.5 Le~ f.:)(!n.?;z~ .. Jnr=: d .. ~gJ~ annessi 
S~Y; ~:;·~~~Orl2i ~ i 

Nello sviluppo del polio, parallelamente alla forma
zione di strutture che partecipano direttamente all'or
ganogenesi dell'embrione, compaiono degli elementi 
transitori, i tre annessi embrionali: il sacco vitellino, 
l'amnios e l'allantoide; questi non danno origine a or
gani definitivi, ma svolgono funzioni di protezione du
rante lo sviluppo embrionale e assicurano all'embrione 
l'autonomia metabolica (nutrizione, escrezione, respira
zione). 

9.5.~ 1i sa::co vi·te~Eno 
II sacco vitellino svolge un ruolo trofico; infatti e la 

sede in cui vengono accumulate le riserve vitelline che 
permetteranno all'embrione di pravvedere ai bisogni nu
tritivi nel corso di tutto ii suo sviluppo. 

Negli stadi piu precoci dello sviluppo ii disco germi
native si estende pragressivamente sulla superficie del 
tuorlo, dal quale e separato da due foglietti, uno ectoder
mico extra-embrionale, e l'altra ipoblastico, diretta
rnente in contatto con la massa vitellina (§ 9.2). Tra 
questi si inserisce ii mesoderrna extra-embrionale che si 
cavita forrnando ii celoma exua-ernbrionale delimitam 
dalla somatopleura e dalla splancnopleura extra-embrio
nale, che rimarrii addossata all'ipoblasm (Fig. 9. I 2a-c). 
Al sesto giomo di incubazione, la quasi totalita del tuorlo 
e ricopena da questa espansione ad eccezione di una zona 
ridotta. II contenuto del sacco vitellino cosl costituito e 
in connessione con il lume del tuba digerente a livello 
delt'intestino media, rnediante un canale vitellino-inte
stinale di n.arura ipoblastica. Ques ta corrisponde al pc
duncolo vite ll ioo rappresemaco nella Figura 9.13 . A par
tire dalln 20" ora di incubazione, compalono nella 
splancnopleura delle isole sanguigne, dalle quali si diffe
renzieranno le cellule de! sangue e una re te vascolare. 
Verso la 40" ora di incubazione si attiva una circolazione 
vitellina che assicura il trasferimento all'ernbrione delle 
soscanze nutritive, provenienti dalla massa vitellina e ne 
consente la utilizzazione. Alla fine del periodo di incuba
zione, all'incirca i 2/3 delta quantita iniziale di tuorlo 
sono stati utilizzati. Poca prima della schiusa, il sacco si 
retrae e viene portato all'intemo del lume intestinale. 
Grazie al rimanente cuorlo ancora preseoce, nei gfomi 
immediaramence successivi a lla schiusa il pulcino prov· 
vederii ai suoi bisognf nutrlrivi senza l'apporco di mate
riale alimencare supplementare. 

£'. 5 .: l: ;:.:n:~i ·o ~ 
La conquista di un ambiente terrestre per i Vertebrati 

e scato accompagnato in alcuni casi dalla formazione di 
structure extra·embrionali provvlsorie che pcrmecrono 
loro di esserc indipendenti dall'ambieme acquatico. 
L'amnios ha in questo un ruolo fondamentale. L'esi
srenza di certi annessi nei soli Sauropsidi (Rettili e Uc
celli) e Mammiferi ha portato ad indicare questi ultimi 
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con i.l tcrmine di amniori, in opposizione agli anamni 
che comprendono I Vertebraci lnferiori (Pesci e Anfibi), 
che resrano, per l'assenza di alcuni annessi, dipendem1 
dall'ambi.eme acquatico per tucm o parte de! loro c:lclo 
vi tale. 

Negli amnioti l'embrione potrii svilupparsi all'in
temo di una cavita riempita di liquido, la cavita amnio
tica, delimitata da una parete, l'amnios. Questo am
biente liquido assicura all'ernbrione una protezione con
tra un possibile essiccamento e contra eventuali danni 
meccanici. In piu esso rcnde possibile uno sviluppo ar
rnonioso nelle tre dimensioni dello spazio, limitando 
quindi i rischi di malformazioni che potrebberc:i derivare 
dall'accostamento dell'embrione a strutture rnembrana
rie. II movimenro del liquido amniotico dovuto a delle 
contrazioni della parete della cavitii contribuisce all'effi
cacia di quesr'ultima protezione. 

La formazione di questo annesso nel corso dello svi
luppo dell'e'mbrione di pollo inizia verso la 30" ora di in
cubazione, quando al di sopra dell'embrione, nella sua 
parte anteriore, si forma una piega dell'ectoderma extra
embrionale rivestita dalla somatopleura extra-embrio
nale (Fig. 9.l 2a). Piu tardivamente, verso la 50" ora, un 
fenomeno analogo st osserva nella regione postcriore 
(Fig. 9. I 2b). L'allungamcnco di ciascuna di queste pieghe 
in direzione opposra porc:a verso la 6za ora d'incubazlone 
al loro incontra, in particolare in corrispondenza dei lora 
bordi laterali. Nella cavita cosl forrnata perrnane un ori
fizio all'altezza del 29° somite, ii pore amniotico, che si 
chiudera al 4° giomo (Fig. 9.12c). Le pliche che si sono 
formate a partire dalla doppia struttura epidermide/so
matopleura extra-embrionale danno origine nel versante 
rivolto verso l'embrione alla parete delta cavita arnnio
tica, vale a dire l'amnios, e sul versante estemo al corion 
o sierosa di von Baer, struttura addossata al guscio. Nes
suna di queste due structure sarii vascolarizzata. Oltre alla 
sua funzione di protezione, questo doppio annesso gio
cherii un ruolo nel riassorbimento tardivo dell'albume, 
mettendolo in contatto direttamente con l'embrione 
(vedi sorw). 

€:· ;::: ·:, ::.:li2J1~ .. -:i.: ~ ::; 

Verso la 60• ora di incubazione, nell'intestino poste
riore in formazione compare un diverticolo in posizione 
ventrale. Rivesrita dalla splancnopleura extra-embrio
nale, questa struttura, designata con ii termine di allan
toide, s'inserisce progressivame_nte nel celoma extra-em
brionale fino ad occuparlo completamente (Fig. 9 .13 ). 
Nel corso di questo processo, la doppia parete dell'allan
toide si accolla al corion che forma il limite esterno della 
cavitii celomatica extra-embrionale. Si forma cosl un al
lanto-corion, che viene schiacciato contra ii guscio con 
l'aumenco del volume della vescicola allantoidea. A par
tire dal quarto giomo di incubazione si sviluppano in 
seno alla splancnopleura e si estendono alla sornato
pleura corionica delle strutture vascolari, che porteranno 



Sviluppo di un Ucceilo: Gallus domesticus 

Formazione degli annessi embrionali (sezioni sagittali di uovo intero) 
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Fig. 9.13: Schema del/'organizzazione di un embrione a 96 ore di incubazione 
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allo sviluppo di una ricca vascolarizzazione dell'allanto
corion. lnfine, a causa delta cons!derevole espansione 
dell 'allantoide, l'albume e spinto a sposrarsi progressiva
mente verso la estremit:l acura de ll 'uovo. 

Le caratteristiche della formazione di questo annes.~o 
lo rendono competente a svolgere diverse funz ioni, dl cui 
quattro sono riportate di seguito: 

l. Ruolo respiratorio: gli scamhi respiratori avven
gono a livello dell'allanto·corion, riccamente va
scolarizzato, e sono resi possibili per il passaggio di 
gas attraverso ii guscio poroso. 

2. Ruolo nella mineralizzazione dello scheletro del
l'embrione: i contatti stretti stabiliti tra l'allanto
corion vascolarizzato e la membrana testacea del 
guscio permettono una mobilizzazione di calcio 
dal guscio all' embrione per la costruzione de[ sue 
scheletro. Parallelamente si osserva una fragilita 
del guscio, che rendera cosl piu facile la schiusa. 

3. Ruolo digerente: l'albume, spostato a causa 
dell'espansione dell'allancoide, entra in contatto 
diretto con l'allanto-corion, dove avviene un as
sorbimento di acqua e di prodotti di digestione 
dell'albume, che porta ad una progressiva ridu
zione del bianco. Questo processo diventa piu 
marcato a partire dall'l l 0 giomo circa, quando si 
stabiliscono <lei contatti diretti tra l'albume e la 
cavita amniotica, attraverso un orifizio presente 
nell 'amnios. 

4. Ruolo di accumulo dei rifiuti: l'allantoide co
stituisce un organo di accumulo dei residui del 
metabolismo azotato provenienti dall'escrezione 
renale dell'embrione. Questi residui sono costi
tuiti da urati e sono eliminati sotto forma di 
cristalli alla schiusa, insieme con l'allantoide. 
Questi cristalli si formano in seguito a disidra
tazione <lei contenuto dell'allantoide conse
guente alla richiesta di acqua da parte dell'em
brione. 



Sviluppo dei Mammiferi 

L f embriogenesi della maggior parte dei Mammiferi presence delle carntteristiche ~micolari rlspetto ad alcri 
Vercehrati m relazione alle limitaz toni dipcndenti da lla viviparita. Di consegwm:m le differenti specie chc 
costituiscono quesco rn.~on manlfcsrono, per quanta conceme il lore sviluppo, una graduale d iversk/I nelle 
relazioni nucrizionali t he si instnurano tra l'organismo matemo e l'embrione. 

I Mnmmiferl primit1vi ovipari, ovvero i Prococcri o Monorremi, hanno Ul\O sviluppo simile n quello osscrvato nei 
Sauropstdl, a differema di quanto avv icne nelle specie vivipare. In queste infatti l'asscnza di sos tarue di riserva 
nell.'ovocira comporra la nccessi ta di un apporto di mccaboliti all'embrionc du rante rurto il ~uo sviluppo. Questa ne
cessl~ ttova la soluzionc piu compleca nei Mammifcri Eutcri con la fo rmazione della placenta. 

Per illustrare lo sviluppo dei Mammiferi nei capitoli seguenti vfene descritto lo sviluppo di due specie, ii topo e 
l'uomo. lnfatti ii topo, specie largamente utilizzata come modello di studio, per ~lcune peculiaritii. della sua embrio
genesi non pub essere considerate rappresentativo dello sviluppo dci Mammiferi in genera te. 

Rispcnando una logica mxcmomica, lo sviluppo dd topo c presenraco pr1m:i di quello dcll'uomo, ma cenuco conco 
di alcuni aspctti complessl prcsentmi daquesc'ultimo, d idatticameme puo nnd'c essere descritto lo sviluppodci Mam· 
miferi nell 'ordine in verso a quello qu i segu ico. lnoltre per le due specie considerare sono qui dcscricri solo gli cvcnti e 
le tappe principali de! loro sviluppo, tenure ~onto dell'elevato livello o rganiuativo e dclla notevole complessi~ dei 
processi organogenetici che caratterizzano entrambe le specie. 

lnfine, dam l'impom1ma degli M neS$i embrlonali nci Mammiferi, si e ritenuto opportune aggiungere o riportare 
anche una presenta~iooe compnraciva di qucsri ukiml in un capitolo successivo a quelli dedicati alla descrizione dello 
sviluppo de l topo c ddl'uomo, riservando una am::1u icme parcicolare alla placentazione. 



Sviluppo di un Mammifero: 

10 Mus musculus 

Perun lungo periodo, a causa delle difficolra relacive 
al loro sviluppo, i Mammifeci superiori non hanno rice
vuco l'atcenzione necessaria per lo studio e la descriliione 
dectagliata dei loro process I morfogenerici. 

Lo sviluppo in ULero costiruiscc in effertl un handicap 
per l'osscrvezionc direrra deli 'evolve,si delt'embcione e, 
fine a 20 anni fa, i mezzl sperlmencali a disposizione de
gli embriologl risulravano insufflcicnci per scudiare in 
modo soddlsfaceme le modalir::i delto svil~1ppo precoce 
nel Mammifcri. La mcssa a punco di cecnichc piu avan
:are c i progi-essi ~ulla sperimencazione In vitro (es. fecon
dazione), lnsieme con la possibilica di ucillzzare alcuni 
~trumenci della Biologia moleoolace correncemence uti · 
lizzari per alcre specie animali, hanno permesso di supe· 
rare molti osuicoli. 

Di conseguenza ii modello del copo ha acquiscaco im· 
portama polche s1 ;; constacato che i.l suo svil.uppo, al · 
meno per gli scad i piu precoci, " molto vicino a quello 
de ll 'uomo; d'altra pane quesra specie, di cui;; ben cono
~ciuca la ge.netica, pub essere ucil.inara per l'osservaz10ne 
di anomalie de.i process! oncogeneric1 derivanci da espe
rimenci di muragenesi di.retta. 

lnoltre, questa specie puo essere facilmence allevara e 
presenca un ciclo riprodmcivo breve. La cronologla delle 
pri:ndpali cappe del suo svilupp0 e riporcaca nella Tabella 
JO./ . Quindi, malgrado alcune limicazioni nello studio 
del suo sviluppo (come ad esempio le difficolca di osser
vazione e di sperimeoraiione) e l'esisrem.a di un'embrio· 
genesi con quakhc cm:acreristica atip1ca rispecco agli al· 
tri Mammifcri. ii topo costicuisce un model lo di cle?ione 
per scudiare lo sviluppo dei Mammiferi-

10.1 L'uovo indiviso 

Nella femmina di topo sessualmence marura, il com· 
pleromenco delta follicologencsi che porca alla forma
zlone di una dcdna di follicoli maruri, i fo ll icoli di 
Graaf, avviene ogn! Cjuattro giomi, al termine quindi 
di un ciclo estremamence corro e sono una dipenderua 
ormonale alramentc regolata. Al momenco delta ovu
lazione, la prima divisione meiotica e completata e ii 
primo globu lo polare ;; smco emesso. L'ovulo corri · 

sponde, come negli altri Mammiferi, con delte rare ec
cczioni (cane. volpe), ad un ovocita 11 bloccato in me
tafase della seconda dlv isione meiotica. L'uovo non fe. 
condaco e raccolco nel pad iglione delta tuba di Fallop
pio, la pane superiore dell 'oviducto, dove gcnera lmcnce 
avvien.e I.a fecoodazione. Esso e di clpo alecicico, vale 
a dire sema ruorlo, ed e di dimensioni rldotce (100 µm 
circa). Alcuni cosdtuenri. glicoproce1ci formano la zona 
pellucida, scruccura addossata alla mc1nbrana dell'uovo, 
che svolge un ruolo Importance nel processo d1 ricono· 
scimenro spet.ie-specifico degl.i spermacozoi e chc activa 
in quest! ulcimi la reazione ac.rosomiale. La zona pellu
dda ea sua vol ca ricoperta da uno scr11co di celtule fol
lie-0lari, la corona radiata, che sono gl~ presenti du· 
ranee la macuraiionc del follicolo. 

La fecondazione porra al completamenco delta meiosi 
ed 1': seguita dall'espulslone del secoodo globulo po la re. l 
due nuclei dlvenrati pronuclei (ii pronucleo maschilc 
con un volume circa du.evoke superiore a qucllo dcl pro· 
nucleo femminile), in segulco si fonderanno. 

10.2 La segmentazione 

Concrariamente a quanta osscrvaco nelle specie dei 
Vertebrar! preccdencemence descrlcti, la segmencazione 
si svolge piu lencameme. La prima div isione d! segmcn
taiione si compleca 16-18 ore dopo la feconda1ione e lo 
scadio di 8 blastomerl e raggiunro non prima di due 
gioroi. Le prime divisioni divencano ben presto asin· 
crone e inceressano rurto l'uovo (segmenrazione olobla
stica). La prlma divjsione si effeccua secondo un piano di 
segmencaiione mecidiano, seguico da un seconclo piano 
di divisione che prescnca una particolarica segnalaca nel 
capicolo introdutrivo, da cul deriva la definizione di seg
mentazione rotazionale. In efferri, nella seconda divi
slone, uno dei due blastomeri sl divide sccondo un piano 
meridlano, menue l'altro presenra un piano di divisione 
equacoria le. A causa delta leggera asincronia delle divi
sioni che comincia a manifescarsl precocemenre, l'em
brione calvolca presenca un numero dlspari di blascomen. 
Que.sci ulcimi sonosferici, ben lndividualizzatl e concigul. 

Allo stadio di 8 blastomeri , si osserva ii fenomeno 
della "compattazione", che e peculiare dei Mammiferi. 
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Tab. 10. ·1: Cronologia de/lo sviluppo di Mus muscu/us 

Tempi Tappe 

Oh Fecondazione 

.... _ ....... .................. ' 

16-18 h 2 cellule 

36 h 8 cellule 

3,5 giorni Giovane blastocisti 

4,5-5 giorni Blastocisti libera, impianto 

6,5 giorni lnizio della gastrulazione, formazione della linea primitiva 

7-8 giorni Comparsa della piastra neurale e dei primi somiti 

9,5 giorni Comparsa degli abbozzi degli arti anteriori 

10,5 giorni Comparsa degli abbozzi degli arti posteriori 

12,5 giorni Completamento delle principali fasi dell'organogenesi 

12,5-20 giorni Sviluppo fetale 

20-21 giorni Nascita 

(da Dyban et al., 1989) 

Sviluppo di un Mammifero: Mus musculus 

Nella compattazione i blastomeri si addossano stretta
mente l'uno contra l'altro e formano un ammasso cel
lulare compatto di forma sferica. I confini cellulari di
ventano difficilmente riconoscibili, i blastomeri si av
vicinano strettamente per una larga parte della loro su
perficie stab ilendo dei contatti stretti. La formazione di 
giumioni specializwce, sia scrette (o:a le cellule dispo
sre verso l.'estemo dell'embrionc) che comunic:anr.i (era 
le cetlu le locaHzzace nclla p:me piu intema dell'em· 
brione), assicura rispettivarnente sia la stabilizza"Zione e 
ta coesione m.eccanica dell'embrione, che ta coopera
zione rnetabolica dei blastomeri tra di loro. Durante 
questo processo, i blastomeri acquisiscono una polarita 
morfo-fomionale, ii cui orientarncnco e dipendence dai 
contatti intercellulari, e che avra un n1olo fondarnen
cale nello svolgimenco delle successive fasi dclia .seg
memazione. lnfatti, a seconda dcll'or!entamemo dcl 
piani di divisione, .successivamcme alla compattazione 
cmergono due popolazioni distinte di cellule, i cui de
sdni Sllranno divergemi. Q uesta separaiione d i dt'Stino 
embriogenecico si manifosta allo scadio di 16 bla.stomeri, 
corrispondente alla formazione della morula. Le celtu le 
provenienci da divisioni perpendtcolari all 'asse di pola· 
rica, c situate al cenuo dell'embrione, vanno a forma(e 
la massa cellufare interna, menue t\ltte le a ltre cellule, 
in posizione esterna, vanno a formare una struttu ra epl
teliale app111rri ta. 

Nei successivi due cicH di divislone, si forma al cen
tro dell'emhrione II blascoce le, ii quale contiene un l.f
quido, che .sf accumula nella ca vita per la presenza di Un 
gradieme osmocico tra ambience estemo ed intemo. 

Alla stadia di 64 cellule, la suddivisione descritta 
prccedenrememe in due cacegorie di blastomer\ porca 
alla form~ione di una blascocisti primaria (di sovente 
indicam con ii solo cermine di blU£tocisti) . Questa ~ 
costltuita da uno srrato di cellule epireliall esrerne, il 
lrofoblasro, che, come. !ndica ii suo nome, svolge una 
runzione trofica e non pattecipa aUa formazione dc l
l'embrione. Esso assicurera l'impiamo dell'embrione 
nella parete uterina c pamdpern alla formazione della 
per.tone embrionale della placenta, dando origine al 
corion. La popolazione cellulare che coscitllisce la massa 
cellularc intcma forma un ammasso eccemrico protru
dence nella cavitA blastocelica. Quesm ammasso ccllu
lare comsponde al bottone embrionale, da cui deri.ve
ranno i territori che formeranno le strutture dell'em
brionc, ma anche una parte dei territori extra-embrio
nali. 

L'insieme delle differenti tappe descritte e illustrato 
nella Figura 10. l . 

La segmentazione, che nel topo ha una durara tocale 
di 4,5 g.iom i, ha luogo durance il passaggio dell 'uovo 
nell 'oviducto, cloe nella fase derta di pre-impianco. Nel 
corso di quesra fase. to so:ato cellulare ch.e costiruisce la 
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corona radiata si disgrega rapidamente e alla fine della 
segmemazione, quando l'embrione artiva nel!a cavita 
uterina, la blastodsti si li bera del rivestimento costituiro 
dalla zona pellucida {Fig. 10.2a; osservazione di un em
brionc di racro) . 

10.3 L'evo!uzione della biastocisti 

10.3.1 L'impianto in u tero 
n proseguimento dello sviluppo cmbrionale poua 

avvcnire solo dopo che si sia realizzato l'impianto 
della blastocisti nella parete uterina, processo indicato 
con ii cermine di annidamcnlo (Fig. 10.2b). L'im· 
pianm avviene tramite le ccllule del trofoblasto, le 
qua li a comatro con la parcte ucerina si uasformano 
In cellule giganti del trofoblasto. Nell'embrione le 
cellule trofoectodermiche, lnlzialmeme adiacenci al 
botrone embrionale, proli(erano rapidamente e vanno 
a formare ii cone ectoplacentare 0 ectocoriale, che 
costiruira la parte trofoblascica della placenta di cipo 
allamo-coriale (§ 12.2.2). 

Dope l'impianto l'embrione di topo si sviluppa 
con modalita diverse rispecco ad altri Mammiferi: so· 
prattutto a causa di costrizioni meccaniche dovute al 
contatto e all'impiaruo nella parete utcrina , esso si 
presen ta allungato e di forma ovoidale. Poiche il solo 
spazio disponibile ~ rappresencaro da lla cavira det bla
scocele, le strutrure cmbrionali si svi luppano dando 
origine a lma struttura cilindrica, simi le al battaglio 
di una campana, c.he si allunga nel blastocele {Fig. 
J0.2c; Fig 10.3). 

Nella ma.ssa cellulare mterna si crea una cavita, la 
cavi l~ pro·amniotica, che si esrende in scguico nel cono 
ectoplacentate. Paralle lamcnte, il bon;onc ernbrlonale 
si organizza In un doppio straro epite!ia lc, cosrituito 
dall'cpiblasto sul versame dclla cavit~ pro-amniocica e 
dall 'endoblasto (chiamaro (\nche endoderma primado 
o ipoblasco) sul versanre del blascocele. L'endoblasto 
p(Ogressivamente si estende e rappezza la paretc ·intema 
del blascocele, formando cosl l'endoderma pariecale di
stlmo da ll 'endoderma viscerale ti quale rlmanc In con
mco con l'epiblasm (Fig. 10.3a). In seguiro al la for
mazione dell 'endoblasco il blasroc.ele diviene il lccico
c.cle, strutrura tipica di una blastocisti avanzata chia
maca anche blastocisti secondaria. Effettuato l'im
pianto, le cellule trofoblastiche invadono la mucosa 
uterina, perdono ii. loro contatto imziale con le cellule 
dell'endoderrna parietalc e lasciano quest\1\time asso
ciate alla rnernbrana basale fo rtemen te ispessita, la 
membrana di Re icherL 

10.3 2 L'amniogenesi 
La formazione della cavidi amniocica puO esserc.con

sider:m di tipo rnisco nei Roditori Muridi, poich~ essa 
presenta contemporaneamente cara tteristiche dell'am-
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Fig. 10.1: Prime tappe de/la segmentazione del/'embrione di Mus musculus (x60) 
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Stadia a 2 cellule 

Stadia a 8 cellule 

Blastocisti 

.. 
•, 

Sviluppo di un Mammifero : Mus musculus 

Fig. 10.2: lmpianto de/la blastocisti net ratto 

a) Rottura della zona pellucida 
e uscita della blastocisti 
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Cano ectoplacentare 

Ectoderma 
extra-embrionale 

1--P Endoderma viscerale 

Endoderma parietale 

- .-r •~'.~1 Eplblaslo 

Cavlta proamnlotlca 

b) Pre-impianto a 5 giorni (x 30) c) Embrione a 8 giorni (x 25) 

(da Hebel e Stromberg, 1986) 

niogencsi per cavirazione, osservata soprattuHo fn molti 
dei Prlmart {tra cul la specie urnana), e dell'amniogenesi 
per pliche, presence nclla maggior parte degli akr;i Mam· 
miferi (§ 12.1). 

Successivamente alla formazione della cavica pro
amniotica ( uedi sopra), dalle sue pareti si estendono 
nella cavita delle pliche amniotiche, che la attraver
sano e formano una suddivisione trasversale. Si ven
gono cosl a formare due cavita sovrapposte, una cavitii 
ectoplacentare, di durata transitoria, a livello del cono 
ectoplacentare, e la cavita amniotica a livello del bot-

tone embrionale. Parallclameme alla riduiione della ca
vira ectoplacentate, per cavitazione dclle plfche am
motiche, si fonna una ulceriore cavidl corrispondeme 
al ccloma cxtra-embrionale {Fig-. 10.Jb). 

A questo smdio di sviluppo, sono dunque pre.semi 4 
cav!ra nell'insleme dell'cmbrione: la cavi~ eccoplacen
rare che ~ destinar:a a scomparire rapidamcnce, la cavit3 
celomatica exrra-emhrionale, la cavita amniorica e ii le
citocele (Fig. I0.3c-); qucm'ultimo puo esserc consideraro 
come la strutrura omologa detla ve~c!cola vicellina (o 
sacco vitellino) dei Sauropsid\. 
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Sviluppo precoce dell'embrione di topo, veduta in sezioni sagittali 
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10.3.3 La gastrulazione 
La blastocisti dopo l'impianto presenta dei territori 

extra-embrionali ed embrionali ben individuati e distri
buiti lungo un asse prossimo-distale; ii cono ectocoriale 
si trova al polo prossima\e, mentre nella zona distale 
sono localizzati i territori organogenetici dell'embrione 
propriamente detco. Sei giornl dopo la fecondazione, 
l'embcione si prcsenca con una organim.zione rissutale 
d!-dermica, con una regione dorsale coscituita dall'epi · 
blasco, cha a sua volta c:osciruisce iJ pavlmento della ca· 
vita amniotica, e una regione ventrale costituita dallo 
strato endodermico viscerale orientate verso ii lecitocele 
(Fig. J0.3c). 

lmmediatamente prima della comparsa della linea 
primitiva che caratterizza la gascrulazione, l'epiblasto 
pub essere grossolanamence suddiviso in differe.nri do
mini, precursori dei tre foglietti embrionali (ecto-, 
me.so-, endoderma) . La mappa dei territori presunrivi, 
indiv!duaca nell.'epiblasto a uno stad.io precoce de.Ila 
gastrulazione, e schematicamente llluscrata nella Fig. 
10.4 . In quesci domini sl osservano delle ?one di so· 
vrapposizione, ad indicare che le cellule localizzate in 
questi punti partecipa.no alla formazione di piu linee 
tissutali. Questa caracreristica e schematizzata nella 
Tabella 10.2, che riassume la discendenza dei territori 
che progressivamente si evidenzia nel corso dell'em
briogenesi, in particolare durante la gastrulazione. A 
causa della parziale sovrapposizione delle zone orga
nogenetiche dell'epiblasto e della loro distribuzione 
lunge gli assi prossimo-distale e dorso-ventrale, lo 
svolgimento di questa tappa dello sviluppo risulta 
complesso e sara descritto solo in linea generate e 
non nei suoi dettagli. 

La gasrrulazione ha inizio a parrire dal $CSto giorno e 
mezzo, con la comparaa della linea prim!tiva a livcllo 
dclla unione dcll'ectoderma excra-embrionale, che 
forma. ii cono ccroplacencare, e la regione posreriore 
dell'epibl.asro, che conciene i cerricori precursor! del me· 
soderma exna·cmbrionale. Quindi durante le prime 11 
ore della gasrru lazione emerge il mesoderma extra-em
brionale. che si inserisce tra lo scraro epiblaHico e !'en· 
doderma viscerale-. Nelle ore succ~-sive, la linea priml
riva continua ad allungarsi, raggiungendo a sene giorni e 
mezzo la zona disrnle dell'embrione situaca nella parce 
terminate della strutrura embrionale allungaca. Nelle 
stesso tempo, si osserva un aumento globale di volume 
dei territori embrionali, le cui dimensioni passano da 200 
µma 600 µme da 120 µma 250 µm, rispettivamente 
lungo gli assi prossimo-distale e antero-posteriore. 

Nella progressione prossimo-distale della linea pri
mitiva, dopo lo spostamento dei territori del meso
derma extra-embrionale, vengono reclutati nell'inva
ginazione i territori presunti vi del mesoderma e del
l'endoderma embrionale. L'ordine con cui si effettua 
ii reclutamento dei territori cellulari verso la zona di 

invaginazione riflette la loro distribuzione lunge l'asse 
antero-posteriore: i territori localizzati in posizione 
posteriore lunge la linea primitiva sono reclutati 
prima di quelli siruati lareralmente, e questi prece
dono le zone situate nella regione anteriore. Nel 
corso di questo processo, i movimenti cellulari sono 
complessi: poiche alcuni territori mesodermici situati 
nella regione epibla.1tica larera le sono discribuiti lunge 
l'asse antero·postedore m un ordine inverse a quello 
cbe occuperanno nell'organizzazione finale amcro-po
stetiore dell'embrionc, le cellule che Ii costiruiscono 
devono riposizionarsi man mane che si invaginano. 
Analogamente, il materiale embrionale endodermico 
durante la sua invaginaz!one si inrercala nel pre-esi
stente endoderma viscerale e progressivamente re
spinge quest'ultimo in direzione anteriore e prossimale 
verso la parete del lecitocele. 

Al completamento della gastrulazione, l'insieme dei 
territori mesodermici si e inserito tra l'ectoderma e l'en
doderma, conferendo all'embrione propriamente detto 
una struttura tri-dermica. Solo le estremita anteriore e 
posteriore sono prive del foglietto mesodermico e costi
tuiscono le zone in cui si apriranno gli orifici boccale e 
anale de\ futuro tuba digerente. 

10.4 L'organogenesi 

Una settimana dopa la fecondazione, mentre la 
gastrulazione e in corso di svolgimento con la linea 
primitiva che comincia a regredire, inizia la forma
zione dei princ.ipali organi. I prlmt segni della neu
rulazione si manifescano nella regionc posce.riore del 
futuro encefalo e progressivamence si formano le al
tre parti del tubo neurale sia nella regionc piu ance
riore che In quells piu caudale. Alla scesso tempo si 
forma l'abbozzo primario del cuore in posizione ven· 
trale, i prirni som!ti e il mesoderma incermedio. Dal 
maceriaie mesodermico delle lamlne lacerali si origina 
ii celoma, che i'! rivesclco dalla splancnopl.eura e dalla 
somatopleura extra-embrionalc. lnflne, in quesco stes· 
so periodo avviene la mlgrazione delle cellule germi· 
nali primordiali: le cellule germinali inizialmence 
compaiono alla base de\ diverticolo allantoideo, che 
si e formate all'estremita posteriore dell'embrione 
sporgendo nel celoma extra-ernbrionale (Fig. 10.3c), 
e raggiungono le creste genitali dopo aver migrato 
nel mesencere dorsale situate in corrispondenza della 
parte posteriore del tubo digerente. 

A otto giomi e mezzo, l'embrione, che fino ad ora si e 
presentato curvato in modo paradossale, con una forte 
concavita sul lato dorsale diretta verso la cavita amnio
tica, subisce una brusca inversione dovura soprarruno ad 
una accelerazione della crescica (Fig. J0.5a). lnseguiro al 
complesso svolgimemo di questo fenomeno, l'embrione 
si trova ad essere completamente avvolto dalla cavita 
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Mappa sempfificata dei territori presuntivi de/la gastrufa precoce di topo 
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2: Discendenza dei territori nell'embrione di topo 
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l sua volca circondac:a dal celoma cxtm-em
n posiiione pii'.l estema dal lecitocele (fig. 
mire da quesco momemo, gli evenri princi.
;ianogenesl possono es.sere simeticameme 
ne segue: 

u: 8-10 somiti, sistema circolatorio che co
: ia a furuiona.re (con una vascolarinallione 
rig!ne mista, embrionalc ed extra-embrio
• cellule del sangue originate dal sacco vi tel-

12· l 4 somiti, modellamenro del corpo con 
1zione delle regioni cefalica, del rronco e 
ale, rube neurale ancora aperto nella re
: posteriore, formazione de l setro traverso. 

: 15-20 somiti, abbozzo degli arti anteriori. 

20-25 somiti, formazione del fegato a par
a! setto cmverso, dell'endoderma e del si· 

~ 
Citotrofoblasto 
Sinciziotrofoblasto 

~ Ectoderma amniotico 

J 
Ectoderma 
extra
embrionale 

~ Ectoderma embrionale 

~ Mesoderma extra-embrionale 

~ Mesoderma ernbrionale 

stema venoso vircllino (organo embrionale pil't 
voluminoso con fumione ematopoietica), ch iu· 
sum de! neuroporo posteriore. 

• l 0,5 gioml: 30 somlti circa, modellamento dell.a te· 
sea (con archi faringel , placodi sensoriali), neu
ropo(o posteriore chiuso, fo rmazionc de\ gaogli 
_spinaH. nella regione de! tronco, abbozzo degli 
act i posteriori. 

• Tra 10,5 e 12,S giom i: comparsa dei derivaci en
dodermici (polmoni, gh.iandole sal!vari), for
mazione dei dent!, dlffereruiazione delle go
nadi. 

A partire da 12 giomi e mezw, l'organogenesi e in 
gran parce complecata. Durance la. settimana che segue e 
che precede la nascita al 20° giomo dopo la feconda
zione, si cealizza Lo sv iluppo ferale essenzia lmente carac
cerizzato dall'acqesclmento. 

Sviluppo di un Mammifero: 

1 Homo sapiens 

La specie umana presenta, con i suoi i:ratti biologic! e 
flsio logici, diverse cara.tteristiche comuni agli altri rap
presentami de! mondo an imale ai vnri Livelli della scala 
zoologica. Le evidenti similirudini osservate a proposito 
dcllo sviluppo umano e dell'ontogcnesi di un gran nu
mero di specie animali apparcenentl ai Vertebrae! rap
presentano una delle prove piu sign ificative delta ceoria 
dell'Evoluzione. 

Per lungo tempo considerato come un tabu, poi come 
un dominio riservaro aHc: d iscipline mediche, lo studio 
dello sviluppo umano deve essere considerate in una vi· 
sione pill complesslva integraco nella prospettiva di una 
conoscema globale de! mondo an imale. Nonostance gli 
sforzi compiuri dall'uomo per migliorare la conoscenza 
dello sviluppo della specie umana, permangono ancora 
rooke diffkolt3 per lo studio di que:;to complesso pro
cesso e, malgrado i numerosi mern di indaginc scientifica 
e medic.a, suss istono ancora aspetti non chiariti sulle 
rappe precoci dello sviluppo umano. lnfatti le difficolca 
di osservazione dovute allo sv iluppo in urero e morivi 
etici non hanno permesso la utilizzazione di alcuni ap
procci scientifici e soprat tutto una sperimentazione di
retta, come nel caso di altre specie. 

II tempo medio di gestazione per la specie umana e di 
38 settimane (9 mcsi) c supera largameme in durata lo 
svlluppo delle al ere specie animali considerate in questo 
cesto. Cio significa che nonostante i processi e le tappe 
deI!o svlluppo siano generalmence gli sressi , l tempi con 
cui essi si c-Omp!ono sono di durara variabile nelle varie 
specie. 11 tempo di gesrazione ~ suddiviso in due pcriodi 
distimi. II primo, della durara di due mesi dopo la fecon
dazione, corrisponde alla fase di sviluppo precoce, cio~ 
l'embriogenesl . ll secondo periodo si estende dal l.a nona 
serrimana di gestazione fino alla nascira e costituisce ii 
periodo di sviluppo fetalc. Durance quesc'u lcimo periodo 
le structure formate ncll'embriogenesi vengono perfezio· 
nate con ii d iffe renziamenco cerminale e l'inizio dcl fun
zionamento di alcuni organi o si.;cemi. Lo sv iluppo fetale 
e soprattutto cararterir.iato da una fuse di crescira che 
comprende un aumento considerevole del peso e delle 
dimensioni del fero fine alla nascira , poiche la maggior 
parte degli eventi morfogenetici sisono verif1cati nei due 
primi mesi di gesrazione (TabeUa 11.1). Qui di seguico 
verra sviluppara la pan:e relaciva all'embriogenesi. 

11.1 L'uovo indiviso 

Nella donna, alla conclus!one dells vim fetale, tutti 
gl i ovocici contenuri ne.tl'ovaio so no bloccati allo sradio 
di diplocene dell<t prim.a profase meiotica e solo a.lla pu
berca alcuni ovociti proseguooo la lore macurazione 
prima dell' ovulazione. La rottura della parete di un fo ll i· 
c:olo di Graaf maruro, attraverso la lisi di una sporgenza 
dells parcre dell'ovaio, libera ii gamete fcmminile. 
L'ovulo racco!to dal pad1gltone dell.a tuba di Falloppio, 
come in quasi tu ct! I Verccbrati, e un ovocita ll bloccato 
in metafase della ll di.visione meioticn. Di piccole di
mension i ( 100 µ m circa, dimensione simile a que lla 
dell'uovo di riccio di mare), l'ovulo di tipo nlecitico c ci r· 
condato dalla iona pellucida e dalle ccllule dell.a corona 
radiata (Fig. I l . l.a) . La fecondazione, che pub avere 
luogo eocro le 24 ore-successive alla ovulazione, si realiz· 
zerll Mll'ampolla della ruba e attivera i i complct:amenco 
della seconda d!visione meiotica con l'emissione del se· 
condo globule polare. 

11.2 La segmentazione 

Come negli aim Mammifcri, malgrado l'assenza di ri
serve vitelline, le prime div1sioni di segmencazione chc si 
svolgono nell 'ovidutto sono estremamence lente, asin· 
crone e inceressano tutto l'uovo (segmenrazione di cipo 
oloblastico). I due primi deli di divisionc di segmenta
zione s! rea lizzano rispeuivamence alla rrenteslma e alla 
quarantesima·cinquantesima ora dopo la fecondazionc. 
L-0 sradio di 8 blascomeri, nel quale si manifesca ii feno· 
meno della "comprnazionc" (§ l0.2), si raggiunge dopo 
60ore egli sradi 12/16 blasromeri, corrispondenti alla for 
maz1one di una morula, sono raggiunti solo 4 giomi dopo 
la fecondazione. A questo sradio, all'intemo dell'em
brione, per la confluenza dcgli spazi ioterce llulari, si form.a 
uoa unica caviro, ii blastocele (o plu preclsamente cavitl\ 
deUa blastocisti). Nelle scesso pcriodo l'embrione ha per· 
corso l'ovidutto e raggiunge l'urero, dove si impianrera. 

I 32 blastomeri che derivano dal quin ro ciclo 
della segmeocazionc formano una blastocisti nella 
quale si osserva una scparazione t:ra due sotropopola
zioni cellulari , l'una costituente ii irofoblasto, strato 
ccllularc escerno che prcscnc:a una tipica organitza-
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Tab. 11.1: Cronolog/a de/lo sviluppo di Homo sapiens 

Tempi Tappe 

Oh Fecondazione 

30 h 2 cellule 

40-50 h 4 cellule 

60 h 8 cellule 

4 giorni 12-16 cellule 

5 giorni Blastocisti libera 

6-7 giorni lmpianto 

12-13 giorni Completamento dell'annidamento 

13-14 giorni lnizio della gastrulazione, formazione della linea primitiva 

16 giorni Formazione della notocorda 

18 giorni Comparsa della piastra neurale 

20-21 giorni Chiusura del tuba neurale 

26-27 giorni Comparsa degli abbozzi degli arti anteriori 

28-30 giorni Comparsa degli abbozzi degli arti posteriori 

40-49 giorni Modellamento della testa 

50-56 giorni Completamento del modellamento degli arti 

90-266 giorni Sviluppo fetale 

±266 giorni Nascita 

Sviluppo di un Mammifero: Homo sapiens 

Fig. 11.1: Sviluppo del/'embrione umano 

a) L'uovo maturo 

b) La segmentazione, prima settimana di sviluppo 
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iteliale, l'altra formante la massa cellulare in
' cui cellule daranno origine al futuro em
)uesto ammasso cellulare, indicato anche con 
,e di bottone embrionale, e localizzato in ma
centrica sotto una regione del trofoblasto, ii 
;to polare, che effettuera l'impianto della bla-
1ella parete uterina (Fig. 11.1 b). A differenza 
J che avviene nel topo, ii bottone embrio-
1 si protende nella cavita blastocelica ma re
l forma di una massa cellulare schiacciata 
trofoblasto polare. 

esto stadia dello sviluppo ha luogo la specifica-
uno degli assi che definiscono la polarita 

rione. La sua specificazione dipende dalla posi
:upata dalle cellule nel bottone embrionale. ln
:ellule del bottone embrionale a contatto con ii 
to polare daranno territori situati nella futura 
forsale, mentre quelle situate verso ii blastocele 
i territori della futura regione ventrale. 

ique giomi, la blas tocisti si libera della zona pel
-ie l'ha fino ad ora circondata. L'insieme degli 
he si svolgono nel corso della prima settimana 
luppo e illustrato nella Figura 11 .1 c. 

.'evoluzione della blastocisti 

.1 Annidamento 
> !'influenza ormonale, l'endometrio si e modifi
!nendo adatto a permettere l'impianto della bla
:::2uesto si realizza verso ii sesto giomo dopo la fe. 
me e, come gia descritto precedentemente, si 
ramite la zona del trofoblasto polare. Oopo una 
!mplice apposizione tra la blastocisti e l'epitelio 
la liberazione di enzimi litici da parte delle cel
oblastiche provoca una corrosione dei tessuti 
Le cellule trofoblastiche si moltiplicano attiva
si differenziano, a partire dal settimo giomo, in 
Jlazioni distinte che formano i due strati trofo
Sono distinguibili uno strata cellulare intemo, 
proliferativo, ii citotrofoblasto, che provvede a 
re direttamente la cavita blastocelica, e un se
:rato estemo, ii sinciziotrofoblasto, in cui si os
fenomeni di fus ione cellulare che portano alla 
ne di una struttura sinciziale spessa di consi
iugnosa per la presenza di lacune, che saranno 
al sangue matemo a partire dal 10° giomo. II 
questo strata periferico e sia trofico che invasivo. 
·in dalle fasi iniziali dell'impianto in utero, dopo 
ido detto d'apposizione, le cellule de! sincizio
;to emettono dei filopodi che si insinuano tra le 
pitelia li uterine , liberano degli enzimi proteoli
ovocano cosl la lisi dell'epitelio uterino. La la
iale, lasciata inizialmente intatta, viene poi dige
tessuto connettivo uterino, venuto cos\ a con
etto con ii sinciziotrofoblasto, viene a sua volta 
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corroso, perrnettendo ii progressivo insinuarsi dell'em
brione nella parete uterina, che termina con l'impianto 
di que!it'ullimo nella mucosa uterina. Questa impiam o 
per erosior1e dell 'epicelio uteri no e derco inte rstiz.iale, ed 
esiste solo in un limitato numero di specie (es. istrice, ca
via, alcuni Chirotteri e nei Primati superiori). 

11.3.2 Amniogenesi e formazione 
del lecitocele (o vescicola vitellina) 

A partire dall'ottavo gio~o dopo la fecondazione, 
nella massa cellulare intema appaiono delle cavita che 
progressivamente si fondono portando alla formazione di 
una cavita unica, la cavira amniotica, piena di liquido 
(Fig. l I .2a). Questa amniogenesi per cavitazione e os
servabile nei Primati Superiori, nei Chirotteri e in alcuni 
lnsettivori (§ 12.1). 

In seguito alla formazione della cavita amniotica, ii 
bottone embrionale si divide in due parti, l'una supe
riore che forma la volta della cavita ed e costituita da 
uno strata epiteliale sottile, l'epitelio amniotico, l'altra 
inferiore, spessa, corrispondente al disco embrionale. In 
quest'ultimo si individuano due terri ton: l'u.no costitui
sce l'epiblas to (o cc toblasto) a contatto con la c<ivira 
amnloties, menne l'aluo, situato sopra II blostocele, 
corrisponde all'ipoblasto (o cndoblasto o endodermn 
primarfo ). A partire da ques t! due terrltori si formera 
l'embrione propriamente detto che puo essere conside· 
rato, a questo stadia dello _sviluppo, bi-stratificato. 
Verso ii decimo giomo, ii foglietto ipoblastico si 
estende e gradualmente tappezza l'intemo della cavita 
derivata dal blastocele iniziale, ii lecitocele primario, 
delimitato in questo periodo da una struttura cellulare 
appiattita provvisoria di origine cito trofoblastica, la 
membrana di Heuser (Fig. I l .2b). Al 14° giomo lo 
strata ipoblastico proliferando forma un rivestimento 
continua divenendo in questo modo la parete intema 
della cavita direttamente derivata dal lecitocele prima
rio, il lecitocele secondario, struttura omologa alla ve
scicola vitellina. 

Contemporaneamente tra ii citotrofoblasto e il le
citotele primario compare un tessuto mesenchimatico 
lasso, corrispondente al mesoderma extra-embrionale. 
Al centro di questo mesenchima appaiono delle ampie 
cavita che, confluendo, formano la cavita ceiomatica 
extra-embrionale. Una parte del mesenchima conden
sato si organizza a formare le pareti di questa cavita e 
costituisce sia la splancnopieura extra-embrionaie che 
circonda ii lecitocele, sia la somatopleura extra-em
brionale che tappezza la faccia intema del citotrofo
blasto e ricopre l'epitelio amniotico; l'associazione di 
epitelio amniotico e somatopleura extra-embrionale da 
origine all'amnios (Fig. 1 l .2c). II celoma extra-em
brionale si ingrandisce considerevolmente fino a cir
condare ii lecitocele e la cavita amniotica, lasciando 
solo una zona mesodermica di ricongiungimento al 
trofoblasto, ii peduncolo embrionale. Sara quest'ultimo 
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Fig. 11.2: Seconda settimana di sviluppo 
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seguito formera il cordone ombelicale nel mo
:lella formazione di una vascolarizzazione fetale
l. 

;o la fine dclla sec:onda settimana, l'impianco si 
ra complctato. II disco cmbrionale mi.sma circa 
, per una dLmensione globale dell'embrionc im· 
J di 1 mm di diametro. 

J.3 La gast rulazione 
:Sra fase fondamencale dell'embrlogene$l si rea· 
1ramc la terza settimana dello sviluppo. Come 
1ropsidi 1 essa si manifesca morfo!ogicameme con 
parsa di una linca primitiva sulla superficie 
blasro. Fin dal 13° giomo comincia ad cviden· 
linca primitiva che divcnca ben visibllc nell'em
di 15 giomi. Essa si estende in posizionc me· 
Jer meno dclla mera della lunghezza de! disco 
:lale oella futura regione postcriore dell'em-

All'esrremn:A anteriore de l solco che corr!· 
alla wna di pene.rrazione deJ materiale cellulare 
.esodermico embriona!e, si distingue ii nodo di 
1 (Fig. 11 .Ja). Anteriormente ll quest 'ulcimo si 
equivalence del processo cefalico degli Uccelli, 
•isponde a!la zona in cu i ii materiale cordale si 
e tra l'epiblasco e l'ipoblasro, secondo ii movi
indicaco con ii n. l nella figura (11edi souo). T 

enci di divergenza 2 e 3 permetcano la forma
·ispettivarnence, del macerialc mcsodermlco larc· 
::audalc. In ciascuna esrrem1ra dell'asse ancero· 
lrc dcl disco cmbrlonale si rrova uoa zona priva 
.xlenna. Queste regioni corri.spondono a I I 'area 
cure membrane faringea e cloacale. 

parce del materiale invnginato, insercndosi ne l
ro e sposcando quest'u ltimo, l! all 'origine del
!rma embrionalc. Quanco alla parcc epiblastica 
1 si invagina, cssa coscirui:;ce l'eccodcrma del
nc. Complessivamcme, la formazione dl qucsti 
I (qglietti porta ad un embrione rri-dermico 
3b) . La Figura 11 .4 ~chematizza le cappc ccla· 
furmazione dei \re foglietti embrionali, rappe 

le quail hanno inizio al.cuni processi di orga· 

· gmndi cratti la gascrula>ione nella specie umana 
; paragona ta a quells osservaca nei Verccbraci su
~pramitro negli altri Mammifcti, essa presenra, 
oa parcicolaritil riguardo alla formazlone della 
1, che si rive la complessa (Fig. 11 .5). 

mazione delta notocorda ini2ia al 16° giomo 
·csca inizia.lmence sotto forma di una srrucrura 
guanro, ii canale cordale, che si invagina a 
I nodo di Hensen c nella regione anceriore ~ 
o l'equ.ivalcme del prolungamenco cefal!co di 
rto prccedememente. Al l 7° giomo nella re
;lnteriore si forma una placca cordalc, in se-
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guico alla fusione del canale cordale con l'ipoblasro sot· 
"osranre. lnfl ne, quondo le cellule cndodermiche si in· 
seriscono nell'ipoblasro, le ccllu le cordomesodcrmiche 
proliferano e si sraccano dall'ipoblasro per costi cuire la 
rtolococda definitiva sotto forma di un tubo pieno (Fig. 
I I .5). Questo ripo di evolutione lnceressa l'insieme del 
materiale mesodermico cordale e conduce alla forma· 
•ione progressiva della nococorda dcflnitiva arrravcrso 
un allungamenco di q1.1esta da lla region.e anreriore verso 
la reglone posteriore. Man mano che si realizta quesro 
pr:ocesso, ii nodo dt Hensen si sposra in pcsizione po· 
steriore, riducendo la lungl:ierza della llnea primitiva, 
che scompare incomo al 22° giom(i. 

La formazione del mesoderma embrionale as&1ale av
vlene paraHelamenre al differenziamento e alla organiz· 
zaiione del mesoderma para5siale e delle lamine lacerali. 
La meramerinazionc dei somiti inizia al 20° giorno nella 
regione cervicale dell'embnone e prosegue verso la re
gione posteriorc con la formazione di circa 3 somiti al 
giomo. II mesoderma delle !amine laterali alla periferia 
del disco embrionale encra in con ta tto con il mesoderma 
extra-embrionale con cui si salda. A partire dal l8° 
giorno tra le !amine laterali si creano delle cavita che, 
fondendos i, formano il celoma embrionale che sara in 
comunicazione con ii celoma extra-embrionale, ai laci 
dell'embrione. 

L'endoderma, in concinuita con lo strata ipoblastico 
della paccce della l'escicola vitellina (leci tocele seconda
rio), comincla a subire un ripiegamento laterale corri
spondence all'inlzio della fonnazione de\ tuba digerente 
embrionale (vedi som;) , che in questo periodo dello svi
luppo resta ancora in larga comunicazione con la vesci
c.ola vitcll ina. lntomo al 16° giorno, posteriormente alla 
membr,ma cloacale, nella regione superiore della parete 
pasteriore del lecicocele si esc:roflette un diverckolo, l'al
lantoide, che si inserisce nella base de\ peduncolo em
brionaJe. 

'l 1.4 L'organogenesi 

A 21 giom1, l'embrione, chc misura circa 2,5 mm, 
e rridermlco; da qucsco momemo fi no alfo fine dcl 2° 
mese di gesnuione avra ll1ogo la form·azione dei suoi or· 
gani con un conseguence modellamenro della focma dcl 
corpo sempre piC1 defin ito. Tuttavia alcuni organi 
l:ianno iniziato gia la formazione mentre la gastrulazione 
era ancora in atto. lnfutti la piasrra neurale e evidence 
nella regione anteriore dell 'embrione dal 18° giomo e 
.si esrende posteriormence nei giorni successlvi. Dal 20° 
glorno, la piastra oeuraJe si suddiv ide. a live llo della sua 
pane encefalic.a, in c:re regioni (p(Ose.ncefalo, mcsence
falo e rombencefalo). La chiusura della doccia neurale 
si munifesta al 21° giorno all'altezza del cronco e pro
cede piu rapidamenre verso la regione cefalica che verso 
la regione caudalc. Duranre la sua formazione, il cubo 
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Fig. 11.3: Terza settimana di sviluppo 
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Fine def/a gastru/azione e def/a neurulazione (terza e quarta settimana). 
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Fig. 11.5: Formazione def/a corda (processo corda/e, 17-19 giorni) 
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1arta settimana di sviluppo, veduta in sezioni sagittali 
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neurale comunica con la cavita amniotica attraverso 
neuropori situati a ciascuna delle sue estremita; quello 
anteriore si chiude nel corso del 26° giomo e ii poste
riore 2 giomi dopo. 

T ra gli eventi precoci che caratterizzano lo sviluppo 
dell'embrione tra la fine della terza settimana e durante 
la settimana successiva e rilevante ii fenomeno della de
limitazione della struttura embrionale. L'embrione, che 
fino ad allora si presentava sotto form<) di un disco allun
gato secondo l'asse cefalo-caudale, inizia a subire dei mo
vimenti di flessione (o ripiegamenti) laterale e cefalo
caudale, che hanno come conseguenza di isolarlo pro
gressivamente dal contatto diretto con i suoi annessi. Le 
pieghe laterali si realizzano per un ripiegamento dei bordi 
laterali del disco embrionale in direzione ventrale (Fig. 
l l .5c), come conseguenza di una rapida crescita dei so
miti. A causa di questo movimento, la parte superiore del 
lecitocele e incorporata nell'embrione e !'intestine in 
formazione resta in continuita con la vescicola vitellina 
residua, indicata come vescicola ombelicale, attraverso il 
canale vitellino. Il ripiegamento cefalo-caudale e dovuto 
essenzialmente all'accrescimento in lunghezza del tubo 
neurale. Lo sviluppo dell'encefalo, associate ad uno spo
stamento in posizione ventrale dell'abbozzo cardiaco, ac
centua la curvatura cefalica, e determina la formazione 
della parte anteriore dell'intestino che, fino all' inizio 
della quarta settimana, e obliterata alla sua estremita 
dalla membrana faringea. Analogamente, nella regione 
posteriore si produce una curvatura, conseguente alla 
flessione ventrale del peduncolo ombelicale contenente 
l'allantoide e i vasi placentari; ii ripiegamento dell'em
brione che ne consegue conduce alla formazione del tube 
digerente posteriore, chiuso all'estremita dalla mem
brana cloacale; tale chiusura sparira durante la nona set
t1mana. 

Alla fine, l'embrione, fortemence incurvato, e im
merso nella cavita amniotica divenuta voluminosa a di
scapito del celoma extra-embrionale, e resta attaccato 
agli altri suoi annessi solo attraverso ii cordone ombeli
cale, derivate dal peduncolo embrionale (Fig. l 1.6). 

Prima di trattare brevemente le principali tappe del
l'organogenesi che si svolgono durante la fine del primo 
mese e durance tutto ii secondo mese di gestazione, oc
corre notare che, oltre alla formazione del tessuto ner
voso, si realizzano in maniera relativamente precoce al-
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tre due eventi fondamentali. lnfatti fin dalla meta della 
terza settimana compare una vascolarizzazione extra-em
brionale con la comparsa delle prime cellule sanguigne 
nella parete vitellina; questa si collega alla vascolarizza
zione embrionale che appare intomo al 19° giomo. lnol
tre all'inizio della quarta settimana, si osserva la differen
ziazione dei gonociti primordiali nella parete del lecito
cele, in prossimita del diverticolo allantoideo. I gonociti 
migrano successivamente lunge !'intestine posteriore e, 
verso la quinta settimana, attraverso ii mesentere dor
sale, raggiungono e colonizzano le creste genitali formate 
dorsalmente nell'epitelio celomatico. 

A partire dalla fine della terza settimana si osserva: 

22-23° giorno: 4-12 somiti; modellamento del cuore la 
cui formazione iniziale e avvenuta al 18-20° 
giomo; abbozzo del diverticolo epatico e dei pol
moni. 

24-25° gio~no: 13-20 somiti; formazione del mesonefro 
a partire da un blastema generate dal mesoderma 
intermedio; formazione della vescicola ottica; mi
grazione dei gonociti primordiali. 

26° giorno: 25 somiti circa; inizio della circolazione em
brionale; differenziamento dell'epitelio digerente 
e delle ghiandole annesse; comparsa degli abbozzi 
degli arti anteriori. 

28° giorno: 30 somiti; scambi sanguigni con la circola
zione matema; formazione del cordone ombeli
cale con inizio di un riassorbimento graduale 
dell'allantoide e del sacco vitellino; comparsa de
gli abbozzi degli arti posteriori. 

32° giorno: differenziazione del metanefro; formazione 
delle 5 vescicole cefaliche. 

40-50° giorno: modellamento della testa, soprattutto 
della faccia; separazione delle cavita cardiache; 
abbozzo delle mani e dei piedi. 

Fine de! 2 ° mese: consolidamento delle structure in for
mazione; apertura degli occhi; la testa e arroton
data; ii corpo e gli arti sono formati. 

A 2 mesi l'embrione misura circa 30 mm e presenta 
una morfologia quasi definitiva. lnizia da questo mo
mento una fase di crescita e di maturazione funzionale 
progressiva dei diversi organi formatisi nel corso dell'em
briogenesi. Questo nuovo periodo, che si estende dalla 
fine del 2° mese di gestazione fino alla nascita, costitui
sce lo sviluppo fetale. 



Addendum ai Mammiferi: 
Annessi embrionali 

In quanto Vercebi:ati superiori , i Mammifori, come i 
Sauropsidi, sviluppano degli annessi embrionali (§ 9.5) 
che permeccono Lora di assicurare cond izioni favorevoli 
affiche lo sviluppo avvenga roi:a!mente in un ambience 
di tipo terrestre (es. presenza dell'amnios). Tuttavia, ad 
eccezione dei Prototeri, in cui l'embriogenesi e forte
mente paragonabile a quella <lei Sauropsidi, gli altri 
Mammiferi posseggono delle uova alecitiche (Tabella 
1.3 ), e l'assenza di sostanze di riserva di origine matema 
comporta la messa in opera di una strategia particolare 
per sopperire in utero alla mancanza di apporr! nutritivi 
nell'uovo e soddisfare i bisogni trofici immedlaci dell'em
brione. La placentazione rappresenta, per i Mammiferi 
Euteri, la risposta a queste esigenze. 

In questo capitolo saranno affrontate le differenti 
modalita osservate a seconda delle specie nel momenta 
della formazione di ciascuno dei due annessi embrionali 
fondamentali, amnios e placenta. Gli altri due annessi 
embrionali, che sono la vescicola vitellina e l'allantoide, 
saranno considerati essenzialmente a proposito del loro 
ruolo nella formazione della placenta. 

12.1 L'amniogenesi 

L'amnios e l'annesso embrionale la cui comparsa de
termina una differenza sostanziale tra i Vertebrati che lo 
posseggono e quelli che ne sono privi, in quanro garanci
sce la capacica di sviluppo indipendencemence dall'am· 
bience acquacico (§ 9.5.2) . Esso presen ra nei Mammiferi 
tre principali modalita di formazione. Due sono state gia 
trattate nei due capitoli precedenti. 

11 prime tipo e l'amniogenesi per pieghe (o pliche) che 
si osserva nella maggior parte dei Mammiferi (Camivori, 
Ungulati, Lagomorfi, molti lnsettivori, alcuni Roditori e 
Primati primitivi). In questo caso, successivamente 
all'apertura di una cavita prossimale nel bottone embrio
nale, si formano delle pliche amniotiche, analogamente a 
quamo avviene nci Sauropsidi ( § 9 .5 .2), la cui fusione por
tera a Ila formazione della ca vita amniotica (Fig. 12.l a). 

L'amniogenesi per cavitazione ( o schizocelia) rap
presenta l'altemativa principale alla tipologia preceden
temente citata. Oescritta a proposito dello sviluppo 

1 
umano ( § 11.3.2), questa modalita di formazione e osser
vata nella maggior parte dei Primati, dei Chirotteri e di 
qualche lnsettivoro come ii toporagno e il riccio. La ca
vita amniotica si forma direttamente a partire dalla com
parsa nella massa cellulare intema (il bottone embrio
nale) di cavita multiple che progressivamente conflui
scono a formare una cavita unica (Fig. 12.1 b). 

lnfine;· in particolar modo, nei Roditori Muridi 
(topo, ratto) si osserva un terzo tipo di amniogenesi de
nominata mista o per cisti ectocoriale. Infatti, in queste 
specie, alla formazione della cavita amniotica contri
buiscono sia ii sollevamenro di pliche che ii processo 
di cavitazione ( § 10.3 .2 a proposito dello sviluppo de! 
topo). 

12.2 La placentazione 

La placentazione assicura non solo l'ancoraggio de! 
feto alla parete delle vie genitali mateme, ma perrnette 
anche gli scambi nutritivi tra la madre e il feta. Com
plessivamente, la placenta I'! una struttura mista costi· 
tuita da parti provenienti contemporaneameme dall'em
brlone e dalla madrc. II conrributo materno e dato dal\a 
mucosa uterina che e ipertrofica e riccamente vascolariz
zata. Questa mucosa corrisponde all'endometrio costi
tuito dall'epitelio uterine, che puo essere piu o meno cor
roso, e dal connettivo sottostante. La parte embrionale e 
rappresentata dal corion, inizial menre formate dal trofo
blasto e dalla somacopleura exu:a·ernbrionale. Dal corion 
si formano numerose villosita, la cui struttura e ii cui nu
mero evolvono secondo i tempi di gestazione e secondo 
le specie. Inoltre, la partecipazione piu o meno impor
tante di ciascuno dei tre annessi ( vescicola vitellina, al
lantoide, amnios) alla formazione della placenta, per
mette di distinguere tipi differenti di placentazione se
condo le specie. 

12.2.1 I villi placentat"i 
II r:rofoblasco I! costituito da due strati, uno estcmo di 

struttura sinciziale, ii sinciziotrofoblasto, in contatto di
retto con l'endometrio uterine che racchiude numerose 
lacune sanguigne alimentate dal sangue matemo, e l'al
tro intemo, ii citotrofoblasto, la cui faccia intema e rive
stita dalla somatopleura extra-embrionale (§ 11.3 .1-2). 
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1: Tipi di amniogenesi 

iogenesi per pliche: Lagomorti:Carnivori, Ongulati, lnsettivori, Primati primitivi, qualche Roditore. 
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Nella specie umana, all'inizio della terza settimana di 
gestazione, appaiono dei villL a partire da queste dLffe
rentL strutture. 

lnizialmente SL differenziano L villi primari, costi
tuitL semplLcemente da un asse citotrofoblascico cir
condato da materLale cellulare sincidotrofoblastico 
(Fig. I 2.2a). Entro questi assi si infiltra rapidamente 
del materiale mesenchimatico derivato dal mesoderma 
extra-embrionale, dando cosl origine ai villi secon
dari (Fig. I 2.2b). Alla fine delta terza settimana, si 
forma un'ultima generazione di villi, corrispondenti ai 
villi placentari definitivi, i villi terziari (Fig. 12.2c). 
Questi ultimi si caratterizzano per la formazione, a 
partire dal mesenchima assiale, di una rete capillare 
sanguigna che si mette in relazione con un sistema 
vascolare generato dalla splancnopleura allantoidea, 
connesso con ii sistema circolatorio embrionale. Oc
corre ricordare che la vascolarizzazione de! corion av
viene successivamente, in conseguenza di una colo
nizzazione delta somatopleura extra-embrionale da 
parte di elementi vascolari originati sia dalla vesci
cola vitellina, sia dall'allantoide ( § 12.2.2). La va
scolarizzazione di origine vitellina si incontra essen
zialmente nei Metateri (placenta vitellino-coriale) , 
mentre la vascolarizzazione allantoidea de! corion e 
osservata in tutti gli Euteri, come e stato gia descritto 
precedenccmente a proposito delta specie umana (pla
centa allanto-coriale). T uttavia, in alcuni Euteri puo 
essere osservata una placentazione mista, in funzione 
dei tempi di gestazione (vedi sotto). 

12.2.2 L'importanza dei differenti annessi 

a) La vescicola ·vitet!ina 
Molto sviluppata nei Mammiferi Prototeri, la sua pre

senza implica, per le specie considerate, uno sviluppo 
analogo a quello dei Sauropsidi con assenza di placenta
zione. 

Nei Mammiferi Metateri, la vescicola e ancora relati
vamente sviluppata e determina, nella maggior parte dei 
casi, un contatto tra corion e vescicola vitellina che ter
mina con una placentazione vitellino-coriale, ii cui 
ruolo resta limitato (Fig. l 2.3a) . 

Nella maggior parte degli Euteri, questo annesso, 
ridotto ad una forma vestigiale, non interviene nella 
formazione delta placenta. T uttavia, in alcune specie 
(Insettivori, alcuni Chirotteri, molti Roditori) la ve
scicola viteltina resta sviluppata e pub, in maniera 
transitoria, giocare un ruolo nelta formazione delta 
placenta ed essere alt'origine di una parte della va
scolarizzazione corionica (§ 12.2.1). lnvece, nei Car
nivori, anche se ii sacco vitellino occupa un volume 
non trascurabile, esso non entra in contatto con ii 
corion. 
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b) L' allantoide 
Nei Prototeri, l'altantoide, che non entrain contatto 

con il corion, e essenzialmente ridotta ad un ruolo di ac
cumulo degli scarti del metabolismo azotato e non inter
viene negli scambi respiratori. 

Nei Marsupiali, l'allantoide presenta una dimensione 
analoga a quella della vescicola vitellina ed entrando in 
contatto con il corion puo, in alcune specie quali quelle 
de! genere Pernmeles, essere all'origine di una placenta
zione mista, una placentazione allanto-vitellino-coriale, 
che rappresenta una forma di transizioue riscontrabile 
per un periodo piu o meno lungo di gestazlone in alcuni 
Mammiferi Placentati. 

Negli Euteri, alcuni taxa quali i Camivori, i Ceta
cei, gli lnsettivori, i Ruminanti, i Primati primitivi pre
sentano un'allantoide largamente sviluppata che tap
pezza la parete intema del corion. Tale annesso, invece, 
e piu o meno ridotto nei Chirotteri, nei Lagoformi, nei 
Primati, quasi assente nei Rodi tori. T uttavia, in tutti i 
casi (§ 12.2.1) partecipa in tutto o in parte alla vasco
larizzazione corionica, e la placentazione allanto-coriale 
costituisce una caratteristica dei Mammiferi Euteri (Fig. 
12.3b). 

c) L'amnios 
Nei Mammiferi ovipari e vivipari aplacentati, l'am

nios non entra in contatto con ii corion. Di verso e ii caso 
degli Euteri come illustrato nella Figura I 2.3b riferita ai 
Ruminanti e della specie umana (Fig. 11.6), dove l'am
nios e in contatto con ii corion liscio. Generalmente, 
questo annesso non vascolarizzato non partecipa alla for
mazione della placenta. 

Oltre a questo primo tipo di distinzione riguar
dante la placentazione, in rclazione alla partecipa
zione dei diversi annessi embriona li e possibile effet
tuare nei Mammiferi Euteri altre suddivisioni, da una 
parte in relazione al grado di pan:ecipezione della mu
cosa uterina matema nella formaiione delta .placenta, 
e dall'altra in funzione delta disposizione dei villi pla
centari. 

12.2.3 I differenti tipi di placenta 
nei Mammiferi Euteri 

Secondo il grado di interazione del corion a livelto 
della mucosa uterina e la maggiore o minore corrosione 
di quest'ultima ad opera de! tessuto rrofoblastico, al mo
menta del parto una parte della mucosa p1,1~ essere eli
minata, accompagnata o no da un processo emorragico. 
Si indicano con ii termine di placemazione deciduata 
o adeciduata le placente che danno luogo rispettiva
mente a una emorragia o no al momento del parto (Fig. 
12.4a). 
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!.2: Evo/uzione dei villi p/acentari ne//'uomo 
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Fig. 12.3: Partecipazione degli annessi embrionali nel/a formazione de/la placenta 

a) Placenta vitell ino-coriale 
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4: lmpianti e tipi di placenta 
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Enciometrio uterino I Corion embrionale = Villi della placenta fetale 
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cc} Plm:encc 11Clcdd1te 
Nessuna cmorragia si produce col\ l'espulsionc de lla 

placenta al momemo de! parco. In quesco cipo di placcn· 
ta?ione, la cocroslonc clel cessuto uccrino, se questa si ~ 
prodot~a. non danneggia alcuna struttura vascolare ma· 
terna. 

Entrano in questa categoria di placentazione due tipi 
di placente (Fig. l 2.4bl ). 

• Placenta di tipo cpitelio·corial.c. E poss1bile OS· 

servarla negU Equid i, nei Suidi, nci Cetacei, nci Pachi· 
dermi e in alcuni Rllminami. Questa ripo di placenta, 
considerata primiclva, risu lca da una sempl.ice apposi
zione era le structure uterine ed embrionali, senza lesion! 
a live llo del tessuto matemo. Nella spazio che separa i 
due tessuti viene secrero ii "latte uterino", che viene as
sorbico dal corion. 

I villi sono presen ti su tutta la superficie trofoblastica 
giustificando cosl ii termine di diffusa per indicare que
sto t ipo di placenta. 

• Placerita conncttwo·coriale. Questo ripo di pla· 
cenca, designata a volte con ii termine di slndesmo-co• 
riale, si osserva nei Ruminanti. Essa si caratterizza per U 
fatto che l'epirelio uterine e corroso in maniera disconti· 
nua e cio causa, a difforel\Za del caso precedente, degli 
scam.bi piu intlmi era I ressuti messi a cont~rto. lnolrrc, 
un epirelio mlsro sotro forma sinciziale puo formarsi a se
guiro delta fusione era le cellule uterine e quelle corioni
che. I vasi dcl cessuto matemo non sono direuarneme in 
conrarco con II ce.-;suco rrofoblast1co. 

[ villi sono raggruppati in piccole aree, des ignate con 
il ccrmi.ne di cotiledoni. Questo tipo di placentae detta 
cotilcdonare . 

b) Plac~ntc decic!uc 
Contrariameme ai casi cram1rl precedencememc, ii 

151 

tessuto rrofoblastlco si inserisce prtifondamentc ne lla 
mucosa ucerina provocando un danno piu o meno spinto 
del slstema vascolare utcrino. Al momenco de l parto, 
una parce dell'endom.errio vienc distrutco o espu~o 
dall'organismo marerno. In qt1esro caso, si lndica con ii 
tenuine di cnduca o decidun la pane placentarc, corri· 
spondeme alla mucosa ucerina, cosl elimlnata. lnolm:, si 
distinguono, secondo l'enrita del danno causato al si
stcma vascola re materno, due ripi di placenre legate alla 
cacegoria delle placencaxioni decidue (Fig. I 2.4b2). 

• PlacentcL endotelio-coriale. Qucsto tiµo e pre· 
sence nei Carnivori ma anche In alcuni Chirotteri o In· 
settivori (talpa). II sinciziotrofoblasto corionico, molto 
svilupparo, corrode ii connettlvo senza dannegg1are i 
vasi mateml con i quali si rrova in cont:atto d irctto. Al 
momenro del pano, qucsri ~I subiscono una parziale le 
sione causando una limltata emorragia. 

In quesco t ipo di placen ta i villi sono disposci in ma· 
n iera circ'blare e tale placen ta prende il nome di zonale. 

• .Placenta emo-coriale. In q lu~stO tipo di placenta, 
ii corion ha maggiorrncnte corroso ii cessuco maremo in 
quamo I vi ll i coriali hanno atraccato le parete dei vasi 
matem1, crca.ndo cosl delle lacune sanguigne in seno al 
sinciziocrofoblasto. Se la barrlera endoccliale di origine 
matema scompare a livello di qucstc lacune, non e lo 
stesso nel caso delle par<~ti vascolari dei vi ll i. Cosl, anche 
t1ci casl piu estremi di corrosione della muco.o;a utenna, 
!\On sl osserva mai ii mescolamento de.lie due circolazioni 
sanguignc, fetale e m.aterna. Queste caratteristiche pla· 
centari sono osservabili nei Rodicori, negll lnsetci.vori, 
nei Chirorreri e nella quasi totalira dei Primati. 

I vllll sono abirualmeme distribuitl in una o due zone 
discoida li. Qucsra disposizione definisce discoidale ii 
tipo di placenta. Nella ~pecie l.lmana, quesca iona discoi· 
da le e suddivisa ln sotro-rcgioni formant! degli pseudo· 
coriledoni. 


